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Resumen

SmMON, L.E. (1996). Notas sobre Chenopodium L. subgen. Ambrosia A.J. Scott (Chenopodia-
ceae). 1. Taxonomia. 2. Fitogeografia: 4reas disyuntas. Arales Jard. Bot. Madrid 54: 137-148.

1. Se reorganiza la sistemaética del subgénero: sect. Adenois (Moq.) L.E. Simén, comb. & stat.
nov., con dos subsect.: Adenois (Moq.) L.E. Simén, comb. & stat. nov., y Roubieva (Moq.)
L.E. Simé6n, comb. & stat. nov.; sect. Margaritaria Brenan, donde se incluye Ch. minuatum
Aellen (antes estaba en la sect. Adenois); y sect. Botryoides C.A. Mey. con seis especies. Se ti-
pifican todos los tdxones. 2. La distribucién geogriéfica de las especies presenta dos interesan-
tes ejemplos de disyuncidn, anfiatldntica y antitropical: en la sect. Margaritaria la relacién de
Ch. congolanum, de Africa tropical, y su vicariante Ch. minuatum de Rio de Janeiro a través
del océano Atldntico, mientras que en la sect. Adenois, Ch. chilense ilustra el “nexo” entre Ca-
lifornia y el sur de Chile y Argentina; también se dan ejemplos en la sect. Botryoides. Tras un
breve repaso de la Paleobiogeograffa, se sugiere que los tdxones americanos del subgen. Am-
brosia derivan de dos lineas evolutivas de origen gondwénico, tempranamente aisladas en Su-
damérica y en Africa. La mayoria de los t4xones son endémicos o relictos.

Palabras clave: Spermatophyta, Chenopodiaceae, Chenopodium, Chenopodium subgen. Am-
brosia, taxonomia, nomenclatura, fitogeografia, dreas disyuntas.

Abstract

SiMON, L.E. (1996). Notes on Chenopodium L. subgen. Ambrosia A.J. Scott (Chenopodia-
ceae). 1. Taxonomy. 2. Phytogeography: disjunct areas. Anales Jard. Bot. Madrid 54: 137-148
(in Spanish).

1. The system for the subgenus is reordered: section Adenois (Moq.) L.E. Simén, comb. & stat
nov., with 2 subsections: Adenois (Moq.) L.E. Simén, comb. & stat nov., and Roubieva (Moq.)
L.E. Sim6n, comb. & stat. nov.; section Margaritaria Brenan to which Ch. minuatum Aellen
has been introduced (previously placed in Adenois); and section Botryoides C.A. Mey. with six
species. All taxa are typified. 2. The Geographic distribution of the species shows two inter-
esting examples of disjunct, amphi-atlantic and antitropical areas: in section Margaritaria the
relation of Ch. congolanum from Tropical Africa and the closely related Ch. minuatum from
Rio de Janeiro through the Atlantic Ocean. In section Adenois, Ch. chilense illustrates the “ne-
xus” between California and Southern Chile and Argentina; examples in section Botryoides
are also given. After a review of the Paleobiogeography, it is suggested that the American taxa
of the subgenus Ambrosia derive from two evolutionary lines of Gondwana origin continen-
tally isolated in South America and Africa. Most of the taxa are endemic or relict.

Key words: Spermatophyta, Chenopodiaceae, Chenopodium, Chenopodium subgen. Ambro-
sia, taxonomy, nomenclature, phytogeography, disjunct areas.
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Durante la revisién de las especies de Che-
nopodium L. subgen. Ambrosia A.J. Scott he
resuelto algunos problemas nomenclaturales
y taxonémicos y observado ciertas particula-
ridades en la distribucién geogrifica que creo
oportuno adelantar.

TAaxONOMIA

Chenopodium subgen. Ambrosia reiine
cinco secciones: Adenois (Moq.) L.E. Simén,
Orthosporum R. Br., Meiomeria (Standl.)
A_J. Scott, Margaritaria Brenan y Botryoides
C.A. Mey.

Subgen. Ambrosia A.J. Scott

Ch. subgen. Ambrosia A.J. Scott in Bot.
Jahrb. Syst. 100(2): 211 (1978)

Tipo: Ch. ambrosioides L.

L. Sect. Adenois (Moq.) L.E. Simé6n, comb.
& stat. nov.

= Ambrina sect. Adenois Moq., Chenop. Mo-
nogr. Enum.: 39 (1840)

Ch. sect. Ambrina Hook. fil. in Bentham &
Hook., Gen. Pl. 3: 51 (1880)

Ch. sect. Ambrosioidia Standl. in North
Amer. Fl. 21: 26 (1916), nom. illeg.

— Ambrina Spach, Hist. Nat. Vég. 5: 295
(1836), sensu descr. [incluye el tipo de
Roubieva Moq. (1834), Ch. multifidum L.]

Lectétipo: Ch. ambrosioides, designado
aqui.

La seccién Adenois no es ilegitima, ya que
no incluye el tipo del género Ambrina Spach
(A. pinnatisecta Spach, nom. illeg.; Ch. multi-
fidum L.).

Hooker fil., al proponer la sect. Ambrina,
incluye en dicha seccién “Ch. ambrosioides,
Linn.” y “Ch. multifidum, Linn.”, pero tam-
bién, de forma inexplicable, incluye en el gé-
nero Roubieva Moq., que acepta, “R. multifi-
da, Moq.” (Ch. multifidum L.); pensamos que
es un lapsus. WILSON in Nuytsia 4(2): 166.
1983, al reunir las secciones Ambrina y Rou-
bieva en Chenopodium sect. Ambrina, tipifica
esta iltima en Ch. multifidum L. Segiin el

ICBN (Art. 22.5), el tipo de la seccién Ambri-
na Hook. fil. debe ser Ch. ambrosioides L.

oy
.

Subsect. Adenois (Moq.) L.E. Simén,
comb. & stat. nov.

Ambrina sect. Adenois Moq., Chenop. Mo-
nogr. Enum.: 39 (1840)
— Ambrina Spach, Hist. Nat. Vég. 5: 295
(1836), p.p., excl. typ.
Lectétipo: Ch. ambrosioides L., designado
aqui.

— Ch. sect. Ambrina sensu Hook. fil. in Bent-
ham & Hook., Gen. Pl. 3: 51 (1880); Asch.
& Graebn., Syn. Mitteleur. Fl. 5(1): 19
(1913); Ulbr. in Engl. & Prantl, Nat. Pflan-
zenfam. ed. 2, 16c: 491 (1934); Aellen
& Just in Amer. Midl. Naturalist 30: 50
(1943); Aellen in Revista Sudamer. Bot.
7(6/8): 262 (1943); Aecllen in Acta Bot.
Acad. Sci. Hung. 19(1/4): 3 (1973); A.J.
Scott in Bot. Jahrb. Syst. 100: 213 (1978)

— Ambrina sensu Mogq., Chenop. Monogr.
Enum. 36 (1840), p.p.

— Ambrina sect. Botryois sensu Moq., Che-
nop. Monogr. Enum.: 36 (1840), p.p., typ.
excl.

— Ch. sect. Botryois sensu Mogq. in DC.,
Prodr. 13(2): 72 (1849), p.p., typ. excl.

— Ch. sect. Ambrosioidia sensu Standl. in
North Amer. Fl. 21: 26 (1916)

Comprende 11 especies: Ch. ambrosioides
L. (cosmopolita), Ch. anthelminticum L.
(Norteamérica), Ch. andicola Phil., Ch. Bur-
kartii (Aellen) Vorosch., Ch. dunosum L.E.
Simén, Ch. oblanceolatum Speg., Ch. retu-
sum (Juss.) Juss. ex Moq., Ch. Sooanum Ae-
llen, Ch. Venturii (Aellen) Aellen ex Vorosch.
(endémicas de Sudamérica), Ch. chilense
Schrad. (Norteamérica: California; Sudamé-
rica: Chile y Argentina) y Ch. tomentosum
Thouars (Isla Tristan da Cunha).

Ia. Subsect. Roubieva (Moq.) L.E. Simén,
comb. & stat. nov.

= Roubieva Moq. in Ann. Sci. Nat. Bot. ser.
2,1:292(1834)
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Chenopodium sect. Roubieva (Moq.) Rouy in
Rouy et Foucaud, Fl. France 12: 53 (1910);
Asch. & Graebn., Syn. Mitteleur. FL. 5(1):
21 (1913); Aellen & Just in Amer. Midl.
Naturalist 30: 50 (1943)

Ambrina Spach, Hist. Nat. Vég. 5: 295
(1836), nom. illeg. [incluye el tipo de Rou-
bieva Mogq. (1834), Ch. multifidum L.]

Tipo: Ch. multifidum L.

Chenopodium sect. Roubieva se atribuye
erréneamente a Volkens, Pflanzenfam. 3(1a):
61. 1893 —f. Ulbr. in Engl. & Prantl, Nat.
Pflanzenfam. ed. 2, 16¢: 490. 1934; Aellen in
Revista Sudamer. Bot. 7(6/8): 262. 1943; A.J.
Scott in Bot. Jahrb. Syst. 100: 213. 1978—,y a
Asch. & Graebn., Syn. Mitteleur. FI. 5: 21.
1913 —cf. Wilson in Nuytsia 4(2): 166. 1983~
Asch. & Graebn., Syn. Mitteleur. Fl. 5(1): 21.
1913, atribuyen erréneamente a Volkens Ch.
subsect. Roubieva.

Comprende tres especies: Ch. multifidum
L. (cosmopolita), Ch. Haumanii Ulbr. y
Ch. microcarpum (Phil.) Troncoso (endémi-
cas de Sudamérica).

II. Sect. Margaritaria Brenan

= Ch. sect. Margaritaria Brenan in Kew
Bull. 11: 165-167 (1956-57); A.J. Scott in
Bot. Jahrb. Syst. 100: 211 (1978); Wilson
in Nuytsia 4(2): 180 (1983)

Tipo: Ch. congolanum (Hauman) Brenan
(Ch. glaucum var. congolanum Hauman).

Comprende dos especies: Ch. congolanum
(Hauman) Brenan (Camerin, Congo, Nige-
ria) y Ch. minuatum Aellen (Rio de Janeiro).

Observaciones. Brenan creé esta seccién
para ubicar Ch. congolanum, que posee carac-
teres comunes a las secciones Orthosporum
y Botryoides: el indumento es similar al de
la primera y las inflorescencias cimosas son
caracteristicas de la segunda (aunque en
Ch. congolanum son axilares y mas compri-
midas). Brenan dice que el ovario de esta es-
pecie es glabro; sin embargo, es glanduloso-
pubescente en el ejemplar tipo, si bien las
gléndulas estdn esparcidas y son escasas. Este

carécter es importante, pues es distintivo de la
seccién Adenois. Chenopodium sect. Marga-
ritaria resultarfa un nexo entre las tres sec-
ciones.

AELLEN (1973) describié Ch. minuatum y
lo incluy6 en la seccién Ambrina (= sect. Ade-
nois); no obstante, los caracteres de esta espe-
cie son los de la seccién Margaritaria.

II1. Sect. Botryoides C.A. Mey.

= Ch. sect. Botryoides C.A. Mey. in Ledeb.,
Fl. Altaic. 1: 410 (1829)

Botrydium Spach, Hist. Nat. Vég. 5: 298
(1836), nom. illeg., non Wallr. (1815)

Neobotrydium Moldenke in Amer. Midl. Na-
turalist 35: 330 (1946)

Ambrina sect. Botryois Moq., Chenop. Mo-
nogr. Enum.: 36 (1840), nom. illeg.

Ch. sect. Botryois Moq. in DC., Prodr. 13(2):
72 (1849), nom. illeg.

Tipo: Chenopodium Botrys L.

III. Subsect. Botrys Aellen & Iljin

= Ch. subsect. Botrys Aellen & Iljin in Ko-
marov, Flora UR.S.S. 6: 46 (1936)

Ch. sect. Botrys W.D.J. Koch, Syn. Fl. Germ.
Helv.: 607 (1837), nom. illeg.

Tipo: Chenopodium Botrys L.

Comprende seis especies: Ch. Botrys L.
(norte de Africa, sur de Europa, Asia occiden-
tal y central, sur de Canad4 y Estados Unidos),
Ch. Schraderianum Roem. & Schult., Ch. pro-
cerum Moq. (Africa y peninsula Arabica),
Ch. dissectum (Moq.) Stand., Ch. graveolens
Willd. (endémicas de Norteamérica) y
Ch. Mandonii (S. Watson) Aellen (endémica
de Sudamérica).

1. Chenopodium Mandonii (S. Watson) Ae-
llen

= Teloxys Mandonii S. Watson in Proc.
Amer. Acad. 9: 91 (1874); Ch. Mandonii
(S. Watson) Aellen in Repert. Spec. Nov.
Regni Veg. 26: 169 (1929). Tipo: Bolivia,
Larecaja, vic. Sorata, San Pedro, in incul-
tis, 2650 m, Mandon 1026, III-IV, 1859,
holétipo: US; isétipos: P, G-PAE
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= Ch. rigidum Lingelsh. in Repert. Spec. Nov.
Regni Veg. 7: 241 (1909). Lectétipo: Boli-
via, Pazua, in Felsspalten, 4200 m, Buchtien
1383,V 1908 US —designado aqui

= Ch. incisum var. Bangii Murr in Bull. Herb.
Boissier ser.2, 5: 991 (1904); Aellen in
Repert. Spec. Nov. Regni Veg. 26: 39
(1929); Ch. graveolens var. Bangii (Murr)
Aellen in Verh. Naturf, Ges. Basel 41: 107
(1930); Aellen & Just in Amer. Midl. Natu-
ralist 30: 56 (1943); Aellen in Revista Su-
damer. Bot. 7(6/8): 266 (1943); Planchuelo
in Darwiniana 19: 542, fig. 3 E-H (1975);
Miilgura de Romero, Fl. San Juan: 92,
fig. 78 (1994); Ch. incisum sensu auct., non
Poir. [cf. Standl., Fl. Peru 13(2): 473
(1937); Soukup, Vocab. de los nombres
vulgares de la Fl. Peruana: 78 (1970)].
Tipo: Bolivia, Cochabamba, Bang 1004,
G-PAE; holétipo: W, destruido; lectétipo:
Bang 1004, G-PAE —designado aqui

= Ch. foetidum f. pumilum Kurtz ex R.E. Fr.,
Fl. Nordl. Arg.: 156 (1905); Ch. incisum f.
pumilum (Kurtz ex R.E. Fr.) Aellen in Re-
pert. Spec. Nov. Regni Veg. 26: 40 (1929);
Ch. graveolens f. pumilum (Kurtz ex R.E.
Fr.) Aellen in Verh. Naturf. Ges. Basel 41:
108 (1930); Aellen & Just in Amer. MidL
Naturalist 30: 57 (1943); Aellen in Revista
Sudamer. Bot. 7(6/8): 266 (1943). Lect6ti-
po: Argentina, Jujuy, morena in fissuris ru-
pium, 3800 m, R.E. Fries 8964, 1901 S —de-
signado aqui—; is6tipos: G-PAE, P, US

= Ch. incisum f. rotundifolium Aellen in Re-
pert. Spec. Nov. Regni Veg. 26: 40 (1929);
Aellen in Verh. Naturf. Ges. Basel 41: 108
(1930); Aellen & Just in Amer. Midl. Natu-
ralist 30: 56 (1943); Aellen in Revista Su-
damer. Bot. 7(6/8): 266 (1943). Tipo: Per,
Cuzco, Temple of Viracocha, near Tinta,
3500 m, Cook & Gilbert 208, 1915; hol6ti-
po: US; isétipo: G-PAE

— Ch. graveolens sensu L.E. Sim6n in Revis-
ta Mus. La Plata, Secc. Bot. 21(99): 104,
fig.1-3 (1987), non Willd.

Distribucion geogrdfica. Andes del Perd,
Bolivia y la Argentina, a mis de 2500 m de al-
titud.

IIIa. Subsect. Teloxys (Moq.) Aellen & Iljin

= Ch. subsect. Teloxys (Moq.) Aellen & Iljin
in Komarov, Flora U.R.S.S. 6: 47 (1936)

Teloxys Moq. in Ann. Sci. Nat. Bot. ser. 2, 1:
289 (1834)

Ch. sect. teloxys (Moq.) Beck in Rchb., Icon.
Fl. Germ. Helv. 24: 116 (1908)

Ch. sect. aristata Standl. in North Amer. FL
21: 26 (1916), nom. illeg.

Tipo: Chenopodium aristatum L.
Con una especie en Asia: Ch. aristatum L.

FITOGEOGRAF{A: AREAS DISYUNTAS

Las especies més conocidas del subgénero
Ambrosia son Ch. ambrosioides L. y Ch. mul-
tifidum L., aclimatadas en las regiones célidas
y templadas del Globo. Sin embargo, la ma-
yoria de ellas no son cosmopolitas y sus mo-
delos de distribucién permiten establecer cen-
tros de especiacion. Este subgénero muestra
una distribucién predominantemente austral;
estd poco representado en los trépicos y en el
Hemisferio Norte, ocupando siempre areas
peridesérticas. Dos secciones poseen una dis-
tribucién antitrépica en el continente america-
no: la seccién Adenois presenta un importante
centro de diversidad en el sur de Sudamérica y
algunas especies relictas en Norteamérica,
mientras que la seccién Botryoides posee un
centro de diversidad en el sur de Norteaméri-
ca y una especie relicta en Sudamérica. La
seccidén Margaritaria muestra una distribu-
cién anfiatldntica, con una especie en el Brasil
y otra en Africa occidental tropical. El prop6-
sito de este trabajo es examinar las relaciones
de especies o pares de especies que ocupan
dreas disyuntas en los dos hemisferios del
continente americano o los litorales anfiatlan-
ticos y tratar de determinar, en lo posible, el
origen de esas disyunciones.

Se considera aqui el término disyuncién en
sentido amplio, a nivel continental. En senti-
do estricto, todas las especies tienen distribu-
ciones discontinuas. Mds importante que la
existencia de discontinuidades, es la distancia
que separa las poblaciones y el modo c6mo
las grandes dreas disyuntas se han establecido
y mantenido (SOLBRIG, 1972).
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Fig. 1.—Areas disyuntas en Chenopodium L. subgen, Ambrosia A.J. Scott. @ C. minuatum (Margaritaria); O C. con-

golanum (Margaritaria); © C. chilense; © sect. Botryoides.

Distribuciones anfiatldnticas

Las similitudes de las floras de América y
Africa fueron sefialadas por WULF (1943),
Goobp (1947), AUBREVILLE (1959, 1969,
1973, 1974), SCHNELL (1961, 1976, 1987),
RAVEN (1972), RAVEN & AXELROD (1974).

A. La seccion Botryoides presenta un cen-
tro de especiacién en las montafias de Africa
oriental (Ch. Botrys, Ch. Schraderianum,
Ch. procerum) y otro en Norteamérica, Méxi-
co (Ch. graveolens, Ch. dissectum), y una es-
pecie en América del Sur (Ch. Mandonii). Las
afinidades entre las floras xéricas de América
y de Africa revisten una amplitud que excede el
contexto geografico afroamericano (SCHNELL,
1961). Géneros comunes a las floras xéricas
de Africa y de América existen también en las
regiones aridas de Asia; tal es el caso de
Ch. sect. Botryoides, con Ch. Botrys que cre-
ce en el area mediterranea (tal como la delimi-
ta JOVET-AST, 1986) y Ch. aristatum de las re-
giones dridas del centro y norte asiéticos.

El indumento glandulifero y las inflores-
cencias de estas especies presentan variacio-
nes, que se pueden relacionar con la distribu-

cién geogréfica, y que permiten determinar
estados evolutivos.

El indumento glandulifero presenta dos ti-
pos morfolégicos de tricomas:

Tipo a.—Tricoma pluricelular, con el cuer-
po formado por células aplanadas y con una
gran cabezuela esférica. Este tricoma se en-
cuentra en todas las especies, en tallos, hojas y
tépalos.

Tipo b.—Tricoma pluricelular columnar,
con el cuerpo delgado y la cabezuela esféri-
ca pequefia. Este tricoma es muy abundante
en las especies africanas (Ch. procerum,
Ch. Schraderianum, Ch. Botrys) en tallos, ho-
jas y tépalos; en las especies norteamericanas
(Ch. graveolens, Ch. dissectum) estd presente
en hojas y tallos, pero es raro y a veces falta
en los tépalos; en la especie sudamericana
(Ch. Mandonii), falta.

La ausencia del tricoma tipo a se considera
aqui un cardcter mas evolucionado, aunque la
tendencia general en el subgénero es hacia la
diversificacién del indumento. La seccién
Orthosporum, grupo emparentado y proba-
blemente derivado de la seccidn Botryoides,
presenta un indumento glandulifero muy di-
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versificado, que incluye siete tipos morfol6gi-
cos, y entre ellos el tricoma tipo a, pero no el
tipo b (SIMON, 1991).

Las inflorescencias, si bien son siempre ra-
cimos de racimos de cimas biparas, presentan
particularidades en los distintos grupos geo-
gréficos. En las especies africanas (Ch. proce-
rum, Ch. Schraderianum, Ch. Botrys) los ejes
de los racimos estin muy desarrollados y las
cimas presentan pocas ramificaciones; en la
base de cada ramificacién se desarrolla una
flor cuyos tépalos son libres desde la base.
Ch. dissectum (especie norteamericana) pre-
senta inflorescencias como las descritas, pero
las flores tienen los tépalos soldados en el ter-
cio inferior. En Ch. graveolens (especie nor-
teamericana), los ejes de los racimos se acor-
tan, aunque contintian dominando la inflores-
cencia, y las cimas son mds desarrolladas y
presentan una flor en la base de cada ramifica-
cién; los tépalos estén soldados en el tercio in-
ferior. En Ch. Mandonii (especie sudamerica-
na) los ejes de los racimos se han reducido y
las cimas estdn muy ramificadas; solo se desa-
rrollan las flores de las ramificaciones basales,
y los ejes terminales se transforman en espi-
nas; los tépalos est4n soldados en el tercio in-
ferior.

La tendencia evolutiva (reduccién de la in-
florescencia, proteccién del 6vulo y de la se-
milla, desarrollo de estructuras de proteccion
contra los herbivoros) que resulta del andlisis
de los caracteres estudiados permite inferir
que las especies més primitivas se encuentran
en Africa, y la m4s evolucionada, en América
del Sur.

B. La seccién Margaritaria Brenan retine
dos especies: Ch. congolanum (Camerun,
Congo, Nigeria) y Ch. minuatum (Rio de Ja-
neiro, Brasil). Esta iltima solo es conocida
por ¢l material de la recoleccién original, y
aunque el carécter de puerto y de gran ciudad
de la localidad tipica podria sugerir una intro-
duccién reciente (si existieran colecciones de
Ch. minuatum en Africa), no se conocen otros
ejemplares que puedan confirmarlo. La espe-
cie mds proxima es Ch. congolanum, pero tie-
ne las suficientes diferencias para mantener
su rango especifico. Es posible también que

Ch. congolanum haya sido introducida en el
Brasil y que por deriva genética haya dado
origen a Ch. minuatum, tal como sugiere
C. Sastre (comm. pers.) para Polygala anti-
llensis Chodat. La introducci6n accidental de
Ch. congolanum en el Brasil podria haber
ocurrido después del afio 1500, cuando los
portugueses en su ruta hacia la India hacfan
escala alli y en el Cabo de Buena Esperanza.
En la guerra por el dominio de Angola (si-
glo xvii), los soldados portugueses que inter-
vinieron fueron llevados desde el Brasil. Un
importante intercambio de plantas pudo ha-
berse producido entonces, e incrementado
posteriormente con el trafico de esclavos en-
tre los dos paises (MERRILL, 1954).

PEDERSEN (1990) reconoce una distribu-
cién similar para especies del género Alter-
nanthera Forssk. (Amaranthaceae), familia
ésta muy emparentada con las quenopodii-
ceas.

Distribuciones antitrépicas

En las 4reas extratropicales de Norteaméri-
ca y Sudamérica un cierto niimero de tdxones
presentan 4reas disyuntas, pues no estdn pre-
sentes en las zonas tropicales intermedias (t4-
xones antitrépicos, segiin TIBELL, 1994). Di-
versos autores se han ocupado de estas dreas:
GRISEBACH, 1878; JOHNSTON, 1940; WULF,
1943; WEBERBAUER. 1945; Goobp, 1947,
CHAMBERS, 1963; CONSTANCE, 1963; HEC-
KARD, 1963; ORNDUFF, 1963; RAVEN, 1963,
1972; MOORE, 1972; SOLBRIG, 1972; VAN
STEENIS, 1972; WERGER, 1973; RAVEN &
AXELROD, 1974; TIBELL, 1994.

Los ejemplos de disyunciones antitr6picas
son numerosos y ocurren a diferentes niveles
taxonémicos. En Ch. subgen. Ambrosia se
presentan las siguientes disyunciones:

A. Chenopodium chilense (sect. Adenois)
en Bolivia y Chile; a la altura del paralelo
39° S, pasa a Argentina en las provincias de
Neuquén, Rio Negro y Chubut (las citas al
norte del Rio Colorado, en Argentina —GIUSTI,
1967; PLANCHUELO, 1975; L.E. SIMON, 1987;
MULGURA DE ROMERO, 1994—, corresponden
a Ch. sooanum Acllen). Si bien habita prefe-
rentemente en las montafias, también se en-
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cuentra en la costa, casi al nivel del mar. En
Norteamérica, ha sido citada como adventicia
para el norte de California —sub Ch. vagans
Standl., por STANDLEY (1916), MUNZ & KECK
(1959) y Munz (1968)—. Su presencia en el li-
toral californiano sugiere que se trate de una
planta introducida, aunque se encuentre tanto
en Chile como en California en la costa y en
las montaiias —Montia fontana L. (Portulaca-
ceae) en América y Europa representa un
ejemplo andlogo (LOURTEIG, 1991)-. Por otra
parte, el comportamiento de Ch. chilense,
cuya 4rea queda circunscrita a la regi6n del
norte de California, no se asemeja al de otras
especies emparentadas, las que una vez intro-
ducidas se extienden rdpidamente, al encon-
trar en los ambientes perturbados por la acti-
vidad humana las condiciones para prosperar.
No obstante, 1a introduccién reciente debida a
la accién humana no se puede descartar, sobre
todo teniendo en cuenta las rutas maritimas
establecidas entre California, el Peri, Chile y
la Argentina desde 1769, cuando Espaiia co-
menz6 la colonizacién de la Alta California.
Mas tarde, el descubrimiento de oro atrajo a
numerosos chilenos, quienes voluntaria o ac-
cidentalmente introdujeron especies tales
como Medicago sativa L. (alfalfa), Cuscuta
suaveolens Ser., Stipa brachychaeta Godr. y
otras (RAVEN, 1963).

Si bien el 4rea total de la seccién Adenois
presenta continuidad en la zona tropical, debi-
do a las especies cosmopolitas (Ch. ambro-
sioides y Ch. multifidum), muestra dos centros
de mayor diversificacién: uno importante en
Sudamérica, con 10 especies endémicas de las
regiones 4ridas y semidridas del subcontinen-
te, y otro en Norteamérica, con dos especies:
Ch. chilense y Ch. anthelminticum. No seria
extrafio, pues, que Chenopodium chilense
haya ocupado un drea extensa en épocas pasa-
das y que su distribucién actual sea relictual.
En general podria decirse que el drea de toda
la seccién se habria extendido considerable-
mente a lo largo del continente americano.
Las especies cosmopolitas, que hoy viven en
las regiones tropicales intermedias, no pue-
den, a mi entender, ser consideradas como re-
lictas, sino como especies oportunistas que
deben la extension reciente de su drea a la ac-

cién humana: el hombre destruye los ambien-
tes naturales y erosiona el suelo, y, asi, se ex-
tienden estas especies pioneras que pueden
prosperar en ambientes perturbados.

B. Chenopodium sect. Botryoides presenta
un irea disyunta antitropical en América con
tres tdxones en el hemisferio Norte y uno en el
hemisferio Sur. Si bien gran parte del 4rea de
estas especies est4 situada dentro de la franja
tropical, solo se las encuentra a gran altitud.
Ch. graveolens (sect. Botryoides) crece en el
sur de Norteamérica. Ch. graveoles var. gra-
veolens habita en las montafias del centro y
sur de México (San Luis Potosi, Michoacén,
Hidalgo, Veracruz, Puebla y Oaxaca), por en-
cima de los 2000 m, siendo abundante entre
los 2250-2900 m. Ch. graveolens var. neome-
xicanum (Aellen) Aellen vive en el sur de los
Estados Unidos (Arizona, Nuevo México,
oeste de Texas, sur de Colorado), norte y cen-
tro de México (Hidalgo, Chihuahua, Michoa-
cén), por encima de los 2000 m. Es evidente
que Ch. graveolens var. neomexicanum es
una variedad en vias de diferenciacién: he vis-
to ejemplares que presentan caracteres inter-
medios, testimonio de que ain hay intercam-
bio de genes entre las poblaciones. Ch. dissec-
tum (Moq.) Standl., especie préxima, es tam-
bién endémica de las montafias del centro de
México.

En Sudamérica vive Ch. Mandonii, en las
montafias del Peru, de Bolivia y del noroeste
de la Argentina (Jujuy hasta San Juan), por
encima de los 2500 m; estrechamente empa-
rentada con Ch. graveolens e inicialmente
descrita como variedad de la misma. Los ca-
racteres que las diferencian (reduccién de la
inflorescencia por falta de desarrollo de las
flores laterales, transformaci6n de ejes termi-
nales en espinas, ausencia de un tricoma glan-
dulffero que estd presente en las otras espe-
cies) permiten, ademads, considerarla como la
especie mds evolucionada del grupo. El aisla-
miento habria permitido la especiacion alopa-
trica de Ch. Mandonii, vicariante geogrifico
de Ch. graveolens y especie relicta de un drea
que debe de haberse extendido a lo largo de la
cordillera, sin discontinuidad en los trépicos.
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Esbozo de la historia paleobiogeogrdfica

Segin RENOUS (1981), la distribucién geo-
gréfica es un estado espacial instantineo en la
distribucién temporal de una especie o de un
grupo, animal o vegetal. Es el resultado de la
historia filogenética del grupo y de la evolu-
cién geolégica del Globo. Para interpretar las
distribuciones actuales enunciadas es necesa-
rio remontarse al pasado geolégico y a los ori-
genes de la angiospermia.

Hacia el Cretécico medio probablemente la
mayoria de las angiospermas habria hecho su
aparicion y se iniciarfa su diversificacién ac-
tual (RAVEN, 1979), aunque de acuerdo con
las hip6tesis recientes acerca del origen de las
angiospermas (CRANE, 1985; DoYLE & Do-
NOGHUE, 1986; MARTIN & al., 1989; WOLFE &
al., 1989), con los restos fésiles de polen (Po-
COCK & VASANTHY, 1988) y los de lefio (Vo-
ZENIN-SERRA & CHEBOLDAEFF-SALARD, 1992,
1993), esto podria haber ocurrido mucho antes.

Las Chenopodiales (Centrospermae) se
habrian diferenciado en el oeste de la Gond-
wana, cuando América y Africa estaban adn
en contacto (TURNER, 1973) y a principios del
Terciario las Chenopodiaceae experimenta-
rian la fase mds activa de su diversificacion
(STEBBINS, 1976).

Durante el Jurasico tardio se iniciarfa la se-
paraci6n gradual entre Africa y Sudamérica,
con la formacién del Atldntico. Hace 90 mi-
llones de afios el nordeste del Brasil (Sergipe)
y Africa (Gab6n) estarian separados por un
angosto estrecho. La distancia entre los pun-
tos m4s préximos de Africa y Sudamérica se-
ria hacia fines del Cretdcico de unos 800 km;
no obstante existirfan aiin numerosas islas en-
tre ambos continentes que servirian de nexos
(LE PicHON & HAYES, 1971). Un istmo conec-
taria el nordeste del Brasil con Nigeria, el cual
desapareceria hace unos 70-72 millones de
afios, en el Cretacico superior (OJEDA, 1982;
RAND & MABESOONE, 1982), con la unién del
Atléntico norte con el sur, completdndose asi
la separaci6n de Sudamérica y Africa. El mo-
vimiento de las placas cambi6 las latitudes de
los continentes, 1o que originé cambios en el
clima (SRIVASTAVA, 1994) y, en consecuen-
cia, en la reparticién de los seres vivos; los

que, una vez dislocadas sus 4reas originales,
continuaron su evolucién separadamente
(TERMIER & TERMIER, 1980). El grupo ances-
tral, antecesor del subgénero Ambrosia, se en-
contraria en los dos subgrupos que habrian
dado origen a la secci6n Adenois en Sudamé-
rica y a la seccién Botryoides en Africa.

Como vestigios de los tltimos contactos posi-
bles entre los dos continentes y de las nuevas
condiciones climaticas en la zona de escision,
quedarian las especies de la seccién Margari-
taria, que retine caracteres de las otras dos
secciones. Es posible que un ancestro de estas
especies haya pasado de un continente al otro,
cuando las comunicaciones eran aiin posibles,
y que por especiacion alopitrica se hayan ori-
ginado las especies vicariantes actuales. VAN
DER HAMMEN & WYMSTRA (1964) describie-
ron Verrutricolporitis rotundiporis, hallado
en la regién del Caribe en el Eoceno superior,
y especialmente comin en el Mioceno infe-
rior asociado al de Rhizophora. Este polen se
parece al del género actual Crenea Aublet y
aparece en Nigeria en la base del Mioceno, es
relativamente abundante en el Mioceno infe-
rior en las regiones litorales, y desaparece es-
tratigraficamente en el Mioceno medio (GER-
MERAAD & al., 1968; LOURTEIG, 1986). Esto
podria constituir una prueba de los citados in-
tercambios.

La seccién Botryoides, de origen probable-
mente africano, como lo indica la presencia en
este continente de las especies mas primitivas,
habria llegado a Norteamérica por la ruta de
Laurasia y no por Sudamérica. La distribucién
geogréfica actual de las especies (Ch. pro-
cerum; Ch. Schraderianum, en Africa;
Ch. Botrys, en Africa, en la regién mediterrs-
nea y en América del Norte; Ch. aristatum, en
Asia; Ch. graveolens y Ch. dissectum, en
América del Norte, y una unica especie,
Ch. Mandonii, en América del Sur) sugiere
esta hipétesis. RZEDOWSKI (1991a) plantea
esta posibilidad para varios endemismos me-
xicanos cuyas especies afines viven en Africa.
Si bien el Tethys parece haber separado Eura-
sia de Africa durante gran parte del Cretacico
y del Terciario inferior, habrian existido cone-
xiones terrestres intermitentes (RAVEN, 1979).
Durante el Cretécico, un fragmento gondwani-
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co desprendido de Africa, 1a placa apuliana, se
habria desplazado a través del Tethys uniendo
Europa y Africa. Esta via continental, en gran
parte sumergida, habria permitido el paso de
fauna y flora entre Africa y Laurasia a través
del Tethys durante el Cretacico y el Paleogeno
(RAGE, 1988). Un grupo ancestral de especies
africanas pudieron, asf, haber pasado a Norte-
américa por las rutas nérdicas (ruta de Thule y
de Geer), que pasaban al norte de la incipiente
apertura del Atlantico norte. Aunque estas vias
estan situadas a grandes latitudes, el clima ca-
lido que reinaba a principios del Terciario per-
mitia los intercambios (RAGE, 1988; RzE-
DOWSKI, 1991a). Esta hip6tesis permite expli-
car el porqué las especies de la seccién Botr-
yoides de México y del sur de Estados Unidos
son mds primitivas que la especie sudameri-
cana. Y podria inducirnos a pensar que
Ch. Botrys (sur de Canad4, Estados Unidos)
no serfa una especie de reciente introduccién,
debido al uso como planta medicinal, sino que
podria haber seguido la misma ruta. Hacia fi-
nes del Creticico y hasta que se establecié el
puente continental que es América Central,
probablemente a fines del Terciario (SCHNELL,
1987), el territorio mexicano constituia una
peninsula, una prolongacién terrestre que se
estrecharia paulatinamente y con condiciones
climaticas que serfan diferentes y contrasta-
rian con las de la parte ancha del continente
(RzepowsK1, 1991b). Este parece ser un meca-
nismo efectivo de aislamiento ecolégico que
favorece la especiacion y la endemicidad, aun-
que en el caso de México su funcionamiento
habria estado afectado por la presencia de ar-
chipiélagos (ROSEN, 1985) que permitian el in-
tercambio floristico con Sudamérica (RzE-
DOWSKI, 1991b). Este concepto de “islas eco-
l6gicas” fue planteado por SASTRE & LOUR-
TEIG (1986) y retomado por SASTRE (1994).
Estas condiciones de insularidad favorecerian
la especiaci6n del grupo ancestral confinado
en esta region, originando el centro de diversi-
dad actual. PALACIOS CHAVEZ & RZEDOWSKI
(1993) citan polen f6sil de quenopodidceas y/o
amarantdceas en estratos del Mioceno inferior
de la regi6n de Pichucalco, Chiapas (México).
El polen de las quenopodiiceas actuales es
muy homogéneo y muestra, ademas, gran si-

militud con el “tipo Amaranthus” de las ama-
rantéceas (CUADRADO, 1993; QUIROZ-GARCIA
& al., 1994). No obstante, este hallazgo proba-
ria la existencia en la época, y quiza también
la presencia en el sitio, de grupos muy empa-
rentados con las especies del subgénero Am-
brosia.

Durante el Terciario ocurrieron notables
oscilaciones climaticas que comenzaron con
una disminucién generalizada de la tempera-
tura y un desecamiento del clima. El Mioceno
fue un periodo de aridez a nivel mundial: en
esa época alcanzaron una gran extensién la
estepa, la sabana, los desiertos y semidesier-
tos, que habria condicionado la especiacién y
la diversificacion de la flora de estas regiones.
En Sudamérica, la aparicién de la corriente de
Humboldt, a consecuencia de la glaciacién de
la Antartida, determiné la desertizacién de
una amplia zona del litoral pacifico, generan-
do el desierto costero chileno-peruano. Du-
rante el Mioceno, en vastas regiones de la Ar-
gentina y este de Bolivia el clima semidrido y
érido estimulé la aparicién de elementos ve-
getales adaptados a esas condiciones (CABRE-
RA, 1978). Los importantes movimientos oro-
génicos que tuvieron lugar a lo largo del Ter-
ciario, elevaron las cimas de las cordilleras
preexistentes (AUBOUIN & al., 1973). En los
Andes del Peri, Bolivia y noroeste de la Ar-
gentina se inicio la diferenciacién de la biota
propia de la Puna a partir de elementos de ba-
jas altitudes y de otros provenientes de zonas
semidridas mds australes (DORST, 1962; PIN-
TO ESCOBAR, 1993). A mi entender, es duran-
te este periodo y debido a este proceso evolu-
tivo de colonizacién de nuevos ambientes
cuando comienza la diversificacion de la sec-
cién Adenois.

Las variaciones paleoclimaticas que ocu-
rrieron durante los periodos geolégicos poste-
riores, produjeron una alternancia entre perio-
dos secos y hiimedos. Durante los periodos
glaciares, una gran parte de Sudamérica
(Amazonia, cuenca del Orinoco, vastas regio-
nes de Colombia) sufrié una aridizacién, lo
que caus6 condiciones predesérticas y aun de-
sérticas (VAN DER HAMMEN, 1979, 1984; TrI-
CART, 1993). Esto favoreci6 la expansién de
los vegetales adaptados a condiciones xéri-
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cas; asi, la seccién Adenois pudo haber exten-
dido su 4rea hacia el norte y la secci6n Bo-
tryoides hacia el sur. Durante los periodos in-
terglaciares hiimedos, el restablecimiento del
bosque y de la selva himeda determin6 el ais-
lamiento de los sectores semiaridos y los con-
siguientes modelos de distribuci6n de las es-
pecies tal como se los conoce hoy.

CONCLUSIONES

1. La paleogeografia y los procesos paleo-
climdticos, como en todo lo referente a la bio-
ta en general, han desempefiado un papel im-
portante en la especiacién y distribucién del
subgénero Ambrosia.

2. Es posible hipotetizar acerca de un do-
ble origen de los tdxones americanos de Ch.
subgen. Ambrosia: si bien las dos lineas evo-
lutivas partirian del mismo grupo ancestral
gondwaénico, habrian quedado aisladas tem-
pranamente debido a la separacién de los con-
tinentes; una habria evolucionado en Suda-
mérica y la otra en Africa.

3. El centro de especiacion mexicano, de
origen gondwdnico, habria evolucionado en
Africa y llegado a Norteamérica a través de
Ia Laurasia, radiando posteriormente a Suda-
mérica.

4. El centro de especiacién del sur de Su-
damérica, de origen gondwénico, habria evo-
lucionado en Sudamérica, con una activa di-
versificacién durante el Terciario, radiando
posteriormente hacia el norte.

5. Las disyunciones observadas en la sec-
cién Margaritaria deben relacionarse con la
separacion de los continentes (a menos que se
encuentre la prueba de una introduccién re-
ciente).

6. Las disyunciones antitrGpicas america-
nas observadas en las secciones Adenois
(Ch. chilense) y Botryoides (Ch. Mandonii,
Ch. graveolens, Ch. dissectum) deben relacio-
narse con procesos paleoclimaticos que han
provocado alternancias entre periodos secos y
himedos.

7. La mayor parte de los tixones de este
subgénero son endémicos y otros presentan
caricter relicto. El 4rea de las especies cos-

mopolitas se ha extendido debido a la accién
humana.
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