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INTRODUCCION

D esde la visita del inglés J. D. Hooker a los territorios

(1839-1843), los naturalistas han intentado dilucidar las cau-

australes a bordo del buque “Erebus” de la Royal Navy

sas de la estrecha relacién transpacifica entre las biotas de
Australasia y Sudamérica. Las afinidades son marcadas en mu-
chos grupos floristicos y faunisticos, los cuales exhiben un
patrén de distribucién disyunta en ambos continentes. Dos
explicaciones (casi paradigmdticas) suelen competir: una es la
dispersién a larga distancia, esto es, dispersién transocednica
desde un continente a otro por via aérea 0 maritima; la segunda
explicacién se refiere al proceso de vicarianza, es decir, a la
interposicion de una barrera (en este caso un océano) como
la causa de la fragmentacién de una biota original, situada
inicialmente en un continente tinico (Gondwana) fragmentado
después, segtin la teoria de la tecténica de placas. El género
Nothofagus se ha convertido en uno de los favoritos para probar
dichas hipétesis biogeograficas, debido a la riqueza de especies
actuales en Sudamérica y Oceanfa, y también por su rico
registro f6sil. Los antecedentes paleobotdnicos, coroldgicos y
taxondmicos de Nothofagus nos permitirdn profundizar hasta
cierto punto en el problema de la reconstruccién biogeogréfica

del hemisferio sur.

TAXONOMIAY FILOGENIA

El género Nothofagus fue descrito por Blume en 1850, como
miembro de la familia Fagaceae, asociado con Fagus en la
subfamilia Fagoideae (de ahi deriva el nombre Nothofagus:
“falso Fagus”). Estudios recientes han propuesto incluir el
género en una familia propia, formando el tinico género de
la familia Nothofagaceae (Romero 1986, Cronquist 1988,
Hill & Jordan 1993). Pero la relacién filogenética de
Nothofagus con los miembros de la familia Fagaceae estd atn
poco resuelta. Nixon (1989) ha propuesto una relacién mds
cercana con Betulaceae, sin embargo, varios autores insisten
en la estrecha relacién entre Nothofagus y Fagus (Van Steenis
1971, Hill & Jordan 1993). Recientemente Li ez /. (2004)
han confirmado el parentesco, situando a Nothofagus y
Fagus en un clado hermano al del resto de las familias del
orden Fagales. En las Fotos 1 y 2 se aprecia la similitud
morfoldgica de las cipulas entre ambos géneros.

Van Steenis (1971) dividi6 el género Nothofagus en
dos secciones: Nothofagus y Calusparassus; la primera seccién
corresponde bdsicamente a las especies de hoja caduca
de Sudamérica, més la especie caducifolia N. gunnii de
Tasmania. En la seccién Calusparassus incluyé las especies

siempreverdes de Oceanfa, mds las tres especies siempreverdes

El titulo de este articulo se inspira en los trabajos de Van Steenis, y constituye un sencillo homenaje a este eximio conocedor de la flora austral.
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Foto I. Clpulas de Fagus sylvatica (Andrés Moreira-M).
Foto 2. Cipulas de Nothofagus alessandrii (SGO, gentileza
Mélica Mufioz-S.). Foto 3. Cicatrices de las 7 semillas en
la cipula de Nothofagus alessandrii (SGO, gentileza Mélica
Mufioz-S.). Foto 4. Estomas de Nothofagus dombeyi (SGO,
gentileza Elizabeth Barrera). Foto 5. Polen de Nothofagus
nitida (Heusser 1971).

sudamericanas (V. betuloides, N. dombeyiy N. nitida).
Estudios taxonémicos m4s recientes tienden a desestimar

el cardcter caducifolio/siempreverde como importante en la
clasificacién, favoreciendo las caracteristicas morfoldgicas
del polen; el cardcter caducifolio/siempreverde tendria
mayor significado ecoldgico que filogenético (Ramirez ez al.
1997). La posibilidad de hibridacién tanto entre las especies
caducifolias (Donoso ¢t al. 1990) como entre las especies
caducifolias y siempreverdes (Stecconi et a/. 2004) sustenta
esta dltima posicién. Es asf como Hill & Read (1991), Hill
& Jordan (1993), Manos (1997) y Setoguchi et al. (1997)
reconocen cuatro grupos monofiléticos concordantes con las
diferencias del polen. Dichos grupos han sido propuestos en
la categoria de subgéneros: Brassospora, Nothofagus, Fuscospora
y Lophozonia.

Hill & Jordan (1993) proponen como género basal
en la filogenia a Fuscospora, incluyendo la especie V.
alessandrii, también propuesta por Van Steenis (1971)
como la especie mds ancestral del género, debido a sus
cipulas de 7 flores (Foto 3). En cambio Setoguchi ez al.
(1997) y Manos (1997), basados en andlisis morfolégicos
y moleculares, sittian al subgénero Lophozonia en la base de
la filogenia, como se muestra en la Fig. 1, principalmente
debido a la presencia de ctipulas con tricomas simples, un
perianto abierto estaminado con mds de 20 estambres, y
polen con colpos en forma de “V”. El grupo filogenético
hermano que contiene a los demds subgéneros estd
sustentado por ctpulas con lamelas membranosas, polen
con colpos cortos engrosados internamente, y hojas con

tricomas unicelulares solitarios tipo C. En este grupo, el

subgénero Fuscospora estd determinado por la presencia de
tricomas unicelulares de tipo A y la ausencia de tricomas
cénicos unicelulares. La relacién de parentesco entre los
subgéneros Brassospora y Nothofagus se caracteriza por
estipulas peltadas y estomas de igual tamafio (Foto 4). El
subgénero Brassospora en cambio se reconoce por cipulas
con dos valvas simétricas, flores pistiladas dimeras, polen
con amb poligonal, madera sin traqueidas, vernacién de
la hoja conduplicada y estomas grandes. El subgénero
Nothofagus se caracteriza por los colpos del polen con
engrosamientos externos (Foto 5), hojas sin piezas T de
cutina en los polos estomdticos, y con estomas paralelos al
eje longitudinal de la hoja (Manos 1997).

En relacién con la filogenia propuesta por Hill &
Jordan (1993), en la cual el subgénero Fuscospora es el que
aparece como basal, Manos (1997, p. 1145) opina que
las caracteristicas del polen no fueron adecuadamente
interpretadas. Pero reconoce que Fuscospora muestra
numerosos caracteres ancestrales, por lo que no aparece
como monofilético en todos los drboles morfolégicos que

arroja su estudio.

PALEOBOTANICA:
ESPECIACION V/S EXTINCION

El registro fésil de Nothofagus estd compuesto de

microfésiles (polen) y macrofdsiles (hojas y frutos). El polen
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Figura |. Relacién filogenética de los cuatro subgéneros de
Nothofagus, sobre la base de 22 especies analizadas (Manos 1997).

resulta de especial utilidad pues es producido en grandes
cantidades, es morfolégicamente distintivo y se conserva
muy bien en depdsitos sedimentarios (Hill & Dettmann
1996, Hill 2001). Actualmente se pueden reconocer ocho
tipos de polen en el género; cuatro se encuentran en las
especies actuales (tipos brassii, fusca A, fusca B, menziesii)
y los demds en las especies fésiles (Dettmann et al. 1990).
La ocurrencia mds antigua que se conoce comprende la
presencia de los cuatro tipos actuales de polen en depdsitos

del Cretécico superior de la Antdrtica (Campaniano = ca. 83

Ma) y de Sudamérica (Maastrichtiano = ca. 70 Ma), (Tabla
1). También se encuentran los cuatro tipos en depdsitos
mds modernos de Australia, Tasmania y Nueva Zelandia,
lo que sugiere una distribucién ancestral continua para los
cuatro subgéneros, desde Sudamérica hasta Australasia a
través de la Antdrtica. Su presencia en la Antdrtica habrfa
durado hasta la glaciacién ocurrida durante el Plioceno
(Hill & Dettmann 1996).

El registro f6sil de Nothofagus se conoce en América a
partir del Maastrichtiano (fines del Cretdcico, ca. 70 Ma),
(Troncoso & Romero 1998), lo que coincide con la mayor
expansion del género en la historia de Sudamérica.

Como los cuatro mayores linajes (subgéneros)
ya existian en el Cretdcico tardio (80 Ma), antes del
desmembramiento total de Gondwana, muchos taxa
actuales deben haber sufrido un proceso de especiacién
simpdtrica en un rango geografico en ese entonces continuo
(Swenson ez al. 2001); las posibilidades de hibridacién entre
especies actuales sustentan esta hipétesis. Los posteriores
eventos de fragmentacién de la biota no harfan mds que
acentuar el proceso de especiacién, y el patrén actual
disyunto estarfa dado principalmente por las extinciones
(Manos 1997, Swenson ez al. 2001). Macrofésiles de hojas
y ctipulas similares a V. betuloides y N. dombeyi (subgénero

Nothofagus) encontrados en depésitos oligocénicos de

Tasmania, demuestran la presencia y posterior extincién de
este grupo en Australasia (Hill 1991). También el registro
microfésil muestra la extincién de especies de Brassospora
en Sudamérica, Antdrtica y Nueva Zelandia, y de especies
del subgénero Nothofagus en Antdrtica, Tasmaniay Nueva
Zelandia (Manos 1997).

La extincién en Australia incluye a los subgéneros
Brassospora y Nothofagus (asi como 10 géneros de
Podocarpaceae y dos géneros de Araucariaceae, Crisp
et al. 2004). Segun Hill (2001), la mayor diversidad de
especies de Nothofagus en Australia sudoriental sucedié

entre el Oligoceno tardio y el Mioceno, incluidos los cuatro

Lophozonia Fuscospora

Nothofagus Brassospora

Campaniano/ Antartica, Sudamérica

Maastrichtiano (83-65 Ma)

Antértica, Sudamérica

Antartica, Sudamérica Antartica, Sudamérica

Paleoceno (65-53 Ma) Australia

Australia, Tasmania,
Nueva Zelandia

Australia, Tasmania, Australia, Tasmania

Nueva Zelandia

Eoceno (53-34 Ma) Nueva Zelandia,

Tasmania

Nueva Zelandia

Mioceno (23-5 Ma)

Nueva Guinea

Tabla 1. Registro microfésil de Nothofagus (polen) en diferentes épocas y territorios durante el Cretdcico y Terciario. Simplificado de

Swenson et al. (2001).
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subgéneros y 10 especies (en la actualidad sélo hay dos
especies, Tabla 2). Si bien la descripcién e interpretacién
tanto de macro y microfésiles de Nothofagus no estd exenta
de dificultades (Hill 2001), el registro f6sil del género es
uno de los mds informativos en la paleobotdnica del
hemisferio austral, de manera que incluso su ausencia es
informativa: la inexistencia de fésiles del género en India
y Africa permite suponer un origen y radiacién posterior
a la separacién de estos territorios en los inicios de la

fragmentacién del megacontinente Gondwana.

DISTRIBUCION GEOGRAFICA ACTUAL
(COROLOGIA)

El género Nothofagus posee una distribucién disyunta en
los territorios del Pacifico austral, desde los 33° a 55°S en
Sudamérica, y desde el Ecuador (0°) hasta 47°S en Ocea-
nfa: Nueva Guinea (incluyendo las islas de Entrecasteaux
y Nueva Bretafia), Nueva Caledonia, Australia, Tasmania
y Nueva Zelandia (Van Steenis 1971).

Las 36 especies actualmente reconocidas se
distribuyen en Australasia y el sur de Sudamérica, como
muestra la Tabla 2.

En la Fig. 2 se indican los trazos que unen las
especies que componen los subgéneros de Nothofagus,
mostrando tres patrones disyuntos: entre las especies de
Lophozonia (Fig. 2b), entre las especies de Fuscospora (Fig.
20), y el patrén disyunto entre los subgéneros Nothofagus y
Brassospora (Fig. 2a). Las respectivas relaciones filogenéticas
han sido representadas siguiendo la hipétesis filogenética
de Manos (1997).

VICARIANZA V/S DISPERSION Y
CENTROS DE ORIGEN

La impresién que tuvo J.D. Hooker en la visita a los
territorios australes fue la de una antigua biota continua,
fragmentada posteriormente por eventos climdticos
y geoldgicos. Luego los biogedgrafos inventaron
complicadas narrativas incluyendo centros de origen y
dispersién: por ejemplo, Darlington (1965) postuld para
Nothofagus un centro de origen en el hemisferio norte
(Asia) con posteriores eventos de migracién (dispersién
de larga distancia) hacia el sur. También en la década
del ’60, Cranwell (1963) propuso un origen y posterior
radiacién austral, hipétesis concordante con los registros
mds antiguos del polen en la Antdrtica y Sudamérica, lo
cual soporta un origen del género en Gondwana occidental
(Romero 1986). Van Steenis (1971) planteé la hipétesis
de una evolucién contempordnea Fagus-Nothofagus a partir
de una matriz “Fagacea” original, en el Sudeste Asidtico,
donde ademds confluyen representantes de casi todos los
géneros de la familia Fagaceae (Castanea, Castanopsis,
Lithocarpus, Quercus'y Trigonobalanus). Los territorios
que actualmente separan el rango de distribucién de
Nothofagus y Fagus (desde el sur de China hasta Nueva
Guinea), (Fig. 3) tal vez albergaron un ancestro comun para
ambos géneros, dando paso a un proceso de especiacién
alopdtrica al momento de separarse los clados. Este rango
de distribucién bihemisférico es compartido por varios taxa
no relacionados directamente con Nothofagus, por ejemplo
Euphrasia (Van Steenis 1971). Ello hizo suponer a Van

Steenis un proceso biogeogréfico generalizado comun para

Subgénero

Tipo de polen

Distribucion

Especie

Nothofagus

fusca A

Sudamérica

N. antarctica, N. betuloides, N. dombeyi, N. pumilio, N. nitida

Fuscospora

fusca B

Sudamérica
Tasmania
Nueva Zelandia

N. alessandrii
N. gunnii
N. truncata, N. fusca, N. solandri

Lophozonia

menziesii

Sudamérica

Nueva Zelandia
Australia - Tasmania
Australia

N. alpina, N. glauca, N. macrocarpa, N. obliqua
N. menziesii
N. cunninghamii

N. moorei

Brassospora

brassii

Nueva Caledonia
Nueva Guinea

N. balansae, N. baumanniae, N. codonandra, N. discoidea, N. aequilateralis,

N. brassii, N. carrii, N. crenata, N. flaviramea, N. grandis, N. nuda, N. perryi,
N. pseudoresinosa, N. pullei, N. resinosa, N. rubra, N. starkenborghii, N. stylosa,
N. womersleyi

Tabla 2. Composicién y distribucién geogrdfica de subgéneros de Nothofagus. Fuente: varios autores en Veblen et al. 1996; Rodriguez &

Quezada (2003) para las especies sudamericanas.
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Figura 2.Trazos que unen los territorios de las especies de Nothofagus (subgéneros), y su relacién con la filogenia de Manos (1997), (Fig. I).
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Figura 3. Distribucion geografica bihemisférica de Fagus (gris) y Nothofagus (naranjo).

la biota austral. El autor interpreta el origen del proceso
mediante la teorfa de “land bridges”, que postula tierras
emergidas en diferentes épocas, que habrian conectado los
territorios actuales.

Esta hip6tesis ha sido reemplazada por los modernos
modelos de deriva continental a partir de la teorfa de la
tecténica de placas. Esto ha dado un impulso al desarrollo
de la biogeografia de la vicarianza (biogeograffa cladistica),
uno de los programas de investigacién que mds fuerza
ha tomado en biogeografia. Los métodos utilizados
consisten bdsicamente en la generacién y comparacién
de cladogramas de 4reas o areagramas. En dichos

cladogramas, basados en los tradicionales cladogramas

filogenéticos, se reemplazan los taxa terminales por las
dreas que ocupan (Fig. 4). Las dreas pasan a ser “dreas de
endemismo”, teniendo como condicién la de compartir
dos 0 mds taxa. Sin embargo, Humphries (1981), uno
de los mdximos exponentes de la biogeografia cladistica,
no logra resolver de manera muy convincente la historia
biogeogrifica de Nothofagus, argumentando después
del andlisis que “Nothofagus no es informativo de la
biogeografia austral”. Heads (1985) criticé enfdticamente
dicha conclusién, aduciendo que lo tnico demostrado en
este caso es la débil capacidad de los métodos utilizados.
Pero Humpbhries (1985) defenderia a brazo partido su

enfoque. Posteriormente, utilizando los métodos de
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biogeografia cladistica, Linder & Crisp (1995) llegaron
a la conclusién de que los fenémenos de especiacién son
bastante congruentes con los eventos de fragmentacién de

Gondwana a partir del Cretdcico medio.

{NG

SA

—— NZ

SA

SA
— TAS - AUS
—— NZ

Figura 4. Cladograma de dreas para Nothofagus basado en la filogenia
de Manos (1997), presentada en la Fig. |. Abreviaciones: AUS =
Australia, NC = Nueva Caledonia, NG = Nueva Guinea, NZ =
Nueva Zelandia, TAS =Tasmania y SA = Sudamérica.

Swenson et al. (2001) retoman el enfoque y sobre la
base de la filogenia de Manos (1997) proponen tres eventos
de vicarianza: uno en el subgénero Lophozonia ocurrido
en el Eoceno (35 Ma), que corresponde a la separacién
entre Antdrtica/Sudamérica y Australia; otro en Fuscospora
ocurrido en el Cretdcico (80 Ma), que corresponde a la
separacién entre Nueva Zelandia/Nueva Caledonia y el
resto de Gondwana; y un evento que habrfa separado
también tempranamente (Cretdcico, 80 Ma) los dos clados
del subgénero Brassospora entre Nueva Caledonia y Nueva
Guinea. Los taxa disyuntos que no se explican mediante
vicarianza son atribuidos a dispersién de larga distancia,
como N. gunnii, N. alessandriiy N. menziesii. Esto podria
insinuar un acercamiento entre los enfoques de vicarianza
y dispersién, pero mds bien muestra adn la ligazén con
las narrativas biogeograficas dispersalistas; esto es, todo lo
que no se puede explicar mediante vicarianza “debe ser”
por dispersién de larga distancia. Sanmartin & Ronquist
(2004, p. 237) afirman de manera explicita que “un evento
de dispersién es simplemente un evento de vicarianza no
predicho por el cladograma de 4reas”. Pero una pregunta
queda flotando en el aire (agua): ses posible efectivamente la
dispersién de larga distancia segtin las caracteristicas de los
frutos y semillas? Investigaciones tempranas fueron tajantes

en eliminar esta posibilidad (Preest 1963, Burrows & Lord

1993), pero las interpretaciones que explican disyunciones
transcontinentales mediante dispersién de larga distancia
han resurgido con fuerza, debido a que las dataciones
evolutivas mediante relojes moleculares, aplicadas a los
taxa australes, arrojan resultados mucho mds jévenes que
los eventos tecténicos de fragmentacién del continente
Gondwana (e.g. Crisp et al. 2004). No obstante, las
técnicas de datacién molecular no estdn exentas de
supuestos e incertidumbres recientemente sometidas a
critica (Heads 2004).

NOTHOFAGUS Y TAXA ASOCIADOS

Muchos taxa de diversa jerarqufa muestran el mismo patrén
disyunto Sudamérica-Australasia, como Araucaria, Azorella,
Jovellana, Laurelia, Eucryphia, Orites, Winteraceae. La
existencia de dichos taxa que muestran el mismo patrén
de distribucién ha hecho postular a varios autores, desde
Hooker a Van Steenis, que lo mds probable es que la biota
austral haya sido un continuo que se ha ido fragmentando
producto del paulatino proceso de vicarianza y especiacién.
Es decir, la biota austral ha sufrido un proceso evolutivo
generalizado, que es muy dificil de interpretar como
eventos aislados de dispersién de larga distancia. Incluso
grupos que se reproducen mediante esporas ampliamente
distribuidas por el viento (Mufioz et al. 2004), como
los musgos, muestran sefiales del proceso de vicarianza
(McDaniel & Shaw 2003). Volviendo a Nothofagus, varios
autores resuelven la especie neozelandesa V. menziesii
como el producto de un evento de dispersién de larga
distancia (Hill & Dettmann 1996, Swenson ez a/. 2001).
Sin embargo, N. menziesii es parasitado por tres especies
diferentes del hongo Cyztaria. Dos de ellas, C. palliday C.
nigra tienen como dnico hospedero a dicho Nothofagus. Es
mds probable que esta relacién sea producto de un evento
ancestral de vicarianza, tal como proponen Humphries
et al. (1986).

El anilisis detallado de la filogenia de Cyrtaria
(Crisci et al. 1988, Barrera 2004) muestra una interesante
relacién con la filogenia de Nothofagus (Fig. 5): las

especies mds basales parasitan las especies del subgénero

sudamericano Nothofagus, mientras que las especies mds

derivadas parasitan las especies del subgénero Lophozonia,
tanto sudamericanas como australasianas®. Es decir, un
andlisis filogenético independiente sustenta la monofilia
de dos subgéneros de Nothofagus. Pero la filogenia
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Figura 5. Filogenia de los hongos del
género Cyttaria, pardasitos de Nothofagus
(relacion filogenética segun Crisci et al.
1988).

. septentrionalis
. nigra Par sitos subg n.
Lophozonia (AUS,
. pallida NZ, TAS).
. gunnii

- berteroi Par sitos subg n.

. Lophozonia (SA).
. espinosae

. exigua
. darwinii

hariotii Par sitos subg n.

Nothofagus (SA).
. johowii

de Cyttaria a la vez arroja una interrogante sobre las
relaciones entre los subgéneros en la hipétesis de Manos
(1997), pues sugiere una mayor cercania evolutiva entre
los subgéneros Lophozoniay Nothofagus. Esto demuestra
que el andlisis integrado de taxa relacionados puede dar
importantes luces tanto sobre la biogeografia como sobre
la taxonomf{a de un grupo. Especificamente en cuanto a las
relaciones de parasitismo, la “regla de Fahrenholz” predice
que en el caso de parasitismo permanente, las relaciones
del hospedero pueden deducirse de la sistemdtica del
pardsito (Mitter & Brooks 1983, Humphries et al.
1986).

COROLARIO

Manos (1997) ha desarrollado hasta el momento la
hipétesis filogenética mds convincente para Nothofagus;
sin embargo, en la introduccién de su trabajo afirma
que el género se distribuye en 4dreas de endemismo bien
definidas, y que tanto la edad como el origen del género
son conocidos con gran certeza. Lo dnico cierto es que
los fésiles mds antiguos hasta ahora conocidos datan
del Campaniano (Cretdcico superior = 83 Ma), y se
han encontrado en el Territorio Antdrtico, pero varios
centros de origen han sido postulados para el género. El
desarrollo evolutivo de los actuales taxa de Nothofagus es
aun controvertido, y la presencia de muchos taxa extintos
dificulta el disefio de una explicacién general para la

evolucién del género. Ademds podemos ver que el patrén

. hookeri

de distribucién de las especies y subgéneros no calza con
dreas de endemismo bien definidas, por lo cual no existe
todavia una explicacién totalmente coherente para el
patrén general disyunto. Dicho patrén transpacifico es
compartido por numerosos géneros en distintas familias
no directamente relacionadas. Tal como lo expresara
Van Steenis (1971), Nothofagus es ciertamente una
pieza clave en los estudios biogeogréﬁcos, pero para
lograr una reconstruccién coherente de la historia de
la biota austral, no se puede analizar el género como
un fenémeno aislado, sino en conjunto con otros taxa
australes que muestran similar patrén de disyuncién
transpacifica, as{ como coincidencia en los centros de
riqueza y 4reas de endemismo. Los enfoques permanecen
en pugna y conceptos bdsicos como “centro de origen”
y “d4rea de endemismo” han sido permanentemente
criticados (Cain 1944, Harold & Mooi 1994), insinuando
aun timidamente la (r)evolucién de las herramientas
biogeograficas tedricas y metodolégicas para descifrar

las claves del pasado.
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