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SUMMARY

Morphological, ecological and phenological information is given for the
Colombian species Trigonobalanus excelsa G. Lozano, J. Hernandez & J. He-
nao (Fagaceae, Trigonobalanoideae). It is concluded that T. excelsa is a rem-
nant of an old Laurasian lineage that was probably established in America
during the Late Cretaceous or Early Tertiary. Possibly this genus, together
with Quercus, are members of a Plio-Pleistocene coenochron that arrived from
Middle America to the Colombian Andes and still survives in moist with high
climatic equability.

La segunda entrega de este trabajo complementa la parte descriptiva ya
publicada, mediante un analisis de la notable variabilidad de los caracteres
florales, cupulares y de los frutos, asi ccmo con observaciones ecoldgicas que
tuvieron seguimiento por uno de los coautores (J.H.S.) en la propia localidad
tipica de la especie, y un ensayo acerca de la problemética biogeografica ofre-
cida por la presencia del género Trigonobalanus en la subregién tropoandina

de América del Sur.

Con posterioridad a la elaboracién del presente estudio, una muestra
paratopotipica del lefio de 7. excelsa fue recibida por el doctor Thomas
van der Hammen, quien la remitié al Instituto de Botdnica Sistematica de la

! La primera entrega del presente trabajo fue publicada en Caldasia 12 (60).

2 Instituto de Ciencias Naturales - Museo de Historia Natural, Universidad
Nacional de Colombia, Bogota.

3 Instituto Nacional de Recursos Naturales y del Ambiente (INDERENA)
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Universidad de Utrecht, Holanda, donde fue estudiada por la doctora Alberta
M. W. Mennega, quien confecciond un articulo sobre el tema. Por amabilidad
de la autora, dicho articulo se presenta a continuacion en la presente entrega
de esta revista. Los resultados alli planteados amplian con mucho los incluides
en el presente trabajo, y coinciden fundamentalmente con éstos, excepcion
hecha de las punteaduras que en material por nosotros examinado carecian de
reborde (tipo “areolado”).

V ARIABILIDAD FLORAL EN TRIGONOBALANUS EXCELSA.

El examen detallado de material floral de T. excelsa revela una variabili-
dad inusitada relacionada con la tendencia hacia la unisexualidad de las flores
y, por ende, anomalias que indican cémo aun las sinflorescencias no son per-
fectamente unisexuales, reteniendo cierta tendencia andrégina.

Para efecto de este analisis, se definen como flores masculinas aquellas
donde el gineceo no es funcional o falta y el androceo es funcional pero
puede reducirse e inclusive desaparecer, y como flores femeninas aquellas
donde en el gineceo no se ha operado reduccién aparente, el ovario infero se
halla adnato al hipantio, y el androceo puede ser funcional (anteras dehis-
centes poliniferas) pero tiende a ser vestigial. Unas 40 flores fueron exami-
nadas de cada uno de estos tipos.

Flores masculinas. Son siempre sésiles y se hallan en cimulas espiralmente
dispuestas que constan de 2-7 (o mas flores) [Caldasia 12 (60): 522, lam. II.
e]. Cada cimula presenta un conjunto de pequehas bracteas y bractéolas tomen-
tulosas, naviculares persistentes, asi: exteriormente una bractea tectriz medial
proximal con una bractéola a cada lado, e interiormente hay otra serie for-
mada por dos bractéolas laterales muy pequenas que flanquean el conjunto
de las flores, y el intervalo medial entre estas bractéolas estd ocupado por unas
5 a 6 bractéolas diminutas colocadas en hilera transversal y visibles bajo au-
mento [ Caldasia 12 (60) : 522, lam. IL. ¢, d]. Las flores se disponen directamen-
te sobre el eje o raquis primario, o sobre un eje o raquis secundario muy breve
(ca. 1 mm long. o poco mas), tomentuloso y provisto de bractéolas diminutas.

El nimero de flores que componen los grupos es de (2-) 3 en Trigono-
balanus doichangensis (cf. Forman, 1964: 387) y de (3-) 5-8 (-10) en T.
verticillata (cf. Soepadmo, 1972: 400), pero en la caracterizacion del género
(basada obviamente en ambas especies) Soepadmo (1972: 399) extiende los
limites de variabilidad a (1-) 3-7 (-12), y si bien no se comprobé satisfac-
toriamente la presencia de mas de 7 flores en las cimulas de 7. excelsa, proba-
blemente en esta especie se den casos con un mayor niimero de flores.

Cada cimula en T. doichangensis 'y T. verticillata apenas se halla sub-
tendida por una bractea y dos bractéolas (Forman, 1964: 381, 383, 387; Soe-
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padmo, 1972: 399, fig. 35-f), que corresponden a la hilera externa hallada en
T. excelsa, y estan ausentes las bractéolas internas. En T. doichangensis el eje
de la sinflorescencia masculina no presenta ramificaciones, pero en T. vertici-
llata ocasionalmente tiene ramificaciones laterales cortas (Forman, 1964: 383)
o puede llegar a ser muy ramificado (Soepadmo, 1972: 400). En T. excelsa
estas ramificacicnes se han abreviado tanto que a primera vista no se detectan
pero se hallan representadas por los diminutos ejes secundarios bracteolados
ya descritos.

En resumen, las sinflorescencias masculinas de 7. verticillata presentap
ya una apreciable reduccién de la primitiva panicula dicasial; esta reduccién
es mas acentuada en los raquis secundarios de 7. excelsa pero las cimulas o
dicasios conservan un niimero mayor de bractéolas, y en T. doichangensis los
raquis secundarios desaparecen, el niimero de flores de las cimulas tiende a
reducirce; persisten apenas una bractea y dos bractéolas en las cimulas y el
eje de la inflorescencia pierde su rigidez y ésta se hace cernua o péndula.

Los periantios de las flores masculinas de 7. excelsa tienen 5 lébulos
imbricados, usualmente subiguales, pero en algunos casos 3 de ellos tienden
a unirse, quedando asi 2 mas diferenciados y apenas en sendas flores se ha-
llaron 6 y 7 16bulos. En las otras especies del género existen siempre 6 1bulos.
Hay, pues, una heteromeria entre el periantio de las flores masculinas (5 16-
bulos) y femeninas (6 lébulos) en 7. excelsa, por contraste con la iscmeria
existente en cuanto a estas caracteristicas en 1. doichangensis 'y T. verticillata
(6 18bulos en los periantios masculino y femenino).

Los estambres [ Caldasia 12 (60): 522, lam. II. g] son esencialmente opo-
sitisépalos en T. excelsa pero varian notablemente, y muestran una acusada
tendencia a la reduccién. En efecto, su nimero varia de 2 a 7 (usualmente 5)
y son subiguales, pero cuando existen menos de 5 el filamento se abrevia y su
longitud tiende a igualar la de la antera y ademas son tomentulosos, aun cuando
la antera contintia siendo fértil. Ocasionalmente los estambres llegan a faltar
por completo { Caldasia 12 (60): 522, lam. II. f]. La variabilidad del nimero
de estambres dentro de las flores de una misma cimula puede apreciarse por
los siguientes cinco casos: 0, 5,7;2,7;5,5,7;0,2,7,7,y 3,4,4 (con un pisti-
ledio), 5, 5, 5 (con un pistilodio) y 6 estambres. No hay correlacion aparente
entre la posicién de la flor dentro de la sinflorescencia y el nimero de estam-
bres, o el desarrollo vestigial del gineceo.

El nimero de estambres en las flores masculinas de las demas especies de
Trigonobalanus es de 6, o sea isomero con el nimero de 16bulos del periantio,
y parece ser constante. En T. excelsa culmina la tendencia hacia la oligoste-
monia presente en las Fagaceae, con minimos de 0-2 estambres. En Nothofagus
se halla el maximo niimero de estambres conocido dentro de la familia [40-90

en N. glauca (Philippi) Krauser] que se reduce a 5-8 en N. nitida (Philippi)
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Krauser (cf. Van Steenis, 1953: 335, 338), y 4 estambres existzn en algunas
especies de Quercus (subgéneros Cyclobalanus y Quercus).

Ademas, en flores masculinas de 7. excelsa, con 5 estambres, se hallaron
casos aislados de fusién de dos estambres contiguos, dando por resultado la
connacién completa de los filamentos en toda su longitud, de manera que apa-
rece un filamento un tanto ensanchado bilateralmente (en el cual se perciben
las 2 haces vasculares originales) y presenta 2 a 3 tevas {Caldasia 12 (60):
522, lam. 1L h, i].

En ninguna de las flores masculinas examinadas existe desarrollo del hi-
pantio ni de un disco del talamo.

Atendiendo a la regresién del gineceo pueden reconocerse en 7. excelsa
tres modalidades de flores masculinas: 1) flores estaminadas y con 1-2 pisti-
lodios [Caldasia 12 (60): 522, lam. II. k}; 2) flores estaminadas y con un
mechén central erecto de pelos simples albido-ocraceos que ocupa la posicion
del pistilodio [ Caldasia 12 (60): 522, lam. II. j1, y 3) flores estaminadas ca-
rentes de vestigios evidentes del gineceo, que son las mas frecuentes { Caldasia

12 (60): 522, lam. II. {, i].

La presencia de un pistilodio se comprobd en dos flores con 4 y 5 estambres,
respectivamente, y dos pistilodios libres opuestos por uno de sus lados se en-
contraron en otra flor. En los tres casos el pistilodio es glabro, se define un
ovario trigono completamente sGipero y remata en un estilodio, cuya longitud
es subigual a la de los estambres, o sea notablemente mas largo que los esti-
lodios de las flores femeninas, y con estigma terminal capitado, no ensanchado.
La presencia de dos pistilodios libres sugiere la persistencia de dos (de los tres
carpelos originales libres) y apoya la nocion de antecesores con gineceo apo-
carpico para las Fagaceae. Los estilodics notablemente largos insindan también
una condicién primitiva ancestral y se asemejan a los que existen en las flores

femeninas de Castanea.

En las especies previamente conocidas de Trigonobalanus no se habia
cefialado hasta ahora un gineceo vestigial. La presencia de un pistilodio mas
o menos desarrollado es frecuente en los géneros de Castaneoideae, y en algu-
nas especies de Quercus esta representado por un mechon de pelos erectos
simples. En las Fagoideae, un pistilodio puede existir en las flores de Notho-
fagus antarctica (G. Forster) Oersted (cf. Melville, 1963: 39).

Flores {emeninas. Todas las clpulas se hallan subtendidas por una brac-
tea, y no hay bractéolas tectrices discernibles. Tampoco existen bracteas que
circunden individualmente cada una de las flores. Las flores son siempre sé-
siles, y su niimero, asi como las clipulas, son bastante variables y se analizan
mas adelante.
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El periantio {Caldasia 12 (60): 525, lam. III. f} consta de 6 Iébulos,
de los cuales los 3 mayores presentan carina longitudinal y corresponden a las
tres costillas de la glande y los 3 menores, intercalados entre los anteriores, co-
rresponden a las 3 superficies de la glande. Tan sélo en un caso se hallé un
l6bulo menor supernumerario, dispuesto, junto con otro, en uno de los espacios
entre los 16bulos mayores.

En las flores femeninas el ovario es triquetro, oval-subtriangular; ocasio-
nalmente el nimero de estilodios se reduce de 3 a 2 (1 en un caso), y el ovario
se hace digono.

La reduccién del ovario a una condicién dimera se aprecia normalmente
en las flores femeninas centrales de la cipula de Nothofagus, y se ha sugerido
que en este género (o su antecesor) las flores terminales de las cimas fuesen
dimeras (cf. Van Steenis, 1953: 310, fig. 1), y en las ecpecies de la subseccion
Bipartitae, cuyas inflorescencias femeninas constan de 1-3 flores, los ovarios
son bicarpelares, hay 2 estilodios connados proximalmente y el fruto es compri-
mido (Van Steenis, 1953: 338, 340 et seqq.; Van Steenis in Scepadmo, 1972:
280). No se observé correlacion entre la dimeria del gineceo y la posicién
de las flores dentro de las ctipulas en 7. excelsa, pero las observaciones al res-
pecto resultan escasas.

En T. excelsa se puede distinguir dos tipos de flores femeninas: 1) flores
con 3-4 estaminodios diminutos [ Caldasia 12 (60): 525, lam. IIL. f, g1, con
anteras triangulares no funcionales, basicamente opuestos a los l6bulos me-
nores del periantio. En T. verticillata hay 6 estaminodios mas desarrollados
que en T. excelsa, aun cuando mas cortos que los [ébulos del periantio (cf.
Forman, 1964: 385, fig. 2.4), y en T. doichangensis los estaminodios son igual-
mente 6, poliniferos y abreviados o exsertos (cf. Forman, 1964: 387, fig. 3.6).

2) Flores con estambres mas numerosos y poliniferos [ Caldasia 12 (60):
525, lam. III. h7]. Esta condicién se halld en un fruto desarrollado (probable-
mente con semillas), en el cual persistia el androceo, el periantio constaba de 6
16bulos, el ovario era trigono y habia 3 estilodios. El androceo estaba repre-
sentado por 10 estambres con filamento muy corto, anteras normales y poli-
niferas (dehiscencia y contenido de polen comprobados), de los cuales 3 eran
opuestos a los 1dbulos mayores del periantio, 6 opuestos por pares a los ldbulos
menores de éste (con otro estambre adicional situado frente a uno de dichos
I6bulos) y ademas habia 3 estaminodios con antera triangular, no funcionales,
alternando con los 1ébulos del periantio y probablemente en una posicién lige-
ramente mas externa que los demds elementos del androceo.

El ntimero, disposicion y frecuencia de los estaminodios de este caso per-
miten algunas interesantes deducciones acerca de la posible composicién del an-
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droceo ancestral de Trigonobalanus. La formula en el antecesor de Trigono-
balanus habria sido: 3 piezas opuestas a cada l6bulo menor del periantio (to-
tal =19), 1 pieza opuesta a cada lobulo mayor del periantio (total =3), y
dos piezas (¢mas externas?) igualmente opuestas a cada lobulo mayor del
periantio (total = 6), para un gran total de 18 piezas (¢dispuestas en 2 ver-
ticilos?) .

De conformidad con las anteriores apreciaciones, la reduccién del androceo
en las flores femeninas habria inicialmente avanzado con la desaparicién de
los estambres (o estaminodios) opuestos a los 1dbulos mayores del periantio
y luego con la pérdida de aquellos opuestos a los l6bulos menores del periantio
[persistiendo 2 por 16bulo en Trigonobalanus doichangensis y en T. verticillata
y 1 (-2) en T. excelsa]. Esta hipétesis requiere verificacion, pero es llamativo
que 18 estambres sea un niimero que cabe dentro de la variabilidad observable
en Castanea, Fagus y Nothofagus.

Finalmente, las flores femeninas descritas e ilustradas para 7. verticillata
(cf. Forman, 1964: 385, fig. 1.4; Soepadmo, 1972: fig. 36. c) presentan el
hipanto (con ovario infero adnato) obpiramidal triquetro, con base truncada,
de 0.5 mm de longitud, o sea subigual a los segmentos del periantio, en tanto
que el perfil lateral de las glandes es oval subtriangular (Forman, 1964: 385,
fig. 2.7; Soepadmo, 1972: 403, fig. 36. f), por lo cual se asemeja al de T ex-
celsa. En T. doichangensis el hipanto es triquetro, decididamente oval sub-
triangular, mas o menos ancho, estrechado apicalmente, o ampliamente oblongo
(aspecto lateral) y mide 2 mm de longitud, mientras que en los Isbulos del
periantio esta dimensién es de 0.75 mm, o sea un poco menos de 5 de la
primera, y la forma del hipanto es semejante a la de la glande. También en
T. excelsa la forma del hipanto es similar a la de la glande, triquetra, oval, sub-
triangular, y aquél mide 2 mm de longitud y los l6bulos del periantio alcanzan
0.7-1.0 mm. La notable abreviacién del hipanto de las flores femeninas des-
critas para T. verticillata, con respecto a los estilodios y a los 16bulos del pe-
riantio, asi como la profunda diferencia con los frutos maduros, insintian la
posibilidad de que no se trate de las flores femeninas normales de la especie,
sino de flores con filamentos estaminales cortos, en las cuales se acusa una
marcada reduccién del ovario, no asi de los estilodios.

VARIABILIDAD DE LAS CUPULAS Y GLANDES EN TRIGONOBALANUS EXCELSA.

Dada la cuantiosa amplitud de la variabilidad observada en cuanto a la
composiciéon de las clipulas de esta especie, resulta interesante su analisis e
interpretacién conforme al modelo evolutivo formulado por Forman (1966-a;
vide etiam 1964: 390-391) para las inflorescencias femeninas de las Fagaceae.
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Segtin el citado modelo, la primitiva cipula resulté de una cimula triflora,
en la cual cada flor presentaba un involucro con 3 bracteas, quedando asi 5
bracteas o lébulos periféricos y dos pares que a cada lado separaban a manera
de tabique la flor central de las dos laterales. Dado que, segin Forman, el
hipantio primitivo era triquetro, el conjunto resultante tuvo un contorno tra-
pezoideo, y la bractea periférica adaxial correspondia a la flor central.

Dentro de este modelo evolutivo, la siguiente etapa corresponde a la
simplificacién de los “tabiques” dobles, los cuales pasan a ser sencillos, que-
dando cada uno de ellos formado por un lébulo involucral. Esta etapa se
halla representada en el género Chrysolepis. En las cupulas de T. verticillata
ccasionales l6bulos rudimentarios lineales se hallan en la ctpula, dispuestos
en los espacios entre las glandes (Forman, 1964: 385) como vestigios de los
l6bulos involucrales que inicialmente separaban entre si las flores. En ambas
especies paleotropicales de Trigonobalanus hay superposicion en cuanto al
ntmero de lobulos involucrales y al nimero de flores de las ctipulas, y segtin
Soepadmo (1972: 403), en T. verticillata el nimero de Iobulos varia entre
3y 12,y el de glandes entre 1 y 10. En T. excelsa la variabilidad es atin mayor,
puesto que estas cifras son respectivamente de 3-19 y 1-27 (véase tabla I).

Del modelo postulado por Forman se deducen las siguientes consecuencias:

a) Cuando el nimero de glandes (o de flores) por clipula sea de 1 o
de 3, a estas cifras respectivamente corresponderan 3 o 5 lobulos involucrales
en la capula, y los nimeros guardaran entré si una estrecha correlacion directa.
En T. excelsa, de 26 capulas estudiadas, hay 16 que tienen de 1 a 3 glandes
(una de ellas con 2 glandes y 5 1obulos involucrales) y cuyo niimero de 16bulos
involucrales varia entre 3 y 7. El nimero de 1dbulos involucrales en las cipulas
unifloras es de 4 (N=2) y de 3 (N=1), y en las cipulas trifloras de 5
(N=7),6 (N=4) y7 (N=1), o sea que la concordancia a priori es-
perada aparece apenas en el 37.509, de los casos, y el coeficiente de correlacién
es de 0.599 (N —16; P < 0.001), que, aun cuando estadisticamente signifi-
cativo, indica que la correlacién esperada no tiende a cumplirse en el 64.057;
de los casos.

El indeterminismo aparente observado entre estos caracteres puede de-
berse a la agregacién de clpulas trifloras y 5-lobuladas (o0 unifloras triloba-
das?), que a su vez pueden reducirse; a la fusién de lobulos periféricos o a la
aparicién de fisuras o particiones accesorias en el involucro por la presién que
las glandes ejerzan hacia el exterior a medida que en ellos hay un incremento
diamétrico antes de la madurez.

b) Cuando el niimero de flores por clipula es mayor de 3, tendera a ajus-
tarse a una serie de multiplos de 3 (6, 9, 12, ... 27), indicando la presunta
fusion de 2, 3, 4, ... 9, etc., cipulas trifloras. De 9 ctipulas estudiadas con
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mas de 3 flores (o glandes), tan sélo una se cine a un multiplo de 3 y presenta
27 balanos, lo cual indica que de cumplirse la hipdtesis, hay mucha variabi-
lidad que oculta la tendencia fundamental. Para estas 9 cupulas la correlacion
entre el nimero de flores y el de lobulos involucrales es de 0.423 y no es
significativa estadisticamente, implicando que el indeterminismo asciende al
82.119, de los casos. La correlacién entre estos valores para el total de los
casos analizados es de 0.494 (P < 0.001) con un indeterminismo del 75.599;.
En el caso de 19 lébulos, éstos son bastante irregulares.

c¢) La forma de las capulas (en seccién transversal) variara desde trape-
zoidal en las trifloras y con 5 ldbulos involucrales, hasta subtriangular, como
resultado de la reduccién del par de flores laterales en las unifloras con invo-
lucro trilobado. Por tanto, debe haber una correlacién general entre la forma
de la capula, el nimero de flores y el de Iobulos involucrales. La correlacién
entre los diametros (radial y bilateral) de las capulas es de 0.4616 (P <
0.001), lo cual implica que en el 76.899; de los casos los diametros no guardan
cotrelacion entre si. Ninguno de los coeficientes de correlacién calculados en-
tre el nimero de flores (o de glandes) y el nimero de lobulos involucrales,
con los didmetros de la clpula, alcanza a tener significacion estadistica. La
variancia del didmetro bilateral de la ctipula es significativamente mayor que
la del diametro radial de la misma, indicando que el didmetro radial tiende a
ser mas constante y el bilateral mas variable como resultado del niimero de flo-
res o de glandes y del grado de reduccion de éstos.

Para las 26 clpulas se calculé un indice diamétrico (didmetro radial
X 100/diametro bilateral) de la ctipula, el cual oscila entre 43.50 y 100.00,
con un promedio de 66.88 == 2.416 y un coeficiente de variacién de 18.42.
Las correlaciones de este indice con el niimero de glandes (r= —0.347) y
con el de Idbulos involucrales (r = — 0.391) son negativas y significativas
(P < 0.005), y denotan que a medida que disminuye proporcionalmente el
diametro bilateral de la cipula tiende a disminuir el nimero de glandes y de
l6bulos involucrales, como corolario del modelo de Forman. Sin embargo, este
indice, al hacerse constante, no altera significativamente la correlacion entre

la cantidad de glandes y de 16bulos involucrales (r = 0.958, P < 0.001).

La capula con 27 glandes y 19 16bulos involucrales era la mds proximal
de la primera ramificacién del raquis primario de una panicula. El nimero
de glandes y el contexto de la informacién presentada en este articulo insintia
que la sinflorescencia femenina ancestral de Trigonobalanus haya sido una
panicula con ramificaciones hasta de tercer orden, rematadas por sendos di-
casios trifloros, y en el caso de dicha clpula, ésta pueda representar la agre-
gacién de 9 cimulas trifloras (o mads, si hubo incorporacién de cimulas ya
reducidas) dispuestas en un eje de tercer orden.
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Las glandes son muy variables en sus dimensiones (véase tabla II), y
debido a la posicién apretada que ocupan en las clipulas hay una gran asime-
tria entre los diametros. En un solo caso los valores de B 'y C fueron iguales
0.87 mm. La tinica correlacion significativa encontrada entre sus dimensiones
fue entre los didmetros menores C y E (r = 0.831, P < 0.001), y entre los
didmetros mayores (B y log. D, r = 0.495, P >> 0.05) ; la correlacion es apre-
ciable pero no significativa, lo cual denota el efecto de la compresion mutua
de las glandes contiguas durante el crecimiento.

TasrLa 1

Variabilidad en 26 ctipulas de Trigonobalanus excelsa: X = nimero de
balanos por ctpula, Y: nimero de l6bulos involucrales, W = diametro radial
de la ctipula y Z: didmetro bilateral. ¥V = limite de variabilidad observada,
M — media o promedio aritmético == error “standard”, S = desviacién “stan-
dard” de la serie y CV = coeficiente de variacion.

X Y W 4
v 127 523,98 7.0-15.0 8.2-26.5
M 44240957 6230574 1070 = 0417 1645 = 1.155
Moda 3 5 9.54 17.33
Mediana 3 5.50 " 1020 16.95
S 4.684 2.93 2.13 5.89
cv 110.42 47.02 19.90 35.80

Tasra II

Variabilidad mensural en 15 glandes de Trigonobalanus excelsa: A: lon-
gitud del balano, B: diametro maximo del balano, C: diametro menor del fruto
tomado a nivel de B, D: didmetro maximo de la base y E: diametro menor de
la base. Otras abreviaturas como en la tabla I.

A B C D E
A% 8.0-11.7 5.8-9.7 4.3-8.7 3.6-6.9 2.0-5.5
M 10.50 == 1.95 7.686 == 0.289 5.966 == 0.291 4.960 == 0.281 3.693 == 0.227
Moda 11.5 7.68 6.28 3.99 3.43
Mediana 10.5 7.60 6.0 4.20 3.70
S 4.631 1.119 1.13 1.088 0.880
cvV 44.105 14.560 18.937 12.931 23.835

CALDASIA — 2



18 CALDASIA, VOL. XIII, NO. 61 Acosto 14 pE 1980

APUNTACIONES SOBRE LA ANATOMIA DE TRIGONOBALANUS EXCELSA.

Con el objeto de realizar comparaciones mas detalladas, de la coleccion
paratipica se hicieron preparaciones para examen microscopico del lefio, del
peciolo y de la lamina foliar (secciones transversales), asi como del pericarpio
(seccidén transversal).

Leno. Anillos de crecimiento ausentes. Vasos solitarios (excepcionalmente
en pares radiales), no dispuestos conforme a un disefio dendritico, aproxima-
damente 2 por mm®. Pared de los vasos con punteaduras simples (sin reborde),
orientadas transversal u oblicuamente. Tilides presentes. Traqueidas apotra-
queales. Parénquima exclusivamente apotraqueal. Medula (en las ramillas)
subcircular en seccién. Solamente se observan radios uniseriados de parénquima
medular. Las fibras guardan una disposicidn recta y se disponen en filas sim-
ples que alternan con sendas hileras de parénquima medular o en varias hileras
(por lo general 9). Cristales aparentemente ausentes. Tanto el lefio como el
stiber se tifien intensamente de negro en contacto con sulfato de hierro, eviden-
ciando la presencia de cantidades apreciables de tanino.

En términos generales, las caracteristicas anatémicas del lefio de Trigo-
nobalanus excelsa coinciden con las resefiadas por Cutler (1964: 400-403;
Cutler in Forman & Cutler; 1967: 388) para las otras especies del género pero
existen algunas diferencias que resultan significativas, puesto que denotan ma-
yor afinidad de esta especie con las Fagoideae y con Castanea y Castaneopsis.
En su estudio Cutler (1964) hallé que por su anatomia el leno de T'. doichan-
gensis, T. verticillata, Lithocarpus (10 especies examinadas) y Quercus no es
distinguible a nivel genérico, pero estos géneros colectivamente difieren de las
Fagoideae y de los géneros Castanea y Castaneopsis por algunas caracteristicas,
que precisamente alinean a 7. excelsa con estos tltimos taxa. Tales son: 1) los
vasos solitarios tienen una disposicién dendritica en Lithocarpus, Quercus,
T. doichangensis y T. verticillata y difusa en T. excelsa, Fagoideae, Castanea
y Castaneopsis; 2) radios uniseriados y multiseriados en Lithocarpus, Quercus,
T. doichangensis y T. wverticillata, al igual que en Fagus (cf. Van Steenis,
1953: 327), uniseriados en Nothofagus (en algunas especies multiseriados),
y uniseriados en T'. excelsa, Castanea y Castaneopsis; 3) parénquima dispuesto
en bandas concéntricas alrededor de los vasos en Lithocarpus, Quercus, T.
doichangensis y T. verticillata, no asi en T. excelsa, Castanea, Castaneopsis
y las Fagoideae, y 4) punteaduras de los vasos areoladas en Lithocarpus, Quer-
cus, T. doichangensis y T. verticillata, asi como en Fagus (cf. Van Steenis,
1953: 327), y no areoladas en T. excelsa, Castanea, Castaneopsis y Nothofa-
gus. Ademas las perforaciones de la pared de los vasos se hallan transversal u
oblicuamente dispuestas en 7. excelsa, al igual que en Lithocarpus y algunas
especies de Quercus, en lugar de ser longitudinales como en T. doichangensis
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y T. verticillata, pero esta caracteristica es tan variable que en Q. coccifera la
disposicién cambia desde horizontal hasta vertical (cf. Cutler, 1964: tab. 2).

Peciolo (l1am. I. A). En seccidn transversal practicada en la porcién distal
del peciolo se observan los siguientes elementos: 1) epidermis constituida por
una simple capa de células con paredes muy engrosadas y cuticula poco ma-
nifiesta, con abundantes tricomas unicelulares subulares (tipo 2 de Cutler,
1964: fig. 1, descrito para Trigonobalanus verticillata), tricomas glandulares
pluricelulares uniseriados no ramificados ni capitados (similares al tipo 6
descrito para T. doichangensis por Cutler, 1964: fig. 1), y glandulas subcir-
culares diminutas con una depresién redondeada circundada por unas 6 cé-
lulas. Estas glandulas no fueron sefaladas por Cutler (1964) para Trigono-
balanus; 2) una capa de siber bien marcada, con el colorido tipico de este
tejido, formada por 6 estratos de células; 3) parénquima con unos 10 estratos
de células, y con células esclerenquimaticas aisladas; 4) esclerénquima for-
mando una capa involuta (similar a la ilustrada para T. doichangensis por
Cutler, 1964: fig. 2.6), cuya discontinuidad medial adaxial estd ocupada por
xilema; interiormente el esclerénquima es seguido por una capa de floema, y
ésta, a su vez, por otra de xilema, quedando un espacio central ocupado por
parénquima y pueden existir algunos haces de floema mds o menos aislados
entre si (véase lam. I. A). No se observaron cristales. La estructura general
es bastante similar a la hallada en T. doichangensis (vide Cutler, 1964: 406,
fig. 2.6) y difiere principalmente de la correspondiente a T. verticillata (cf.
Cutler, 1964: fig. 2.3), porque en esta Gltima especie el esclerénquima consti-
tuye una envoltura completa de contorno transversalmente romboideo con una
emarginacién medial adaxial, que circunda el conjunto del floema y xilema,
asi como el parénquima central.

Costa o nervio medio (lam. I. B). En secuencia adaxial-abaxial se distin-
guen los siguientes componentes: 1) epidermis adaxial con una gruesa cuticula, y
tricomas escasos, generalmente del tipo 6 (ut supra); 2) colénquima formado
por 5 estratos celulares; 3) parénquima representado por 7 estratos de células
redondeadas o hexagonales, con espacios intercelulares; 4) una capa de escle-
rénquima con unos 6 estratos celulares; 5) una capa de floema, a veces inte-
rrumpida por células esclerenquimaticas; 6) xilema representado por unos
21 estratos celulares; 7) floema interno, dentro del cual aparecen células xile-
maticas o en forma de tubo; 8) epidermis adaxial con tricomas.

Lamina foliar (s.s.) (lam. I. B). Consta de los siguientes tejidos: 1) epi-
dermis adaxial uniestratificada (a veces se observa un segundo estrato de cé-
lulas), con cuticula engrosada; 2) parénquima en empalizada formado por 2
estratos de células alargadas, de las cuales son mas cortas las del estrato mas
interno; 3) parénquima esponjoso con células desiguales mas o menos redon-
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LAmiNa I. Secciones transversales de la hoja de Triginobalanus excelsa G. Lozano C.,

J. Hdz. C. & Henao. A) Corte transversal del peciolo. B) Corte transversal de la

lamina; a la derecha de la figura, detalle del nervio medio o costa; a la izquierda,
detalle de la seccién laminar.
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deadas; 4) epidermis abaxial con cuticula engrosada. No hay hipodermis di-
ferenciada (presente en T. verticillata), ni drusas (que son abundantes en las
otras dos especies de Trigonobalanus, segin Cutler, 1964: 405, 406). Los
estomas son similares a los descritos ya en Trigonobalanus e igualmente loca-
lizados solamente en el envés.

Pericarpio (lam. II). Se colorea de negro en contacto con el sulfato
de hierro, denotando la existencia de tanino. El pericarpio de 7. excelsa histo-
légicamente muestra afinidad Gnicamente con el de Fagus sylvatica y Trigo-
nobalanus wverticillata a juzgar por los caracteres resenados por Soepadmo
(1968: 369, figs. 3-5) para las Fagaceae. En el corte se aprecian de fuera
hacia adentro: 1) epidermis externa engrosada (similar a la de Fagus y T.
verticillata) y con tricomas; 2) una gruesa capa de colénquima (ésta es gruesa
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LAmINA II. Seccién transversal del pericarpio de T. excelsa.
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en Fagus y comparativamente delgada en 7. verticillata); 3) una capa de pa-
rénquima (similar al de T. verticillata pero mas delgada y con las haces
dispuestos hacia el endocarpio y no subyacentes al colénquima, cuyas células
no son comprimidas en sentido radial como en Fagus); 4) una capa delgada
de stber de tonalidad rojiza que parece faltar en los restantes géneros; 5) una
capa de hipodermis formada por 2-3 estratos celulares (similar a la de Fagus
sylvatica, no bien diferenciada en T. verticillata), y 6) epidermis interna con
largos tricomas.

OBSERVACIONES VARIAS.

Trigonobalanus excelsa es conocido solamente del alto valle del rio Suaza,
en bosques (micro-) meséfilos, esclerdfilos, higrofiticos del piso térmico tem-
plado a elevaciones de unos 1.500-2.000 m, una parte de los cuales corresponde
al Parque Nacional Natural Cueva de los Guacharos. Mediante datos de 3
afios obtenidos en la estacién meteorolégica del Centro Administrativo de dicha
reservacion (alt. 1.960 m), se tiene que el clima es isotérmico, muy hiimedo
y con un alto grado de ecuabilidad climatica (“temperatedness” o “equabili-
ty”), pues el indice es de 79 . La temperatura media anual alli es de 15.4° C,,
de lo cual se deduce (asumiendo un termogradiente de -0.66° C. por cada 100 m
de elevacién) quz a la distribucién conocida para la especie corresponden iso-
termas anuales de ca. 15.1-18.2° C., y en dicha estacion las temperaturas mi-
nima y maxima extremas son de 9.6° C. (agosto de 1976) y 26.4° C. (junio
de 1975). La precipitacién media anual es de 2996.1 mm, con maximos valores
en mayo (416.8 mm) y minimos en enero (94.2 mm), y se define un largo
periodo lluvioso interrumpido apenas por la minima de enero. La evaporacién
anual media es de 701.8 mm, y solamente en enero de 1977 (de un total de 27
meses analizados) la evaporacién total (73.8 mm) excedid la precipitacion
(19.7 mm). En todos los meses la nubosidad predomina (promedio anual
6.5/8) y las nieblas son muy frecuentes; el brillo solar porcentual medio varia
entre 187, (abril) y 387, (en=ro), con un promedio anual de 24.129 y la
humedad relativa mensual flucta entre 86.3% (septiembre) y 929, (junio),
con un promedio anual de 89.29.

Trigonobalanus excelsa forma consociaciones en laderas con fuertes pen-
dientes y hacia las cimas se asocia con Quercus humboldtii o es reemplazado
por esta especie. Por su aspecto general, su gran porte y su follaje T. excelsa
facilmente puede ser confundido a primera vista con dicha especie de Quercus

1 El indice de ecuabilidad fue calculado segtin la férmula de Axelrod & Bailey
(1968: nota 1), pero la variancia de las temperaturas horarias con respecto a 14° C.
se estimé a partir de los promedios mensuales para las 07 y 13 horas.
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y ello, unido a no haberse detectado material fértil, explica por qué una especie
tan llamativa no haya sido descubierta con anterioridad.

Por la dureza y peso de su madera, rara vez se utiliza esta especie en la
region, sin embargo, se hiende facilmente y por esta razon se la prefiere para
obtener “astillas” (tablillas cuadrangulares de madera sin pulimento) que se
emplean para techar, las cuales tienen considerable duracién expuestas al aire

libre.

En la especie se comprueba rebrote a partir de tocones, asi como brotes
soboliferos a partir de las raices, pero no se producen chupones desde la base
del tronco como los descritos en Trigonobalanus verticillata por Corner (in
Forman, 1964: 385) e ilustrados por Soepadmo (1972: fig. 37).

Se ha observado que las plantulas y brinzales de 7. excelsa tienen prefe-
rencias heliéfilas al igual que en Quercus humboldtii y que la propagacion
por semilla es abundante, aun cuando una porcién apreciable de los frutos
examinados eran vanos. Las semillas son comestibles y cuando crudas su sabor
recuerda un tanto el de las semillas del “pino pifionero” (Pinus pinaster) y el
del mani ligeramente tostado. Los frutos son consumidos por la “paloma co-
llareja” (Columba fasciata albilinea Bonaparte) y por la “lora perica maicera”
[ Pionus chalcopterus chalcopterus (Fraser) ], y probablemente por otras aves,
ardillas { Sciurus granatensis candelensis (J. A. Allen) y Microsciurus p. pu-
cheranii (Fitzinger) ] que comdnmente consumen los frutos de Quercus, asi
como otros roedores y los “zainos” [ Tayassu tajacu (Linnaeus) ]y “cafuches”
Tayassu pecari (Link), una vez han caido al suelo. Posiblemente la dispersion
tiene lugar principalmente por barocoria, favorecida por el desprendimiento
de frutos por acciéon de animales arboricolas frugivoros, y algtin acarreo por
breves distancias de frutos caidos por parte de animales o debido a la escorren-
tia como consecuencia de fuertes lluvias.

FeNoLOGIA.

Las observaciones fenologicas fueron practicadas quincenalmente por uno
de los autores (J.H.S.) en 10 arboles marcados de Quercus Fumboldtii y otros
tantos de Trigonobalanus excelsa, distanciados entre si y seleccionados al azar,
desde septiembre de 1978 y aan prosiguen. Con los tltimos datos obtenidos
(segunda quincena de junio de 1979) se hace posible tener una idea completa
del ciclo anual de ambas especies. La cuantificacion se ha intentado segin la
intensidad individual del fendémeno con una escala de 0-25, 25-50, 50-75 y 75-
1009, segtin la proporcién afectada de ia copa del arbol; las frecuencias estan
graduadas con intervalos del 109, y un indice de intensidad resulta de sumar
los productos de las intensidades individuales multiplicados por las frecuencias
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y de dividir los totales por 100. Obviamente las cifras obtenidas deben tomarse
con caracter de aproximaciones.

Periodo de reposo reproductivo. En Q. humboldtii este periodo apenas es-
taria limitado a enero, febrero y comienzos de marzo, cuando sobreviene la
defoliacién, ya que el desarrollo de nuevos brotes y de nuevas hojas es en su
mayor parte coetaneo con la floracién.

En T. excelsa, una vez adquirido el nuevo follaje hacia mayo, junio y
julio, transcurre un periodo hasta finales de agosto cuando se inicia la floracién.

Pérdida del follaje. En Quercus humboldtii se inicia la caida del follaje
en la primera quincena de enero y el proceso termina en la primera quincena
de abril, cuando se observan los tltimos 4rboles defoliados. La defoliacién por
entonces es total. Durante el periodo de observacién se comprebdé una nueva
caida de follaje en la segunda quincena de mayo con una intensidad del 109
(409 de los arboles), en la primera quincena de junio con intensidad del
159, (609 de los arboles) y en la segunda quincena de junio con intensidad

hasta del 17.59; (709 de los arboles).

En Trigonobalanus excelsa hay pérdida apreciable del follaje, pero ésta
es menos intensa que en Q. humboldtii. El proceso se observé en la segunda
quincena de septiembre en la parte alta de las copas de los arboles y afecta
menos del 259, del follaje. En la primera quincena de febrero se observo
una reducida pérdida de follaje en el 209, de individuos, que alcanza una
intensidad hasta del 259 en el 807, de los arboles en la segunda quincena
de marzo; en la primera quincena de mayo en el 409, de los arboles hay sefales
de defoliacién en pequena cantidad, pero ya en un 709, de éstos hay brote de
nuevo follaje; para la segunda quincena de este mes la defoliacion es del 259
pero afecta al 807, de los arboles, y en junio disminuye en intensidad (109 y
7.5%), afectando el 309, de los arboles. Esta pérdida de follaje no es cuan-
tiosa; los 4rboles no pierden su aspecto sempervirente, y no es preferencial sobre
determinados sectores de las copas, pero si mas pronunciada en los arboles que
tienen mayor exposicion al viento.

En Q. humboldtii el follaje antes de desprenderse se va tornando ama-
rillento rojizo, lo cual no se observa en T. excelsa. El follaje tierno en des-
arrollo tiene un tinte oliviceo matizado de rojizo (;presencia de antocianos?)
en Q. humbolditii pero en T. excelsa es amarillento.

La pérdida total del follaje en Q. humboldtii se opera durante meses, que
se sobreponen con el invierno astronémico, y con el periodo de menor lluvio-
sidad y de mayor brillo solar porcentual dentro del régimen climatico local,
y los datos obtenidos muestran una segunda defoliacién de menor intensidad
durante el periodo de floracién. Con todo, a priori, la harmonia de factores
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climaticos aparentemente sugiere que la caida del follaje sea un proceso endo-
geno, adquirido como adaptacién tropéfila por los antecesores de la especie.
El colorido rojizo del follaje tierno puede constituir una adaptacion protectora
contra la mayor intensidad de la radiacién solar en los lugares mas elevados
y, si efectivamente corresponde a la presencia de antocianos, podria ser una
respuesta adaptativa ante temperaturas bajas. Por contraste, la escasa defo-
liacién de T. excelsa coincide con las condiciones climaticas regionales, e im-
plica, junto con la pérdida de pérulas y la falta de coloracién (;protectora?)
de las hojas tiernas, que su estirpe ancestral pudo originzise en areas con
macroclima relativamente poco variable a través del afio.

Brotes nuevos y adquisicién de nuevo follaje. Este proceso se sobrepone al
de la defoliacién en ambas especies. En Q. humboldtii aparece ya desde la
primera quincena de marzo y en la segunda quincena de junio el 509 de
los arboles todavia tienen follaje tierno. En T. excelsa se evidencia durante
la segunda quincena de marzo en muy pocos arboles, pero ya en la primera
quincena de mayo afecta al 707, de éstos, y en las tres siguientes quincenas
afecta respectivamente el 400;, 909, y 309, terminando verosimilmente en el
mes de julio.

La sobreposicion entre la temporada de caida del follaje y renovacién del
mismo, se ha citado para especies de los bosques caducifolios de América del
Norte, tales como Quercus nigra, Quercus virginiena y Magnolia grandiflora
(Jackson, 1978: 41-42). 5

Q. humboldtii difiere asi de otras especies congenéricas de la zona tem-
plada del norte por carecer de un periodo de reposo fisioldgico interpuesto
entre la defoliacién y la readquisicién de nuevo follaje.

Floracién. Este evento en Q. humboldtii se inicia en la segunda quincena
de marzo y en la segunda quincena de junio la intensidad es apenas del 109
y viene asi a coincidir fundamentalmente con la primavera astrcndmica, y con
el incremento de lluvia local que alcanza su méximo en mayo. Las flores pue-
den llegar a la antesis antes de que las nuevas hojas completen su desarrollo.

Después del periodo de reposo reproductivo, en T. excelsa se inicia la
floracién hacia la segunda quincena de agosto, y es un proceso notablemente
mas prolongado que en Q. humboldtii, pues se extiende hasta la primera quin-
cena de enero. En la primera quincena de septiembre ya el 809 de los arboles
se hallan en flor con un indice de intensidad de 40-567; en la segunda quin-
cena de septicmbre todos los arboles presentan flores y el indice de intensidad
es de 70-1009, y abundantes sinflorescencias masculinas caen al suelo; en la
primera quince de octubre hasta un 259 de flores se hallan en capullo en el
809, de los arboles, y tienen flores abiertas los restantes; en la segunda quince-
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na de octubre hay evidencias de fructificacién y abundantes sinflorescencias
masculinas caidas, pero el 809, de los arboles atin muestra flores abiertas con
intensidades hasta del 259 y en la primera quincena de noviembre contintia
mermando la floracién, observada en el 409; de los arboles, con indice de in-
tensidad del 109;. En diciembre se cbservd otra generacién de flores en los
mismos arboles; en la primera quincena el 609, de los arboles tuvo flores,
con un indice de intensidad del 209, pero apenas un 209, de flores habia
alcanzado la antesis; para la segunda quincena de diciembre el 809 de arboles
tenian flores abiertas. Se desconoce la causa y significacién de estos dos maxi-
mos sucesivos de floracién y si éstos son de ocurrencia normal.

De cualquier manera, la floracion de esta especie sobreviene durante el
otofio y parte del invierno astrondémico, lo cual puede implicar cierto ajuste
adaptativo puesto que durante este periodo la cuantia de las lluvias va en
descenso, y disminuye la cantidad relativa y absoluta de las lluvias entre las
07 y 13 horas (20.579; entre agosto y enero, vs. 33.059, entre febrero y julio),
y no hay cambios marcados en cuanto al régimen de vientos ni de humedad
relativa. Con todo, la intensidad de lluvias es elevada, y este factor, junto
con la alta humedad relativa prevalente, pueden ser los factores causales del
considerable niimero de frutos que se desarrolla sin producir semilla, por re-
duccién en las oportunidades de polinizacién.

En Fagus y Nothofagus las fuertes lluvias son desfavorables para la po-
linizacién, y muchos frutos no desarrollan semillas, pero hay afios con abun-
dante produccién de éstas (cf. Van Steenis, 1953: 312, 316; 1971: 70). Este
fendmeno se observa también en las especies de Nothofagus, habitantes de las
selvas nubladas carentes de periodos secos (Van Steenis, 1953: 314, 315, 316),
y Licitis (cit. por Van Steenis, ut supra) halld en las especies neozelandesas
de este género, que la liberacion de polen resulta ser mayor en los dias claros.
Parece haber una estrategia diferente para la polinizacion entre Trigonobalanus
excelsa 'y Nothofagus, pues en esta especie el periodo de floracién no es muy
breve, y las anteras no llegan al tamafio relativamente grande que alcanzan en

Nothofagus.

Fructificacion. En Q. humboldtii se inicia en la segunda mitad de mayo
y los primeros frutos maduros comienzan a aparecer hacia la segunda quincena
de septiembre; un mes mas tarde ya son escasos los frutos inmaturcs; en la
primera quincena de noviembre aparecen los primeros frutos caidos y en la
primera quincena de enero se han desprendido todos y se inicia la defoliacion.

La fructificacién de T. excelsa probablemente sobreviene hacia fines de
octubre o comienzos de noviembre. Ya en la segunda quincena de diciembre
el indice de intensidad es de 77.77¢, en la primera quincena de enero asciende
al 88.8( y en la segunda quincena del mismo mes alcanza el 1009, y el 66.6%
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de los frutos se hallan maduros y por entonces se observa notable afluencia de
aves que los consumen. Para la primera quincena de febrero ha culminado
la madurez, pero hay una merma del 11.29; en la cantidad de frutos que per-
siste adherida a los arboles. En la segunda quincena de febrero se nota gran
cantidad de frutos caidos y en la primera quincena de marzo queda atin un
16.69, de los frutos en los arboles.

De la informacién consignada se desprende que en Q. humboldtii existe
un prolongado periodo de desarrollo de los frutos que se extiende desde finales
de la primavera hasta comienzos del invierno astronémico, y durante los meses
en que la cuantia mensual de la precipitacién va en descenso. En T. excelsa
el desarrollo de los frutos es notablemente mas corto y tiene lugar durante el
otofio y el invierno astronémicos, coincidiendo con la tendencia hacia la dis-
minucién de las lluvias, los meses mas “secos” y el comienzo del incremento
mensual de éstas.

La menor duracién del periodo de desarrollo de los frutos aparentemente
se correlaciona en T. excelsa con el menor tamafo de los frutos, el follaje esen-
cialmente perenne y la existencia de un pericdo de reposo reproductivo. Aun
cuando en ambas especies la produccién de renuevos coincide con la primavera
astronémica, lo cual podria insinuar un estimulo fotoperiédico, dada la latitud
geografica (1° 35" N.) la oscilacién en la longitud de los dias resulta nimia,
sin quz por ahora pueda descartarse un estimulo exdgeno, resultado de varia-
ciones en la calidad de la luz segtin el 4ngulo de penetracién de los rayos solares.
Si se omite esta posibilidad, el cardcter mésico del macroclima no revela ningin
posible factor causal, o sea que el ritmo anual seria determinado por factores
enddgenos.

SIGNIFICACION BIOGEOGRAFICA DEL HALLAZGO DE TRIGONOBALANUS EXCELSA.
Mecanismos de dispersion.

El descubrimiento de Trigonobalanus excelsa extiende la distribucion co-
nocida de las Trigonobalanoideae desde Tailandia, Malaya (o Malaca) y las
islas de Borneo y Célebes hasta los Andes intertropicales, denotando otro caso
de distribucién anfipacifica, que es compartida por un apreciable nimero de
taxa vegetales (vide Thorne, 1973).

Ciertamente un disefio corografico de esta indole solo puede explicarse
mediante procesos de dispersién efectivos para superar barreras ocednicas o
mediante conexiones interinsulares o intercontinentales de tierras emergentes
durante el pasado.

Las glandes o las semillas de las Fagaceae son objeto de consumo por un
significativo nimero de especies de aves y mamiferos, pero no presentan eleo-
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soma ni adaptaciones para la epizoocoria. También procesos de endozoocoria
pueden ser descartados, restando sclamente por considerar las posibilidades de
diszoocoria, principalmente por especies tales como ardillas y diversas aves.
Schuster (1950) ha senalado el transporte de varios miles de glandes de
Quercus por el arrendajo europeo (Garrulus glandarius Linnaeus), incluso a
distacias de algunos kilometros. Una especie de pajaro carpintero (Melanerpes
formicivorus Baird), cuya distribucién en América Central y en Colombia es
coincidente con la de especies de Quercus, acostumbra acumular glandes de
este género, que inserta en sendas oquedades que con el pico excava en la cor-
teza o en los troncos, asi como en fisuras de la corteza y entre las epifitas, si
bien este habito 'no siempre es constante (Skutch, 1971: 32) y asi probable-
mente es un agente de la diszoocoria de Quercus. Dicha especie de ave es
conocida del area del Parque Nacicnal Cueva de los Guacharos, pero se des-
conoce si su dieta incluye también los glandes de Trigonobclanus excelsa. Con
todo, el efecto de la diszoccoria como mecanismo de dispersién obviamente es
bastante limitado en cuanto a su radio de accidn, inclusive cuando especies
de aves actlian como vectores.

Resulta instructivo reparar en los estudios realizados sobre la dispersién de
Nothofagus, género cuyos glandes se asemejan mucho en forma y tamafio a
los del género Trigonobalanus (ca. 5-16 mm long. x 2.5-10 mm didm., vs. 5-11;
4 mm long. x 2.5-9; 7 mm didm.), asi como en las semillas con reservas oleife-
ras y la modalidad de germinacién. Segtin Preest (1963) las glandes de Notho-
fagus pueden dispersarse por accién edlica a lo sumo dentro de un radio de
unos 2-3 km, y segin Holloway (1954) sus balanos y semillas no toleran dis-
persion por flotacién en el mar pues prontamente se hunden, lo cual descarta
igualmente las posibilidades de dispersién hidrocérica u occeonocérica. Con
todo, para el caso de Trigonobalanus estas tGltimas posibilidades no pueden
eliminarse de consideracién para distancias comparativamente breves, pues
frutos maduros de 7. excelsa colocados en un recipiente con agua flotaren
por mas de 25 horas, después de lo cual fueron retirados al iniciarse la apa-
ricién de hongos. Este resultado no es exento de significacién, puesto que
implicaria la capacidad de transponer pequefias barreras acuaticas; asi, por
ejemplo, una corriente con una velocidad de 2 nudos (= ca. | m/segundo)
puede actuar como vector para el acarreo de un propagulo durante 25 horas
por una distancia de mas de 375 km, y asi la hidrocoria seria potencialmente el
proceso mas significativo para dispersion a largas distancias en Trigonoba-
lanus, si bien las distancias asi recorridas resultan minimas ante problemas de
dispersion transoceanica de no existir islas dispuestas a manera de eslabones.

Todo lo anterior implica que la dispersion de la Fagaceae hubo de ope-
rarse mediante conexiones terrestres emergentes, como Van Steenis (1971: 74)
plante para Nothofagus o transponiendo barreras acuaticas comparativa-
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mente angostas, si bien por otra parte no hay evidencia geolégica alguna que
sustente la hipdtesis de “puentes transpacificos” en el pasado, salvo en relacién
con Beringia o con la Antartida.

Origen de las Fagaceae y de las Trigonobalanoideae.

El conjunto de la informacién disponible indica que las Fagaceae tuvieron
su origen en Laurasia, y verosimilmente alli también ocurrié la diferenciacién
inicial de sus géneros. Segin Darrah (1939: 161, 180), ya en el Cretacico
Superior la familia se habia esparcido por Eurasia, América, Antartida y
Oceania.

No obtante muchos de los registros fdsiles atribuidos a esta familia de-
mandan verificacién en cuanto a su identificacion, de lo cual puede resultar
que su origen se remonte al Turoniano o al Cenomaniano, y en opinién de
Raven & Axelrod (1974: 573-574) la presencia en el Maestrichtiano de un
género tan diferenciado como Nothofagus sugiere para la familia una dife-
renciacién a partir del Senoniano (hace unos 65-90 millones de afios) . También
Van Steenis (1971: 85) considera que el origen de Fagus data del Cretacico
Superior. Pese a las dudas que se han suscitado sobre la correcta identidad de
numerosos registros fosiles, la incuestionable presencia de las Fagoideae (re-
presentadas por Nothofagus) en el Maestrichtiano, plantea motivos sobrados
para suponer que varios de los registros publicados de Castanea, Fagus vy
Quercus para el Cretacico Superior de Eurasia, América del Norte y Groen-
landia sean del todo correctos. Ademas el apreciable niimero de caracteres
ancestrales que conservan las Castaneoideae y Quercoideae, induce a suponer
que estas subfamilias se hayan originado en el Cretacico Superior, y la tnisma
conclusién parece valida para las Trigonobalanoideae si se aceptan las inter-
pretaciones sobre las relaciones filéticas de esta subfamilia que se consignan
en el presente trabajo. De otra parte es pertinente observar que no se han iden-
tificado fésiles de Trigonobalanoideae del Cretacico Superior.

El Senoniano fue el periodo durante el cual comenzaron a manifestarse
condiciones climaticas mas favorables para la diferenciacién de la biota de
los climas templados. Estas condiciones continuaron acentuandose durante el
Cretacico tardio (Santoniano, Campaniano y Maestrichtiano) cuando sobre-
vinieron levantamientos graduales de la corteza terrestre que drenaron mucho
de los mares epéiricos y se incrementaron asi las masas terrestres emergentes,
lo cual se tradujo en la pérdida de ecuabilidad climatica por el pronunciamiento
de las oscilaciones estacionales de temperatura en las latitudes medias y altas,
tanto que ya en el Maestrichtiano fue de 20° C. la diferencia entre las isotermas

anuales del aire en las regiones ecuatoriales y las correspondientes a los polos
(Axelrod & Bailey, 1968: 601-603).
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De otra parte, la presencia generalizada de pérulas en las Fagaceae (salvo
en Trigonobalanus excelsa) relacionada con un crecimiento de tipo articulado
proléptico (ya discutido con anterioridad en la primera entrega de este optscu-
lo) parece indicar también que la familia se origind en regiones con clima
templado, las cuales en el Cretacico Superior fueron mas vastas en Laurasia
que en latitudes meridionales, o bien en montafas con un régimen climatico
analogo al de latitudes mas septentrionales. Empero, cuando se repara en el
tipo de polinizacién, la evidencia indirecta puede parecer un tanto contradic-
toria con respecto a la anterior, pues tenderia a favorecer la posibilidad de
un o-igen en regiones con clima calido, pero no desecha la oportunidad para
un clima subtropical. Asi el tipo plesiomorfo de sinflorescencia androgineoan-
dra o masculina de las Fagaceae seria el erguido o semierguido con flores odo-
riferas que se ha conservado en las Castaneoideae y en Trigonobalanus verti-
cillata, asi como en T. excelsa (;con flores inodoras?), y al cual corresponde
presumiblemente una polinizacion entomégama (cf. Forman, 1964: 392) '.

El tipo apomorfo seria la sinflorescencia masculina (siempre unisexual), pén-
dula (muy reducida y semierguida o nutante en Nothofagus), con flores
inodoras y polinizacién anemégama. Al menos en la mayoria de las Fagaceae
las sinflorescencias femeninas, mas o menos reducidas, son erectas o semierec-
tas, y se hallan dispuestas en una posicion mas terminal dentro de las ramillas
que las sinflorescencias masculinas, lo cual favorece la proterandria y la ane-
mogamia. Y fue en las regiones templadas de Laurasia donde se originaron
grupos tan caracteristicamente anemdgamos como las Juglandaceae, Myrica-
ceae, Salicaceae, etc. (Heinrich & Raven, 1972). Aun cuando el viento es el
vector principal de polinizaciéon en las zonas templadas y boreales, y la ane-
mogamia es rara entre las especies arbéreas de los trdpicos y subtrépicos ha-
medos, Ashton (1964; 1969) destac que puede ser frecuente e incluso domi-
nante en situaciones marginales o extremas, tales como orillas de rios, cimas
de montafias y turberas, y en tales situaciones hay condiciones mas favorables
para que el viento actlle como agente en la polinizacion, por contraposicién
con las condiciones en el interior de las selvas densas y con mayor niimero de
especies. Agréguese a lo anterior que las Fagaceae son a menudo integrantes
o dominantes del dosel arbéreo, y por tanto sus copas se hallan mas expuestas
a los vientos. El areal actual que en la zona templada del norte ocupan las
Fagaceae con yemas peruladas y presuntas adaptaciones a la entomogamia,
conduce a conciliar ambas alternativas y a suponer que a partir de antecesores

1 A pesar de las caracteristicas usualmente interpretadas como adaptaciones para
entomogamia, en Castaneae el principal vector polinizador es el viento y no son esen-
ciales los insectos (Clapper, 1954).



J. HERNANDEZ ET AL.: TRIGONOBALANUS EN EL NEOTROPICO — II 31

que compartian estas caracteristicas se produjo la diferenciacién de la familia
en regiones con clima templado.

En cuanto al centro de origen de las Fagaceae, es digno de notar que el
mayor niimero de géneros vivientes de la familia se encuentra en el SE de Asia
y en Indonesia, al oeste de la llamada linea de Wallace; estan alli representa-
das tres subfamilias (Castaneoideae, Quercoideae y Trigonobalanoideae) y 6
de los 8 géneros conocidos (faltan Fagus, que aparece en los bosques de la
zona templada de Asia, y Nothofagus, que por NW se extiende hasta Nueva
Guinea) . Este motivo indujo a Van Steenis (1971: 83) a dictaminar que la
antigua “matriz” de las Fagaceae aparecié dentro de un area que se extiende
desde el sur de China hasta el este de Australia (Queensland). Dicha area
es algo menos extendida hacia el norte que la postulada por Smith (i. a. 1973:
51 et seqq., fig. 2) como centro de origen de las Angiospermas, y coincide en
mucho con el area identificada por Takhtajan (1969) con la misma finalidad,
que se extiende desde India (Assam) hasta las islas Fidji. Previamente Engler
(1882: 96) habia admitido un origen para las Fagoideae en Malaysia.

La anica objecion substancial que puede oponerse por ahora a los plan-
teamientos resefiados de Van Steenis, y por extension a los de Smith y Takh-
tajan, consiste en que de dicho centro de origen habria que eliminar la porcién
situada al E de la llamada linea de Lydekker, debido a la discontinuidad de
las placas tectdnicas. La mas reciente informacion prueba que la placa austra-
liana (que comprende Australia, Nueva Guinea y Tasmania) apenas se
aproximé al SE de Asia durante el Mioceno (Raven & Axelrod, 1972; Schus-
ter, 1972), o sea en una fecha muy tardia. A falta de pruebas contrarias, el
SE de Asia, incluyendo parte de Indonesia, puede aceptarse como centro de
origen de las Fagaceae y, posiblemente, de las Trigonobalanoideae, durante
el Cretacico Superior.

Posible ruta de dispersion de Trigonobalanus en América del Sur.

Por su limitadisima opcién para dispersion oceandcora, las oportunidades
de irrupcion de las Fagaceae a la América del Sur han sido drasticamente im-
pedidas por el aislamiento del subcontinente durante periodos muy prolon-
gados.

Asi, una ruta desde América del Norte por via de América Central no
ha sido viable sino apenas hace unos 5.7 millones de anos a partir del Plioceno
(véase el excelente resumen de Raven & Axelrod, 1974: 545-549) cuando se
configuré el Istmo de Panama, a pesar de la existencia desde antes del Oligo-
ceno de una cadena de pequefias islas volcanicas entre el N'W de Colombia
y Nicaragua (vide i. a. Dengo, 1969). Una ruta desde Africa hacia América
del Sur habria sido posible hasta el Turoniano (Reyment, 1969), o hasta
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hace unos 90 millones de afos durante el Cretacico Superior, cuando sobre-
vino la separacién continental (Grant, 1971), o sea en una fecha demasiado
temprana que descarta toda posibilidad para el paso de las Fagaceae. Raven &
Axelrod (1972) admiten intercambios bidticos entre América del Sur y Aus-
tralia por via de la Antartida hasta hace unos 38 millones de afios en el Oli-
goceno. Asi, pues, conforme a las opciones posibles, segin la deriva continental
y factores cronolégicos, admitiendo un origen laurasico para la familia, que-
dan por considerar dos rutas de acceso a la América del Sur, una ruta sep-
tentrional desde América del Norte a través de América Central, y otra
meridional por via de la Antartida.

En América del Norte se hallan representadas las Fagaceae por los géneros
Castanea, Chrysolepis, Fagus, Lithocarpus y Quercus, y en América del Sur
por Nothofagus, Quercus y Trigonobalanus. De los tres géneros sudamerica-
nos solamente hay informacién paleontolégica acerca de Nothofagus y Quer-
cus, que representan dos cenocrones ' muy diferenciados espacial y temporal-
mente.

Ruta septentrional (cenocron plio-pleistocénico). Con respecto a América
del Sur, Quercus representa un cenocrén plio-pleistocénico proveniente de
América del Norte por via de América Central. Este es el género mas diver-
sificado y con mayor areal de la familia; ocupa vastas areas de los bosques de
latifoliadas en la zona templada de Eurasia y América del Norte, y por el
sur penetra hasta las montanas del norte de Africa (Argelia, Marruecos y
Tunisia) , donde ya se habia establecido desde el Cuaternario temprano (Raven
& Axelrod, 1974: 753), Indonesia (Borneo, Java y Sumatra), Filipinas (Pa-
lawan) y en América se extiende hasta Cuba y Colombia. En Colombia forma
bosques extensos en donde acta como dominante o codominante, en las tres
cordilleras andinas; por el NE alcanza el Departamento de Norte de San-
tander pero sin penetrar hasta el macizo del Paramo de Tama o del Tachira,
y por el S su limite se sitda en las inmediaciones del Aeropuerto de Pasto, al
N de la ciudad epénima, en el Departamneto de Narifio, y curiosamente falta
(al igual que Alnus y Juglans) en el macizo de la Sierra Nevada de Santa
Marta. Datos de material fésil de Quercus existen para Alaska, Estados Uni-
dos y Groenlandia del Cretacico Superior, lo cual sugiere que ya desde enton-
ces el género fuese un elemento importante en los bosques planifolios de
América del Norte.

1 Cenocrén (o caenochron) “es un grupo o una comunidad animal o vegetal,

. . . g P . ’ .
cualquiera sea su origen, que se incorpora a una determinada 4rea dentro de determi-
nados limites del tiempo geolégico” (Reig, 1962: 137).
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La dispersion de las Fagaceae debié ocurrir inicialmente en dos di-
recciones: 1) desde el SE o E de Asia hacia el NE por la region de Bering
hasta el W de América del Norte, con elementos de climas mas frios. Por
entonces el paso de Bering se hallaba a unos 75° lat. N (McKenna, 1973),
o0 sea a una latitud mas septentrional que en la actualidad, y la porcién occi-
dental y noroccidental de América del Norte se hallaba separada del resto del
continente por un mar epéirico (“North American Mid Continental Seaway”)
que existié hasta hace unos 60 millones de afios (McKenna, 1973) en el Pa-
leoceno. Kryshtofovich (1929, 1935), con base en macrofésiles vegetales, re-
conocié una unidad floristica, la Provincia de Turgai, que se extendia por
el centro de Siberia, al norte de Turquestan, Manchuria, el norte del Japon y
la isla de Sakhalin, y se prolongaba hasta el NW de América del Norte. Dicha
unidad se caracterizaba por una flora Arcto-Terciaria de clima templado, con
elementos tales como Alnus, Castanea, Fagus, Juglans y Quercus. Estudios
palinolégicos han ratificado la existencia de esta provincia ya desde el Maes-

trichtiano (Miiller, 1970; Wolfe, 1975).

2) Por otra ruta en direccion NWW hacia Europa. Correspondi6 a esta
ruta una provincia floristica que Kryshtofovich (ut supra) denominé region
de Peltava, tipificada por su caracter mesofito, peremnifolio, tropical o sub-
tropical, con elementos tan destacados como Anona, Artocarpus, Cinnamo-
mum, Ficus, Persea y Sabal, la cual durante el Eoceno se extendia desde
Inglaterra y Francia hasta Ukrania, y desde alli por el sur del Turquestan,
la India, Indochina e Indonesia (Chaney, 1940). Con fundamento en estudios
palinolégicos (Miiller, 1970; Wolfe, 1975), también esta provincia ha sido
reconocida como una unidad diferenciada desde el Maestrichtiano, que se
extendia hasta la porcidn oriental de América del Norte. Esta ruta tuvo gran
importancia debido a que la placa tecténica europea (que incluye a Groen-
landia) se hallaba conectada con el E de América del Norte, y esta conexion
persisti6 hasta hace unos 49 millones de afios en el Eoceno (McKenna, 1972).
Con todo, existia una barrera marina epéirica entre Siberia y Europa, formada
por el Mar de Obi y el Estrecho de Turgai, que conectaba el Mar de la Tethys
con el Océano Glacial Artico, la cual desaparecié durante el Oligoceno

(McKenna, 1975).

Parece mas verosimil suponer que el paso de las Trigonobalanoideae hacia
América del Norte fuese por la segunda de estas rutas. En 1970 Mai reco-
nocié algunas especies fosiles de Trigonobalanus de los bosques climaticos
mesdfitos, con dominio de Fagaceae y Lauraceae, que existieron en Europa
desde el Eoceno Medio hasta el Mioceno Medio. Dicho autor asocié glandes
y ctpulas con hojas previamente referidas a Dryophyllum. Forman (1964:
395) ya habia llamado la atencidn hacia la probable identidad con Trigono-
balanus de Fagus succinea Goeppert & Menge, basada en frutos trigonos con

CALDASIA —3
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estigmas capitados, hallados en dmbar fésil eocénico (su oligocénico?) de la
regién del Baltico. Sin embargo, Forman (in Soepadmo, 1972: 403) ha cues-
tionado los resultados expuestos por Mai (1970).

En América del Norte durante el Terciario, a partir del Eoceno y debido
a factores climaticos, elementos de estos bosques avanzaron progresivamente
hacia el sur. Como resultado del levantamiento de las Montafias Rocosas y de
MEéxico, junto con el desarrollo de la geoflora Madro-Terciaria adaptada hacia
condiciones xéricas (Axelrod, 1952, 1958; Dorf, 1959), y asi, por ejemplo,
polen fésil' de Alnus, Fagus, Myrica, etc., se ha registrado del Mioceno
Superior en Paraje Solo, cerca de Coatzacoalcos, Veracruz, México, y algunos
granos de polen de Alnus, Juglans y Myrica han aparecido en el Mioceno de
la formacién Gatin de Panama (Graham, 1973), pero la barrera marina
entre Panama y Colombia detuvo entonces su avance hacia el sur, no asi en
el caso de Juglans que ha sido sefialado del Mioceno Terminal en Ecuador
(Brown, 1946), donde pudo llegar quizas por su potencial hidrécoro, dada la
flotabilidad de sus drupas. Este desplazamiento de la biota de climas mas
calidos también se evidencia con la desaparicién en el registro paleontologico
de Estados Unidos de elementos “terméfilos” de la herpetofauna (cf. Tihen,
1964; Savage, 1966: 754) que supone tendencias hacia enfriamiento y aridi-
zacion.

El registro de polen del género Fagus en la formacion San Sebastian del
Oligoceno Superior de Puerto Rico (Graham & Jarzen, 1969) no implica
necesariamente la presencia del género en dicha isla por entonces, puesto que
puede ser resultado de acarreo a gran distancia. Més atn el género falta ac-
tualmente en las Antillas, y su representante mas austral en América es Fagus
grandifolia var. mexicana (Martinez) Little, endémico de los Estados mexi-
canos de Hidalgo, Puebla y Tamaulipas (Little, 1965). No obstante la familia
se estableci6 en las Antillas, y asi Quercus esta representado en las montanas
de Cuba por una especie endémica (Q. cubensis), lo cual insinta una po-
sible conexién terrestre entre esta isla y América Central. Heezen, Dreyfus
& Catalano (1973) indican la posibilidad de que el “Cayman Ridge” (que
se extiende desde Guatemala hasta la Sierra Maestra) hubiese emergido du-
rante el Paleoceno y el Eoceno Inferior, pero no hay pruebas de que por
entonces ya Quercus se hubiese extendido a México y Guatemala.

La penetracién en América del Sur de Quercus y de otros elementos de-
rivados de los bosques planifolios de América del Norte tuvo lugar en el

1 Conviene destacar el caricter aneméfilo de estos géneros que favorece la dis-
persién de su polen por grandes distancias.
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Plioceno Superior y Pleistoceno. Asi, dataciones para polen fésil de la Cor-
dillera Oriental de Colombia se remontan a ca. 900.000 A. P. en el caso de
Quercus y ca. 2 millones de anos en el de Alnus (Livingstone & Van der Ham-
men, 1978: 72), y los registros de Myrica se sitGan entre 3-2.3 millones de
afios A. P. (Van der Hammen, Werner & Van Dommeln, 1973). Es notable
cémo la distribucién de Quercus en América del Sur no ha rebasado atin los
limites politicos de Colombia, hacia el Ecuador y Venezuela, pese a que du-
rante el Pleistoceno Quercus tuvo gran importancia fitosociologica en las
fases climaticas humedas.

Sin duda el levantamiento andino, cuya fase final mas intensa en Co-
lombia ha sido datada para la Cordillera Oriental entre 4.5 y 2.5 millones de
afios (Van der Hammen, Werner y Van Dommeln, 1973), tuvo gran impor-
tancia para favorecer el establecimiento y dispersion de Quercus y demas
elementos del cenocrén plio-pleistocénico que presentaba requerimientos ecold-
gicos similares. La orogénesis determind la aparicién de areas con climas tem-
plados isotérmicos, con alto grado de humedad y de ecuabilidad, que durante
las oscilaciones climaticas frias secas determinadas por los periodos glaciales
del Pleistoceno, conservan condiciones propicias para el mantenimiento, tanto
de inmigrantes septentrionales como de aquellos difundidos desde el sur a lo

largo de los Andes.

Pueden invocarse los siguientes argumentos en favor de que Trigonoba-
lanus corresponde en América del Sur al mismo cenocrén plio-pleistocénico que
Quercus: a) La mayor representacion genérica de las Fagaceae en América
del Norte y las opciones mas prolongadas para la irrupcion alli de inmigrantes
euro-asiaticos; b) La semejanza entre los requerimientos ecoldgicos de Trigo-
nobalanus excelsa y los de especies de Quercus en las selvas nubladas de
América Central, Colombia y México, reforzada por la coexistencia de T.
excelsa y Q. humboldtii en el alto valle del Magdalena, y por la presencia de
Quercus en los mismos sectores que ocupan las especies paleotropicales de
Trigonobalanus. Por contraste Trigonobalanus no coexiste con Nothofagus
en Malesia ni en América del Sur, la virtual ausencia de Trigonobalanus en
el hemisferio sur, puesto que las localidades mas meridionales conocidas para
este género se sitian a 3° al sur de la linea ecuatorial hacia el centro de la
isla de Célebes; c) El considerable niimero de elementos que presumiblemente
integran el cenocrén plio-pleistocénico en referencia; d) EIl hecho de que
Quercus, y al parecer Trigonobalanus, en América del Sur no han transpuesto
los confines de Colombia, lo cual por si solo puede ser indicativo de una
irrupcién bastante reciente de estos géneros a la regién noroeste del subcon-
tinente. Adquiere significancia este aspecto cuando se repara en que dicha re-
gién jamas parece haber tenido contactos fisiograficos directos con alguna
masa continental como Eurasia, Africa o la Antartida, y, por tanto, los géneros
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de Fagaceae alli representados requirieron para ello una larga ruta de dis-
persion dentro de América.

Ninguno de los argumentos enumerados por si solo es suficientemente
firme como para ratificar por si mismo la tesis de una ruta septentrional para
el arribo de Trigonobalanus a Colombia, pero apreciados en conjunto no ca-
recen de significacién. Con todo, el argumento principal, aunque no definitivo,
que se contrapone a los anteriores, es el hecho mismo de no existir ningin re-
gistro fésil o contemporaneo de la presencia de Trigonobalanus en América
del Norte ni en América Central, donde cabria esperar por lo menos la per-
sistencia de representantes relictuales en los bosques nublados, tanto mas si
se tiene presente la alta sociabilidad y preferencias ecoldgicas de las especies
del género. Pero, por otra parte, no es improbable que la revision critica de
material fésil, y futuras exploraciones conduzcan a los hallazgos comprobato-
rios de esta tesis.

Ruta meridional (cenocrén cretdcico superior).

Nothofagus representa un cenocrén mesozoico de la geoflora Antartica
Terciaria, cuya irrupcién a la América del Sur se realizé durante el Maes-
trichtiano, y cuya distribucién conocida es excepcional dentro de la familia
por estar circunscrita actualmente al hemisterio sur, en las montafias de Nueva
Guinea, Nueva Bretana, Archipiélago de D’Entrecasteaux, Nueva Caledonia,
Australia oriental (provincias de Nueva Gales del Sur, Queensland del Sur),
Tasmania, Nueva Zelandia y el sur de Argentina y Chile. En América del
Sur su distribucién es coincidente con los bosques subantarticos, himedos y
con elevada ecuabilidad climatica, y estd representado por 10 u 11 especies.
En Chile se extiende desde el Departamento de Arauco (ca. 37° lat. Sur),
por el sur hasta Tierra del Fuego, incluyendo el conjunto de islas costeras, y
en Argentina desde la Provincia de Neuquén (ca. 39° lat. S), por una faja
adyacente a la frontera con Chile, pero no existe en la isla de los Estados, las

islas Malvinas o Falkland ni en el N de Tierra del Fuego.

Esta distribucion tan peculiar ha motivado varios trabajos en que se ha
discutido su dispersién y origen (v. gr. Cracraft, 1975: 245-246, fig. 5; Van
Steenis, 1953, 1971). La especie mas primitiva del género es N. alessandri
Espinosa (cf. Van Steenis, 1971), endémica del Distrito Maulino de la Pro-
vincia Biogeografica Subantirtica (Cabrera & Willink, 1973: 98) en Chile, y
afin a N. alpina (Poeppig & Endlicher) Oersted y N. procera (Poeppig &
Endlicher) Oersted (cf. Cracraft, ut supra), también de los bosques suban-
tarticos.

El dato mas antiguo de la existencia de Nothofagus en América del Sur
se basa en polen de la formacion Jaquel, Provincia del Rio Negro, Argentina,
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que data del Maestrichtiano inferior (Archangelsky in Van Steenis, 1971:
97). Con base en el estudio de Melville (1973), Cracraft (1975: fig. 5)
considera que los primeros Nothofagus aparecieron en América del Sur. Me-
néndez (1969: 556-557) ha resumido los registros paleontolégicos de Notho-
fagus durante el Terciario, los cuales indican que aparentemente el género
ha ocupado hasta ahora el S de Argentina y Chile de manera ininterrumpida,
pero su areal ha sido modificado por oscilaciones debidas a la aridizacién de
Patagonia y al desarrollo de las glaciaciones pleistocénicas. Ademas, de Nigeria
se publicé un registro de polen de Nothofagus pero se basé en una confusién
de la verdadera procedencia del material, segtin lo aclaré Cress (in Raven &

Axelrod, 1974: 573).

El problema basico planteado en cuanto a la distribucion de Nothofagus
y la deriva continental radica ante todo en explicar cémo aparecio este género
en el hemisferio sur. Del analisis de la posicién que ocupaban las masas con-
tinentales emergentes durante el Cretacico Medio y Superior resulta evidente
cémo la tnica explicacién plausible es la ofrecida por Raven & Axelrod
(1974: 573), segin la cual un grupo ancestral a Nothofagus desde regiones
montafiosas del sur de Eurasia se desplazd durante el Cretacico Medio, por via
de Africa o la India, hasta regiones templadas del hemisferio sur, cuando por
entonces existian antiguas elevaciones, hoy desaparecidas por erosion del ba-
samento precimbrico. A pesar de la bondad de esta hipétesis, hay que advertir
que no se conocen registros fésiles de Fagaceae del Cretacico ni del Paleo-
geno de la India (Lakhanpal, 1970: 685) como tampoco de Africa (Raven &
Axelrod, ut supra). Pero existe evidencia indirecta de que en Africa, por
un desecamiento progresivo que se inici6 a fines del Oligoceno (Axelrod,
1972), muchos grupos higréfilos han sido eliminados (Raven & Axel-
rod, 1974: 607 et seqq.), y esta tendencia se ha mantenido con oscilaciones
durante el Cuaternario (Livingstone & Van der Hammen, 1978). Una ten-
dencia similar ha venido pronunciandose en la India desde el Oligoceno
(Axelrod, 1971) y ha prevalecido igualmente durante el Cuaternario (Living-
stone & Van der Hammen, 1978: 80-81). Estos cambios climaticos explican
la comparativa pobreza floristica de Africa y la India, por comparacion con

la de las selvas del SE de Asia e Indonesia.

Segin Raven & Axelrod (1972) desde el Cretacico mas tardio la Antar-
tida tuvo un clima templado frio con alta ecuabilidad y en gran parte estuvo
cubierta por bosques peremnifolios, pero en el Mioceno més temprano se inici6
una glaciacién (Anénimo, 1973: Hayes et al., 1973), que ya en el Plioceno
era extensa y culminé con la destruccién de la biota original.

En la sub-region tropoandina existen varios elementos caracteristicos de
este cenocron, como Drymis, Gomozia, Pernettya, Podocarpus y Weinmannia
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y otros (cf. i. a. Cleef, 1978), que se dispersaron hacia el N a lo largo de los
Andes o antes de los levantamientos orogénicos finales. La vinculacién de
Trigonobalanus a este cenocrén resulta menos sustentable que con el cenocrén
plio-pleistocénico, ante el enorme hiato geografico existente entre los areales
actuales de los géneros de Fagaceae representados en América del Sur (unos
4.000 kms entre Quercus y Trigonobalanus con las poblaciones chilenas mas
septentrionales de Nothofagus), sin que existan poblaciones que ocupen locali-
dades intermedias, pese a que Nothofagus ha ocupado ininterrumpidamente
el subcontinente durante todo el Cenozoico.
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