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Resumen

Existe en Sudamérica un patrén de distribuciéon altamente coincidente entre las
diferentes especies de lefiosas arbdreas de los bosques estacionalmente secos,
gue atraviesa el continente en forma de herradura o arco desde las Caatingas del
NE del Brasil, atraviesa el sector de las antiguas misiones jesuiticas de Brasil,
Paraguay y Argentina, la Chiquitania boliviana, el Bosque Pedemontano
Subandino del SW de Bolivia y NW de Argentina, e incluye algunos valles secos
interandinos de Bolivia y Peru. Se ha propuesto establecer a esta distribucion
fragmentaria y disyunta de Bosques Secos Estacionales Neotropicales (BSEN)
como un nuevo Dominio fitogeografico, con el arbol Anadenanthera colubrina
(Mimosoideae, Fabaceae) como su especie mas paradigmatica. El concepto actual
de los BSEN abarca tipos de vegetacidn lefiosa correlacionados con una fuerte
estacionalidad climdtica en los trépicos de Sudamérica, con una estacién seca
bien definida pero de duracidn muy variable. El vinculo mas fuerte entre los BSEN
es su composicién floristica, lo cual ha sido demostrado tanto analizando los
patrones de distribucion biogeografica de sus especies lefiosas mas importantes
como comparando su vegetacion (con analisis fitosocioldgico clasico y por analisis
numeérico). Esta nueva interpretacién de los BSEN conduce a varias derivaciones
con impactos biogeograficos (Teoria del Arco Pleistocénico), evolutivos (con
estudios recientes a nivel molecular) y con impacto en otras ciencias (v.g.
Zoologia). Los BSEN han recibido poca atencién de conservacionistas comparado
con bosques tropicales lluviosos. Se realiza un urgente llamado a la preservacion
de sus recursos genéticos y de biodiversidad.

Palabras clave: Bosques. Estacionales. Neotropocales.
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BIOGEOGRAFIA E FLORISTICA DOS BOSQUES SECOS
ESTACIONAIS NEOTROPICAIS (BSEN)

Resumo

Existe na América do Sul um padrdo de distribuicdo altamente coincidente entre
as diferentes espécies de lenhosas arbéreas de bosques estacionais secos, que
atravessa o continente em forma de ferradura ou arco desde a Caatinga do NE do
Brasil, até o setor das antigas missdes jesuitas do Brasil, Paraguai e Argentina, na
Chiquitania boliviana, o Bosque Pedemontano Subandino do SW da Bolivia e NW
da Argentina, e inclui alguns vales secos interandinos de Bolivia e Peru. Este artigo
apresenta a proposta de estabelecer essa distribuicao fragmentaria e disjunta de
Bosques Secos Estacionais Neotropicais (BSEN) como um novo Dominio
fitogeografico, com a arvore Anadenanthera colubrina (Mimosoideae, Fabaceae)
sendo a espécie mais paradigmatica. O conceito atual dos BSEN abarca tipos de
vegetacdo lenhosa correlacionados com uma forte estacionalidade climatico nos
trépicos da América do Sul, com uma estacdo seca bem definida, porém de
duracdo muito variavel. O vinculo mais forte entre BSEN e sua composicdo
floristica, o qual foi demostrado por analises os padrées de distribuicdo
biogeografica de suas espécies lenhosas mais importantes comparando sua
vegetacdo (com analises fitosocioldgica classica e por analises numéricas). Esta
nova interpretacdo dos BSEN conduz a varias derivagdes com impactos
biogeograficos (Teoria do Arco Pleistocénico), evolutivos (com estudos recentes a
nivel molecular) e com impacto em outras ciéncias (v.g. Zoologia). Os BSEN
receberam pouca atencdo de conservacionistas comparando com os bosques
tropicais chuvosos. E preciso uma urgente chamada para a preserva¢do dos
recursos genéticos e da biodiversidade.

Palavras chave: Bosques. Estacionais. Neotropicais.

CHACO Vs. CAATINGAS, O LA LARGA HISTORIA DE UNA CONFUSION

La historia del conocimiento de los bosques estacionalmente secos en América
del Sur fue una larga lista de malentendidos y confusiones. Pero todo nace de la
asimilacion de dos importantes formaciones secas de Latinoamérica como si
fueran muy semejantes: el Chaco y las Caatingas. Hasta 1986 se creia firmemente
gue el Chaco y las Caatingas eran dos formaciones que se parecian mucho; Rizzini
(1979) llegd a afirmar que eran “...idénticas”. Esta semejanza fue sostenida por
Dardano de Andrade-Lima por mas de 25 afios (e.g.: 1954, 1964, 1967, 1981,
1982). Fue ademas reafirmada por Cabrera (1976) y Cabrera & Willink (1980),
quienes ubicaron a ambas provincias fitogeograficas dentro del Dominio
Chaquefio, cementando asi la supuesta gran similitud de ambos grandes
ecosistemas, con una formidable disyuncion biogeografica ademas (separados por
las sabanas del Cerrado brasilefio; Cabrera & Willink, 1980). Muchos autores
sostuvieron que fue Hueck (1972) la fuente original del aserto; sin embargo, todo
lo que éste dice de Caatingas a este respecto es (p. 309): "Na sua aparéncia
lembra principalmente as matas do Chaco do centro da América do Sul".
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Rastreando las fuentes sucesivas de estas afirmaciones y citaciones, resulta
evidente que todo nace de un comentario de Smith & Johnston (1945)
destacando la ‘superficial resemblance’ (semejanza superficial) de Chaco vy
Caatingas, en el libro clasico de F. Verdoorn sobre los avances de la ciencia
botanica de la época para América Latina.

Una comparacion amplia de ambas regiones biogeograficas del Chaco y las
Caatingas, en cambio, arroja muy profundas diferencias, tanto a nivel ambiental
como floristico (Prado 1991). Estas diferencias fueron profundamente estudiadas
en dicha obra, aunque pueden resumirse brevemente del siguiente modo:

Cuadro 1: Comparacion fisico-ambiental chaco-caatingas

Clima CHACO CAATINGAS

Precipitaciones (mm) 1200-450 1000-270

Coeficiente Variacion 0,20-0,30 0,25-0,50 (>>>)

T° maxima absoluta (°C) 48,9 40-42

Heladas Si No

Sistema hidrogrdfico endorreico exorreico
aléctono autéctono

Areas salino-alcalinas abundantes raras

Geomorfologia

planicie verdadera

peniplanicie(=pediplano)

origen

sedimentario

erosivo

acumulacién/erosién

edlica,
aluvial localizada

hidrica,
edlica localizada

topografia

plana

ondulada

edad en superficie

Cuaternario

Precambrico (Escudo de

Brasilia)

Suelos materiales finos materiales gruesos + piedras
arcilla predominante kaolinita montmorillonita
tipos predominantes Castafios Entisoles

Planosoles Litosoles

Solonetz Grumosoles

Pardos rojizos Pavimentos detriticos

Regosoles Paleoferraliticos

Sintéticamente, las diferencias ambientales mas gravitantes son el origen
Cuaternario (mayormente aluvial) de la planicie verdadera del Chaco (generada
por acumulacion progresiva de sedimentos modernos; Popolizio et al., 1980), en
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tanto que la superficie de las Caatingas es de origen Precambrico y es en verdad
una peniplanicie de origen erosivo (Ab' Sdber 1974). Estos origenes diferenciales
generan diferencias profundas entre los tipos de suelos, desde la presencia de
materiales finos en el Chaco, a la abundancia de arenas gruesas y piedras en las
Caatingas; incluso las arcillas de los suelos son profundamente distintas. Mientras
el Chaco sufre heladas anuales, las Caatingas -de posicidn intertropical- carecen
de ellas (Galmarini & Raffo del Campo 1964). Paradojalmente, las temperaturas
maximas mas elevadas del continente se registran en el Chaco (definido como el
'Polo de Calor de América del Sur', segin Prohaska 1959), sobre el cual se
estaciona una masa estable de aire con baja presion atmosférica durante el
verano del hemisferio sur, dando asi la posibilidad de largas jornadas de
insolaciéon y temperaturas sumamente altas. Otra importante caracteristica
diferencial es la gran cantidad y extensién de areas salino-alcalinas en el Chaco
(Lewis et al., 1985; Prado 1993a; Vogt 2014), en tanto que éstas son muy escasas
dentro de las Caatingas y en todo Brasil.

A nivel floristico las diferencias son aiin mas notables, a pesar de que todos los
antecedentes indican lo contrario (Rizzini 1979; Cabrera & Willink 1980). Asi,
Prado (1991) realizdé una comparacion exhaustiva de la flora lefiosa y suculenta de
ambas regiones biogeograficas, y hallé6 solamente tres especies en comun:
Parkinsonia aculeata, Ximenia americana y Sideroxylon obtusifolium. El resto de
las floras de Caatingas y del Chaco, a excepcién de aquellas especies ruderales o
malezas de ingreso antrépico, son muy ricas en endemismos tipicos de cada una
(Prado 1993a y 2003, respectivamente), o estan formadas por muchas otras
especies que muestran patrones de distribucion distintivos y linajes
contrapuestos, pero raramente tienen entidades en comun. Efectivamente, el
linaje chaqueno es fundamentalmente compartido con los stocks floristicos
andinos y de la Provincia del Monte del oeste de Argentina (Morello 1958;
Cabrera 1976, Prado 1993a). Mientras tanto, las Caatingas tienen una flora con
gran riqueza de endemismos, con un numero creciente de especies descriptas,
exclusivas de la regidn, en los ultimos 25 afios (Mogni et al.,, 2015) y ademads
comparten géneros con regiones biogeogréficas de linaje tropical amazdnico
como el Cerrado y la Mata Atlantica (Prado 2003, Queiroz 2006).

Es conveniente aqui establecer qué se debe entender por una unidad
biogeografica, en particular qué es una abstraccion tal como una provincia
fitogeogrdfica. En general, ya se ha establecido hace mucho tiempo el concepto
de estas unidades hipotéticas (Braun-Blanquet 1919; Takhtajan 1986). El sistema
propuesto por estos autores consiste en dividir la flora mundial en dreas
ordenadas jerarquicamente en funcién de su grado de endemismos y en
consecuencia su rango jerarquico. Las provincias fitogeograficas, entonces, son
subdivisiones de regiones tales que contienen escasos endemismos genéricos y
gue en general consisten de un reducido nimero de pequefios géneros
monotipicos o con pocas especies. En cambio, estas provincias fitogeograficas
abarcan una gran cantidad de endemismos especificos caracteristicos. Castellanos
& Pérez Moreau (1944) ampliaron esta abstraccion con ciertos aspectos
ecoldgicos, al establecer que una provincia fitogeografica debe abarcar no sélo
esos endemismos sino también varias comunidades eddficas y al menos una
comunidad climaxica.
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Las dos provincias fitogeograficas: el Chaco y las Caatingas, cumplen
sobradamente con estas caracteristicas (Prado 1993a, 2003). Ambas tienen varios
pequeiios géneros de lefiosas endémicas, y numerosas especies que sélo
aparecen dentro de sus limites (ver revisién en Prado 1991 y Prado & Gibbs 1993),
y cumplen con el requisito de mostrar varias comunidades edaficas o azonales y
alguna climaxica. Este hecho, junto con las peculiaridades exclusivas de cada una
en cuanto a las caracteristicas del ambiente geoldgico, edafico y climatolégico,
permiten aceptar sin reservas la concepcion fitogeografica de ambas areas, cada
una individualmente y con una notoria flora de lefiosas y suculentas exclusivas.
Mads aun, en el caso del Chaco se logré ademas refinar su concepto y en base a su
floristica se separd claramente el criterio biogeografico del puramente geografico,
por lo que se establecid el concepto del Chaco s.s. (Prado 1993b).

Asi, ciertos tipos de vegetacion fueron estrictamente separados del Chaco, tales
como la llamada 'Selva de Transicion' (sensu Cabrera 1976) ubicada al oeste del
Chaco en el piedemonte de las Sierras Subandinas del noroeste argentino vy
suroeste boliviano, para la cual se adopté el mas preciso nombre de 'Selva
Pedemontana' (Prado 1995). Similarmente, hacia el extremo este del Chaco
también se separaron los bosques de buena parte del llamado Chaco Himedo o
Chaco Oriental, que hasta ese entonces eran conocidos en Argentina por el
nombre local de 'Monte Fuerte o Monte Mixto' (Morello et al., 1974; Lewis et al.,
1994). Se los segregd bajo el nombre de 'Bosque Transicional Austro-Brasilefio'
(BTAB; Prado 1993b; Placci 1995; Maturo 2009). La temprana separacion floristica
de estas dos comunidades en ambos extremos del Chaco, permitié comprender
con mas claridad, a posteriori, la verdadera naturaleza de los bosques secos
estacionales de Sud América (Prado 2000).

LOS BOSQUES SECOS ESTACIONALES DE SUD AMERICA: SER O NO SER?

Llegado este punto, la pregunta es, entonces, écudl es el patrén de distribucién de
las especies lefiosas tipicas pero no endémicas de la Provincia de las Caatingas?
Para analizarlas, se individualizd y separd un determinado stock de especies
lefiosas de Caatingas (alrededor de 100 especies; Prado 1991), de las cuales se
revisaron numerosos especimenes de reconocidos herbarios internacionales, cuya
identificacion fue corroborada por medio de las revisiones monogréficas
existentes. Posteriormente se elabord un atlas de los mapas de distribucién de
estas especies (Prado & Gibbs 1993), en la busqueda de patrones de distribucion
coincidentes; los mapas individuales fueron luego superpuestos, de modo de
poder observar mejor dichos patrones. El resultado fue sorprendente; la mayoria
de las especies lefiosas no endémicas de Caatingas compartieron su distribucion y
hasta muchas de las localidades de colecta (incluso provenientes de colectores
separados por siglos entre si). Algunos ejemplos de especies con esas
caracteristicas distribucionales son las siguientes (Cuadro 2; Fig. 1, 2, 3y 4):

Cuadro 2: Algunas de las especies lefiosas que caracterizan a los bosques
estacionalmente secos de Sud América
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ANACARDIACEAE

Astronium urundeuva (Allemao) Engl.
Schinopsis brasiliensis Engl.

APOCYNACEAE

Aspidosperma polyneuron Miill. Arg.

BIGNONIACEAE

Handroanthus heptaphyllus (Vell.) Mattos
(=Tabebuia heptaphylla (Vell.) Toledo)
Handroanthus impetiginosus (Mart. ex DC.)
Mattos (=Tabebuia impetiginosa (Mart. ex DC.)
Standl.)

BORAGINACEAE

Cordia americana (L.) Gottschling & J.S. Mill.
(=Patagonula americana L.)
Cordia trichotoma (Vell.) Arrab. ex Steud.

CELTIDACEAE

Celtis pubescens (Kunth) Spreng.

COMBRETACEAE

Terminalia triflora (Griseb.) Lillo

FABACEAE

Amburana cearensis (Alleméo) A.C. Sm.
Anadenanthera colubrina (Vell.) Brenan
Enterolobium contortisiliquum (Vell.) Morong
Geoffroea spinosa Jacq.

Gleditsia amorphoides (Griseb.) Taub.
Pterogyne nitens Tul.

Tipuana tipu (Benth.) Kuntze

MELIACEAE

Cedrela fissilis Vell.

NYCTAGINACEAE

Pisonia zapallo Griseb.

PHYTOLACCACEAE

Phytolacca dioica L.

POLYGONACEAE

Ruprechtia laxiflora Meisn.

RUBIACEAE

Calycophyllum multiflorum Griseb.

ULMACEAE

Phyllostylon rhamnoides (). Poiss.) Taub.

Se puede observar que hay un patréon general coincidente entre estas especies,
aunque sea fragmentario. La especie mas paradigmatica del patrén de
distribucidon resulté ser el arbol leguminoso Anadenanthera colubrina (Vell.)
Brenan (Mimosoideae, Fabaceae), conocido como 'cebil' en Argentina, 'curupau’
en Paraguay y nordeste de Argentina, y como 'angico' en Brasil (Altschul 1964). Su
distribucidon en Sud Ameérica se puede observar en la Fig. 5; los circulos negros
indican especimenes realmente vistos y revisados, los circulos vacios citas de
especimenes revisados por Altschul (1964), y las estrellas los ejemplares de la

variedad tipica de la especie:
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Figura 1: Mapa de distribucion de Ruprechtia laxiflora (Polygonaceae).
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Figura 2: Mapa de distribucion de Enterolobium contortisiliquum (Fabaceae).
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Figura 3: Mapa de distribucion del género Patagonula (Boraginaceae); hoy
sumergido en Cordia.
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Figura 4: Mapa de distribucion de Pterogyne nitens (Fabaceae).
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Figura 5: Mapa de distribucidon de Anadenanthera colubrina (Fabaceae).

La superposicidon de los mapas de distribucién de numerosas especies lefiosas
tipicas de Caatingas pero no endémicas, dio como resultado el patrén de mas
abajo (Fig. 6). Resulta claro también que precisamente estas especies se
distribuyen como parte de los bosques conocidos hasta entonces como 'Selva de
Transicién' para el noroeste argentino y boliviano, los que en verdad no eran de
transicionales sino que tenian entidad propia y especies y géneros endémicos. Lo
mismo se observa para los BTAB del nordeste de la Argentina y centro del
Paraguay, lo cual ratifica la necesidad de su separacidon del Chaco s.s. por una
parte, e indica ademas la presencia de una probable nueva entidad vegetacional
en Sud América.

Es evidente entonces que existia en Sud América un tipo de vegetacién que habia
pasado mds o menos desapercibido: los Bosques Secos Estacionales
Neotropicales o BSEN (también conocidos internacionalmente por la sigla inglesa
SDTF). Estas unidades de vegetacidn estuvieron sumergidas en provincias o
dominios fitogeograficos vecinos, y nunca fueron considerados una unidad en si
mismos, hasta la publicacion del analisis de Prado (2000) sobre estos bosques
hasta ese entonces olvidados. Consisten de ecosistemas arbdreos y/o arbustivos,
con un canopeo mas o menos continuo, y mayoritariamente caducifolio. Las
precipitaciones pueden oscilar desde 350 a 1000 mm/afio, con una notable
estacion seca de 3 a 6 meses. Se asientan sobre suelos pedregosos fértiles, con un
pH ligeramente acido a alcalino (valor 6 6 mayor).
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Figura 6: Mapa conjunto de distribucion superpuesta de mas de 60 especies
lefiosas no endémicas de Caatingas.

Se observa entonces que durante largas décadas del siglo XX los bosques secos
estacionales de Sudamérica, al no presentar continuidad espacial, permanecieron
sumergidos dentro de otras unidades vecinas de vegetacidn del continente, tales
como el Chaco, las Yungas o dentro del Dominio Amazdnico (v.g. Hueck 1972;
Cabrera & Willink 1980). Sin embargo, a partir de los exhaustivos mapeos de
distribucién de las especies lefosas de dichos bosques estacionales
sudamericanos (Prado, 1991), y apoyado ademas en técnicas de analisis numérico
(PCA; Prado 2000) y analisis fitosocioldgico clasico, se revelé un patron
fitogeografico altamente coincidente entre algunas de sus especies arbéreas. Este
patréon comun caracteriza a una serie de fragmentos de bosques que atraviesa el
continente en forma de arco, extendiéndose desde las Caatingas del nordeste
brasilefio hasta el sector ocupado por las antiguas misiones jesuiticas del Brasil, E
de Paraguay y NE de Argentina, por la Chiquitania boliviana, la Selva
Pedemontana o Bosque Pedemontano Subandino del SW de Bolivia y NW de
Argentina, y a lo largo de algunos valles secos interandinos de Bolivia y Peru
(Prado 1991; Prado & Gibbs 1993; ver Fig. 7). Posteriormente se propuso
establecer a esta distribucion fragmentaria y disyunta de Bosques Secos
Estacionales Neotropicales (BSEN) como un nuevo dominio fitogeografico: el
‘Dominio de los Bosques Secos Estacionales Neotropicales’, con el arbol
Anadenanthera colubrina como su especie mas emblematica (Prado 2000). Esto
se basé fundamentalmente en que la semejanza floristica de los BSEN entre si, a
pesar de su disyuncién, es mayor que la de éstos con las unidades de vegetacion
que los rodean.
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El concepto actual de los BSEN abarca tipos de vegetacion lefiosa correlacionados
con una fuerte estacionalidad climatica, con una estacidén seca bien definida pero
de duracion muy variable. En términos generales los BSEN son casi
completamente deciduos durante la estacidon seca, se asientan sobre suelos
fértiles con pH desde ligeramente acido, neutro a algo alcalino. En estos dominan
las Fabaceae (particularmente Mimosoideae), acompafadas por especies de las
familias Bignoniaceae y Anacardiaceae, junto con Euphorbiaceae, Capparaceae,
etc. Las flores suelen ser conspicuas, abren hacia el final de la estacion seca y
frecuentemente suelen formar propdagulos anemoéfilos. El sotobosque presenta
abundantes Cactaceae y Bromeliaceae y usualmente escasas gramineas pero a la
vez muchas Malvaceae y Asteraceae.

LA TEORIA DEL ARCO PLEISTOCENICO Y LA NAVAJA DE OCKHAM

La evidencia geomorfoldgica (Ab' Sdber 1977, 1982) permite postular que hubo
vinculos fisicos entre los fragmentos aislados de la formacién durante los ciclos
climaticos seco-frio y humedo-cdlido del Pleistoceno Superior, los que pudieron
derivar en los nexos floristicos actuales. Por esto ultimo se postuld la llamada
‘Teoria del Arco Pleistocénico’ -TAP (Prado & Gibbs 1993) que establece que los
actuales fragmentos de los BSEN son remanentes de una distribucion continua
gue habria tenido su maxima expresién en esa época geoldgica.

Légicamente, se puede cuestionar el fendmeno de fragmentacion histérica de
estos bosques (v.g. vicariancia), y postular que este patron de distribucién pudo
haber surgido por medio de los mecanismos naturales de dispersién a larga
distancia (DLD). Sin embargo, resulta a todas luces mas parsimonioso, siguiendo el
principio de la Ley o Navaja de Ockham ("Frustra fit per plura quod potest fieri per
pauciora"; Mautner 1997, p. 399), pensar en un uUnico fendmeno de vicariancia,
que decenas de fendmenos azarosos de DLD para un gran grupo de especies
filogenéticamente muy distantes (Pennington et al.,, 2000). Asi entonces, la
distribucion actual, disyunta y fragmentaria, de los BSEN de Sud América podria
ser un vestigio de una formaciéon continua de bosques semejantes a los
modernos, con maxima expansion durante el Pleistoceno. La hipétesis del Arco
Pleistocénico podria explicar de este modo la especiacién alopatrica de lefiosas de
los BSEN, por la fragmentacion del bosque ancestral similar. En un momento
inicial de la teoria (Prado & Gibbs 1993), se postuld tentativamente que el
fendmeno podria ser datado en el Ultimo Maximo Glacial (LGM, segun las siglas
en inglés), es decir alrededor de 21.000 afios atrds; sin embargo, los avances en
los estudios filogenéticos y poblacionales con marcadores moleculares de
especies de los BSEN (Pennington et al., 2004), parecen contradecir fuertemente
este aspecto de la hipétesis.

Dentro del ‘Arco Pleistocénico’, se reconocen originalmente tres ‘nucleos’ de
distribucidn: 1- ‘Nucleo Caatingas’, 2- ‘Nucleo Misiones” y 3- ‘Nucleo del
Pedemonte Subandino’, cada uno caracterizado por aspectos floristicos
(existencia de algunas especies endémicas) y del sustrato (diferencias geoldgicas,
geomorfoldgicas, etc.), pero que tienen en comun la presencia —en mayor o
menor frecuencia- de las especies caracteristicas mencionadas mas arriba (Cuadro
2).
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El Nucleo Caatingas se expande en el nordeste semiarido del Brasil (Fig. 7), sobre
extensas porciones de los estados de Piaui, Ceara, Rio Grande do Norte, Paraiba,
Pernambuco, Alagoas, Sergipe, Bahia y sectores separados del valle de los rios San
Francisco y Jequitinhonha en Minas Gerais (Prado, 2003). Consiste de una planicie
interplanaltica erosiva con frecuentes afloramientos rocosos y suelos con
particulas muy gruesas a gruesas, Yy precipitaciones que disminuyen
concéntricamente desde 1000 mm en la periferia hasta un minimo de 250 mm en
Patos (Paraiba). La vegetacién de las Caatingas consiste de distintas facies de
vegetacidn que varian desde afloramientos rocosos cubiertos sélo por Cactaceae
y Bromeliaceae a bosques altos semideciduos (Caatinga arbérea; Andrade-Lima
1981). Este nucleo se conecta con el siguiente, el Nucleo Misiones, a través de
afloramientos rocosos calcareos, en forma de pequeiios morros distantes entre
ellos, de pH neutro a alcalino en medio de los extendidos suelos rojos ferraliticos
muy acidos y con niveles téxicos de aluminio de los Cerrados del centro brasilefio.

El Nucleo Misiones se extiende a lo largo de la margen izquierda del Rio Paraguay
y parte del Alto Parana, desde Mato Grosso do Sul en Brasil, buena parte del
Paraguay Oriental y las provincias de Misiones, este de Formosa y norte de
Corrientes en Argentina (Fig. 7), incluyendo también sectores linderos del Brasil
tal como el alto valle del rio Uruguay (Klein 1972). En algunas partes del Nucleo
Misiones los BSEN se perciben en una forma menos clara, pues las especies
indicadoras de bosques secos aqui forman parte de comunidades dominadas por
lefiosas provenientes de los Bosques Atlanticos del sur del Brasil (Rodriguez et al.,
2009). El Nucleo Misiones se caracteriza también por la presencia de las especies
Astronium balansae Engl. (Anacardiaceae), Balfourodendron riedelianum (Engl.)
Engl. (Rutaceae), Diatenopteryx sorbifolia Radlk. (Sapindaceae), Holocalyx
balansae Micheli (Fabaceae) y Peltophorum dubium (Spreng.) Taub. (Fabaceae).
Este nucleo se conecta con el siguiente por medio de los bosques secos de la
Chiquitania, a lo largo de las laderas de las Serranias de Santiago y Chiquitos hasta
Santa Cruz de la Sierra en Bolivia, pero también por medio de enclaves aislados
dentro de la llanura del Chaco Paraguayo, tal como la vegetacién boscosa
estacional de las laderas de los Cerros Ledn (Ramella & Spichiger 1989) vy
Chovoreca (Navarro 2005).

Finalmente, el Nucleo del Pedemonte Subandino (Fig. 7) abarca
fundamentalmente la angosta franja de la Selva Pedemontana (Prado 1995), el
piso mas inferior de lo que se conoce como la Provincia de las Yungas en el
noroeste de Argentina y sureste de Bolivia (Cabrera & Willink 1980). Estos
bosques estacionales se extienden meridionalmente al pie de las Sierras
Subandinas, sobre terrenos rocosos fértiles y algo escarpados (previo a entrar en
contacto directo con bosques y matorrales del Chaco Occidental) desde los 700 m
a unos 1200 m s.n.m. Las Selvas Pedemontanas consisten de dos unidades
esenciales: los bosques de ‘palo blanco’ (Calycophyllum multiflorum Griseb.) al
norte y los de ‘tipa’ (Tipuana tipu (Benth.) Kuntze) y ‘cebil’ (Anadenanthera
colubrina (Vell.) Brenan var. cebil) mas al sur (Prado 1995; Malizia et al., 2012).

OKARA: Geografia em debate, v. 9, n. 2, p. 275-296, 2015



Mogni, V. Y.; Dakley, L. J.; Matura, H. M.; Galetti, L. A; Prado, D. E.

7
)

RSN | . ZNicleo Caatingas
ARCO%LEISTOQFNICO_ s TSI

Figura 7: Distribucion del Arco Pleistocénico de BSEN del centro de Sud América.
Se indican los tres principales nucleos de distribucién de especies lefiosas vy
suculentas de los bosques secos. Los puntos negros indican pequefios sectores
con alta concentracidn de colectas de este tipo de especies, pero que no pudieron
ser ratificados como nucleos verdaderos. Modificado de Prado (2000).

BOSQUES, MOLECULAS Y LA FALSACION DE LA TEORIA

Esta nueva interpretacion de los BSEN condujo a varias derivaciones cientificas
con impactos biogeograficos y paleobiogeograficos, sobre la evolucion
poblacional de algunas de sus especies con varios estudios recientes a nivel
molecular (v.g. Caetano et al., 2008), y con impacto en otras ciencias (v.g. en
Zoologia, Werneck e Colli 2006). En los ultimos afios la teoria ha sido puesta a
prueba; varios estudios han encontrado evidencia a favor de la TAP (por ejemplo
Lépez et al., 2006; Werneck e Colli 2006; Caetano et al., 2008), mientras que otros
evidencia en contra (Mayle 2006; Werneck et al., 2011). Uno de los primeros
trabajos en este sentido fue el Anadlisis Cladistico—Biogeografico a partir de la
obtencidn de filogenias de varios géneros con endemismos en dareas disyuntas de
BSEN: Ruprechtia, Pereskia, Loxopterigium, Chaetocalyx, Nissolia (Pennington et
al., 2004). Los resultados biogeograficos, en verdad, fueron equivocos y no
definitivos, pero permitieron corroborar que para estos géneros la especiacién en
los fragmentos de BSEN fue anterior (Mioceno) o durante el Pleistoceno Inferior
(Pennington et al., 2004). Como ya se dijo, este analisis permitio descartar el error
de considerar la edad de estas fragmentaciones como correspondientes al LGM.

Esta conclusidn se volvié a corroborar posteriormente por medio de modelado
MAXENT (Werneck et al, 2011) empleando datos paleoclimaticos
correspondientes a 6000 afios atras y para el LGM. Permitié ademas corroborar la
estabilidad temporal y geografica de los tres nucleos originales de la TAP durante
esas épocas, a la vez que el propio modelado indica que la Chiquitania habria sido
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también otro ndcleo de distribucion contemporaneo con los otros tres.
Adicionalmente, el modelado de Werneck et al. (2011) indica la presencia de
corredores circun-amazénicos de ambientes favorables a los BSEN, en ajustada
coincidencia con las hipétesis previas de rutas migratorias de los BSEN durante o
antes del Pleistoceno (Prado 1991; 2003, p. 50).

Por otro lado, Saslis-Lagoudakis et al. (2008) mediante marcadores cloroplasticos
y nucleares reconstruyeron la filogenia del género Platymiscium (Fabaceae) para
el Neotrdpico y encontraron que los tiempos de divergencia observados en el
complejo P. pubescens, restrigido a BSEN de Sud América, refuerzan la
especiacién pre-Pleistocénica en este bioma. También observaron que los nodos
basales de los arboles filogenéticos resultantes muestran que los grandes grupos
ocupan diferentes habitats: unos adaptados a condiciones mds secas y otros a
climas mas humedos. Asumen entonces que el cambio de clima pudo haber
promovido esa diversificacidon. Finalmente concluyen que los linajes adaptados a
ambientes mas secos son mas antiguos y los de ambientes mdas humedos habrian
derivado de ellos, de modo tal que el género en cuestion habria surgido en los
BSEN y luego se habria dispersado progresivamente hacia el norte hasta
Centroamérica (Saslis-Lagoudakis et al.,, 2008). Otro trabajo molecular sobre
leguminosas de los BSEN es el de Grabiele et al. (2012), en este caso sobre el
género Arachis (Fabaceae). Los autores analizaron secuencias de ADN
cloroplastico y nuclear ribosomal (55 rDNA) y confirmaron que el mani cultivado
actual (A. hypogaea), que es tetraploide, se habria originado por cruzamiento de
A. duranensis (2n) y A. ipaensis (2n) en la region de la Selva Pedemontana, uno de
los nucleos de distribucion de la TAP.

Sin embargo, son los enfoques de tipo filogeogrdficos los mas indicados para
entender el origen y mantenimiento de la biodiversidad y probar hipdtesis
biogeograficas, dado que su objetivo es el estudio de la historia distribucional de
poblaciones de un determinado taxdn, y en consecuencia de las areas geograficas
gue ocupan. No obstante, y a pesar de la valiosa informacién que brindan los
estudios de ese tipo y la elevada biodiversidad observada en el Neotrépico, en el
periodo comprendido entre 1945 y 2013 sélo 157 especies de plantas de esa
region han sido estudiadas filogeograficamente (Tinoco et al., 2015). Y el nimero
de trabajos realizados es ain mucho menor si se tiene en cuenta sélo a aquellos
taxones que se encuentran restringidos a los BSEN.

Se puede mencionar, por ejemplo, el trabajo de tesis doctoral de Caetano (2008)
sobre Geoffroea spinosa (Fabaceae), en la cual se sugiere un fuerte vinculo
filogenético entre las poblaciones de los BSEN mds australes y los del nordeste del
Brasil (Caatingas), postulando un escenario vicariante para explicar la particular
distribucidén disyunta de esta especie en los BSEN. De forma similar, Caetano et al.
(2008) analizaron dos espaciadores cloroplasticos y nueve microsatélites en
muestras de distintas poblaciones de Astronium urundeuva (Anacardiaceae), e
identificaron cinco haplotipos distribuidos en tres linajes a lo largo del Arco
Pleistocénico: noreste, central y suroeste; estos autores sugieren procesos
vicariantes y de progresiva divergencia asi como la existencia de expansiones y
contacto secundario de las poblaciones. Proveen de esta manera argumentos a
favor de la existencia pretérita de una formacion continua, ancestral en el sector
sureste de Sudamérica.
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Por otra parte, y como una suerte de imagen especular de las especies de los
BSEN, Novaes et al. (2010) analizaron genéticamente poblaciones de Plathymenia
reticulata (Fabaceae), un arbol distribuido en el Cerrado y la Mata Atlantica y no
en los bosques secos. Hallaron 18 haplotipos, pertenecientes a ocho linajes o
grupos. La regiéon central del drea de muestreo (norte de los estados brasilefios de
Minas Gerais y Goids) mostrd ser el lugar con mayor diversidad y antigiiedad
genética en sus poblaciones, por lo que se piensa en este lugar como centro de
origen y diversificacién, la cual habria comenzado a partir del Pleistoceno
temprano hace aproximadamente 2.3 millones de afios atras. Esta especie habria
reducido la superficie ocupada durante épocas secas y mas frias y se habria
expandido en épocas mas favorables, himedas y calidas durante el Pleistoceno.
En consecuencia, las fluctuaciones de este periodo habrian tenido influencia en la
diversidad genética de sus poblaciones y habrian sido responsables del patrdn
filogenético observado en P. reticulata (Novaes et al., 2010).

Mas recientemente, Colevatti et al. (2012a) investigaron la historia demografica
de Handroanthus impetiginosus (Bignoniaceae) de poblaciones del centro de
Brasil, mediante andlisis combinado de secuencias de cloroplasto y nucleo y
paleomodelado de la distribucidon de esta especie, considerada como una de las
mas caracterisiticas de los BSEN (ver Cuadro 2). Los resultados genéticos
mostraron que la mayoria de las divergencias datan del Pleistoceno Temprano, y
no encuentran evidencias de reducciones considerables en el tamafio poblacional.
La simulacién de escenarios por paleomodelado de distribucién mostré que el
patrén de diversidad para este taxdn estd en concordancia con una posible
expansion de su distribucién durante el ultimo maximo glacial (LGM), aportando
evidencia robusta para afirmar que la distribucién actual de H. impetiginosus en
los BSEN representa un relicto climatico de una distribucion mucho mas amplia en
el pasado. Un resultado muy similar al anterior encuentran Colevatti et al. (2012b)
para Tibouchina papyrus (Melastomataceae).

Uno de los casos mas interesantes es el del taxdn paradigmatico de los BSEN:
Anadenanthera colubrina (Fabaceae), del cual ain no se cuenta con un estudio
filogeografico que abarque toda su distribucidon (Mogni et al., 2015). No obstante,
Barrandeguy et al. (2014), Calonga-Solis et al. (2014) y Barrandeguy & Garcia
(2015) analizaron poblaciones de los nucleos Misiones y Pedemontano (por medio
de regiones de ADN tanto cloropldsticas como nucleares) y realizaron las primeras
aproximaciones filogeograficas y conclusiones parciales sobre la tematica. Las
poblaciones estudiadas hasta el momento muestran aislamiento geografico
genéticamente, aunque estan histéricamente relacionadas o conectadas entre si.
Debido a ello sostienen que las diferencias genéticas observadas serian producto
de diferentes eventos histéricos de expansién-fragmentacion acontecidos a lo
largo de la evolucion de los BSEN en el norte de la Argentina.

CONSERVACION DE LOS BOSQUES SECOS

Los BSEN se ubican sobre suelos fértiles y de alto potencial agricola, lo cual los
pone en grave peligro de conservacién. La simple comparacién visual de las
reservas reconocidas por la Unidn Internacional para la Conservacién de la
Naturaleza y del area geografica de los BSEN en Sud América (ver Fig. 8) nos
demuestra palmariamente la escasa superficie de BSEN realmente protegidos. En
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estudios de diversidad genética de Enterolobium contortisiliquum, una especie
tipica de los BSEN sudamericanos (ver Cuadro 2), Moreira et al. (2015)
encontraron que habia mayor diversidad fuera de las reservas que dentro de las
mismas. Esto pone en relieve la necesidad de realizar estudios previos antes de
establecer reservas o dreas protegidas, ante el escenario actual de tan alta
fragmentacién de los bosques en general y de los BSEN en particular. En la
mayoria de los estudios filogeograficos realizados (e.g. Collevatti et al., 2012a y b;
Moreira et al., 2015) se concluye en que se deben poner maximos esfuerzos en
conservar la mayor cantidad de linajes o clusters génicos para una especie
determinada, por lo cual se deben conservar las dreas donde se encuentran estos
linajes. De ese modo se conservard variabilidad génica, que es la fuente de la
evolucidn y eventualmente de la preservacién sostenible de las especies.

Areas protegidas (segin categoria IUCN)

kilometers

Figura 8. Mapa de areas protegidas de Sud América (sdlo reservas nacionales con
categoria IUCN). En gris, las dreas de expansién del bioma BSEN (modificado de
Sarkinen et al., 2011). Las referencias del rincdn superior derecho corresponden a
las categorias UICN de manejo de reservas, desde las mas estrictas (categoria la) a
las mas ldbiles con manejo y uso sostenible de recursos naturales (categoria VI).

Cada nucleo de distribucion de los BSEN deberia estar adecuadamente
representado en los planes de conservacion de bosques secos. Algunos nucleos
practicamente no tienen areas protegidas (ver Fig. 8), tales como el Nucleo
Pedemontano Subandino y la Chiquitania. También seria importante que se

(OKARA: Geografia em debate, v. 9, n. 2, p. 275-238, 2015



Mogni, V. Y.; Dakley, L. J.; Matura, H. M.; Galetti, L. A; Prado, D. E.

conserven las areas transicionales con otras regiones, como aquellas con el Chaco
o el Cerrado, al igual que los sectores de BSEN en la periferia de las Caatingas
(Linares-Palomino et al., 2011) o los enclaves de BSEN dentro de las sabanas del
Cerrado o dentro de la ecorregidén del Pantanal. Estos sectores aparentemente
marginales también son deseables de ser conservados, ya que aseguran
"corredores" de posible conexion entre los grandes nucleos disyuntos de los
BSEN.

EPILOGO

Los supuestamente ‘fuertes’ vinculos del Chaco vs. las Caatingas son casi
inexistentes; se excluye por lo tanto a las Caatingas del Dominio Chaquefio y se las
incluye en el nuevo ‘Dominio de los Bosques Secos Estacionales de Sudamérica’
(Prado 2000). Se establecieron patrones de distribucién de especies de las
formaciones boscosas estacionales a través de Sud América, que excluyen al
Chaco s.s. Asi se dio origen a la Teoria del Arco Pleistocénico, que permite explicar
la especiacién alopatrica de ciertas especies de organismos de los BSEN
(Pennington et al., 2000). Los estudios moleculares de poblaciones de algunas
especies lefiosas de los BSEN parecen confirmar la Teoria del Arco Pleistocénico,
pero se necesitan muchos mas estudios. Mas recientemente se realizdé el mapa
del bioma de los BSEN mas preciso conocido (Sarkinen et al., 2011), con un
modelado BDM (Biome Distribution Modelling) en base a especimenes de
herbario verificados de las lefiosas criticas que caracterizan los BSEN (Cuadro 2;
Fig. 8).

Existe una forma mucho mas modesta de poner a prueba la TAP, pero tal vez
igualmente efectiva. Todo este edificio tedrico estd basado en mapas de
especimenes colectados antes de 1991. Veinticuatro afios mas tarde, Mogni et al.
(2015) expandieron la base de datos de colectas a todo el universo posible de
especimenes disponibles en medios electrénicos y en el Internet, para algunas
especies selectas de Leguminosas de los BSEN; de algunas de ellas, hoy hay siete
veces o mas ejemplares coleccionados que en 1991. Si los patrones de
distribucion son verdaderos, las nuevas colectas no alteraran esencialmente el
disefio del Arco Pleistocénico; contrariamente, si estas especies se hubieran
distribuido al azar en virtud de DLD, con las nuevas colecciones y el formidable
esfuerzo internacional de muestreo en todo Sud América, el patrdon de la TAP se
deberia desdibujar y evidenciar otras tendencias. Sin embargo esto no ocurrié; el
patrén de distribucidn del Arco se mantiene casi intacto y se observa claramente
en los nuevos mapas hechos con nuevas técnicas y mayor precision (Mogni et al.,
2015).
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