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RESUMEN

Por casi un siglo, varios autores han analizado los patrones de distribucion de la fauna y flora marina del Pacifico de
Sudameéricay de la costa de Chile en particular, con el propésito de establecer el nimero de las unidades biogeografica:
presentes. Si bien los patrones generales actuales son relativamente bien conocidos, la mayoria de los estudios se t
enfocado en las discontinuidades distribucionales y en propuestas de clasificacién mas que en los factores y proceso:
dinamicos que han formado las unidades espaciales identificadas. Aun en el caso de las clasificaciones, las conclusione!
publicadas se basan principalmente en el analisis de uno o pocos grupos seleccionados, y presentan diferencia
importantes en los criterios de seleccion de los grupos, el nimero de especies involucrado y la metodologia usada. Po
otra parte, las discrepancias entre estudios especificos tienden a obscurecer un fendomeno relevante y de mayor esca
como es la dindmica de las biotas, uno de los aspectos biogeograficos menos conocidos en Chile. En tal contexto, est
trabajo presenta una revision de literatura sobre la biogeografia marina de Chile y sus aspectos asociados, con los
siguientes objetivos: (a) resumir las caracteristicas oceanograficas, climaticas y geomorfolégicas de la costa continental
de Chile; (b) discutir 27 clasificaciones biogeograficas publicadas para la costa chilena, analizando los criterios y
procedimientos usados por los autores, sus conclusiones principales, y la concordancia entre los estudios; (c) evalual
los procesos dispersivos y vicariantes asociados a los desplazamientos y modificaciones de las biotas de la region, er
funcién de los antecedentes disponibles sobre las condiciones existentes y los principales eventos ocurridos durante los
periodos Terciario y Cuaternario; y (d) proponer un escenario de cambio biogeografico basado en determinantes
histéricas y su influencia en la formacion, caracter y dinamica de distribucion de biotas en la costa chilena, con énfasis
en la identificacion y naturaleza biogeogréfica de las principales unidades espaciales. A partir de la informacion
anterior, se propone una hipotesis de clasificacion biogeogréfica al nivel de biotas, no necesariamente concordante con
estudios previos al nivel de fauna o flora. Esta clasificacion identifica tres unidades espaciales mayores: un area sur que
incluye a una biota austral (Provincia Magallanica), un area norte que incluye una biota templada-calida (Provincia
Peruana), y un Area Intermedia extensa (no transicional) que incluye componentes mixtos de biota sin caracter ni rango
biogeogréfico definido. Se discute ademas la diferente naturaleza de dos zonas transicionales situadas en los limites de
Area Intermedia, unatransicion de contacto hacia el norte y unatransicion inducida hacia el sur, que se habrian generadc
por migraciones de biota y eventos glacio-tectonicos respectivamente.

Palabras clave: biota marina, Chile, clasificacion biogeogréfica, dinamica, eventos tectdnicos y glaciales,
provincializacion.

ABSTRACT

For almost a century, a number of authors have analyzed the distribution patterns of the marine fauna and flora in the
South American Pacific and particularly along the coast of Chile, with the purpose of determining the number of existing
biogeographical units. Although the general, present day patterns are relatively well known, most studies have focused
on distributional breaks and classification proposals rather than on the factors and dynamic processes that formed the
identified spatial units. Even in the case of biogeographical classifications, published conclusions are based mainly on
the analysis of one or few selected groups, exhibiting important differences in their criteria for selecting groups, the
number of species involved, and their methodology. On the other hand, diverging conclusions among particular studies
tend to obscure the more relevant, large-scale phenomenon of biota dynamics, one of the less known biogeographic
aspects in Chile. Within that context, this paper presents a literature review on the marine biogeography of Chile and
related subjects, with the following objectives: (a) to summarize the oceanographic, climatic and geomorphologic
characteristics of the Chilean continental coast; (b) to discuss 27 biogeographic classifications published for the Chilean
coast, analyzing both the procedures and criteria used by their authors, along with their main conclusions and
agreements; (c) to assess the vicariant and dispersal processes associated with the displacement and modification of th
regional biotas, regarding the available antecedentes on the prevailing conditions and main events during the Tertiary
and Quaternary periods; and (d) to propose a scenario of biogeographic change based on historical determinants anc
their influence on the formation, character, and dynamics of biotas along the Chilean coast, emphasizing the
identification and biogeographic nature of the main spatial units. From the preceding information, | propose a
hypothesis of biogeographic classification for the level of biotas, not necessarily coincident with prior studies at lower
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levels such as flora or fauna. This classification identifies three major spatial units: a southern area which comprises
an austral biota (Magellan Province), a northern area which comprises a warm-temperate biota (Peruvian Province),
and a non transitional, Intermediate Area including mixed components of biota and exhibiting a poor biogeographic

definition of both its character and hierarchical rank. | also discuss the different nature of two transitional zones located
at the boundaries of the Intermediate Area, a southward induced transition and a northward contact transition, likely
produced by the migration of biotas and glacial-tectonic events, respectively.

Key words: biogeographical classification, Chile, dynamics, marine biota, provincialization, tectonic and glacial
events.

INTRODUCCION bajo desarrollo es la percepcion poco clara de qué
es la biogeografia como ciencia, es decir como

Una caracteristica geografica notable de Chilguehacer sintético en la interfase ecoldgica-evo-
continental son los 48 grados de extension latitdutiva sobre un ambito de fendmenos biolégicos
dinal de su costa (ca. 18;86° S), que represen- esencialmente dinamicos (e.g., ver discusiones
tan cerca de 55.000 km efectivos de litoral costeen Hengeveld 1990, Brown & Lomolino 1998,
ro, 95 % del cual corresponde sélo al area con@&Gox & Moore 1998). Con frecuencia la
cida como archipiélago chileno (Roa 198&les- biogeografia es confundida con la clasificacion
de Chiloé al Cabo de Hornos. Por ello no sorprerbiogeografica, actividad que define patrones es-
de que las ciencias del mar en general y la ecologpaciales (regiones, provincias, etc.) que son su
marina en particular, enraizadas en una largaroducto mas conocido, pero que como otras cla-
tradicién naturalista (e.g., ver Bahamonde 1984&ificaciones biolégicas tiene mas bien un rol pa-
Cafién & Morales 1985), hayan tenido un gramsivo, ya sea como referente o indicador de un
crecimiento en las Gltimas décadas. Por lo mismestado de conocimiento (Brooks & Wiley 1988).
es dificil explicar por qué la biogeografia marin&n este sentido, el énfasis de la mayoria de los
aun permanece en un nivel bajo de desarrollo teabajos realizados ha estado en los limites y
diferencia de su contraparte terrestre), considearacteristicas de las unidades biogeogréficas, y
rando que hace casi 150 afios ya se habian pademas los trabajos pioneros y recientes han pro-
puesto unidades biogeograficas para la costa debrcionado clasificaciones relativamente simila-
Pacifico de Sudamérica (e.g., Woodward 1856 cfes. Por ello pareciera que la investigacion futura
Ramirez 1980, Forbes 1856 cf. Briggs 1974), g6lo debe refinar el conocimiento o abarcar ma-
que en los ultimos quince afios ha existido ugor cantidad de taxa y lugares, pero pocas veces
fuerte énfasis a nivel mundial en el estudio de lse ha considerado la evolucion fisica y biol6gica
diversidad bioldgica por multiples razones (e.g.del sistema estudiado y las preguntas principales
ver discusiones en Fuentes & Castilla 1991s6lo han quedado enunciadas. Hace dos décadas,
Lubchenco etal. 1991, Huntley etal. 1991, Cox &astilla (1979) destac6 la necesidad de investiga-
Moore 1998). En similar perspectiva, Castillaciones integradoras e interdisciplinarias sobre la
(e.g., 1976, 1986, 1996) ha resaltado laimportariota del Pacifico sur-oriental, para entender su
cia, necesidad y mas recientemente la urgenciastructura, historia, y sobre todo su dindmica.
de establecer una red nacional de areas marinlgs tarde, Castilla (1996) sefial6 que las provin-
protegidas, donde los criterios biogeograficosias biogeograficas chilenas estan bien caracteri-
serian uno de los principales elementos de dedadas, lo que refleja la impresién general sobre el
sién (Castilla 1996). Sin embargo, la biogeografieema considerando los ahora numerosos estudios
marina chilena (i.e., realizada por chilenos) no hg propuestas existentes. Sin embargo, la literatu-
tenido mucho avance en los ultimos 20 afios. D& aun delata desacuerdos sobre la ubicacion y
hecho, los estudios propiamente biogeograficosaturaleza de algunas unidades biogeograficas,
publicados por bi6logos chilenos en todo el siglpor lo que deberiamos prestar menos atencion a
XX son menos de 40, la mayoria de un solo autdos patrones y mas a los factores causales y pro-
(H.l. Moyano), y el nimero de bidlogos dedicacesos subyacentes.
dos hoy a ensefiar o investigar en biogeografia enEn general, no s6lo en Chile la biogeografia
el pais es mucho menor. Una posible causa de est@rina se ha construido principalmente sobre una
base descriptiva 'y con un enfoque mas bien esta-
tico, sin esfuerzos significativos para explicar la
1 ROA R (1986) Accesibilidad a los recursos marinos formacion y dinamica de las unidades
vivos de la zona austral de Chile. Informe para Magistdpiogeograficas actuales. Por ello, los tres aspec-
en Ciencias, mencién Oceanografia, Universidad de tos clave sefialados por Castilla (1979) - estructu-
Concepcion, Concepcion. 17 pp. ra, historia y dindmica - siguen siendo relevantes
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y los menos conocidos a nivel de la biota. Por esteA COSTA CHILENA CONTINENTAL EN EL PRESENTE

razon, autores como Hengeveld (1990) han ex-

presado su frustacion porque las clasificaciondsas secciones siguientes destacaran sélo las ca-

biogeograficas raravez son interpretadas, y cuanacteristicas fisicas mas relevantes a los proble-

do lo son usualmente no se someten a prueba.mas analizados en este trabajo, ya que los rasgos
Por lo anterior, este trabajo intenta relacionagenerales de la costa de Chile han sido revisados

algunos de los antecedentes disponibles para coen detalle por otros autores (e.g., aspectos

tribuir a generar un escenario biogeografico, evaaceanogréaficos: Bernal et al. 1982, Arana 1983,

luando los actuales patrones y explicaciones pré~onseca & Farias 1987, Strub et al. 1998, Ahuma-

puestos para la biota marina chilena, y revisandda et al. 2000; aspectos climaticos y geomor-

brevemente el rol de los principales eventofologicos: Di Castri & Hajek 1976, Quintanilla

geoldgicos, climaticos y oceanograficos ocurri1983, Cafion & Morales 1985, Benitez 1994).

dos en el Pacifico Sudamericano en los procesos

de provincializacion. Esta informacion finalmen-

te es discutida en relacion a las posible€onfiguraciéon y geomorfologia

interacciones entre biotas, y a la homogeneidad y

mantencion de las unidades biogeograficas ehgran escala, la formay configuracion del borde

funcion de los procesos ecoldgicos que operan eccidental de Sudamérica revela dos escenarios

la actualidad. geograficos contrastantes (Fig. 1). Por un parte,

—_—
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Fig. 1. Esquema de los principales patrones de circulacion oceanica en la costa de Chile (basado en
Bernal et al. 1982, Ahumada et al. 2000), y de las zonas bioclimaticas asociadas al borde costero (segun
Di Castri & Hajek 1976, Benitez 1994).

Outline of the main oceanic circulation patterns along the coast of Chile (based on Bernal et al. 1982, Ahumada et al.
2000), and bioclimatic zones associated to the coastal border (after Di Castri & Hajek 1976, Benitez 1994).
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lalinea de costa desde Perl hasta laisla de Chilsér. Entre ca. 27 y 39S se encuentra una gran
(ca. 4T47" S) es continua, suave y carece deona mediterrAnea con una sucesion de regiones
quiebres o rasgos geograficos mayores. Destab#climaticas, variando desde caracteristicas
el llamado “codo” de Arica (ca. 280’ S) situado peraridas en su extremo norte a perhimedas en su
en el limite politico entre PerG y Chile, donde laxtremo sur, y donde la costa también esta dife-
linea costera cambia en forma abrupta desde unenciada del interior por la influencia marina.
orientacion S-O a una N-O formando un angul&ntre los 39 y 56S se extiende una zona oceanica
de unos 129 y a partir del cual la costa esdiferenciada en tres regiones bioclimaticas: una
virtualmente recta hasta el Canal de Chacao (nooceanica con influencia mediterranea (39-84,
te de Chiloé), constituyendo la unidad geomorfouna oceanica templada-fria (4452 y una
I6gica de las Planicies Litorales, una de las cuatrmceanica subantartica (52-56&) caracterizada
principales en Chile junto a la Depresion Interpor pluviosidad frecuente todo el afio y diferen-
mediay las cordilleras de los Andes y de la Costa@ada de una regién oceanica transandina con
(Benitez 1994). Por otra parte, todo el bordearacteristicas aridas en la parte atlantica, aspec-
continental desde Chiloé hasta el Cabo de Hornas que parece incidir en la biogeografia del extre-
(ca. 56 S) es un gran sistema insular (el archipiémo sur del continente, como se discute méas ade-
lago chileno) con profusion de golfos, fiordos ylante. Las tres grandes zonas climéaticas estan
canales, un paisaje complejo resultante del efect&sociadas a la presencia del anticiclon subtropical
combinado de procesos tecténicos y de glaciaciédel Pacifico sur, cuyo centro se sitlda en promedio
Respecto a la configuracion del piso oceanicaen los 30 S: debido a su ciclo anual de desplaza-
el margen continental sudamericano se caractemiento, su influencia es clara en la zona medite-
zapor la presenciade una fosa que bordea la plaganea, favoreciendo las precipitaciones al des-
de Nazcay que se extiende por alrededor de 5.0plazarse al norte en el invierno y causando el
km desde el ecuador hasta ca’ 45 (Golfo de efecto inverso al desplazarse al sur en el verano
Penas); en este punto la cordillera submarin@illagran 1995). La influencia del anticiclén es
chilena alcanza el continente y marca la conpermanente al norte de 10s°38, manteniendo las
fluencia de las placas Sudamericana, de Nazcacpndiciones secas, y débil al sur de los &
Antéartica (Ahumada et al. 2000). Estos rasgodonde existe lluvia todo el afio.
evidencian el rol de los procesos tectonicos en laPor otra parte, a gran escala las variaciones
geomorfologia costera, y explican el que la plataclimaticas descritas generan un patron diferen-
forma continental chilena sea extremadamenteial de interaccién entre el sistema terrestre y
angosta en comparacion a la costa del Atlanticanarino en cuanto al aporte de agua dulce al océa-
con un ancho maximo cercano a 45 km en la zom®. La zona desértica claramente no es influida
de Talcahuano (ca. 3&0’ S), y una profundidad por este aporte, el cual es mas importante en la
maxima en general de 150 m, exceptuando la zozana mediterranea pero sin un impacto real en las
de Valparaiso (ca. 38) donde alcanza hasta 800masas de agua por efecto de dilucién. En contras-
m. te, el efecto de dilucidon es notorio en la zona
bioclimatica oceanica, creando condiciones
hidrolégicas “locales” con relativa independen-
Caracteristicas climéticas cia del caracter oceanografico de la masa de agua
predominante (Ahumada et al. 2000).
Entre ca. 18,4y 27S, la banda costera constituye
en si misma una region bioclimética llamada
desértica litoral, con condiciones aridas todo eCaracteristicas oceanograficas actuales
afio y con una alta influencia oceanica, que la
diferencia de laregion desértica interior de arideBiogeograficamente, resaltan tres aspectos, aun-
extrema. El desierto costero es un rasgo particgue ain en un esquema algo idealizado. Primero,
lar del margen occidental de continentes cercands influencia superficial predominante de la masa
a giros oceanicos, producto de la interaccién emte agua subantartica, de baja temperatura y
tre las masas de aire descendentes en los tropicadinidad, asociada a la Corriente de Deriva del
y los vientos que avanzan hacia el continent®este, un gran flujo superficial que penetra a
luego de pasar por masas de agua fria, generan@hile desde el oeste y se divide antes de alcanzar
un efecto intensificado de desecaciéon (Brown &a costa en: (a) un flujo de direcciéon norte, ocea-
Lomolino 1998). Hacia latitudes mas altas, estaico, usualmente llamado corriente chileno-pe-
efecto es menos intenso y las condiciones deana (Bernal et al. 1982); y (b) un flujo hacia el
aridez se atenuan, alternado con periodos humeur llamado corriente del Cabo de Hornos, que
dos o frios progresivamente mas largos de nortebamrdea el extremo sur del archipiélago chilenoy
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continda hacia el este hasta unirse a la corrien{@985) y Ahumada et al. (2000) han individuali-
de Falkland en el Atlantico. De la corriente dekado cuatro grandes unidades ecosistémicas ma-
Cabo de Hornos surge también un flujo, conocidoinas, entendidas como unidades funcionales con
como corriente de los Fiordos, que continda hacilémites relativamente definidos y un grado reco-
el norte y alcanza la costa a la altura de Chilogocible de homogeneidad interna: (a) giro central
(ca. 42 S). La corriente de los Fiordos es la ramael Pacifico sur, que comprende un ecosistema
costera del sistema de corrientes de Humboldt,gceanico pelagico y unoinsular; (b) margen orien-
la chileno-peruana suramaoceéanica, ambas sepaldel Pacifico sudeste (18,4 a°A), que incluye
radas por una contra-corriente ecuatorial (Ahuecosistemas costeros de surgenciay de bahias; (c)
mada et al. 2000). El segundo aspecto de imposubantéartico, comprendiendo un ecosistema oceé-
tancia es el papel de la surgencia costera a travéigo y uno estuarino formado por los fiordos y
de la costa, asociado principalmente a la masa danales australes; y (d) antartico. Esta clasifica-
agua ecuatorial subsuperficial. Esta masa enr¢ion lleva inmediatamente a dos preguntas cen-
guecida en nutrientes seria responsable de la attales para el caso chileno: hasta qué punto o
produccidén primaria costera, y aunque el efectodmo las variables fisicas limitan o controlan la
de la surgencia sobre las comunidades litoralelstribuciéon de conjuntos de especies, y si las
aun no se establece claramente (e.g., ver Vasquazidades ecosistémicas son congruentes con los
etal. 1998, Camus & Andrade 1999), si parece seatrones biogeograficos. A mayor escala, Platt &
un factor adicional contribuyendo al enfriamien-Sathyendranath (1999) recientemente propusie-
to superficial de las aguas adyacentes a la costan una definicién formal de provincias
(e.g., Espinoza et al. 1983). Los factores qubiogeoquimicas para los ecosistemas pelagicos,
contribuyen al enfriamiento de las aguas costerdmsadas en la deteccidén de quiebres abruptos en
junto al flujo sur-norte de las corrientes superfiparametros de tasa vinculados a aspectos
ciales parecen ser las determinantes de mayecofisiol6gicos relevantes. La identidad de estas
importancia en la distribucion de las especieanidades se reconoceria por su régimen de forza-
marinas chilenas, ya que extienden las condicigniento fisico, y sus limites serian elasticos ya que
nes frias hacia latitudes bajas a un grado muchariarian junto con los cambios en el forzamien-
mayor que en otros continentes. Viviani (1979j)o, pudiendo identificarse en todo instante. Un
ha estimado que la temperatura del mar en elnfoque explicito como el de Platt &
extremo norte es ca. @ mas baja que la espe-Sathyendranath (1999) puede ser una herramienta
rada a latitudes similares en otro continente, miemauy Gtil para los andlisis biogeograficos, o inclu-
tras que en el extremo sur es c&C2mas alta, y so podria actuar como hipétesis nula en la bus-
solo cerca de los 43S no habria mayor diferen- queda de unidades espaciales en sistemas mari-
cia, evidenciando el reducido gradiente latitudinos no pelégicos.
nal de temperatura como una condicion anémala
general del sistema costero chileno (e.g., Menzies
1962). El tercer aspecto relevante son las “ano- CONOCIMIENTO DE LA BIOTA Y ENFOQUES
malias” oceanograficas y atmosféricas ligadas a METODOLOGICOS
la dinamica de la circulacion atmosférica global,
particularmente la Oscilacion del Sur cuyas faseSl problema del sesgo muestral
negativa y positiva se asocian a los eventos de El
Nifio y La Nifla respectivamente (e.g., verEn una evaluacién reciente, Ojeda (1998) sefiala
Philander 1983). El desarrollo y las consecuemue el conocimiento actual de la flora y fauna de
cias fisicas y bioldgicas de estos ultimos eventdShile es sé6lo “relativamente aceptable”, siendo
han sido ampliamente comentados en la literatutas invertebrados marinos uno de sus puntos mas
(e.g., Jaksic 1998 y referencias incluidas), perdébiles. Esto se debe en parte a que, histérica-
aun no se aclara su relacién con la historia dmente, los estudios bioldgicos en la costa chilena
cambios climaticos y la distribucién de la biotase han concentrado numéricamente en las zonas
regional. mas accesibles, cerca de los centros principales
de poblacién (Brattstrom & Johanssen 1983) o de
investigacion, y la mayoria de ellos abarcan sélo
Unidades ecosistémicas marinas una o pocas localidades (Camus 1998). Por ello
aun existen segmentos de costa sin estudiar o
Ademas de los flujos y masas de agua, el ambieascasamente estudiados debido a la extension de
te marino puede clasificarse en funcion déa costa y baja accesibilidad de muchas zonas
parametros fisicos y biolégicos permitiendo defe.g., por los farellones costeros que interrumpen
tectar otro tipo de estructura. Bernal & Ahumadaa planicie litoral en la zona norte, Benitez 1994).
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No obstante, el conocimiento de las areas yaxpediciones de Chiloé al sur podrian resultar en
estudiadas es bastante completo y va méas alla dea suerte de compensaciéon al momento de efec-
la tax6nomia alfa, incluyendo variados estudiotuar consideraciones biogeograficas amplias, aun-
ecoldgicos (un recuento parcial de estos estudiggie necesariamente con las limitaciones impues-
puede encontrarse en Santelices 1989, pp. 66-7&s por los sesgos de muestreo. Lo anterior sin
y 79-86). Por otra parte, el archipiélago chilenoduda es producto de la ausencia histérica de pro-
por su configuracion, clima riguroso y aislamiengramas basicos de investigacion, obligando a que
to, es una de las areas ecologicamente menlws analisis biogeograficos por lo general deban
conocidas en Chile, y los estudios disponibleasarinformacion fragmentaria obtenida con otros
(e.g., ver un recuento de sus resultados eropdsitosy bajo otras perspectivas. En Chile, tal
Santelices 1989, pp. 75-77 y 86-91) se realizaroeomo hace un siglo, aln se requiere una explora-
en su mayoria hace 15 o mas afios. Incluso pubbién taxénémica planificada y de gran escala,
caciones biogeograficas recientes como la deero paradéjicamente el conocimiento mas preci-
Brattstrom (1990) se originan de muestreos efeso y confiable disponible es el de los vacios de
tuados hace 50 afios. Sin embargo, el conocimieoenocimiento (areas, taxa, habitats y profundida-
to taxébnémico de esta y otras areas no es despaes a explorar), lo que facilita la orientacion de
ciable gracias a la gran cantidad de expedicionestudios futuros.
cientificas efectuadas en el pasado (las principa-
les son indicadas por Castilla 1979), donde sobre-
sale la expedicién de la Universidad de Lund e@riterios, procedimientos y potencial comparati-
1948-1949, que ha generado numerosas contribue de los estudios
ciones a la tax6nomia alfa de la regién (varias de
ellas citadas en este trabajo). Por otro laddJna revision de la literatura biogeogréafica sobre
Ramirez & Santelices (1981) también mostrarochile, que incluy6 27 clasificaciones propuestas,
los sesgos que pueden provenir de estas contribmostré6 que el procedimiento més usado es la
ciones, ya que el conocimiento de las especies determinacion de limites conjuntos de distribu-
algas se asocia tanto al nimero como a la zorm#n para grupos de especies, de lo cual se infiere
cubierta por estas expediciones: 12 entrel nimero, bordes y jerarquia de las unidades
Antofagasta y Chiloé contra 48 desde Chiloé dbiogeogréaficas. En la mayoria de los estudios, la
sur. Alveal et al. (1973) ya habian sefialado quexperiencia y conocimiento de los autores han
las diferencias en diversidad algal entre regionesdo los factores cruciales para llegar a la inter-
chilenas distantes podian deberse a sesgos pleetacién bioldgica de patrones, usualmente efec-
muestreo, y Ramirez & Santelices (1981) sugirietuada a posteriori y sin mediaciéon de analisis
ron que incluso el actual patrén latitudinal decuantitativos. No obstante, este enfoque esencial-
diversidad algal en Sudamérica (disminucidon dehente descriptivo (un posible equivalente a la
nimero de especies de sur a norte) podria ser sééxénomia alfa en biogeografia) también se ca-
un efecto de muestreo diferencial. Sobre los paacteriza por la heterogeneidad de las perspecti-
trones de diversidad en animales hay opinionesas usadas, destacando dos aspectos.
variadas: mientras en ciertos taxa podrian ser elEn primer lugar, los estudios analizados difie-
resultado directo de diferencias de muestreo (e.gen ampliamente en sus metodologias. La mayo-
Pelecipodos, Soot-Ryen 1959), en otros practicata de las clasificaciones resultan de una sintesis
mente no habria un sesgo apreciable (e.gde datos diversos fundamentada cualitativamente
Porcelanidos, Carvacho 1980). En los casos die acuerdo al enfoque de sus autores. Muy pocas
sesgo mas evidente la factibilidad de una clasifiestan basadas en mayor o menor grado en los
cacion biogeogréafica es muy baja, pero en generedsultados de algun analisis estadistico (e.g.,
la mayoria de los autores parece estimar que 8hntelices 1980, Moyano 1991b, Lancellotti &
conocimiento de sus taxa es al menos suficieniasquez 1999). Algunas son enunciadas explici-
para describir patrones, mas all4 de reconocer lé&amente pero con escasa fundamentaciéon, mien-
diferencias muestrales. tras otras son enunciadas de manera no explicita,
Un sesgo distinto, reconocido por Ramirez & aunque presentes deben ser extraidas por el
Santelices (1981) y la mayoria de los autores, ésctor. Finalmente, hay grandes diferencias en el
el conocimiento desproporcionado de las espeolumen y tipo de datos usado por diferentes
cies intermareales o litorales en desmedro de lasitores, y en el nUmero de especies analizado. De
submareales someras o de mayor profundidad. #echo, algunos autores han declinado efectuar
nivel de biotas, sin embargo, el problema puedgroposiciones por considerar la informacion dis-
no ser tan grave, ya que la mayor intensidad d®onible como deficitaria o insuficiente (e.g., Van
estudio entre Aricay Chiloé y el mayor numero d&ame 1954, Larrain 1975, George 1996).



BIOGEOGRAFIA MARINA DE CHILE 593

En segundo lugar, los estudios difieren en lopropuesta, incluidas por constituir un referente
criterios de seleccién de sus unidades de estudidasico en la zoogeografia chilena.
y consecuentemente en la generalidad o potencialLas divisiones entre unidades biogeograficas
explicativo de sus resultados. Las unidades masdicadas en la Fig. 2 revelan que aun cuando
comuinmente usadas son: (a) un taxon individuagxisten concordancias entre las clasificaciones, a
sin distincion de habitat o ambiente (e.g.la vez hay un alto grado de dispersion: de los 39
Anthozoa, Foraminifera), que implica acotar efrados de latitud que abarca el rango considerado
universo de especies a distinto grado; (b) un@8-56° S), en 25 de ellos (67 %) se ha propuesto
flora o fauna, que incluye taxa de uno o maal menos un limite. La Fig. 3 muestra la frecuencia
grupos mayores (e.g., algas, peces) sin especifiae limites propuestos por latitud, sin diferenciar
dad de ambientes; (c) un taxén individual, perentre aquellos que separan unidades de jerarquia
ligado a un ambiente especifico (e.g., eufausidasayor (e.g., provincias) o menor (e.g.,
de héabitat pelagico); (d) un héabitat particulaisubprovincias o distritos), ya que la definicion de
(e.g., zona eulitoral) o parte de un habitat (e.grango dependié en gran medida de criterios subje-
zona sobre el limite inferior de las algas), quévos de los autores (ver seccién posterior). Como
puede o no incluir a todos los representantes da gran parte de los estudios el analisis de las
distintos taxa; (e) la combinacion entre un taxdudistribuciones no esta conectado por algin proce-
y un héabitat particulares (e.g., moluscoslimiento objetivo a la clasificacion resultante,
intermareales); o (f) lacombinacion entre un taxépodria evaluarse la premisa de que la distribucién
y un area geografica particulares (e.g., invertede limites de la Fig. 3 es un resultado arbitrario.
brados del sur de Chile). Asi, dada la alta dispersién de los limites, como un

Si bien el uso de un criterio dado puede ser mugjercicio especulativo puede tomarse al nimero de
atil para conocer un cierto habitat o taxén, a léimites por grado como una variable (aunque sus
vez puede limitar su posibilidad de aportar abbservaciones son s6lo parcialmente independien-
reconocimiento de patrones biogeogréaficos genees), y considerar que en cada grado de latitud seria
rales en Chile a nivel de biotas (i.e., el conjuntesperable encontrar el mismo namero de limites.
completo de vegetales y animales que habitan é&n tal caso, la frecuencia esperada de acuerdo a
una region dada, Brown & Lomolino 1998). Enuna distribucién uniforme seria de 1,69 limites por
conjunto, sin embargo, las diferencias de criterigrado, pero la distribucion observada claramente
ayudan al analisis comparativo, incluso si doso es uniformeX?2=42,28, g.l. ajustados = 3, P <
estudios analizan un mismo taxén o hébitat ya qu&00001), sugiriendo que la mayor acumulacion de
en tal caso la redundancia significa incorporalimites en ciertas latitudes seria un patrén consis-
mas diversidad de enfoques y criterios. Por ltente. En rigor este ejercicio debiera ser mas com-
anterior, en el presente analisis todas las propugslejo, por ejemplo usando modelos nulos que re-
tas se consideran validas para comparacion, yaesenten posibles causas biolégicas o
gue so6lo un estudio incorpord un criterio de decimetodolégicas para contrastarlas con el conjunto
sion “objetivo” (estadistico) al establecer agrude clasificaciones, pero los estudios tienen dema-
paciones de especies. siadas diferencias entre si como para que el intento

tuviera sentido bioldgico, o incluso estadistico. En
promedio, los estudios analizados detectaron 1,68

PATRONES BIOGEOGRAFICOS EN CHILE l[imites por grado, y s6lo en las latitudes 53, 52, 43,
CONTINENTAL 42, 38, 37, 33 y 30S la variable excede un limite

de confianza superior de 99 % (2,88). En este

Clasificaciones biogeogréaficas propuestas sentido, las latitudes con tres o més limites son

puntos extremos (“outliers”) de concordancia, y
Esta seccién se fundamenta en el andlisis de 2&flejarian zonas “significativas” de confluencia
clasificaciones fito y zoogeograficas propuestade discontinuidades para distintos taxa, mas que
desde comienzos del siglo 20 por diferentes irlimites discretos y puntuales. Por otra parte, a
vestigadores y para una amplia variedad de taxavel de biotas la resolucion de un grado de latitud
marinos de la costa continental de Chile. Estgsrobablemente es innecesaria, ya que en la préacti-
clasificaciones fueron recopiladas en una reviea el limite especifico varia en funcién de la res-
sion de la literatura existente, aunque probablguesta de cada tipo de organismo al entorno fisico-
mente existan otras publicaciones que no fuerdmol6gico. Es razonable pensar, al menos como
detectadas. Las 27 propuestas se muestran esghipdtesis, que estas zonas significativas podrian
maticamente en la Fig. 2, y de ellas las primeraflejar el patron subyacente de discontinuidades
11 comprenden a 10 recopiladas previamente pentre las biotas marinas de Chile (ver seccién
Brattstrom & Johanssen (1983) mas su propiposterior).
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Fig. 2. Esquemas de clasificaciones biogeograficas (lineas horizontales) de la costa continental de Chile
propuestas en 27 estudios durante el dltimo siglo. Debido a su variedad, los nombres de las areas
biogeograficas se han omitido para mayor claridad. Circulos cerrados: divisiones entre unidades
biogeograficas mayores; lineas verticales: subdivisiones de una unidad mayor; en algunos casos las
divisiones se han aproximado al grado de latitud mas cercano. 1-11: clasificaciones recopiladas por
Brattstrom & Johanssen (1983, referencias incluidas en ese trabajo); 12-27: clasificaciones recopiladas
en este trabajo. 1: Dall (1909), invertebrados benténicos, y Carcelles & Williamson (1951), Mollusca; 2:
Boltosvskoy (1964), Foraminifera; 3: Stuardo (1964), Mollusca; 4: Marincovich (1973), Mollusca; 5:
Knox (1960), varios taxa animales; 6: Hartmann-Schréder & Hartmann (1962), organismos eulitorales;
7: Dell (1971), Mollusca intermareales; 8: Semenov (1977); 9: Viviani (1979), varios taxa animales; 10:
Sebens & Paine (1979), Anthozoa; 11: Brattstrém & Johanssen (1983), varios taxa; 12: Santelices
(1980), Algas; 13: Moyano (1991b), Bryozoa; 14: Etcheverry (1964), Algas; 15: Soot-Ryen (1959),
Pelecypoda; 16: Mann (1954), Peces; 17: Menzies (1962), Isopoda; 18: Ekman (1953), varios taxa
animales; 19: Carvacho (1980), crustaceos Porcelanidos; 20: Balech (1954), varios taxa animales; 21:
Castillo (1968), Ophiurida; 22: Antezana; Eufausidos pelagicos; 23: Madsen (1956), Asteroidea; 24:
Alveal et al. (1973), Algas; 25: Jaramillo (1982), Isopoda de playas de arena; 26: Desqueyroux &
Moyano (1987), Porifera Demospongiae; 27: Lancelotti & Vasquez (1999), varios taxa animales.
Sketches of biogeographical classifications (horizontal lines) of the Chilean continental coast proposed in 27 studies
during the last century. Due to its variety, the names of biogeographical areas have been omitted for clarity. Closed dots:
divisions among major biogeographical units; vertical lines: subdivisions of a major unit; in some cases, divisions were
approximated to the closest degree of latitude. 1-11: classifications cited by Brattstrom & Johanssen (1983; references
included in their work); 12-27: classifications cited in this work. 1: Dall (1909), benthic invertebrates, and Carcelles &
Williamson (1951), Mollusca; 2: Boltosvskoy (1964), Foraminifera; 3: Stuardo (1964), Mollusca; 4: Marincovich (1973),
Mollusca; 5: Knox (1960), several animal taxa; 6: Hartmann-Schréder & Hartmann (1962), eulittoral organisms; 7: Dell
(1971), intertidal Mollusca; 8: Semenov (1977); 9: Viviani (1979), several animal taxa; 10: Sebens & Paine (1979),
Anthozoa; 11: Brattstrom & Johanssen (1983), several animal taxa; 12: Santelices (1980), Algae; 13: Moyano (1991),
Bryozoa; 14: Etcheverry (1964), Algae; 15: Soot-Ryen (1959), Pelecypoda; 16: Mann (1954), Fishes; 17: Menzies (1962),
Isopoda; 18: Ekman (1953), several aimal taxa; 19: Carvacho (1980), Porcellanid crabs; 20: Balech (1954), several animal
taxa; 21: Castillo (1968), Ophiurida; 22: Antezana (1981), planktonic Euphausiids; 23: Madsen (1956), Asteroidea; 24:

Alveal et al. (1973), Algae; 25: Jaramillo (1982), sandy beach Isopoda; 26: Desqueyroux & Moyano (1987), Porifera
demospongiae; 27: Lancellotti & Vasquez (1999), several animal taxa.
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Interpretacion global de patrones evaluado, y no es posible descartar su importan-
cia potencial. La mayoria de los autores opto por
Castilla (1979) resumi6 apropiadamente tres caxplicar la distribuciéon en funcién de cambios,
racteristicas principales de la biota del Pacificquiebres o rasgos distintivos de la circulacion o
sur-oriental: (a) su complejidad, incluyendo comparametros fisicos, y de hecho parecen ser
ponentes tropicales, subtropicales templadosruciales e independientes de cualquier division
(frios y célidos) y subantarticos; (b) su altogeogréafica en ciertos taxa (e.g., Menzies 1962).
endemismo a nivel de especies; y (c) su estreclin tal perspectiva, el factor clave es el limite de
asociacion con las variables oceanograficas tplerancia de las especies ante distintas variables,
climaticas de la regién, tal vez su caracteristicko cual supone que un taxén, fauna o flora “sigue”
mas definitoria. El punto (c) fue tempranamentele forma cercana la variacién en las condiciones
advertido por Dall (1909), quien en su clasificaambientales, y si éstas se estabilizan, la distribu-
cion para la fauna litoral de moluscos sugirié queidn geogréafica resultante estara correlacionada
la distribucién geogréafica asociada al términ@on la distribucién de las variables relevantes
“provincia” parecia depender directamente de lée.g., ver andlisis del fenémeno de seguimiento —
magnitud y distribucién de la temperatura super4racking”- por distintos autores en Diamond &
ficial del mar, en obviarelacion con las corriente€ase 1986). Esta premisa parece aplicable al area
oceanicas. Esta preponderancia de las deterntie Chiloé, ya que las especies que se distribuyen
nantes fisicas sobre la distribucién es el aspectiesde el sury desde el norte deben hacer frente al
central en practicamente todos los estudios citaumento o disminucién respectivamente de la
dos enla Fig. 2, pero es necesario destacar que ksinidad, por el efecto de dilucion en el ecosistema
determinantes biolégicas simplemente no se hastuarino de fiordos y canales (Ahumada et al.
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Fig. 3. Distribucion de frecuencia del nimero de limites biogeograficos propuestos para una latitud dada

en las clasificaciones mostradas en la Fig. 2. Ya que los datos usados en algunos trabajos no son inde-

pendientes, y los estudios difieren en el tipo y especificidad de sus criterios de seleccién de organismos
(taxa de diferente jerarquia, flora, fauna, ambientes, etc.), el grafico representa el grado de coincidencia

entre autores respecto a la ubicacion de los limites, mas que la ocurrencia objetiva de un limite dado.
Frequency distribution of the number of proposed biogeographical limits for a given latitude according to the

classifications shown in Fig. 2. As the data sets used in some works are not independent, and studies differ in the type and

specificity of their criteria for selecting organisms (taxa of varying hierarchy, flora, fauna, environments, etc.), this graph

represents the agreement among authors regarding to the location of limits, rather than the objective occurrence of a given

limit.
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2000), zona que ademas se diferencia por su al@fecha se desconoce el rol que pudiera tener la
pluviosidad, gran amplitud mareal, y baja tempefragmentacion del paisaje sobre la diversidad y el
ratura entre otros factores (e.g., ver Viviani 1979grado de endemismo de cada grupo. Por ejemplo,
Carvacho 1980, Brattstrom & Johanssen 1983Rawson (1964) mostré que ciertos grupos de
Las especies mas afectadas por el cambio déeloturoideos son mas numerosos en el sur de
condiciones parecen ser aquellas del norte, I&hile que en cualquier otro lugar del pais, sin
litorales endémicas y las de aguas someracontrar ninguna razon aparente para ello. Algo
(Brattstrom & Johanssen 1983). Para ciertos taxajmilar ocurre con la riqueza de macroalgas
el efecto puede serindirecto. Andrade (1987), pdiSantelices 1980, 1989). Otro aspecto es la co-
ejemplo, sugirié que especies como los crust&exion entre el sur chileno y otras regiones, como
ceos decapodos, que encuentran su alimento ere¢lPacifico occidental, hacia y desde el cual ha-
fango y arenas finas, no logran avanzar desde lefian influencias como las sefialadas por Dall
norte hacia el archipiélago chileno porque 10$1909) para los moluscos del sur de Chile, o el
rasgos hidrolégicos y el comportamiento de logtlantico sur con el que comparte una fraccion
procesos de depositacion de sedimentos generiamportante de especies, por lo que Balech (1954)
condiciones desfavorables para su alimentacioég.Stuardo (1964) consideraron a todo el extremo
Para los crustaceos porcelanidos, no obstanteyr de Sudamérica como una misma provincia.
Chiloé constituye una barrera casi definitiva en
su extensién hacia el sur, pero Carvacho (1980)
considera latemperatura como una limitante prirArea norte: caracter de los taxa
cipal. En otros taxa, aparte de diferencias
distribucionales, hay diferencias bioldgicas sigEl area desde el norte de Chiloé hasta el extremo
nificativas, como por ejemplo la mayor diversi-norte de Chile representa una situacién distinta
dad zoarial y polimorfismo en los briozoos del suen cuanto a diferenciacidon biogeogréfica, sin te-
gue en los distribuidos al norte del Canal daer la individualidad del area sur y mostrando
Chacao (Moyano 1991b y referencias incluidas)nfluencias multiples. Ciertas especies del sur en
Otros detalles especificos para distintos taxa sanuchos casos pueden avanzar hacia zonas costeras
analizados por los autores citados en la Fig. 2.al norte de Chiloé, lo que Viviani (1979) atribuye
ala presencia de areas estuarinas en el centro-sur
de Chile que dan una continuidad parcial a las
Area sur: caréacter de los taxa condiciones del archipiélago hacia el norte. Esta
situacidn, junto a la penetracion al sur de Chiloé
En general, la zona desde Chiloé al extremo spor algunas especies del norte, podria ser la causa
parece el area biogeografica mejor definida en Ide la alta dispersion observada en la Fig. 3 en los
costa chilena en términos de distribucion yimites establecidos por distintos autores alrede-
endemismo. No obstante, es algo heterogénea dar de los 42 S.
relacion a su afinidad con otras zonas. Para losAdemas es comuUn que otras especies del sur,
moluscos por ejemplo, la afinidad de las especieparentemente con rangos de tolerancia mayores,
de pelecipodos de esta area con los de la zoltgren una mayor penetracion norte (a un grado
Antértica, subantéartica y del Atlantico sur devariable entre taxa) a través de las areas litorales
Sudamérica parece despreciable (Soot-Ryendependiente de la existencia de condiciones
1959), y seria baja en el caso de gastropodestuarinas (e.g., Madsen 1956). Este fenémeno es
(Andrade 1987) y poliplacéforos (Leloup 1956).muy comun en las algas (e.g., Alveal et al. 1973,
Por otra parte, habrian nexos mas claros en 8lantelices 1980), donde el componente
caso de ofiuroideos (Castillo 1968), isépodosubantartico es encontrado en toda la costa hacia
(Menzies 1962), holoturoideos (Pawson 1964kl norte, incluso en Perd, y su penetracion se
briozoos (Moyano 1991b), equinoideos (Pawsoreduce gradualmente en aparente correlacion con
1966), algas (Etcheverry 1964, Alveal et al. 1973gl aumento de temperatura. Las especies de otros
Santelices 1980), demospongias (Desqueyroux §upos so6lo penetrarian hasta el area de Arauco
Moyano 1987) o asteroideos (Codoceo & Andrad@alrededor de los 38S), o las cercanias de
1978), entre otros. Estos patrones revelan que \@lparaiso (ca. 33S), Coquimbo (ca. 30S) o
individualidad y diferenciacién biogeografica deliquique (ca. 20 S) (e.g., ver Madsen 1956,
area sur no tiene una explicacion Unica, y respomdenzies 1962, Castillo 1968). Antezana (1981)
deria a una interaccién compleja entre el origerha indicado que en las latitudes 24, 30 y S8y
rangos de tolerancia y procesos de dispersion @m menor medida en 3%, se localizarian algunas
los distintos taxa. A lo anterior debe sumarse ldiscontinuidades hidrogréaficas asociadas a mini-
evolucion geomorfolégica del area, ya que hastmos de oxigeno y salinidad, y que 10s°38 en
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particular representaria un limite claro para muHoek 1984), asi como la virtual ausencia de ba-
chas especies subantarticas plancténicas. Un tipreras oceanografico-fisicas de importancia
distinto de penetracion norte es el fendmeno d@ntezana 1981, Brattstrom & Johanssen 1983,
submergencia, donde las especies del sur que daramillo 1987). Sin embargo, esta biota templa-
pueden alcanzar latitudes méas bajas en el litoralda-calida aparentemente dista mucho de ser ho-
lo logran ocupando habitats més profundos, lmogénea, y su caracter real no parece tan claro.
cual ha sido bien documentado para distintos taXxaesde la evaluacion de Dall (1909), quien estimo
(e.g.,ver Stuardo 1964, Codoceo & Andrade 197& la fauna del area de un evidente origen sur, el
Andrade 1987, Moyano 1991b). Aunque en lascenario se havuelto mas complejo, y Brattstrom
mayoria de los casos no se conoce con precisi@Johanssen (1983), basados en una mayor varie-
la magnitud del fenémeno, su importancia potendad de taxa animales, concluyen que las especies
cial queda bien ilustrada por Stuardo (1964)del norte dominan en el litoral y aguas somerasy
quien, al evaluar la distribucién de moluscodas del sur en el sublitoral, y ademas que en todas
sublitorales, sefial6é que los limites de las provinas profundidades las especies con amplia distri-
cias litorales pueden extenderse en forma condiucion son mayormente del norte, por lo que la
derable o incluso desaparecer totalmente. fauna como un todo tendria caréacter norte.
Con respecto a las especies del norte prov&imilarmente, mientras Santelices (1980) carac-
nientes de condiciones calidas, también existeerizé la flora del area por la predominancia del
grados variables de avance hacia el sur, segliinedemento subantartico y su disminuciéon gradual
taxa. Por ejemplo, las algas muestran una penkacia el norte, Stuardo (1964) caracteriz6 la
tracién sur muy baja (Santelices 1980, 1982), comalacofauna por una disminucién gradual hacia
un componente calido extremadamente reducide] sur de las especies del norte. Ambos autores
los asteroideos del norte cambian marcadamenteinciden sin embargo en la ausencia de algun
en los 30 S (Madsen 1956); los pelecipodoscambio floristico o faunistico evidente, y
alcanzan un limite cerca de 10s°33 (Soot-Ryen Santelices (1980) en particular detect6 un quiebre
1959); los ofiuroideos pueden alcanzar hasta lomportante en los 30S pero caracterizado por
40° S (Castillo 1968); los moluscos litorales yagrupar puntos finales de distribucion de especies
otros invertebrados en general disminuirian gracon diferente origen, lo cual asoci6 con el limite
dualmente hacia el sur (Stuardo 1964), aunqurur de extension del agua superficial subtropical.
otros como los poliplac6foros decrecen ya eha existencia de numerosos quiebres distri-
Chile centro-norte (Leloup 1956). bucionales menores, algunos de naturaleza simi-
lar al antes descrito, sugiere que discontinuidades
hidrolégicas como las sefialadas por Antezana

DIFERENCIACION BIOGEOGRAFICA (1981) para especies planctonicas serian mas im-
portantes que lo previsto, y en las especies litora-
Unidades mayores en Chile continental les tal vez podrian influir mas sobre la distribu-

cién de los estados de dispersién que de los adul-
Considerando globalmente los estudios analizaes. Por otra parte, estos quiebres menores, varios
dos, desde Chiloé hacia el norte no habrian quiele ellos considerados reales y no artefactos, lle-
bres distribucionales de magnitud comparable alaron a muchos autores a reconocer faunas o
ubicado alrededor de Chiloé. Por ello, es dificifloras transicionales en la costa chilena, con una
considerar otra opcidn que distinguir basicamersobreposicion distribucional de especies templa-
te solo dos grandes unidades de biota en la costa-calidas y templado-frias. Sin embargo, el ca-
Chilena y la mayor parte del Pacifico sur-orienfacter transicional tiene un claro componente
tal, una templada-fria y otra templada-célida, retaxonémico, y la sobreposicion distribucional
conocidas en las clasificaciones méas tempranasurre sélo en algunos taxa y ademas con baja
(e.g., ver analisis de Dall 1909). Con respecto aloncordancia espacial, como evidencian las Fig.
sector chileno entre ca. 42 y°18, casi todos los 2y 3. Esta falta de correlacién y el hecho que las
autores citados destacan su caracter biolégiamndiciones fisicas actuales no explicarian satis-
templado-célido y la virtual ausencia o escastactoriamente la variabilidad distribucional ob-
importancia del componente tropical (que sélo eservada, abre la posibilidad de analizar otros fac-
manifiesto y bien diferenciado a partir de los%6-4tores potencialmente capaces de modificar la re-
S). Existe coincidencia en que el endemismo egularidad de las distribuciones. Entre ellos estan
en general alto para los distintos taxa, y algundsas posibles interacciones ecoldgicas entre gru-
autores han destacado el caracter aislado del aneas de especies, sobre lo cual no hay antecedentes
y el gran niumero de especies de amplia distribulisponibles, aunque la probabilidad de detectarlas
cion (e.g., Ekman 1953, Santelices 1980, van desera muy baja en cualquier andlisis de distribu-
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cién para un taxoén Unico, que es el caso de B respectivamente). Los cinco limites fueron pro-
mayoria de los estudios citados. El otro tipo dpuestos por Sebens & Paine (1979), quienes en
factores incluye los de caracter histérico, espados zonas, frente a Valdivia y al Estrecho de
cialmente paleogeograficos, que Larrain (1975Magallanes, establecen pequefias areas
destac6 como una de las fuentes mas importantgansicionales de un grado de latitud. En aparien-
para interpretar las distribuciones del presente ara esto seria un formalismo o una sofisticacion
el caso chileno. innecesaria, ya que los cinco limites sdlo estan
separando cuatro unidades principales en lugar
de seis, y en la practica podrian ser reducidos a
Ndamero y rango de unidades biogeograficas matres. Por otra parte, los siete limites fueron pro-
yores puestos por Viviani (1979), quien incorporé en su
andlisis grupos poco conocidos en su momento
Una vez analizada la distribucion de especies €e.g., briozoofauna, ver Moyano 1991b), y se
un estudio particular, el primer aspecto conflictibasé en varias especies descritas o registradas por
vo es determinar el niamero de unidadegrimera vez por el autor, lo cual fue criticado por
biogeograficas existentes, y el segundo la natur&rattstrom & Johanssen (1983) ya que introduce
leza biolégicaylajerarquia de cada unidad. Comen componente de error importante al descono-
se observa en la Fig. 2, los estudios discrepan esrse la distribucién real de tales especies. Varios
ambos aspectos. La Fig. 4 muestra la distribuciéautores han discutido el problema de analizar
de la cantidad de estudios segun el niumero despecies de distribucién muy restringida o regis-
limites que cada uno reconoce para Chile. Dest&adas en un solo lugar, en especial de grupos
ca el criterio altamente conservativo de los autgoco conocidos, ya que frecuentemente son clasi-
res, yaque mas del 70 % concuerda en que existeoadas como endémicas y un estudio posterior
solo 1 o 2 limites, mientras dos estudios reconguede facilmente cambiar o ampliar su distribu-
cen cinco y siete limites (nimeros 10 y 9 en Figeidn, eliminando ese caracter. Santelices (1980),

18 = = "

Mimero de estudios

Niumero de limites por estudio

Fig. 4 Distribucion de frecuencia del nimero de limites biogeograficos documentados por los estudios

analizados en este trabajo. La curva representa una distribucion normal ajustada a los datos, evidencian-

do un fuerte sesgo a la derecha debido al criterio conservativo usado por la mayoria de los autores.

Frequency distribution of the number of biogeographic limits documented by the studies analyzed in this work. The curve
represents a normal distribution fitted to the data, evidencing a strong right-skewness due to the conservative criteria used
by most authors.
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para el caso de algas, mostr6 que una clasificasstifica por diferencias en la naturaleza e histo-
cién puede cambiar significativamente si las esda distribucional de los taxa, pero en otras proba-
pecies de distribucion restringida son incorporablemente son decisiones equivocas producto de la
das o no, y en su analisis el nimero de unidadéslta de criterios explicitos a priori.
biogeograficas dependié fuertemente de este fac-Por lo anterior, no hay razones bioldgicas y/o
tor. Este problema sigue siendo importante elbgicas para esperar que el andlisis de cada taxén,
Chile ya que el nimero de especies de un softora o fauna particular deba detectar necesaria-
grado de latitud aun es muy alto, y mientras panmente el mismo nimero de unidades espaciales,
algunos grupos la informacién es confiable comaunque es esperable que hayan correlaciones en
paraincluirlaenlos anélisis (e.g., Moyano 1991bgiertos casos. Similarmente, tampoco hay razén
en muchos casos todavia debe ser excluida ppara suponer que una clasificacién dada sea “la”
falta de antecedentes (e.g., Lancellotti & Vasquezorrecta y tenga preponderancia sobre otras, ya
1999). gue pueden variar segun las caracteristicas del
Respecto a la jerarquia de las unidades espac@upo en estudio. El problema puede surgir al
les, todas las categorias més usadas por lestrapolar una clasificacién a un nivel superior,
biogedgrafos (region, subregion, provincia y disya sea desde desde un taxén componente de una
trito; Brown & Lomolino 1998) han sido aplica- fauna o flora a la fauna-flora completa, o desde un
das en los estudios sobre Chile, aunque con freubconjunto multifilético de especies (e.g., espe-
cuencia los autores han usado categorias distinteies de invertebrados) al conjunto completo (e.g.,
para una misma unidad. En este contexto, ésvertebrados de Chile) o a nivel de biota. Como
fundamental considerar que la distribucidon geola biota es un nivel de mayor jerarquia, y los datos
grafica per se s6lo permite delimitar una unidadisponibles al respecto son insuficientes, una pre-
pero no define su caracter ni su rango. Por otgunta practica es si, a partir de las clasificaciones
parte, el numero y rango de las unidades en umxistentes, podrian identificarse unidades que ten-
clasificacion puede variar dramaticamente solgan sentido para el conjunto completo de floras'y
por decisiones metodolégicas aparentemente ifiaunas. Al respecto, en la Gltima seccién de este
ofensivas, tanto en aspectos biolégicos (e.g., usmbajo se propone una hipdtesis sobre posibles
y peso del endemismo como factor, tipo de variainidades espaciales de biota inferidas desde los
ble para describir la distribucién) como deestudios previos sobre unidades de menor jerar-
muestreo y andlisis (e.g., tamafio del area, tamagaia.
y numero de unidades muestrales, medida de dis-
tancia y algoritmo de agrupacion) (e.g., Phipps
1975, Hengeveld 1990, Belasky 1992, Brown & PROCESOS DINAMICOS Y CAMBIO DISTRIBUCIONAL
Lomolino 1998). En los estudios chilenos estos
criterios metodolégicos han sido poco consideradispersién
dos o no son explicitos, exceptuando al endemismo
cuya importancia fue introducida principalmenteEn la mayoria de los estudios analizados, la inter-
por Ekman (1953). Usualmente, la base de lgsretacion se basa en dos premisas tacitas: (a) que
andlisis ha sido la cantidad de especies endémiclasy algun tipo de correlacion entre condiciones
bien diferenciadas en un area, que implica lhidrolégicas y distribucién, y (b) que la distribu-
existencia de barreras al flujo génico por un tiemeidn obedeceria primariamente a procesos de dis-
po suficiente para generar un caracter propigersiéon pasiva ligados a la circulacion, donde los
donde el rango de una unidad se asocialores de las variables fisicas imponen el térmi-
drectamente a la importancia de la barrerao de la distribucion de las especies en funcién de
(Antezana 1981, Brown & Lomolino 1998). Sinsus limites de tolerancia. Tradicionalmente, la
embargo, se ha demostrado que el endemisndéspersion via corrientes oceanicas ha sido el
muchas veces no caracteriza a las unidadesecanismo explicativo por excelencia. En Chile
biogeograficas, y por tanto no serviria como critas condiciones son particularmente favorables
terio basal de clasificacion o definicién (ver dispara aplicar un modelo simple de distribucién en
cusiéon en Hengeveld 1990). Ya que no hay critesentido longitudinal (ver Ekman 1953), basado en
rios absolutos para definir unidades, algin conla direccién (sur-norte y norte-sur) y extension de
ponente arbitrario es inevitable, pero la asigndas corrientes predominantes (Santelices 1980,
cion de rango al menos debiera definirse poBrattstrom & Johanssen 1983), y también en el
criterios biolégicos a priori, y no a posteriorireducido gradiente ambiental latitudinal que, se-
como en muchos analisis. Los estudios chilenoglin Brattstrom & Johanssen (1983), implica una
discrepan claramente en el nUmero y rango de lasta probabilidad para las especies de encontrar
unidades identificadas, lo que algunas veces $@bitats propicios durante su dispersiéon. La am-



600 CAMUS

plia aceptacién de este modelo se debe en grarlJna situacién diferente ocurre en el norte de
parte a la base entregada por los estudios clasic@hile, donde no ha habido un proceso histérico
que tempranamente impulsaron la idea de la exianalogo al de la zona sur, y las especies provenien-
tencia de dos grandes centros de distribucién eas tanto de zonas tropicales como de la zona sur no
el Pacifico de Sudamérica, uno en el norte y otrencuentran limitantes hidrolégicas abruptas, y po-
en el sur (Ramirez & Santelices 1981), de cuydrian extender su distribuciéon en funcién de sus
interaccion se genera un area de transicion dontienites de tolerancia. En este caso la dispersion
las especies de ambos origenes sobreponen s@sia el proceso mas relevante, y aunque en esta
distribuciones. area no habrian discontinuidades biogeograficas
En términos biogeograficos, la importancia denayores si hay discontinuidades secundarias que
la dispersion en la costa chilena es innegabl@odrian corresponder a transiciones. Una hipétesis
pero las preguntas centrales son otras: (a) cuarfaxtible para explicarlas es que representarian “tran-
puede explicar respecto a la formacion y mantersiciones de contacto”, es decir zonas donde biotas
cion de las unidades biogeogréaficas actuales; de origen diferente han entrado en contacto a tra-
(b) cuan importante es en relacion a otros proce€s de la migracion (Shmida & Wilson 1985). Aldn
sos, como la vicarianza. La segunda pregunta sai, es discutible afirmar que la transicion de con-
aborda mas adelante, y la primera emplaza a tacto via dispersion pasiva sea la determinante
imagen tradicional de una gran corriente fria quprimaria del caracter biogeografico del norte chi-
favorece continuamente la dispersion en diredeno, como revelan los datos disponibles sobre el
cion norte. Previamente se indic6 que varios tax@uaternarioy en especial del Holoceno, discutidos
presentan su mayor diversidad en la zona sur,gn una seccién posterior.
cabe preguntarse si la disminuciéon de esta diver-
sidad hacia el norte obedece realmente a un efecto
de difusion debido a la dispersion gradual de lagicarianza
especies, 0 a otros procesos. Una hipotesis facti-
ble es que la alta diversidad se deba a un “efecta en 1853, Hooker habia sefialado que las biotas
masivo” (Shmida & Whittaker 1981, Shmida &del sur habrian sido parte de una sola gran biota
Wilson 1985), es decir la ocurrencia de especigsagmentada por causas geoldgicas y climéticas
fuera de sus habitats principales debido a una al(Brown & Lomolino 1998). Sin embargo, debe
tasa de flujo de propagulos, que les permite mamonsiderarse que muchos estudios biogeograficos
tener poblaciones que de otra forma se extingu¢ldsicos son previos o sélo cercanos a la acepta-
rian, causando secundariamente un aumento declién moderna de la deriva continental (desde los
diversidad alfa. Este es un equivalentesesenta), como consecuencia de la tecténica de
biogeogréafico del “efecto rescate” a escalalacas, antes que cobrara importancia definitiva
ecolégica (Brown & Kodric-Brown 1977), que para los biogeégrafos. Por ello los argumentos
podria explicar la alta diversidad zonal en eVicariantes faltan notoriamente en los estudios
extremo sur de Chile por la influencia dispersivalasicos, con algunas excepciones (Skottsberg
através de varios flujos oceénicos, un mecanisni®53 cf. Larrain 1975), o se apoyan en interpreta-
distinto a la colonizacién direccional paso a pasoiones que hoy han sido descartadas. Especial-
gue va formando poblaciones capaces de persistrente parala zona austral de Chile, algunos auto-
por si solas. Por otra parte, la principal discontires (e.g., Fell 1962, distribucion de equinodermos)
nuidad biogeografica marina en Chile, asociada@esestimaron abiertamente las hipétesis sobre
laisla de Chiloé, parece deberse a una “transici@onexiones continentales, favoreciendo hipotesis
inducida”, es decir la confluencia de limites dalispersalistas (ver el andlisis de Larrain 1975
muchas especies derivada de cambios ambientgebre las evidencias y argumentos del caso). Pese
les abruptos (Shmida & Wilson 1985), en esta ello, la evidencia actual sobre paleodistribucién
caso por la combinacién tecténico-glacial quele especies marinas chilenas es totalmente insu-
configurod la actual fisonomia del &rea. La exisficiente para establecer una fenomenologia basi-
tencia actual de ambientes hidroldgicos diferenca de cambios paleobiogeogréficos, y es evidente
tes al norte y al sur de Chiloé es s6lo un efectgue las alternativas vicariantes requieren mayor
secundario de los procesos histéricos, y si bieconsideracion. En un analisis reciente de la biota
pudo contribuir a mantener la identidad de laserrestre de Sudamérica, Crisci et al. (1991) han
unidades biogeogréaficas formadas probablemesefialado que éste continente tendria un origen
te no habria influido en su origen. En cualquiehibrido en términos biogeograficos: la biota de
caso, el aspecto relevante no es la dispersion pgadamérica del norte esta estrechamente relacio-
se sino los factores que restringen la dispersiénada con la de Norteamérica, mientras la del sur
lo esta con Australia, Tasmania, Nueva Guinea,
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Nueva Caledoniay Nueva Zelanda. Por ello, Cris@xtrapolaciéon de la propuesta por Fell (1962)
et al. (1991) concluyen que este patron es @lara equinodermos, que sefala a la corriente de
reflejo de la existencia de una biota austral anceBeriva del Oeste como un mecanismo fundamen-
tral, aun cuando las relaciones entre continenteal de dispersion, lo cual fue usado posteriormen-
no son precisas y Sudamérica del sur podria rée por muchos autores. Hedgpeth (1969, cf. Larrain
presentar un 4rea compuesta y compleja, con m&875) amplié la importancia de este mecanismo
de una historia de relaciones de area. sugiriéndolo como responsable del origen de toda
Como en otros casos, la falta de informaciétha fauna subantéartica de invertebrados via coloni-
paleontolégica y paleoceanogréafica limita sevezacion desde el oeste. La Deriva del Oeste es un
ramente cualquier andlisis de procesos vicariantemecanismo potencial relevante, pero es poco pro-
pero la afinidad taxonémica de muchos taxa maable que sea un mecanismo generalizado. Larrain
rinos chilenos con los de areas subantarticas(£975) coment6é un mecanismo de dispersion al-
otras costas del hemisferio sur es evidente. Pternativo, basado en la colonizacién secuencial
ejemplo, los moluscos han mostrado conexionede formaciones de agua somera del relieve sub-
claras con las areas antes citadas (e.g., Leloaparino (cordilleras, montes, guyots), apoyado
1956 para poliplacéforos; Soot-Ryen 1959 parpor la distribucion de equinoideos entre Nueva
pelecipodos), asi como los equinoideos (e.@elanda, Antartica e islas adyacentes. Moyano
Pawson 1966, Larrain 1975), mientras que l061991b) sefiala también posibles rutas de disper-
holoturoideos no muestran casi ninguna relaciésion de los briozoos antarticos hacia el norte
con Australia y Nueva Zelanda pero si con laisando las planicies abisales, que en algunos
Antértica (e.g., Pawson 1964), habiendo una gracasos llevaria a generar patrones bipolares de
afinidad subantéartica en los briozoos (Moyandlistribucion. La bipolaridad y los patrones
1991b, 1996, 1997). Similarmente, Alveal et alanfitropicales han sido en general un tema con-
(1973) documentan la muy alta similitud a niveflictivo, ya que implican el cruce de la banda
de géneros y especies de la flora marina chilenteopical que representa una barrera efectiva para
con las de Australia, Nueva Zelanda y Tasmanianuchas especies marinas. Una posibilidad es la
confirmada posteriormente por Santelices (198&xistencia de “corredores” abisales con condicio-
1982), quien agregd las costas de la Peninsuf@s favorables, pero el conocimiento de la dina-
Antéartica y estimé que cerca del 34 % de lamica del océano profundo es alin muy escaso. En
especies chilenas mostraba esta caracteristidal sentido, Andrade (1987) mostré que muchos
Por otra parte, uno de los pocos estudios que lgaupos estenotérmicos, como equinodermos,
tenido como objetivo explicito evaluar posiblesdemosponjas, poliquetos, actinias y ascidias, son
conexiones intercontinentales en la fauna chilen@ambién euribaticos y pueden usar la submergencia
es el de Moyano (1996, ver también Moyan@omo un modo de expandir su distribucién. De
1997), paralos briozoos del Holoceno. Este autdrecho, la migracién a través de los trépicos es una
ha encontrado evidencias claras de relaciongsobable explicacion para la bipolaridad en mu-
geograficas vicariantes, principalmente entre alhas especies de algas (Santelices 1980).
sur de Sudamérica, Antartica y Nueva Zelanda Si bien la tendencia general de los autores es
(Moyano 1996), y especialmente entre las areaxplicar la distribucién a través de dispersion, es
magallanicas y antarticas (Moyano 1997), sefidactible que el rol de la deriva continental no sea
lando ademas relaciones similares para otros taxaenor, en especial porque las relaciones histori-
Es muy probable que la vicarianza haya sidoas de conexién y desconexién entre masas de
subestimada como mecanismo explicativo para kerra ain no son totalmente claras. El estado
distribucion de especies chilenas, pero la afinidaactual de la deriva continental refiere a la teoria
biogeogréfica de tipo Gondwénico es evidente, yle Pangaea, que describe la secuencia de parti-
es importante conocer cuanta es explicable pa@idn de este supercontinente Gnico relacionando a
procesos vicariantes ligados a la deriva continersudamérica con Nueva Zelanda a través de la
tal. En este contexto, la hip6tesis sobre la particidAntartica occidental, y posteriormente con Aus-
de una biota austral ancestral adquiere cada vealia a través de la Antartica oriental. No obstan-
mas importancia, y en especial como explicaciént, los datos mas recientes sugieren que Pangaea
los procesos biogeograficos en el sur de Chile. fue s6lo una fase en la historia de la deriva,
existiendo como una masa unitaria sélo entre el
Paleozoico tardio y el Mesozoico temprano (Crisci
Dispersion versus vicarianza et al. 1991, Brown & Lomolino 1998). Por otra
parte, hay otras interpretaciones alternativas que
Respecto al patron Gondwéanico de afinidad en lglantean la existencia de supercontinentes distin-
biota del sur, una de las explicaciones surge contos y anteriores a Pangaea, y que implican una
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historia de relaciones espaciales muy distinta entmnflicto entre vicarianza y dispersién, esto es,
las actuales biotas boreales, tropicales y austraensiderar a priori los mecanismos que sean per-
les. En una de ellas, los fragmentos de utinentes al caso, y evaluar a posteriori la impor-
supercontinente del sur (Pacifica), entre ellos leancia de cada uno en un contexto biolégico que
actual Patagoniay una parte de Per(, derivaron értegra los procesos y factores correspondientes.
el Pacifico chocando con Sudaméricay otras masas
de tierra. En otro caso, las masas boreales y
australes estaban contiguas en un supercontinente DETERMINANTES HISTORICAS:
para luego separarse y derivar a sus posiciones MACROEVENTOS DEL TERCIARIO
actuales, lo que concuerda con muchos patrones
anfitropicales y disjuntos (ver detalles en BrowrDurante el Terciario, una serie de eventos de gran
& Lomolino 1998, incluyendo una tercera alter-escala provocaron los cambios de mayor enverga-
nativa geologica - la Tierra en expansion - que ndura ocurridos en la costa chilena, estableciendo
difiere de Pangaea en lo biogeografico). Aunqukas condiciones iniciales del actual sistema
ambas alternativas son avaladas por distintos andiegeografico. Aunque el modelo de dispersion
lisis biogeograficos, han sido descartadas por riongitudinal de Ekman (1953) influy6 marcada-
concordar con los datos geolégicos ymente enlasinterpretaciones biogeogréaficas pos-
paleomagnéticos disponibles ala fecha. Aun cuaneriores, sélo refleja algunas condiciones recien-
do Criscietal. (1991) consideraron a Pacifica unees del sistema, que aparentemente se mantienen
alternativa biogeografica plausible en lo que ressélo desde hace pocos miles de afios. Las inter-
pecta a Sudamérica, su analisis también era copretaciones sobre la evolucién fisica de la costa
gruente con Pangaea, fortaleciendo la hipéteschilena se resumen enla Fig. 5y sonlabase de las
de una biota austral ancestral independientemesiguientes secciones.
te de las alternativas geoldgicas.

Sin embargo, otro analisis de van den Hoek
(1984) sobre la distribucion de algas roja®©rigen del sistema de Humboldty sus consecuen-
(Rhodophyta) a nivel genérico, concluyé que lasias
cuatro floras templadas del hemisferio sur no
apoyaban la idea de una sola flora marin&n sentido amplio, las actuales caracteristicas del
Gondwanica previamente continua. No obstantélacifico sudamericano puede ser trazadas hasta el
este autor sefialé que la distribucion de los génerigen del sistema de corrientes de Humboldt,
ros compartidos por las costas del Pacifico oriemparentemente durante el Terciario (Fig. 5). En el
taly occidental, y restringidas a estas areas, podl&rciario inferior, Sudamérica, Antartica y Aus-
ser explicada igualmente por dispersion o potralia aln estaban unidas formando la parte sur de
vicarianza. Por otra parte, Santelices (1982) sugGondwana (Hinojosa & Villagran 1997), y entre
rié algunos modos de especiacion en algas chiléa Tierra del Fuego y la Peninsula Antartica ha-
nas basados en la dispersién desde poblacioneda existido un “puente” de tierra en la region del
ancestrales y posterior diferenciacion alopéatricArco de Escocia, o al menos una zona de agua
(e.g., enLessoniaspp.), que no obstante podriansomera que cumpliria un rol similar. La circula-
también corresponder a vicarianza. No obstantejon oceéanica durante el Paleoceno y Ecoceno en
este tipo de datos es minimo para las especiek oeste de Sudamérica habria sido en sentido
marinas de Chile, y tal vez la aplicacién ddongitudinal y con direccidn norte, y la Antartica
metodologias para resolver relaciones de areapaseia un clima subtropical (Hinojosa & Villagran
nivel de grandes grupos pueda sugerir nuevasl®97). Posteriormente, al separarse las masas de
mejores explicaciones. Cualquiera sea el caso, leerra se formo6 el Paso de Drake, conectando el
antigua controversia entre vicarianza y disperPacificoy el AtlAntico, momento en que se inicia-
sion ha sido superada por una argumentacidfa la circulacion circumantartica (Larrain 1975,
sobre la importancia relativa de estos procesoswan den Hoek 1984). El momento exacto de esta
no cabe duda que a nivel de biotas ambos s@eparacion continental es un aspecto controversial,
importantes. En este sentido, los diversos trabg-aunque algunos autores lo situaron en una época
jos realizados por Moyano (e.g., 1982, 1985tan tardia como el Pleistoceno superior, ca. 1 x
1991a, 1991b, 1996, 1997, entre otros) sobre H° afios antes del presente (AP) (Boltovskoy &
distribucion de briozoos chilenos son especialfheyer 1966; cf. Larrain 1975), otros mas recien-
mente esclarecedores, y aparentemente constities lo ubican alrededor del limite Eoceno-
yen el Unico programa de investigacion biogeo©ligoceno, ca. 38 x Pafios AP (Frakes & Kemp
grafica marina efectuado en Chile. Los trabajo$972, Hinojosa & Villagran 1997), en el Oligoceno
de Moyano ejemplifican la forma de resolver etemprano ca. 35 x 2(afios AP (van den Hoek
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Fig. 5. Posible evolucion del escenario oceanico-climatico de la costa de Chile; (A) y (B) representan
interpretaciones alternativas en la literatura sobre la situacion antes del establecimiento del Sistema de
Humboldt durante el Terciario. (A): Condiciones templado-calidas en toda la costa con un gradiente
latitudinal moderado de temperatura. Predominancia de un flujo oceanico hacia el norte (FN), probable-
mente de caracter templado-frio, con influencia débil de un flujo calido hacia el sur (FCS). (B): Condi-
ciones templado-célidas en la costa, con predominancia de un flujo calido sur (FCS) e influencia débil
de un flujo norte (FN). (C): Después de la apertura del paso de Drake (PD), con un gradiente latitudinal
pronunciado de temperatura y predominancia de un flujo frio hacia el norte (sistema de Humboldt; SH)
sobre un flujo calido sur (FCS). Condiciones gruesamente similares a las actuales, actuando probable-
mente a partir del Nedgeno. Inicio de la circulacion circumantartica (CCA). La Fig. 1 muestra el escena-
rio del Holoceno-reciente, con la costa sur fragmentada por procesos tecténico-glaciales.

Possible evolution of the physical-climatic scenario of the coast of Chile; (A) and (B) represent alternative interpretations
in the literature about the situation prior to the installation of the cold Humboldt system during the Tertiary period. (A):
Warm-temperate conditions along the whole coast with a moderate latitudinal gradient of sea temperature. Dominance of a
northward oceanic flow (FN), likely of cold-temperate nature, with a weak influence of a southward warm flow (FCS). (B):
Warm-temperate conditions along the coast, with dominance of a southward warm flow (FCS)and weak infkuence of a
northward flow (FN). (C): After the opening of the Drake passage (PD), with a steeper latitudinal gradient of sea
temperature and dominance of a cold northward flow (Humboldt system; SH) with moderate influence of a southward
warm flow (FCS). Conditions roughly similar to modern ones, probably acting since the Neogene. Beginning of the

circumantarctic current (CCA). Figure 1 shows the Holocene-recent scenario, with a fragmented southern coast due to
glacial-tectonic processes.
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1984, Brundin 1989), o en el Mioceno temprandaliciones practicamente inversas, con una fuerte
entre 20-25 x 10afios AP (Dalziel & Elliot 1971). contracorriente calida fluyendo hacia el sur en el
De acuerdo a Larrain (1975), antes de la separRacifico Sudamericano, por lo que la aparicion de
cion continental la circulacién ciclénica pudoHumboldt marcaria la desaparicién del compo-
estar muy reforzada y habria incluido completanente subtropical de gran parte de la costa chilena
mente al equivalente de la actual corriente dg su reemplazo por faunas templado-frias empo-
Deriva del Oeste, por lo que el actual sistema derecidas. Brattstrém & Johanssen (1983) se basan
corrientes de Humboldt podria ser un resto dismen éste argumento para sustentar su idea sobre la
nuido del flujo original en direccion norte. Du-actual dominancia y amplia distribuciéon de las
rante el Mioceno, la progresiva glaciaciéon de l&species del norte como un rasgo zoogeografico
Antéartica habria aumentado el gradiente latitudiimportante de la biota chilena. En cualquier caso,
nal de temperatura (van den Hoek 1984), y sélomarece muy probable que los cambios ocurridos
partir de esta época el sistema de Humboldt, y pen el Nedgeno marquen el inicio de una gran
consiguiente la costa chilena, habria tenido caransicion biética que se continuaria hacia el
racteristicas frias relativamente similares a laGuaternario. Complementariamente, un estudio
actuales (Larrain 1975) (Fig. 5). No obstantede Hays & Opdyke (1967) sobre los radiolarios
Brattstrom & Johanssen (1983), citando un estwantarticos documenta una serie de cambios
dio de Zinsmeister de 1978, indican que en dhunisticos, destacando que el mas grande se pro-
Mioceno medio y superior tanto el Frente Poladujo hace ca. 2,5 x 2@fos, asociado a un cambio
como la corriente de Deriva del Oeste se ubicabatesde condiciones mas calidas a mas frias. Estos
mucho mas al sur que lo actual, y dado que lautores indican que el periodo entre 3y 2,5% 10
Deriva del Oeste no alcanzaba Sudamérica rafios AP habria sido critico en la historia del
habria existido un sistema frio de Humboldt emNedgeno y habria anticipado las glaciaciones
ese tiempo. Larrain (1975), por otra parte, citarmasivas posteriores en las regiones templadas.
do un estudio de Herm de 1969, indica que dive@e hecho, Trombotto & Ahumada (1995) han
sos registros paleontoldgicos ubicarian el origecaracterizado el Nedgeno de la Patagonia argen-
del sistema de Humboldt en el limite Mioceno+tina por fuertes pulsaciones frias, lo cual, junto a
Plioceno (ca. 5 x 10afios AP). Sin embargo, los resultados de otros autores, sugiere que las
segun Ortlieb (1995) y Villagran (1995), Hermfluctuaciones de temperatura habrian sido uno de
indicaria mas bien el limite Plioceno-Pleistocendos principales fenémenos acompafiantes en el
(ca. 1,6 x 10afos AP), lo cual es considerable-establecimiento del sistema de Humboldt.
mente mas reciente e introduce directamente alEs claro que el origen de Humboldt, aparente-
escenario del Cuaternario. mente durante el Terciario, significé una
Por otra parte, al origen del sistema de Humboldedistribucién a gran escala de las biotas, siendo
se asocia también el origen de la condicionesn proceso clave en la biogeografia del Pacifico
aridas extremas del norte chileno entre los 18 sur. Sin embargo, aun se requiere una datacién
26° S. Algunos autores indican que el norte chilemés precisa de este cambio para evaluar su cerca-
no ha sido arido desde el Oligoceno (Galli-Olivienia con los eventos fisicos del Cuaternario (prin-
1967), pero es claro que las condiciones se haipalmente glaciaciones), y la posibilidad de que
brian mantenido con poco cambio desde dbs efectos de ambos fenédmenos sobre las biotas
Mioceno o al menos desde el Cuaternario, y queudieran haberse acoplado. Hace tres décadas, la
habrian sido acompafiadas por un incremento delta de evidencia hacia suponer un origen muy
la surgencia costera (Villagran et al. 1983, Ortliebeciente para el sistema de Humboldt, y varios
1995). Por ello es factible que la biota marina dedutores intentaron evaluar la idea de que su ori-
norte grande chileno no haya experimentado cangen fuera posterior al Ultimo maximo glacial,
bios demasiado profundos en comparacion con terca de 15.000 afios AP (e.g., ver discusion de
de la zona austral. Craig & Psuty 1968 sobre el uso de depdsitos
Aunque la secuencia cronolégica de eventosiles de guano de aves en costas de Peray Chile,
del Terciario no esta muy clara, la implicanciacomo indicadores de flujos oceanicos frios). Has-
fundamental de los trabajos de Zinsmeister ja la fecha, no obstante, la evidencia sélo sugiere
Herm es que, al menos hasta el inicio del Neégerque el sistema frio ya se encontraba instalado al
superior, a fines del Terciario, las costas chilenasicio del ultimo postglacial.
habrian estado dominadas por una fauna de caracPor ultimo, hay otros factores cuyo efecto
ter subtropical en un ambiente mucho mas calidoiogeogréafico no ha sido evaluado, como los gran-
que el actual, incluso en Chile austral (Fig. 5)des cambios faunisticos en los radiolarios
Brattstrom & Johanssen (1983) ademas sugieremtarticos durante el Terciario tardio (Hays &
gue antes del sistema de Humboldt existian co®pdyke 1967), ligados a una serie de eventos de
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reversion magnética. El impacto potencial de este CAMBIOS FISICOS EN EL CUATERNARIO
factor sobre la distribucion de especies marinas
en Chile es desconocido. Desde el inicio del Cuaternario, hace 1,6 ¥ 10
afios, los eventos mas significativos han sido de
tipo climético, tanto a nivel global causando una
Dinamica de biotas: procesos de provincializaciorserie de periodos glaciales e interglaciales como
otras fluctuaciones de mayor frecuencia y menor
En conjunto, la informacion disponible sobre emagnitud, y secundariamente de tipo tectdnico
Terciario sugiere fuertemente que el sistema dmuya importancia no se conoce del todo. En con-
Humboldt ya desde sus comienzos se caracteripdnto, estos eventos habrian generado variacio-
por su variabilidad fisica, y también en periodoses en la circulacién, temperatura y nivel del mar
posteriores (ver seccién siguiente), lo cual debien diferentes momentos, pero su significado
lita la imagen de un sistema de dispersidobiogeografico esta aln oscuro. Los procesos del
longitudinal pasiva funcionando por un perioddCuaternario chileno se conocen con mucho mas
prolongado. Dados los fuertes cambios que afedetalle que los del Terciario (e.g., ver simposio
taron a la biota marina de Chile centro-sur y lasobre el Cuaternario en el cono sur de América en
condiciones comparativamente mas estables enRévista Chilena de Historia Natural, volumen 67,
norte, es posible sugerir que la base de los patrnéimero 4), destacando los numerosos y significa-
nes bidticos actuales se habria establecido ya &wos aportes de C. Villagran y colaboradores en
el Nedgeno (Fig. 5), con el contrapunto entre unsistemas terrestres, que no obstante son referen-
biota templada-céliday una templada-fria, que égs valiosos para el entendimiento del sistema
el rasgo dominante en la mayoria de los estudigsarino.
analizados en este trabajo. En este contexto, el
Nedgeno seria el momento clave para estudiar y
comprender los procesos de provincializacion quEl Pleistoceno: eventos climaticos y geoldgicos
definieron las unidades biogeograficas actuales.
Es muy probable que toda el &rea de Chile centrdlas glaciaciones suscesivas ocurridas en Chile no
desde el norte chico a Chile centro-sur, haya sideenen aldn una cronologia definitiva, pero los
el escenario biogeografico mas dinamico en laventos mayores estan bien documentados (e.qg.,
historia Cenozoica de la costa chilena en cuantovar Clapperton 1994). En un resumen de los cam-
variaciones distribucionales, primero sujeto a l&ios climaticos Cuaternarios, Villagran (1995 y
expansion de la biota subtropical y luego a steferencias incluidas) menciona la existencia de
retraccion en consonancia con la expansion de sastemas glaciares en Los Andes al menos desde
biota subantartica. Respecto al caracteel Mioceno superior, lafrontera Mioceno-Plioceno
transicional que hoy se atribuye a varias zonas geel Plioceno medio (3,6 x fGafios AP), y en
la costa chilena, a nivel de biotas el escenarifmrma repetida desde los 2 x 18fios AP. La
anterior se contrapone bastante a la interpretardxima extensién de los glaciares durante la
cion clasica de las “transiciones”, esto es, zonadtima glaciacion en el sur de Chile se habria
de sobreposicion en la distribucion de especiaggistrado hace 73.000 afios, con dos avances
pertenecientes a distintas unidades biogeograficamgnores alrededor de 19.5000 y 14.500 afios AP.
que penetran gradualmente hacia el norte o al sMiarios autores han documentado cambios
en un sistema de dispersion longitudinal pasivalimaticos durante este periodo, particularmente
De hecho, las secciones anteriores sugieren qea el sur de Chile y especialmente en el area de
muchas de las zonas transicionales en Chile r@hiloé (e.g., Mercer 1972, Heusser et al. 1981,
son tales, y méas bien corresponden &shworth & Markgraf 1989), pero aparentemente
discontinuidades. Probablemente la dificultad quks condiciones no han variado de forma dramati-
ha habido al interpretar estas zonas de “transta desde fines del Pleistoceno hasta hoy, pese a
cion” se deba a que no resultan meramente dglie durante el Holoceno habrian existido eventos
contacto pasivo entre dos biotas de distinto caraneoglaciales en los ultimos 5.000 afios (e.g.,
ter, y mas bien se originan de un mosaico d¥illagran 1985, Heusser & Rabassa 1987,
procesos dindmicos modulados por factores fisderardino1995).
cos. Es incluso factible que los pocos casos dePara la biota marina, una de las derivaciones
transiciones donde las distribuciones sends importantes es la modificacién en la
intergradan pasivamente, se deban a procesgsomorfologia costera del sur de Chile por el
secundarios, como se discute mas adelante. avance y retroceso de glaciares, responsable par-
cial de las actuales caracteristicas del archipiéla-
go chileno que parecen haber circunscrito a la
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biota subantatica mayormente desde Chiloé haceentral. En contraste, Ortlieb et al. (1994) eviden-
el sur (Fig. 5). Por otra parte, es interesante quearon un cuadro complejo para la malacofauna
en las latitudes 30 y 33S, donde se acumulan de Antofagasta durante el Pleistoceno superior
varios quiebres distribucionales en la actualidadq;120.000 afios AP), encontrando especies que hoy
se hayan identificado avances importantes destan desplazadas ya sea hacia Chile central o
glaciares (Villagran 1995), efectos que no fuerohacia la costa de Perl. Ortlieb et al. (1994) tam-
relevantes en la zona del norte grande. Por otlén sefialaron un caso muy significativo, dado
lado, los aumentos y disminuciones en el nivel dedor el desplazamiento hacia el sur de especies
mar por las fluctuaciones glacio-eustaticas puperuanas durante el Gltimo periodo interglacial,
dieron ser muy importantes para la distribuciémue sin embargo no logré alcanzar hasta
de la biota litoral, y es posible que hubieseintofagasta, sugiriendo que el “codo” de Arica
modificado la distribucién horizontal y vertical (ca. 18 S) pudo haber sido un limite a la expan-
de habitats con consecuencias desconocidas sén biogeografica en el pasado. Mas reciente-
bre la distribucidon. Los cambios eustaticos en ehente, Ortlieb (1995) mostré que la malacofauna
nivel del mar son dificilmente distinguibles dede Mejillones (ca. 24 S) tenia un caracter mas
los producidos por eventos tectonicos (Villagraralido aln en el Pleistoceno medio o inferior,
1995), lo cual impidié a Richards & Broeckerindicando que la temperatura del mar era similar
(1963) explicar claramente el origen de algunaa la que existe hoy en el norte de Per(, mucho mas
terrazas marinas ahora emergidas en la Patagondéalida que en las ultimas etapas del Pleistoceno.
No obstante, estos mismos autores identificaro@tro antecedente es la relacion entre la surgencia
claramente otras terrazas en costas de Perudg agua fria y la topografia submarina, que Craig
Colombia emergidas debido al levantamiento de& Psuty (1968) sugirieron al analizar la historia
piso oceanico por efecto tectdnico, evidenciandde la costa peruana. Estos autores detectaron la
varios procesos de este tipo en el Pleistocerformacién de grandes cafiones erosionados por
tardio (30.000 afios AP). En el norte chico hayios costeros durante los maximos glaciales (mi-
una serie de terrazas marinas originadas por comimos de nivel del mar), hoy sumergidos hasta
binacién de cambios eustaticos y tectonicos, y et60 m, sugiriendo que pueden haber sido un fac-
Chile central y norte se han identificado al menotor clave en la formacién de los actuales regime-
seis ciclos de transgresidn-regresion, y se ha poses de surgencia, los que propician caracteristi-
tulado la ocurrencia de grandes eventos deas frias en algunas zonas. Fendémenos similares
subsidencia entre Valdivia y Chiloé (Villagranpudieron ocurrir en la costa chilena, y represen-
1995). La importancia biogeografica de estosan una hipotesis interesante sobre el origen de
eventos se debe a que los cambios de gran maglus ecosistemas de surgencia.

tud en el nivel de los mares epicontinentales, yaEn general la informacion anterior indica que,
sea eustaticos o isostaticos, son potencialmenderante el Pleistoceno, la distribucion de las biotas
capaces de modificar el area, la forma y/o ethilenas fue muy inestable, experimentando cam-
nimero de unidades biogeogréaficas marinas prbios frecuentes y en algunos casos de magnitud
sentes en una costa (Valentine & Jablonski 19833uficiente como para causar reemplazos de faunas o
a un grado que depende de la topografia del aréaras, ya sea por la predominancia de regimenes
afectada. Como referencia de las glaciacione$jos o calidos o por la eventual redistribucién debi-
Brown & Lomolino (1998) sefialan que, en rela-do a las fluctuaciones eustéticas. La investigacién
cién a su nivel actual, se estima que el mar dese eventos marinos del Cuaternario sera sin duda la
cendié mas de 160 m en algunos maximos principal herramienta para entender la formacion de
aumentdé mas de 70 m en algunos interglacialels patrones biogeograficos actuales.

en general con una oscilacion que puede haber

superado los 230 m. Si bien no hay datos equiva-

lentes para Chile, las estimaciones anteriores dEventos climaticos del Holoceno temprano

jan poca duda de que estas fluctuaciones eustaticas

hayan producido cambios distribucionales de graAlgunos antecedentes palinoldgicos (Graf 1994)
envergadura en toda la biota marina, aunque Iasigieren que, durante el postglacial, el area chile-
evidencias directas para el Cuaternario son escaa de Los Andes experimentd variaciones leves
sas. Covacevich (1971, cf. Villagran 1995) docude + 1 °C respecto a las temperaturas medias
mentd algunos cambios de la malacofaunactuales, mientras que la zona sur habria sido 2 a
Pleistocénicay Holocénica de la Laguna de Tagu&°C mas calida en algunas areas (ca. 408y
Tagua en Chile central, que sugieren condiciones °C mas fria en otras (hasta l0s°48). No
ecoldgicas y climéticas frias similares a las dedbstante, el tipo y significado de los cambios no
sur de Chile, y ausentes hoy en dia en la zorem sido homogéneo en las diferentes areas. En los
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ambientes terrestres, sé6lo algunas zonas se carao-impacto podria haber sido mayor en la zona
terizaron por cambios progresivos a partir dehorte que en la zona central, considerando la
Holoceno, como la intensificacion de la aridez ewlistribucion espacial del impacto de El Nifio hoy
la zona norte y los cambios vegetacionales asen dia (e.g., Castilla & Camus 1992), y no cabria
ciados (e.g., Pérez & Villagran 1985), mientragsperar alteraciones mayores en la zona central.
otras hanido alternado o revirtiendo las condicioNo obstante, la importancia biogeografica del
nes imperantes (e.g., Heusser et al. 1992, Ortliedpisodio se desconoce, aunque otros fenbmenos
1995). Aun cuando los datos pueden variar deecientes proveen algunas indicaciones.
pendiendo de los autores, es claro que en el
Holoceno hubo varias fluctuaciones climaticas
comprometiendo diferentes areas de Chile en diventos climaticos del Holoceno medio y tardio
ferentes momentos y con diferentes tendencias.
Esto demuestra la gran heterogenidad espacivarios autores vinculan la fecha 5.000 afios AP
temporal de los cambios ocurridos, y evidencigaon cambios distribucionales importantes en el
gue el actual gradiente latitudinal relativamentaistema terrestre, pero su significado no es menor
bien definido es una condicion muy reciente. para el sistema marino. Villagran (1995) y Villa-
Presumiblemente, las condiciones del ambientdartinez & Villagran (1997) sefialaron que el prin-
marino pueden haber experimentado variacionespal evento asociado a tal fecha seria la ultima
concomitantes, y por ello también la distribuciértransgresion marina del Holoceno: un aumento
de las especies como sugieren los datos existeprogresivo en el nivel del mar hasta ca. 6.000-
tes. En este contexto, destaca un episodio @000 afios AP, alcanzando 2-5 m sobre el nivel
calentamiento, probablemente el mas importantactual, y un descenso progresivo hasta el nivel del
del Holoceno, que habria ocurrido alrededor dpresente. Este fendmeno pudo haber tenido un
los 9.000 afios AP (Salinger 1981), reflejo de ufuerte impacto en la biota marina considerando
alto valor del indice de la Oscilacion del Sur. Estgque los cambios en el nivel del mar pueden modi-
episodio seria un fenédmeno puntual y distinto &éicar la estructura biogeografica de un area
un calentamiento postglacial de mayor extensiofvValentine & Jablonski 1983), y este podria ser un
ocurrido en el periodo entre los 8.500 y 5.00@aso. Por otra parte, Villa & Villagran (1997)
afios AP (e.g., Villagran 1985). De hecho, estuindican que antes de los 5.000 afios AP habria
dios bioarqueoldgicos (Llagostera 1979) regishabido una fase céalida y seca, luego de la cual se
traron la presencia de peces ecuatoriales dvabria restablecido una circulacion atmosférica
Antofagasta hace 9.700 afios, una evidencia @®mo la actual, con vientos del oeste intensifica-
condiciones mas calidas. Incidentalmente, Grafos y con una reactivacion de la surgencia de agua
(1994) sefal6 que la region de Atacama adquirifsia. De hecho, estudios paleoceanograficos re-
caracteristicas térmicas similares a las actualegentes (Ortlieb 1995) en Antofagasta sugieren
solo cerca de 9.000 afios AP, y los estudios realijue hubo variaciones importantes del sistema de
zados en Chiloé y otras areas del sur tambié&urgencia en los Gltimos miles de afios. Previamen-
sugieren cambios vegetacionales relevantes alree, estudios realizados en la costa de Perl por
dedor de 9.500 AP (e.g., Villagran 1991, HeusseRichardson (1981, 1983) y Sandweiss et al. (1983)
et al. 1992), asociados a la prevalencia de condugirieron la existencia de un fuerte cambio ca.
ciones mas calidas. De este modo, es probab#000 afios AP, que comprometié la morfologia de
gue ca. 9.000 afios AP haya ocurrido un episodia costa, la temperatura de las masas de agua
andémalo de calentamiento, y es un hecho queesde caracteristicas céalidas a frias) y la compo-
hubo alteraciones en la distribucion de especiescion biogeografica de la fauna litoral, todo ello
marinas, lo cual pudo deberse a un debilitamientogado a la estabilizacion del nivel del mar en ese
de la surgencia o a la ocurrencia de un evento tigmeriodo. Posteriormente, Rollins et al. (1986) su-
El Nifio de duracion e intensidad desconocidagirieron que antes o desde 11.000 afios AP la
(Ortlieb 1995). En este sentido, Jerardino et aProvincia de Panama (de caracter tropical) se ha-
(1992) mostraron que la malacofauna litoral eria extendido al menos 500 km mas el sur de su
sitios de Chile central datados ca. 8.500 afios Apbsicion actual, y alrededor de 5.000 afios AP
no diferia apreciablemente de la actual. Esto sirabria sido desplazada hacia el norte por la insta-
giere que poco antes del posible evento del 9.008cion de la corriente fria de Humboldt, evidencia-
afilos AP las condiciones eran “normales” (i.e.do por el reemplazo de una malacofauna calida por
similar a lo actual) y el registro de Llagosterauna fria. Sin embargo, la hipétesis mas notoria de
(1979) seria evidencia de una alteracion abrupfollins et al. (1986) es que 5.000 afios AP marcaria
de estas condiciones. Alternativamente, si el epademas el inicio de El Nifio-Oscilacion del Sur,
sodio de 9.000 afios AP fue un evento tipo El Nifioon las caracteristicas que actualmente posee, como
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rasgo constitutivo del sistema oceanografico delomunidades, y ademas indujo modificaciones en
Pacifico sudeste. Si este fuera el caso, El Niflos patrones verticales de zonacion y una serie de
podria ser un proceso relevante en la dindmiagros cambios durante el proceso de recolonizacién,
biogeogréafica actual de la region (Camus 1990)nvolucrando varias especies. No obstante, este
aunque su impacto no seria comparable al de otrosxremoto en particular no provocé extinciones
eventos del Cuaternario. De cualquier forma, lokcales y la comunidad se recuperd en pocos afios,
trabajos anteriores sefialan claramente la necefi-que en escala de tiempo histérica significa recu-
dad de estudios paleocomunitarios (e.g., ver Rollinseracién casi instantanea o, en términos
et al. 1990) o paleogeograficos como una herrdiogeograficos, virtualmente ningin efecto. Sin
mienta crucial para entender la dinamica de lasmbargo, el impacto potencial dependera en parte
biotas chilenas. de la frecuencia y magnitud de los terremotos.
En el reciente, el clima en general ha sido maSomo referencia, Castilla (1988) sefiala que en el
estable y con fluctuaciones de mucha menor magiglo XX hubo siete terremotos de magnitud mayor
nitud que en el Pleistoceno y Terciario. Destacaa siete s6lo en Chile central, y en general el inter-
especialmente algunos eventos del Gltimo mileniojalo de recurrencia para terremotos de magnitud
como la aparente ocurrencia de dos eventos céa8;2-8,4 es de ca. 86 10 afios. Adicionalmente,
dos El Nifio-Oscilacion del Sur de magnitud mauno de los mayores terremotos registrados en el
yor a cualquiera registrado, hace cerca de 530mundo, en 1960 en el sur de Chile, provocé levan-
640 anos (Villalba 1994), o probables eventotamiento de zonas costeras entre los 37°a$4§
frios del tipo “pequefia edad del hielo” (Ortliebal menos tres eventos de magnitud similar ocurrie-
1994), el tltimo de ellos entre 1650 y 1850 (Browmon durante el Holoceno (Villagran 1995). En Isla
& Lomolino 1998). Estos fendmenos, en especiallocha, Chiloé, el evento de 1960 produjo el as-
El Nifio, probablemente no generan cambiosenso delaislaen1,5a 1,8 m, pero después de esa
biogeograficos de gran escala en la distribuciéfecha la isla ha ascendido ca. 1,5 m mas, y se sabe
de las biotas marinas, aunque si podrian tenademas que ha tenido una emergencia sostenida
impacto a menor escala a través de la propagacidesde los 6.000 afios AP (ver Lesquene et al.
de efectos ecoldgicos locales y regionales (Camu999). Aparentemente el efecto de eventos simila-
1990, Camus et al. 1994). res al descrito por Castilla (1988), aun cuando
abarque una gran extensiéon espacial, podria ser
mas bien localizado y no tener un impacto
Eventos tectonicos del Holoceno biogeografico apreciable, pero esto puede cambiar
ante eventos de mayor magnitud.
Los efectos derivados de la tecténica de placas sorVarios antecedentes indican que el tectonismo
parte integral de la configuracion del paisaje mariha sido un factor de continua alteracién en la
no y terrestre de Chile, y a escala histérica lamorfologia de la costa de Per( (Sandweiss et al.
perturbaciones modificadoras més frecuentes hdr®83), ademas con un efecto profundo en la histo-
sido el volcanismo en sistemas terrestres y lasa de la ocupacién humana en la region. En Perl
terremotos en sistemas marinos. Se sabe muy pooentro-sur, Craig & Psuty (1968) documentaron
de laimportancia potencial de los terremotos en leambios profundos en la configuracion y el relieve
biogeografia marina de Chile, aunque su impactoostero provocados por eventos tecténicos ocurri-
ecoldgico es relativamente conocido desde la dedes cerca de 6.000 a 8.000 afios AP, incluyendo
cripcion de Darwin (1909) de un terremoto deambios de posicion del piso costeroy elevaciones
Concepcidn en 1835. Darwin estimé que la elevacercanas a 70 m. Estos autores encontraron ensam-
cién del piso costero fluctu6 entre 0,6 y 3 m eibles de moluscos fésiles caracteristicos de am-
diferentes zonas, y describié como esta elevacidrentes protegidos de baja energia en zonas que
causo6 la mortalidad masiva de organismos (e.chpy en dia son lineas de costa expuestas, eviden-
mitilidos) que los pescadores normalmente rec@iando transformaciones fisicas del habitat. Otros
lectaban por buceo en la zona submareal. En nuesstudios en Chira, Perd, indican que las lineas de
tro tiempo, el impacto ecolégico mejor documeneosta actuales s6lo comenzaron a formarse desde
tado fue el producido por un terremoto de magniea. 5.000 hasta ca. 1.000 afios AP con una expan-
tud 7,8 en 1985 en la zona central de Chile, gqus6n de la plataforma continental (Richardson
afectd principalmente a las comunidaded983), y con intervenciéon de eventos tecténicos
intermareales rocosas. Para este caso, Castifjae involucraron el elevamiento de sectores de ca.
(1988) estimd un levantamiento de hasta 0,6 m d8lkm de costa, formando sistemas de playas. Por
piso costero, que causé mortalidad masiva en t#ra parte, en el mismo Peru (Salinas de Chao y
macroalga_essonia nigrescenBory, especie que Pampa las Salinas) Sandweiss et al. (1983) sugie-
es un componente estructural fundamental de estan la ocurrencia de eventos tecténicos alrededor



BIOGEOGRAFIA MARINA DE CHILE 609

de los 4.000 y 3.000 afios AP que no sélo elevaratel Pleistoceno, los procesos tecténicos y climaticos
bahias sino que desplazaron el borde costero veen las determinantes histéricas que mas han afec-
rios kildmetros hacia el oeste. A diferencia detado directa o indirectamente la distribucién de
terremoto en Chile estudiado por Castilla (1988)species marinas chilenas. El mismo analisis mues-
los eventos anteriores habrian significado el térmtra que tanto en el Holoceno como en periodos
no de la presencia de malacofauna de agua calidauy recientes seguian ocurriendo cambios en dis-
y su reemplazo por otra de agua fria, en consonatribucion de gran magnitud, y la estructura
cia con los cambios oceanograficos descritos driogeografica actual es probablemente un produc-
parrafos anteriores asociados a eventos de hawecontemporaneo. Por otra parte, basandose en la
15.000 afios AP. hipotesis de la biota austral ancestral, es posible
inferir que el endemismo seria un factor relevante
s6lo en el caso de las especies del sur de Chile. El

BIOTAS MARINAS CHILENAS: PROPUESTA DE escenario de la costa chilena posterior al origen del
CLASIFICACION sistema de Humboldt no es el de un area donde las
especies residentes se hayan diferenciado de for-

El concepto de biota ma gradual hasta adquirir el nivel de biotas, en

funcidon de barreras al flujo génico de caracter
Una biota es un nivel bioldgico superior de organiestable. Eventualmente, se podria reconocer una
zacion, que a diferencia por ejemplo de una espanidad principal de biota (austral) de caracter frio,
cie, no tiene condiciones limite inherentes, y sque ha experimentado expansiones hacia el norte 'y
definicion implica un componente histérico ya qugambién retracciones, en interaccién con una uni-
adquiere identidad por su relacion de descendedad de naturaleza tropical-subtropical que actual-
cia con biotas ancestrales, y un componente ecmente no estaria presente como biota en la costa
I6gico ya que su expresion en tiempo y espacio shilena. Estas dos grandes biotas del Pacifico Sud-
correlaciona usualmente con factores fisicoamericano no habrian estado en contacto estable
(Brooks & Wiley 1988). En este sentido, la biotadesarrollando pasivamente una zona de intergra-
puede entenderse como “un arreglo de asociaciongacion (concepto clasico de transicion). La Unica
ecolégicas compuesta de una a muchas comunidgran discontinuidad actual, que separa el archipié-
des cuyos limites estan determinados por pardmetiago chileno del resto de la costa, seria una transi-
fisiograficos y climaticos” (Brooks & Wiley 1988, cién inducida principalmente por eventos glacia-
pp. 312), mas que simplemente “la flora y faunges, lo que implica reconocer una diferencia entre
total de un area dada” (Lincoln et al. 1998, pp. 42)a edad de la biota austral (proveniente al menos
De este modo, al definir una biota son mas impodel Terciario) y la edad de la unidad espacial
tantes los aspectos de origen y biocenosis que béogeografica que actualmente ocupa. La costa
presencia/ausencia de taxa, y ese es el sentido queigena al norte del archipiélago austral estaria
dara al término biota en adelante. poblada por un conjunto de especies de origen
Los estudios revisados en este trabajo abarcamxto, remanente de los grandes desplazamientos
taxa, floras o faunas, pero ninguno ha tomado lde biota ocurridos en el pasado y en tiempos cerca-
biota (al menos explicitamente) como unidad deos, que no habria tenido tiempo suficiente para
anéalisis, algo poco factible de realizar incluso ediferenciarse como biota, y no necesariamente lle-
este momento por la falta de informacion. Por ellgara a diferenciarse como tal. En este contexto, la
las clasificaciones de los estudios analizados puaetual prevalencia del sistema frio de Humboldt en
den resultar muy arbitrarias si se extrapolan ah costa chilena al sur de Chiloé no seria tan
nivel de biotas, pero el analisis de los estudios e@mportante como un factor capaz de conferir carac-
conjunto puede permitir una primera aproximater propio a los componentes mixtos del area, sino
cion. Previamente, sin embargo, es necesario bugde actuaria mas bien como un factor que restringe
car algun criterio orientador, ya que como sel contacto o intercambio entre la biota del sury la
discutié antes el endemismo puede ser poco ifiota de origen calido al norte de Chile. Sin embar-
formativo, en especial en Chile dado el alto ndgo, no hay barreras oceanograficas marcadas que
mero de especies endémicas en toda la costa. impidan el contacto entre esta unidad mixta y la
lamada provincia Peruana, por lo cual existiria
una zona transicional de contacto entre ambas.
Factores relevantes y naturaleza de las biotasEsta transicion seria independiente de la presencia
un marco hipotético transitoria de componentes calidos por eventos
episddicos de dispersion a gran distancia, facilita-
Basandose en todas las discusiones anterioresd®s por eventos El Nifio (e.g., Tomicic 1985, Glynn
infiere que, desde el Terciario inferior hasta el firl988, Camus 1990) o por otros procesos.
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Lo anterior no implica que no exista algun tipaoniveles inferiores al de biota: una ubicada al sury
de diferenciacion al interior de las dos grandestra al norte del archipiélago de Chiloé, que es el
areas biogeograficas chilenas sefialadas en es¢itmite mejor definido. Ambas unidades son de
esquema, por dos razones. Primero, porque lasturaleza politética ya que no pueden ser defini-
transiciones inducidas, que serian un factor prdas por un solo factor.
mario, pueden provocar que los limites de las S6lolaunidad surtendria caracter biogeografico
unidades espaciales actuales estén mejor defirdropio al incluir mayoritariamente especies de
dos que los limites de las biotas. Segundo, porquea sola biota de origen austral, derivada de la
la estabilizacién postglacial de los regimenebiota austral ancestral (ya sea Gondwanica o no,
climaticos, nivel del mar y patrones de circulaver Crisci et al. 1991). Esta biota austral se habria
cioén ocednica, incluyendo fluctuaciones de meformado durante el Terciario, a partir de la desco-
nor orden durante el Holoceno, serian factoresexion y separacion de la Antartica y
secundarios asociados a procesos de “acomodadstrosudameérica y el establecimiento del siste-
cion” de las biotas y procesos de diferenciaciénma de Humboldt. Dada su afinidad con Chile
meso escala. centro-norte, la unidad sur no podria alcanzar el

Es muy posible que antes del origen de Humboldttatus de regién, pero no menos del status de
hayan existido dos biotas bien diferenciadas y derovincia que la mayoria de los autores le ha
naturaleza mas homogénea desarrollando unatraasignado. La mayor interrogante sobre esta pro-
sicion de contacto, pero el escenario actual esncia es si se extiende o no hacia la zona atlan-
completamente distinto y biogeograficamenteica por el sur, como algunos autores (e.g., Balech
nuevo, y requiere ser explicado con fundamentokd54, Stuardo 1964, Moyano 1991b) sugirieron
diferentes. para niveles inferiores de analisis. En términos

fisico-geogréficos, en Chile esta unidad biol6gi-

ca se corresponde principalmente con las zonas
Hipdtesis sobre unidades espaciales mayores bioclimaticas oceanica templada fria y oceanica

subantartica (Benitez 1994).
A partir de las clasificaciones analizadas en estePor otra parte, la unidad norte seria de caracter
trabajo, se propone una hipétesis sobre las posnixto, compuesta por componentes heterogéneos
bles unidades biogeogréaficas en la costa chilerke origen subantartico y templado-calido o
actual en la perspectiva de la biotas. Por ssubtropical, y se habria formado por procesos
naturaleza politética y multifilética, esta propositanto de difusién y migracién secular como de
cion no niega ni estd en conflicto con las yalispersion a gran distancia (ver definiciones en
analizadas para floras o faunas, y la Gnica premi®own & Lomolino 1998) desde la biota austral y
usada es que al menos parte de los limites detda-biota templada-calida, procesos favorecidos y
tados por los diferentes autores son reales. Congontrarrestados respectivamente por lainfluencia
se desprende de la Fig. 3, de acuerdo al nUmero fita de Humboldt hacia el norte. La unidad norte
limites detectados podrian reconocerse cinco zee habria estructurado activamente desde el Ter-
nas, restando importancia a su localizacion precéiario, a partir del origen de Humboldt, estando
sa, donde existirian discontinuidadessujeta posteriormente a una serie de cambios pro-
distribucionales que ameritan consideracion: (a)ocados por eventos tecténicos y fluctuaciones
Estrecho de Magallanes, ca. 52253, que con- climéticas y oceanogréficas, ocurridos durante
centra siete limites; (b) archipiélago de Chiloétodo el Cuaternario. Sin embargo, la parte norte
ca. 41-43 S, con 20 limites; (c) Arauco, ca. 37-de esta unidad no seria homogénea ya que cerca
38 S, con siete limites; (d) Valparaiso, ca®$3 de los 30 S muchas especies del sur y del norte
con seis limites; y (e) Coquimbo, ca.°’3®, con terminan su distribucién, y entre esta area y el
siete limites. De ellas, la mas relevante es la zotianite norte de Chile es mas notoria la presencia
asociada al archipiélago de Chiloé, donde el bode taxa de agua calida es (e.g., Tomicic 1985,
de continental se fragmenta, y que daria origen192 en Ortielb & Machare 1992, Camus 1994,
la Unica diferenciacion espacial de gran magnituti998). Por ello, se plantea que la unidad norte
en la costa chilena. Todas las demas areas apaterminaria alrededor de los 38, y hacia el norte
cen como secundarias en comparacion a Chiloghasta un punto no determinado) existiria una
pero probablemente son las més dificiles de interona transicional que abarcaria el extremo sur de
pretar en términos biolégicos. En base a lo antelistribucién de la biota templada-calida (de la
rior, siguiendo un criterio conservativo es factiProvincia Peruana). Asi, la unidad norte abarca-
ble sugerir la presencia de dos unidades espacida desde ca. 30 hasta ca’42 en concordancia
les mayores en Chile (Fig. 6), independientemercon clasificaciones previas de Knox (1960),
te de su correspondencia con unidades definidagtartmann-Schréder & Hartmann (1962) y Dell
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(1971) (revisadas por Brattstrom & Johanssehiotas, a la unidad norte tampoco se le podria
1983). Por otra parte, segln los criterios usadasignar el status de zona transicional, aun cuando
esta unidad norte no podria tener el status de sea en sentido muy amplio. La unidad norte

provincia, por no estar circunscribiendo una biotaeria un area sin carécter biogeogréafico definido,
particular, y en este sentido no formaria parte deuyas especies componentes no tienen un origen
otra provincia mayor, aunque al nivel de florani una historia comun, sino que derivan de otras

fauna muchos autores han adoptado la decision detas, y secundariamente quedaron circunscritas
extender la Provincia Peruana hasta latitudes @de un area de caracteristicas reforzadas por la
Chile central (Fig. 2). Ademas, ya que no repreinfluencia mas estable de Humboldt a partir del

senta el contacto y/o la intergradacion entre ddsoloceno en general y desde los 5.000 afios AP en
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Fig. 6. Hipdtesis de clasificacion biogeografica para la costa continental de Chile, formulada para el
nivel de biotas (ver detalles en el texto y Tabla 1).

Hypothesis of biogeographic classification for the continental coast of Chile, developed for the level of biota (see details in
text and Table 1).
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particular. Mas aun, esta unidad se diferenciperspectiva de las biotas. En este contexto, se
principalmente por contraste con la biota fria dgbropone reconocer cinco areas menores (Fig. 6)
sur y la biota céalida del norte Sudamericano, cooon rango de distrito, cuyos limites se definen por
identidades propias. Por tanto, simplemente pdas zonas con el mayor nimero registrado de
un criterio de posiciéon se propone denominar a ldiscontinuidades: Estrecho de Magallanes,
unidad norte como “Area Intermedia”, para exArauco, Valparaisoy Coquimbo. La Fig. 6 ilustra
cluirimplicancias con los términos biota, provin-la clasificacién biogeografica de Chile sugerida
cia o transiciéon. En términos fisico-geograficospara el nivel de biotas, seflalando las unidades
en Chile estaunidad espacial se corresponde primayores y menores, sus nombres y sus limites
cipalmente con las zonas bioclimaticas desérticaproximados. La definicién y caracteristicas de
litoral, mediterrdnea y oceénica con influencidas unidades mayores se muestran en la Tabla 1.
mediterranea (Benitez 1994).

Comparacion de la clasificacion propuesta con
Hipotesis sobre unidades espaciales menores antecedentes recientes

Dada la distinta naturaleza biogeografica de laRecientemente, Lancellotti & Vasquez (1999)
unidades mayores propuestas (ProvinciéL&V en adelante) propusieron una clasificacién
Magallanicay Area Intermedia), se sugiere usaraoogeografica para macroinvertebrados
la diferenciacion zonal secundaria como criteridbbenténicos chilenos que habitan desde el
mas aplicable para el eventual reconocimiento datermareal hasta 100 m de profundidad, la cual
unidades espaciales menores. Este criterio implés susceptible de comparar con la propuesta en
careconocer discontinuidades distribucionales &lste trabajo para biotas. El andlisis de L&V se
nivel de flora-fauna surgidas al interior de undasa en la mayor cantidad de especies considera-
unidad mayor por cualquier factor, siempre en lda a la fecha, donde los principales taxa fueron

TABLA 1

Rango y caracteristicas definitorias de las unidades biogeogréaficas mayores y zonas inter-
unidades propuestas en este trabajo para la costa continental de Chile (ver también Fig. 5),
basada en criterios y procesos relevantes a nivel de biotas. Esta clasificacion surge a partir de
la revision critica de los patrones faunisticos y floristicos documentados por distintos autores
durante el Gltimo siglo, y del analisis de las determinantes histéricas que han configurado la
estructura biogeografica actual en la region del Pacifico Sudamericano (véase explicacion en

el texto)

Rank and characteristics for the major biogeographic units and inter-unit zones proposed in this study for the
continental coast of Chile (see also Fig. 5), based on relevant criteria and processes at the level of biotas. This
classification arises from a critical revision of faunistic anf floristic patterns documented by different authors during
the last century, and from the analysis of those historical determinants that shaped the present-day biogeographical
structure in the Southamerican Pacific region (see explanation in the text)

Unidad biogeogréfica Rango Definicién
Peruana Provincia Biota templada-célida residente
Transicional Ninguno Transicion de contacto, formada por difusion y migracion

secular desde Provincia Peruana y Area intermedia

Area intermedia Ninguno Componentes mixtos de caracter subtropical y templado-frio
(no una biota); formada por migracién secular y difusién, con
prevalencia de afinidad subantartica

Transicional Ninguno Transicion inducida, causada por régimen glacio-tecténico
(Pleistoceno); mantenida por barreras hidroldgicas

Magallanica Provincia Biota austral residente de caracter frio, formada en el Tercia-
rio (Paleogeno) y derivada de biota ancestral
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Porifera, Anthozoa, Polychaeta, Molluscayregion), nila naturaleza de transicionesy quiebres
Crustacea, Ascidiacea y Echinodermata. L&\Mligada directamente a los procesos y factores que
recopilaron datos para 1.597 especies, de las cugeneran diferenciaciéon entre unidades. Sin embar-
les 38,2 % (ca. 610 spp.) son registros Unicos qu@m, L&V tampoco abogan a priori por un enfoque
finalmente excluyeron del analisis estadisticop esquema clasificatorio dado, reduciendo los
guedando un nimero final cercano a 987 especisesgos que podrian afectar la interpretacion de sus
(L&V no indican el numero exacto). Como refe-unidades. Ademas, dado el gran nimero de espe-
rencia, algunos de los estudios previos con mayares analizado, la propuesta de L&V se constituye
tamafio muestral fueron los de Brattstrom &n un referente necesario para cualquier estudio
Johanssen (1983), que analizaron 240 especiesztmgeografico posterior que incluya uno o mas de
invertebrados (incluidas como base en el analisles taxa estudiados por estos autores.
de L&V), y de Santelices (1980) con ca. 380 Por ultimo, las similitudes o discrepancias en-
especies de macroalgas. Para sus datos, L&Ye la propuesta de L&V y la de este trabajo
establecieron la presencia de tres unidadesertamente no validan ni refutan una u otra, y
zoogeograficas: una abarcando entre 18 Y85 ambas deben mantener el estatus de hipodtesis,
gue denominaron Region Templada Calida, otraomo todas las clasificaciones desarrolladas has-
entre 35 y 48 S nombrada Region Templadata la fecha para cualquier nivel de analisis. Aun-
Transicional, y una tercera entre los 48 ¥ & que nuestra limitada percepcion temporal nos
nombrada Regién Templada Fria. induce a considerar estaticos a los patrones
Una conclusiéon de L&V es que su regionbiogeograficos, y pensar que es posible llegar a
transicional tiene afinidades faunisticas divergenina clasificacion “definitiva”, las unidades bio-
tes: subtropical a nivel de especie y género, kgicas en estudio son esencialmente dinamicas,
subantértica a nivel de orden y familia. Estos rey es evidente que los patrones no eran los mismos
sultados concuerdan con el caracter mixto atribuhasta hace pocos miles de afios y sin duda varia-
do al Area Intermedia en la clasificacion de estean en los siguientes. Por ello, una clara conclu-
trabajo (Tabla 1), y también con la gran amplitugion del presente trabajo es que los limites en si
latitudinal de esta unidad central (1€n este tra- mismos tienen escasa utilidad y valor biolégico.
bajoy 13 segun L&V). Sin embargo, la posicionEn el futuro debiéramos conceder menor impor-
se asigna er 30-42 S en este trabajo, mientrastancia a la clasificacion y a los limites, en favor
L&V la ubican més hacia el sur entre los 3543 de todos los demas aspectos de la biogeografia
Esta aparente discrepancia se debe en parte aglee permiten explicar la formaciény dinamica de
eleccion de unidades muestrales de L&V, quiendas unidades biogeograficas.
dividieron Chile en 10 zonas geogréficas que va-
rian en amplitud desde 2 & @e latitud, aunque no
especifican los criterios estadisticos o bioldgicos AGRADECIMIENTOS
de seleccion. Asi, los limites propuestos por L&V
deberian considerarse provisorios ya que necedaste trabajo estd dedicado a Patricio Sanchez
riamente se acotan a los definidos como inicio BReyes (1928-1999), uno de los ultimos naturalis-
término para sus zonas. De hecho, la discontinuias chilenos, y a su pasién por la biogeografia
dad en 35S de L&V es el borde entre sus zonas dmarina, a nombre de las varias generaciones be-
31-35 y de 35-38, y la discontinuidad en 48 es neficiadas por su labor fundacional. Agradezco el
el borde entre sus zonas de 44-488-5#, porlo financiamiento a través del proyecto FONDECYT
cual la presencia de quiebres relevantes dentro 4880250, la colaboracién de Marcelina Pefialoza
una zona no podria ser detectada. Por otra parteJuan Carlos Caro en la recopilacién de literatu-
L&V concluyen que sus resultados niegan la hipéra, y la de Sebastidn Abades en la preparacion de
tesis clasica sobre una discontinuidad mayor en l@edgunas figuras.
42° S, lo que sin embargo no podria confirmarse
por las razones antes indicadas. Por otro lado, la LITERATURA CITADA
clasificacion de L&V no necesariamente es com-
parable a las de otros estudios basados en flora#ldUMADA RB, L PINTO & PA CAMUS (2000) The
faunas completas, en un taxon individual, o en Chilean coast. En: Sheppard CRC (ed) Seas at the
combinacion distinta de taxa. De hecho, a niveles Millenium: an environmental analysis: 699-717.

- - - ‘s P Pergamon Press, Oxford, United Kingdom.
inferior I i n h r distin limi- )
eriores al de biota puede aber distintos ALVEAL K, HROMO & J VALENZUELA (1973) Consi-

tgs parg 0,"5“”‘05 grupos sin qge sean Contr{fldlcto- deraciones ecolégicas de las regiones de Valparaisoy
”95- Adlclo.nalment.e, L&V [10 discuten el Car.aCter Magallanes. Revista de Biologia Marina (Chile) 15:
biogeogréfico o la jerarquia de sus tres unidades 1.29.

(probablemente provincia es mas adecuado que
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