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La gran biodiversidad del neotrépico es el resultado de su historia geolégica y ambiental. En el
Mioceno ya existe en la zona baja tropical una gran diversidad vegetal, que parece haber sido atin
mayor que actualmente. El levantamiento progresivo de los Andes cre6 nuevas zonas de vida, que se
poblaron por evolucién adaptativa e imigracién desde las regiones austral-antartico y laurasiético-
holértico. El enfriamiento de la tierra durante el Neogeno y los periodos glaciales-interglaciales del
Cuaternario, con cambios considerables de temperatura y precipitacién en combinacién con la topo-
graffa, tuvieron un efecto profundo, ambos en la zona baja tropical como en la zona Andina, sobre
la vegetacién, la flora y 1a fauna, la distribuci6n de especies y el endemismo.

En la actualidad, 1a densidad de especies vegetales tiene una relacién positiva con la temperatura
(altitud) y con la precipitacién, y en parte con la humedad relativa del aire.

Palabras clave: Cuaternario, Neogeno, cambio climéitico, orogénesis andina, neotrépico.
Abstract

The mega-biodiversity of the neotropics is the result of the geological and environmental history.
A considerable biodiversity, higher than at present, existed in the Miocene in the low-elevation
tropics. The progressive upheaval of the Andes created new life zones, that were populated by adaptive
evolution and immigration from the Austral - Antarctic and Laurasiatic-Holartic regions. The cooling
of the earth during the Neogene and the glacial - interglacial cycles of the Quaternary, and the consonant
changes of temperature and rainfall, in combination with the topography, had a profound effect on
vegetation, flora and fauna, the distribution of species and endemism, both in the low tropical area and
in the Andean zones. Presently there is a positive relation of species-density with temperature (altitude)
and with rainfall, and partly with relative humidity.
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Introducciéon

Un analisis de la flora neotropical actual muestra dos
grupos principales de taxones, los que tienen como cen-
tro la Amazonia, ¥ los que tienen como centro la regién
Andina (Gentry, 1982}, Juntos forman la extraordinaria
biodiversidad vegetal del norte de América del Sur, dos
veces mds grande que la de Africa Tropical o Asia Tropi-
cal. Este hecho parece ser causado principalmente por la
gran riqueza de la flora Andina, lo que tiene retacién, sin
duda, con la historia geoldgica (Van der Hammen &
Cleef, 1983; Van der Hammen, 1994; 1995). Vamos en-
tonces a seguir las principales etapas de la historia
geoldgica, en relacién con e} origen y desarrollo de la
diversidad vegetal neotropical, para luego considerar los
patrones espaciales actuales de esta diversidad y su rela-
cidén con factores medio-ambientales.

De Gondwana al Neotrépico

En el Creticeo Inferior y Medio los continentes de
Africa y América del Sur se encuentran todavia unidos o a
distancia todavia corta y las floras son muy parecidas,
formando claramente una provincia fitogeografica
(Herngreen, 1975; Van der Hammen & Burger, 1966;
Muller et. al, 1987; Regali et. al, 1974). En el Albiense-
Aptiense hay una palinoflora muy caracteristica con abun-
dantes Ephedripites, Gnetaceaepollenites y Elateropo-
llenites y aparece con cierta abundancia polen de
angiospermas como tricolpados (psilados, reticulados y
estriados) (Herngreen, 1975; Regali et al., 1974).

La abundancia de plantas relacionadas con los
Gnetinae, hoy dia en buena parte plantas de estepas y
medios semidesérticos, podrian indicar un clima relativa-
mente seco, lo que no seria de extrafar para la parte cen-
tral de un continente tan grande.

En el Cenomaniano aparece polen triporado y
tricolporado psilado, en el Santoniano-Coniaciano tricol-
porado reticulado y en el Campaniano tricolporado es-
triado {Regali et al, 1974), mostrando el rdpido desarro-
llo y la diversificacién de las Angiospermas, que en el
Cretdcico superior ya son el grupo dominante. No obstan-
te, es dificil saber con seguridad a cuales familias perte-
necen, y todavia mas dificil imaginarse el aspecto de la
vegetacion en la que crecian.

En el Maastrichtiano existian en el noroeste exten-
sas turberas en planicies bajas, donde el mar podia en-
trar durante fases transgresivas. En estas turberas habia
tipos de vegetacion dominados por lo que probablemen-
te eran palmas, otros dominados por helechos y otros

dominados por angiospermas con polen triporados y
tricolporados. Se vuelve cada vez mayor la distancia entre
Africa y Sur América, ya se pueden reconocer varias fa-
milias (como Myrtaceae, Proteaceae y Fabaceae) y
divergen cada vez mas las floras cuya evolucidn sigue
caminos independientes. En el Paleoceno existen toda-
via relaciones evidentes, aparecen el grupo de palmas
Mauritia y la familia Ctenclophonaceae en ambos con-
tinentes, pero luego el primero se extingue en Africa y
tiene un gran desarrollo en Sur América, y la otra se ex-
tingue en Sur América. En el Paleoceno aparecen tam-
bién las Bombacaceae, que tienen representantes en Africa
pero que presentan una gran diversificacién en Sur Amé-
rica. También aparecen granos de polen del tipo Nipa
{palmas de manglar) y el género de polen Proxapertites
{(Van der Hammen, 1957; Van der Hammen & Garcia,
1965; Leidelmeyer, 1966; Sarmiento, 1993). Esta tlti-
ma se puede presentar como localmente dominante y
parece ser un elemento de la costa y posiblemente de
manglar (como lo fueron probablemenie especies con
polen de tipo Classopollis en el Cretaceo Inferior). Sar-
miente (1993), pudo diferenciar una zonificacién de
vegetacién en la zona costera con base en asociaciones
de polen y sedimentologia.

En el Eoceno aparece ya una flora bastante diversa
(Gonzalez, 1967; Van der Hammen & Wymstra, 1964,
Leidelmeyer, 1966). Se pudo reconocer cierta zonifica-
ci6n de la vegetacion costera, de dentro hacia fuera una
zona de palmas, tipo Psilamonocolpites, una zona de pal-
mas tipo Mauritia y una zona de manglar con los tipos de
polen Brevitricolpites y Retribrevitricolpites ; estas zo-
nas se desplazaban con los movimientos del nivel relati-
vo del mar. En el Eoceno aparecen muchos nuevos tipos
de polen, en la parte inferior, pero también cerca al limite
del Eoceno Inferior y Medio, y luego del Medio y Supe-
rior, llegando ya a una gran diversidad. Aparecen entre
otros las Malpighiaceae, Alchornea, Ilex y Rhizophora,
que mas tarde serd un elemento dominante en los mangla-
res. También se encuentran algunos granos de Gramineae,
Malvaceae y Podocarpus.

En el Mioceno Inferior hasta Medio parece haber ya
una maxima diversidad. En el Mioceno (parte superior)
aparecen nuevas familias como los Asteraceae (Compo-
sitae) y comienzan a abundar las Gremineae, indicando el
desarrollo de tipos de vegetacién abierta como sabanas
(Germeraad et al., 1968; Regali et al 1974; Muller et
al., 1987; Lorente, 1986; Hoorn, 1994). Es el periodo de
grandes cambios geolégicos, medio-ambientales y
climdticos.
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El desarrollo de la Regién Andina y su flora

Con el comienzo de la separacién de Africa y Sur Amé-
rica, y con el movimiento del continente americano hacia
el oeste, comienza también la historia andina, que conti-
nia luego por todo el Terciario (Van der Hammen, 1960,
1961; Van der Hammen et al., 1973; Van der Wiel, 1991;
Taylor, 1991). Se forma un geosinclinal a lo largo del
oeste del continente, zona de subsidencia, pero donde se
presentan movimientos tecténicos resultando en levanta-
mientos locales y parciales cada vez mis frecuentes. Ya
en el Cretdceo, entre 100 y 80 millones de afios antes del
presente, el macizo precambrico de Garzén sufria levan-
tamiento diferencial y podria haber formado una zona
montafiosa de colinas de altitud desconocida (Van der
Wiel, 1991). En el limite Maastrichtiano-Paleoceno se
presenta compresidn y cierto levantamiento en el Norte y
Oriente Andino resultando en el retiro del mar y 1a forma-
cién de cuencas de sedimentacién continental. Ya existe
una proto-Cordillera Central, baja todavia. Durante el
Terciario alternan fases de sedimentacién con fases de
compresidn y cierto levantamiento de zonas anticlinales
alo largo de fallas : en el comienzo del Eoceno Inferior y
el Eoceno Medio (fase Pre-andina), y probablemente en
el comienzo del Oligoceno Superior (fase Proto-andina),
(Van der Hammen, 1960, 1961). No sabemos la altura de
los cerros que se deben haber formado localmente, pero
parece que durante el Paledgeno no se formaron cadenas
continuas y las alturas quizd nunca sobrepasaron los 1000
metros. Durante el Neégeno se intensificaron los movi-
mientos y el levantamiento (fases Eu-andinas; Van der
Hammen, 1960, 1961).

Hace aproximadamente 12 millones de afios, el maci-
zo de Garzén y la Cordillera Central sufren levantamien-
10s y se forma una cadena de montafias donde antes sélo
habian colinas aisladas. Después de aproximadamente 6
millones de afios hay nuevos levantamientos. En total
hubo un levantamiento de unos 6.5 km en el drea de Gar-
zon y naturalmente erosién continua de las zonas en le-
vantamiento (Van der Wiel, 1991). Los levantamientos
de hace 12 millones de afios parecen haber formado va
una Cordillera Oriental casi continua y, aunque no dispo-
nemos de datos precisos, localmente se podrian quiza
haber presentado altitudes de entre 1000 y 2000 metros
(la aparicién o aumento de Podocarpus, Hedyosmum y
Weinmannia, aunque localmente se pueden encontrar a
niveles bajos tropicales menores de 1000 m, podrian ser
una indicacién).

Durante el Plioceno, entre 5 y 3 millones de afios, se
presenta el levantamiento principal de los Andes septen-

trionales, alcanzando las altitudes actuales hasta de 4000
a 6000 metros (Van der Hammen et al, 1973; Van der
Hammen, 1995; Helmens, 1990; Andriessen et al, 1993).

Actualmente se pueden diferenciar en los Andes sep-
tentrionales una zona (montana) baja tropical entre 0 y
aproximadamente 1000 m de altitud, una zona montana
baja subandina entre aproximadamente 1000 m y 2300
m, una zona montana alta andina entre aproximadamente
2300 y 3500 m y una zona alta andina de pdramo, arriba
de los 3500m, hasta la zona nival (>5000m).

La flora subandina, de gran diversidad, podria haber
comenzado su desarrollo en las cimas de colinas local-
menie presentes ya durante el Cretdceo, y durante el
Paleogeno. En el Mioceno se pueden haber formado ya
dreas subandinas mds grandes donde se puede haber con-
tinuado e intensificado el desarroilo en zonas relativa-
mente aisladas, y en el Plioceno se formaron las extensas
y relativamente continuas ireas subandinas, permitiendo
el intercambio de especies entre 4reas antes aisladas, pero
manteniendo cierta separacién por los vailes interandinos
tropicales en el norte, de los valles del Cauca y del Mag-
dalena, separando las cordilleras Oriental, Ceatral y Oc-
cidental.

La flora de 1a zona andina podria haber comenzado en
las cimas de los cerros mas altos del Paleogeno, pero es-
pecialmente del Mioceno, llegando también a su actual
extensién durante el Plioceno.

La vegetacién del Paramo alto-andino, podria haber
empezado en las cimas mds altas durante el Mioceno, lle-
gando a su actual extensién durante el Plioceno.

Es en el comienzo del Plioceno que se restablece el
contacto entre Norte América y Sur América, por la forma-
cidn del Istmo de Panamd, facilitando cierto intercambio
de especies.

La flora subandina contiene entonces muchos taxones
con centro en la zona andina, que tuvieron su origen en la
flora baja tropical y sus comienzos pueden ser bastante
antiguos, quizds Cretdceo (Taylor, 1991; 1995) y
Paledgeno, llegando a su pleno desarrollo en el Mioceno.
Contiene también elementos fitogeogrdficos distintos,
anfi-pacificos, austral-antarticos y holdrticos, que en par-
te parecen ser de introduccidn tardia, especialmente cier-
tos elementos anfi-pacificos y holdrticos, siendo los pri-
meros elementos de la flora tropical-subtropical Terciaria
Laurasidtica y los segundos de la flora Laurasiatica tem-
plada hasia fria, que pudieron entrar en Sur América
montana-andina con m4s facilidad cuando habia conexidn
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terrestre entre el continente del Norte y del Sur, es decir,
desde el Plioceno Inferior (quiza elementos Terciarios
Laurasidticos tropicales pudieron entrar también durante
el Eoceno (Van der Hammen & Cleef, 1983; Van der
Hammen, [989).

La flora de la zona de Bosque Andino debe entonces
tener menos antigliedad, contiene elementos de origen
subandino, y una proporcién mayor de elementos anfi-
pacificos y de origen austral-antdrticos y holdrticos. Cier-
tos elementos “fordneos” podrian ser de introduccidn bas-
tante temprana (por lo menos en ¢l Mioceno Tardio o
Plioceno Temprano), como Weinmanria de origen aus-
tral, ya que han formado un nuevo centro de diversidad
en los Andes, y Podocarpus.

El porcentaje de elementos genéricos de origen templa-
do aumenta hacia arriba de subandino, via andino hacia el
péramo, de un 5% hasta 50%. Un anilisis del bosque andino
(enire 2500 y 3500 m) en la Cordillera Oriental Colombia-
na mostrd que aproximadamente 85% es de origen tropi-
cal, 10% es de origen holdrtico y 5% de origen austral.
Géneros del norte incluyen Alnus, Quercus, Myrica,
Juglans, Ribes, Berberis, Vaccinium y probablemente
Viburnum y Rhamnus. Géneros del sur son Weinmannia,
Podocarpus, Drimys, Gaultheria y Pernettya,

Un andlisis de los 85% de géneros de origen tropical
muestra que 35% son de la zona baja neotropical, 15%
son tropical-andinos, 20% pantropical, 10% anfi-pacifi-
co (América y sureste de Asia) y 5% de América y Africa.

Algunos ejemplos son (Van der Hammen, 1989):

Neotropical: Panopsis, Remigia, Ladenbergia,
Hieronima, Geonoma y Freziera.

Andino: Mauria, Gaiadendron, Bucquetia, Vallea,
Polylepis, Aragoa y Cinchona.

Pantropical: Cyathea, Phyllanhus, Croton, Ficus,
Eugenia, Piper y Thernstroemia.

Tropical anfi-pacifico: Meliosma, Saurauia, Hedyo-
smum, Turpinia, Bocconia, Styrax, Symplocos, Murraya,
Dicksonia y Trigonobalanus.

América/Africa: Guarea, Lantana, Lippia, Miconia,
Hypericum (Seccidn lefiosa).

De datos palinolégicos sabemos que Hedyosmum ya
estaba presente en el Mioceno (Hoorn, 1994; Wijninga,
1996), pero no llegd a extenderse sino en el Plioceno
Medio; Symplocos estd presente en el Plioceno Medio y
Myrica en el Plioceno Superior. Alnus entra por primera

vez en los Andes durante el Pleistoceno, hace 17000.000
de afios. Quercus entra hace unos 300.000 de afios y no ha
pasado los limites de los Andes colombianos (Van der
Hammen, 1974; Andriessen et al, 1993 etc.)

Lo que ocurre cuando un nuevo elemento es introdu-
cido, lo podemos ver bien en €l caso de Quercus. Siendo
un gran productor de polen, vemos que después de su
inmigracién muestra sole muy bajos porcentajes en los
andlisis de polen, durante decenas de miles de aftos. Una
vez bien establecido en la Cordillera Oriental Colombia-
na, aumenta rapidamente los porcentajes, formando bos-
ques como dominante y reemplaza agresivamente y en
poco tiempo otras comunidades, ayudado quizd por la
destruccién local de ecosistemas durante los cambios
climdticos glacial-interglacial y mezcldndose con ciertas
especies de las comunidades reemplazadas.

Es entonces, con base en el andlisis fitogeogrifico de
la flora actual de los Andes, de la historia geoldgica-
tecténica y de los datos palinoldgicos-palecbotanicos,
que nos pedemos formar una visidn aproximada de 1a for-
macién de la gran diversidad de la flora andina. Esa vi-
sién tendrd que ser completada y corregida por futuras
investigaciones palinolégicas-paleoboténicas.

Consecuencias del levantamiento de los Andes y del
cambio climatico global para la zona baja tropical

El levantamiento sucesivo y final de los Andes, causd
la separacidn progresiva de zonas de vegetacidn tropical
en el oeste, de la gran zona que actualmente llamamos
Amazonia s. 1., como por ejemplo las selvas del lado paci-
fico (del Chocd y del Ecuador) y del valle medio del
Magdalena.

El clima se volvid también més himedo por ¢l levan-
tamiento de las cordilleras (como es el caso del Chocé), y
se desarrollaron, en relativo aislamiento, unas floras de
extraordinaria riqueza con abundantes elementos endé-
micos.

El efecto sobre la regién Amazdnica fue dramdtico.
Por un lado se formé una zona de altas precipitaciones en
el Qeste de Amazonia, y por otro tuve que cambiar pro-
fundamente el sistema fluvial. En el Mioceno Inferior este
sistema en el oeste amazénico era dirigido parcialmente
hacia el oeste y noroeste, dirigiéndose hacia el Caribe y
posiblemente hacia el Pacifico. En el Mioceno Medio
cambia hacia el este y comienza a formarse el actual siste-
ma fluvial Amazénico. En el Mioceno se presentan tam-
bién, durante ciertos intervalos, niveles muy altos del mar,
causando la llegada (por zonas de estuarios) de agua salo-
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bre en una gran parte del oeste amazénico. Agua salada a
salobre pudo también penetrar en el continente desde el
este, del Atldntico. Este hecho causé la extensidn local de

bosques de manglares en el oeste amazdnico (Hoorn 1993,
1994),

La palinoflora del Mioceno inferior hasta Medio del
oeste amazénico tiene gran diversidad: el ndmero de ti-
pos de polen encontrados en sedimentos fluviales (valie
de inundacidn) de esta edad en la zona del medio Caquetd
es casi el doble del nimero de tipos en sedimentos
holocénicos del valle de inundacién actual del rio Caquetd.
Por un lado puede ser que el impacto negativo de la intro-
duccién del agua salobre haya sido considerable, pero
por otro lado sabemos que en el Mioceno comenzaban
también importantes cambios globales del clima. Se co-
mienza a formar casquete de hielo en el continente Antdr-
tico y el mundo comenzd a enfriarse, reduciéndose la zona
de vegetaci6én tropical, sus limites latitudinales despla-
zdndose hacia el ecuador. Eso podria tener relacién con la
aparicidn y extensién en el norte del continente, de vege-
tacion con abundantes gramineas y con Compositae
{Asteraceae). La presencia de cuticulas de gramineas car-
bonizadas, parece también confirmar que se trata de ex-
tensién local de vegetacién de sabanas, es decir ubica-
cién de zonas de clima con menos precipitacién y fuerte
estacionalidad, cercano a su posicidn actual. No obstante,
hay que anotar que valores relativamente altos de
gramineas se encuentran también asociados con las asi
llamadas praderas flotantes de las zonas inundables de los
rios tropicales.

El clima global continda enfridndose durante el
Plioceno, hasta que, hace aproximadamente 2.4 millones
de afios, comienza el Cuaternario.

El impacto de los cambios climaticos del cuaternario

En el altiplano de Bogot4, a una altitud de 2500 m en la
Cordillera Oriental, hay un registro extraordinario de los
cambios de vegetacion y clima del Cuaternario, en los 600
metros de sedimentos lacustres del antiguo lago de la Sa-
bana de Bogotd. Con base en estos sedimentos recupera-
dos por medio de perforaciones profundas, se han elabora-
do diagramas de polen, que cubren hasta los dltimos 3 mi-
llones de afios, es decir, el final del Plioceno vy todo el
Cuaternario (Van der Hammen & Gonzailez, 1960, 1964;
Hooghiemstra, 1984; Hooghiemstra et al, 1993;
Hooghiemstra & Sarmiento, 1989; Hooghiemstra & Ran,
1994; Van der Hammen 1995). Los diagramas de polen de
este intervalo muestran un fuerte enfriamiento en el tope
del Plioceno, y un primer periodo muy frio al comenzar el

Cuaternario. Luego sigue una gran cantidad de fluctuacio-
nes de tipo glacial-interglacial, con frecuencias de 20.000,
40.000 y 100.000 afios que corresponden a las variables
astronémicos de Milanchovich. Durante el dltimo millén
de afios domina la frecuencia de 100.000 afios y se presen-
tan unos 10 grandes ciclos interglaciales y glaciales. Du-
rante los interglaciales, las zonas altitudinales de vegeta-
cién se encuentran aproximadamente en la posicién actual,
o ligeramente mas altos.

Durante los glaciales el limite altitudinal del bosque
s¢ baja hasta unos 1.500 m, bajando de la altitud de 3.500
a aproximadamente 2.000 m y las temperaturas medias
anuales pueden haber sido hasta unos 8°C mas bajas que
hoy en dia. Durante el Pleistoceno, podemos observar un
gradual enriquecimiento de la flora del bosque andino y
la del paramo con elementos inmigrados del Norte o del
Sur y especiacidn.

Estos procesos se favorecieron respectivamente por el
gran aumento de superficie del bosque andino y especial-
mente del paramo durante las glaciaciones, y la reduccidn
y el fraccionamiento del piramo, formando lo que se po-
drian llamar “refugios”, como la situacidn actual, durante
los interglaciales (Van der Hammen & Cleef, 1986).

El resultado de la larga historia de la vegetacién del
péramo, con temprana adaptacidén-evolucién de taxones
en las cimas de los cerros y montafias durante el Mioceno
y Plioceno, e inmigracién y evolucién- adaptacién de
taxones desde el Sur y desde el Norte durante el Plioceno
y Cuaternanio, es una flora muy rica en especies endémi-
cas y una composicion genérica con casi 50% de origen
de las zonas templadas de la tierra, y 50% de origen
neotropical (7% endémicas del paramo) (Van der
Hammen & Cleef, 1986)

De la altima glaciacién y el Holoceno en los Andes
disponemos de mucha mas informacién (Van Geel & Van
der Hammen,1973; Van der Hammen, 1974; Van der
Hammen et al., 1980, 1981; Yan der Hammen, 1992,
1995). Durante el Pleniglacial Medio (aproximadamente
60.000-28.000 afios A.P.) el clima era frecuentemente muy
himedo y relativamente frio. El limite del bosque se ha-
llaba alrededor de 2600 metros; en la zona de Bosque
Andino en la cordillera Oriental abundaba el bosque de
Quercus y habia una amplia zona de bosque alto-andino,
con Polylepis v Escallonia. La zona de paramo era relati-
vamente estrecha y 1a extension del hielo maxima. Du-
rante la segunda parte del Pleniglacial Superior (entre
aproximadamente 21.000 y 14.000 afios A.P.), el clima
era muy frio y ademds seco, el limite del bosque se halla-
ba alrededor de 2000 m; habfa una amplia zona de piramo
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seco ¥ los hielos ya se habian ya retirado bastante. Local-
mente en las laderas hacia los valles interandinos, el pdra-
mo podia hacer contacto con vegetacidn seca semi-abier-
ta del piso inferior, asi que existian en la regién norandina
grandes dreas de vegetlacidn abierta o semiabierta, donde

abundaba una megafauna de mastodontes, caballos y/o
megaterios.

En el curso del Tardiglacial y del Holoceno Tempra-
no, sube el limite del bosque, primero con fluctuaciones,
hasta aproximadamente su posicidn actual, ¥ con un cli-
ma parecido al actual.

En las zonas bajas tropicales las temperaturas durante
las fases de mdxima glaciacidn eran también mds bajas,
aunque menos que en la alta montafia. Se puede estimar
un descenso de temperatura de entre 2 y 6°C (4+ 2°C). Eso
quiere decir (v datos de zonas altitudinales intermedias
lo confirman; Bakker, 1990), que el gradiente térmico
era algo mayor que hoy, lo que puede tener relacidn con
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Figura 1. Relacidn del nimero de especies de didmetro 22,5 cm en
0.1 ha del bosque bajo tropical, con la precipitacidn anual. Tomado
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Figura 2. Nimero de especies en (.1 ha. en selvas sobre diferentes tipos de suelo en el bajo rio Caquetd, Amazonia colombiana, Tomado de
Duivenvoorden & Lips, 19935,
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rante las fases de mdxima glaciacidn, el clima era también
mids seco (como en los Andes) en el nivel bajo tropical,
por lo menos en buena parte del continente.

De la zona de la costa caribeiia de las Guayanas tene-
mos datos de una larga secuencia del Cuaternario, que
muestra la extension de sabanas, cuando se presentan ni-
veles bajos del mar durante los glaciales (Van der
Hammen, 1963; Wijmstra, 1971). Del sur tenemos datos
de clima mas seco de Brasil Central (sitio El Salitre; Ledru,
1992). Los datos sobre el clima y la vegetacién de la
Amazonia durante la dltima época glacial, son resumidos
e interpretados en Van der Hammen & Absy, 1994,

Precipitacidn actual < 3000 m [--- 1500 mm)
Presani roisfgll < 2000 m (——- 1500 mm)

Pracipitacidn octual 2000 - 2500 mm
Present dey reinls 3000 - 3500 mm

Precipitacian actual > 7500 mes
Presanl dgy rginfgl > 2500 mem

00 mm)
—— 33 mm.)

=
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L

Figura 3. Precipitacion actual en ¢l norte de Sur América (zona
Andina excluida). La densidad de especies vegetales es mayor en
las dreas de mayor precipitacién, menor en la de menor precipita-
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Hooghiemstra & Van der Hammen, 1998 y Van der
Hammen & Hooghiemstra, 1999,

Datos de todo el norte del Continente alrededor de la
Amazonia indican un clima mds seco durante el Pleni-
glacial Superior. En las Guayanas, en Carajas (Este de
Brasil) y en Katira (Rondonia, Brasil ), datos palinoldgicos
y fechas de radiocarbono, demuestran la extensién de
vegetacidn de sabana a costo de la selva durante el médxi-
mo del dltimo glacial (Pleniglacial Superior) y en Carajas
ademds alrededor de 40000 y = 60000 afios A.P. Esa situa-
cidn se puede alcanzar cuando las precipitaciones bajan
entre 25 y 40% (entre 500 y 1000 mm). 5i este es el caso,
es probable que se haya mantenido la selva himeda en
buena parte del occidente andino y en varios “refugios”
en el centro y el este de la Amazonia. El impacto de los
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cidn (ver Fig. 1). La zona de precipitacidn <2000 mm comesponde-

ria a Sabana, con bosque seco o cerrado, si la precipitacién se
redujese en 300 mm. Las dreas con precipitacion >2500 mm serian
“refugies” de selva himeda aungue se redujera la precipitacidn
entre 500 y 1000 mm. Tomado de Van der Hammen & Absy, 1994
(adaptado).

Figura 4. Nimero de géneros de fanerdgamos, por drea minima de

comunidad vegetal zonal, en relacién con la altitud, en las

vertientes occidental v oriental de la cordillera Oriental colombiana.
Los datos de la parte més baja son de vegetacidn de tipo sabana,

Datos del provecto Ecoandes (Seccidn Sumapaz).
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cambios climdticos de precipitacidn y temperatura en las
zonas bajas tropicales debe haber sido bastante fuerte
bien puede haber conducido a extinciones (sin excluir la
posibilidad de especiacidn en aislamiento en los “refu-
gios”). La reduccidn de la diversidad vegetal desde el
Mioceno que mencionamos antes, podria entonces ser
causada por el enfriamiento general de la tierra desde en-
tonces y por el gran impacto de los cambios climdticos
del Cuaternario.

Durante los dltimos 10.000 afios (el Holoceno) se han
presentado cambios y fluctuaciones de precipitacidn y tem-
peratura, que son menos impactantes que los de los glacia-
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Figura 5. Numero de especies de drboles, arbustos v hierbas
(helechos excluidos) en vegetacién zonal {drea minima), en
relacidn con la altitud en el flanco onental de la cordillera Oricntal.
Datos inéditos del autor,

les e interglaciales, pero gque alcanzan a influir en la vege-
tacién. Un ejemplo son los cambios de precipitacidn que
influyen considerablemente en las inundaciones de los
valles de los grandes rios (Magdalena, Amazonas y afluen-
tes) (Van der Hammen & Cleef, 1992). Andlisis de series
de tiempo de los datos disponibles, muestran posibles
periodicidades en estos fendmenos, en el orden de dece-
nas, centenares y miles de afios. Ese tipo de cambios se
presenta hoy dia en forma ciclica + cada 10 afios, en el
fendmeno del Nifio (variaciones de precipitacidn anual en
el orden del 50%), y es posible que las fluctuaciones de
precipitacidn del pasado que acabamos de mencionar sean
una especie de macrofendmeno del Nifio.

Aspectos de ecologia de la diversidad vegetal

Para las selvas y bosques de la zona baja tropical, exis-
te una relacidn positiva entre el ndmero de especies de
fanerdgamas y la precipitacidn de las lluvias (figura 1;
Gentry, 1986). Cuando la precipitacidn sube de 500 a
4000 mm, el nimero de especies con didmetro mayor o
igual a 2.5 cm aumenta de 50 hasta aprox. 250. El ndmero
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Figura 6. Nimero de especies de drboles, arbustos ¥ hierbas cn

vegetacidn zonal (drea minima), con relacidn a la altitud en los

flances occidental y oriental de la Cordillera Central colombiana.
Datos del provecto Ecoandes, Seccidn Parque Los Nevados,
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total de especies por 0.1 ha. en “terra firme" de la amazonia
occidental llega a aprox. 300 hasta 350, mientras que en
la planicie inundable ésta llega hasta aprox. 150 (figura
2; Duivenvoorden & Lips, 1995; Urrego, 1996)). Esta
figura ilustra claramente la relacién del nimero de espe-
cies por drea y factores de suelo. En suelos podsolizados
de tierra firme el nimero de especies por 0.1 ha puede ser
tan bajo como 40, solo una octava parte del nimero méxi-
mo de especies en tierra firme en las mismas condiciones
climdticas.

En cuanto a la relacién de pluviosidad v nimero de
especies en la Amazonia, un mapa de lluvias (figura 3),
podria también ser un mapa de densidad de especies y de
“refugios™ para ciertas especies, y de “refugios” pleisto-
cénicos en caso de una reduccion general de la pluviosidad

como en ciertos intervalos del Pleistoceno (Van der
Hammen & Absy, 1994; Hooghiemstra & Van der
Hammen, 1998; Van der Hammen & Hooghiemsira,
2000},

En los Andes (Van der Hammen & Ruiz, 1984; Yan
der Hammen & Dos Santoes, en prensa; Rangel, 1993)
existe una relacién entre el nimero de especies por drea
minima (el drea que abarca la mayorfa de las especies de
la comunidad) ¥ la altitud (o temperatura media anual),
claramente visible en las figuras 5 vy 7, lados exteriores
oriental de la cordillera Oriental ¥ occidental de la cordi-
llera Occidental, con alta pluviosidad desde la base; la
diversidad disminuye desde la base hasta arriba. En las
vertientes interiores de las tres cordilleras del norte andino,
hacia los valles interandinos relativamente secos, el pa-
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tron es algo diferente (figuras 4, 6, 7 v 8) con valores
maximos entre 1500 y 2500 m de altitud (entre 75 y 100
especies) v valores minimos en la base y la parte mds alta
{valores alrededor de 25 especies 0 menos). En estos ca-
sos la distribucidn altitudinal de la diversidad debe ser el

SIERRA NEVADA DE SANTA MARTA (Norte)
TRANSECTO BURITACA
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Figura 8, Nimero de drboles, arbustos, hierbas vy helechos por drea
minima de vegetacidn zonal en relacion con la altited, vertiente
norte de la Sierra Mevada de Santa Marta, Datos del proyecto
Ecoandes, Seccidn Buritaca (Van der Hammen & Ruiz, 1984).

resultade de la relacién positiva con dos factores
climdticos: la precipitacidn y la temperatura. El palrdn
altitudinal del nimero de especies de musgos v hepdticas
por levantamiento de vegetacidn es algo diferente pero
similar. Para las dos vertientes de la cordillera Central
hacia los valles interandinos hay un méximo de nimero
de especies (hasta mas de 50) entre aprox. 2000 y 3800 m,
y minimos en la parte alta ¥ baja (figura 9). En este caso
de los musgos y especialmente las hepaticas, la relacidon
es en primer lugar con la humedad relativa del aire (rela-
cidén positiva), probablemente combinada con alta
pluviosidad. Importante parece ser en primer lugar la cons-
tancia de una humedad atmosférica alta,
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Figura 9. Niamero de especies de musgos v hepdticas por levania-
miento de vegetacidn zonal {drea minima) en relacidn a la altitud,
en las vertientes occidental ¥ oriental de la Cordillera Central
colombiana. Datos del proyecto Ecoandes, Seccién Pargue Los
Mevados (segin Van Reenen, en Van der Hammen & Dos Santos,
1595).
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Otro aspecto de la diversidad vegetal es la diversidad
de comunidades, que es relativamente alta arriba del 1i-
mite del bosque, gracias a la diversidad de suelos, las
condiciones del nivel fredtico v de la luz, resultando en
un nimero considerable de especies en la zona del piramo.

Rangel (1995 a&b ), calcula valores aproximados pro-
bables del mimero total de especies en ciertas grandes
regiones de Colombia. Para la Amazonia colombiana lle-
g a una cifra de 11000 especies, para el Pacifico de 9000
¥y para la zona Andina de 8000, Para la zona Atldntica
llegd a una cifra de 3500 v para la Orinoquia de 3500,
Estas dltimas cifras parecen confirmar el hecho de un ni-
mero menor de especies en dreas relativamente secas.

Aspectos de endemismo

El endemismo tiene relacidn con aspectos histdricos
con el relativo aislamiento fisico —geografico v/o medio—
ambiental (clima - suelo). En el caso de la Amazonia se ha
indicado la relacidn del endemismo con posibles refu-
gios pleistocénicos de selva himeda (separados por ve-
getacidn de sabana). A esta posibilidad hay que afiadir las
diferencias de precipitacidn anual actual cuyos limites
podrian corresponder en buena parte con los posibles re-
tugios (Van der Hammen & Absy, 1994). Estas diferen-
cias, que tienen relacidn con el nimero de especies, po-
drian también incluir barreras actuales. Al lado de estas
barreras climdticas también podrian jugar un papel im-
portante las diferencias de tipos de suelos. En el caso de
la flora de los tepuyes ¥ otras mesetas de arenisca con un
endemismo allo, juega sin duda un papel importante el
aislamiento geogrifico v pedoldgico, junto con el factor
histdrico. como también en el caso de las floras del Mag-
dalena Medio y del Chocd colombiano y Pacifico ecuato-
riano, separadas de la Amazonia por el levantamiento de
los Andes.

En la regidn andina el factor de aislamiento geografi-
co ¥ climdtico juega un papel importante. Este hecho es
especialmente evidente en el caso de los piramos, que
forman “islas” separadas en las dreas altas arriba del limi-
te del bosque. Son como refugios interglaciales actuales,
va que muchos se juntaron durante épocas glaciales cuan-
do el limite del bosque se hallaba mucho mas bajo, espe-
cialmente en la cordillera Oriental colombiana. Un ejem-
plo de especiacidn en aislamiento nos lo dan los géneros
Espeletia v Diplostephivm (Cuatrecasas, 1986). Tienen
respectivamente © ¥ 5 especies endémicas en el macizo
de los Pdramos Almorzadero-Romeral, 2 ¥ 0 en el Nevado
del Cocuy, 11 y 10 en el macizo Bogotd-Sumapaz, 1 y 9
en los piramos de Puracé, elc,

El aislamiento geogrifico entre las cordilleras Orien-
tal ¥ Central del norte andino, separadas por el valle tro-
pical del Magdalena, pero en parte conectadas con la cor-
dillera ecuatoriana, ha llegado a diferencias florfsticas
considerables. La cordillera Oriental tiene 38 especies de
Espeletia, y 17 de Espeletiopsis, todas endémicas, 18 de
Puya (15 endémicas), v 31 de Diplostephium (25 endémi-
cas), mientras que para la cordillera Central estos valores
son respectivamente 4{3), 5(2) ¥ 17(9). En la cordillera
Oriental colombiana hay ademds un nimero considerable
de géneros, que no se encuentran en la Central. En todo
esto, al lado del aislamiento de las cordilleras, deben ha-
ber jugado un papel la continuidad de la zona del paramo
en la cordillera Central (pocas “islas™) y el volcanismo
activo (Salamanca, 1991; Van der Hammen et al., 1904,
Van der Hammen, 1998).

TPN=0ESTE TPN-ESTE
TPH—WEST TPN—EAST
g ) £}
1. 44 i §. *a
j 433 e i3 <33
8] 1R:y B = il 2
emtp 335 3 Sir 33 .
i EEE B 1= g_é 2}
14 a3k H 1 E2: I
o] M | 8
i -8
4200 1t —JaH R
il ] 00
i b | I

..
. |
|
K
i
|

I T T

Figoura 10. Distribucion vertical de especies de lombrices en las
vertientes occidental v oriental de la Cordillera Central colombiana,
Seccidn Parque Los Nevados. Las dos vertientes no tienen ninguna

especie en comin {exceptuando una en el pdramo). Datos del

Proyecto Ecoandes; de Righi & Van der Hammen, 1995,
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Existen también especies endémicas en las zonas de
Bosque Andino y Subandino de las cordilleras v macizos
relativamente aislados, (las tres cordilleras norandinas, el
macizo de Santa Marta), como también en las dos vertien-
tes de cada cordillera, en caso de aislamiento relativo (como
es el caso en buena parte de la cordillera Central) por una
zona continua de piramos. Un ejemplo impresionante nos
lo da la distribucién de las lombrices (Fig. 10); las dos
vertientes muestran una clara distribucién zonal vertical
pero, fuera de una en el pdramo, no tienen ninguna especie
en comin (Righi & Van der Hammen. 1995).

Conclusiones

Los actuales patrones de densidad de especies y de
biodiversidad en general, y en especial de la diversidad

vegetal, son el resultado de una larga historia geoldgica
y climdtica, de evolucidn-especiacidn, de migracidn y
de extincidn, y también de los actuales patrones
climdticos. La separacidn y aislamiento de los continen-
tes v el levaniamiento de las cordilleras son los aspectos
histéricos de mayor importancia, siendo la causa respec-
tivamente del desarrollo de una flora tropical de gran
riqueza en el norte de Sudamérica, con ceniro en
Amaronia, y una flora tropical montana igualmente rica
en especies en la zona andina. Juntas forman la flora
neotropical, con una diversidad de especies muy gran-
de, mucho mayor que la de Africa o 5E de Asia. Se ha
desarrollado un endemismo considerable en partes ais-
ladas por barreras, en los Andes, pero también en los
Tepuyes y en la propia Amazonia.
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El impacto de los cambios climdticos del Terciario
Superior ¥ especialmente del Cuaternario, fue considera-
ble; por un lado pueden haber estimulado la especiacidn
y la inmigracién, y por otro lade podrian haber causado
una extincidn considerable en la zona baja tropical, va
que parece que la diversidad de especies en los valles de
inundacidn y sedimentacidn de los rios puede haber sido
mayor en el Mioceno que en ¢l Holoceno.

En cuanto a la densidad de especies (nimero por drea
minima), sabemos que existen relaciones positivas con la
precipitacién, con la temperatura (relacionada con la alti-
tud) v con la humedad relativa del aire. Ademds, puede
existir una relacidn positiva con la fertilidad y estructura
favorable de los suelos v una relacidn con el nivel vy la
dindmica del agua en el suelo.

En la zona andina, hay una combinacidn de factores
dominantes de precipitacidn y temperatura, que lleva al
patrén que esqueméticamente es presentado en la Fig. 11:

Figura 12. Ensayo de un mapa esquematico del nimero de
especies de plantas (fanerdgamas) por drea minima de vegetacidn
zonal para Colombia.

en las vertientes exteriores himedas domina ¢l factor tem-
peratura, en las vertientes interiores con sequia en la par-
te baja, la distribucidn vertical de la densidad de especies
es ¢l resultado de la combinacidn de los factores lempera-
tura y precipitacion.

Los datos sohre estos tipos de relaciones con factores
climdticos, permiten un primer ensayo esquemdtico de un
mapa de densidad de especies (o nimero de especies por
drea minima) de comunidades zonales (Fig. 12).

Una vez mejorado, con base en datos mds precisos y
més abundantes, este tipo de mapas puede ayudar a en-
tender mejor los patrones de diversidad ¥ sus causas, y
podria ser uno de los instrumentos para planear su con-
servacidn.
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