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Resumen

El avance de la frontera agropecuaria ha provocado la fragmentacién y degradacion
del bosque chaquefio. Es por esto que, para implementar prdcticas eficientes de
conservacion y manejo sustentable del bosque remanente es fundamental contar con
informacidén sobre la variabilidad genética de las especies lefiosas. En este sentido, y dado
gue el quebracho blanco (Aspidosperma quebracho-blanco) es una especie emblematica del
bosque chaquefio, se caracterizaron genéticamente las poblaciones de esta especie en el
Gran Chaco argentino y su asociacidn con las caracteristicas del paisaje y el ambiente. Para
la caracterizacidon genética de las poblaciones se utilizd el marcador molecular dominante
AFLP. Se analizaron un total de 193 individuos de 20 poblaciones abarcando gran parte de la
distribucién de la especie en Argentina. La combinacién de 4 cebadores arrojoé un total de
505 bandas. La diversidad genética fue estimada mediante los estadisticos: numero total de
bandas, nimero de alelos, nimero de alelos efectivos, nimero de bandas exclusivas,
heterocigosis esperada e indice de Shannon. La estructura genética fue estimada mediante
el andlisis molecular de la varianza, Rhog, distancia de Nei, andlisis de coordenadas
principales y Geneland. La correlacion entre distancias genéticas y geograficas se determiné
mediante el test de mantel y un andlisis de interpolacion horizontal. Para analizar la
asociaciéon de las caracteristicas del paisaje y el ambiente con los datos genéticos, primero
se realizé el modelado de nicho de A. quebracho blanco y un andlisis de deteccidon de
bordes. Posteriormente se combinaron los resultados de diversidad y estructura genética
con el modelado de nicho, las posibles barreras al flujo genético, las caracteristicas
topograficas, las ecorregiones y las cuencas hidrograficas del Gran Chaco. Asimismo, se

analizé comparativamente la variabilidad y estructura genética de los arboles y la progenie



de las poblaciones del Chaco semiarido a fin de cuantificar los efectos de la reduccién y de la
fragmentacion del habitat sobre la diversidad y flujo genético. Para ello, primero se estimoé
el porcentaje de drea de distribucion de la especie que estd siendo reemplazada. Luego, con
el mismo marcador molecular, se calculé para 2 poblaciones los valores en los estadisticos
de diversidad genética: heterocigosis esperada, indice de shannon y porcentaje de loci
polimérficos para dos cohortes (pre-fragmentacion y post-fragmentacion). Ademas se
estimo si las diferencias observadas entre ambas cohortes son significativas mediante el test
t de student. Finalmente, se analizé la asociacién entre dreas protegidas, corredores
ecoldgicos, el ordenamiento territorial de sus bosques nativos (OTBN), dareas modificadas
por el cambio de uso de suelo y los valores de diversidad genética de las poblaciones adultas
del Chaco semiarido mediante técnicas de SIG para identificar unidades de manejo,
poblaciones con componentes de variabilidad genética que no estd bien representada en
sitios protegidos e identificar indicadores de sustentabilidad genética. Los resultados
obtenidos mostraron que los valores promedio de los indices estimados fueron PLP=
99,80%, He= 0,14 £ 0,03 y Sh= 0,26% 0,00. El analisis bayesiano con GENELAND revelé tres
grupos genéticos (K= 3), correspondientes a las poblaciones del centro-oeste del area de A.
quebracho-blanco (Gl), de las Sierras Chicas de Cérdoba (GlI) y del nordeste argentino (GllI).
Asimismo, el anadlisis de la variabilidad genética y las caracteristicas del paisaje y el ambiente
mostrd que las poblaciones del Gl, situadas en el area de mayor probabilidad de ocurrencia
de la especie, presentaron menor variabilidad genética que las poblaciones de los grupos GlI
y Gl situadas en dareas de probabilidad media o baja. Ademas, se identificaron ocho
barreras al flujo génico concordantes con las caracteristicas topograficas y los principales
rios de la regidn. Estos resultados sugieren que en A. quebracho-blanco existirian al menos,

tres unidades de manejo que deberian ser consideradas de manera independiente en los
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planes de conservacion, manejo sustentable y restauracion de los bosques del Gran Chaco
Argentino. Las poblaciones de A. quebracho-blanco no presentaron diferencias significativas
en los valores de diversidad genética y estructura genética entre las cohortes pre-
fragmentacion y post-fragmentacion. Sin embargo, las poblaciones que ocurren alejadas de
las areas protegidas, en zonas clasificadas como Il o lll en el OTBN y modificadas por el
cambio de uso de suelo presentaron mayores valores de He. Estos resultados indican que
los factores ecoldgicos son una amenaza mas inminente que la degradacion genética para
los bosques de A. quebracho-blanco. Sobre la base de todos los resultados aqui obtenidos,
las poblaciones de A. quebracho-blanco, que de acuerdo con el OTBN se encuentran en
zonas de categoria | (rojas) o préoximas a dareas protegidas de muy alto valor de la
conservacion o a corredores bioldgicos, pueden ser consideradas como de bajo riesgo
genético. En cambio aquellas poblaciones que se encuentran a una distancia mayor de un
area protegida o de un corredor biolégico, o en zonas con bosques de mediano valor de
conservacion (categoria Il o amarilla), como también aquellas que se encuentran en zonas
donde se permite el desmonte parcial para el desarrollo agropecuario (categoria Ill o
verdes) estarian en mayor riesgo de sufrir las consecuencias negativas de la fragmentacién o
el aislamiento de las poblaciones. Por lo tanto, el cumplimiento de las leyes vigentes que
determinan la conservacidn de un porcentaje del ambiente original en cada propiedad vy la
preservacion fragmentos de bosques interconectados entre si y con las unidades de
conservacion (existentes y futuras), garantizaria la existencia de fragmentos capaces de
sustentar metapoblaciones de A. quebracho-blanco asi como de otras especies forestales en

las dreas agricolas del Gran Chaco.
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Summary

The advance of the agricultural frontier has led to the fragmentation and degradation
of the Chaco forest. For this reason, in order to implement efficient conservation and
sustainable management practices for the remaining forest, it is essential to have
information on the genetic variability of woody species. In this sense, and given that the
white quebracho (Aspidosperma quebracho-blanco) is an emblematic species of the Chaco
forest, we genetically characterized the populations of this species in the Gran Chaco of
Argentina in association with landscape and environmental characteristics. The dominant
molecular marker AFLP was used for the genetic characterisation of the populations. A total
of 193 individuals from 20 populations covering most of the distribution of the species in
Argentina were analyzed. The combination of 4 primers yielded a total of 505 bands.
Genetic diversity was estimated using the following statistics: total number of bands,
number of alleles, number of effective alleles, number of exclusive bands, expected
heterozygosity and Shannon index. Genetic structure was estimated by molecular analysis
of variance, Rhog, Nei distance, principal coordinate analysis and GENELAND. Correlation
between genetic and geographical distances was determined by Mantel test and horizontal
interpolation analysis. To analyze the association of landscape and environmental
characteristics with genetic data, niche modeling of A. quebracho blanco and edge detection
analysis were performed first. Subsequently, genetic diversity and structure results were
combined with niche modeling, gene flow potential barriers, topographic features,
ecoregions and watersheds in the Gran Chaco. In addition, the genetic variability and
structure of trees and progeny of semi-arid Chaco populations were comparatively analyzed

in order to quantify the effects of habitat reduction and fragmentation on genetic diversity
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and gene flow. To do this, we first estimated the percentage of the range of the species
being replaced. Then, with the same molecular marker, we calculated for 2 populations the
values of the genetic diversity statistics: expected heterozygosity, Shannon index and
percentage of polymorphic loci for two cohorts (pre-fragmentation and post-
fragmentation). In addition, we estimated whether the differences observed between the
two cohorts are significant using the Student's t-test. Finally, the association between
protected areas, ecological corridors, the territorial management of their native forests
(OTBN), areas modified by land-use change and the genetic diversity values of adult
populations in the semi-arid Chaco were analyzed using GIS techniques to identify
management units, populations with components of genetic variability that are not well
represented in protected sites, and identified indicators of genetic sustainability. The results
obtained showed that the average values of the estimated indices were %P= 99.80%, He=
0.14 + 0.03 and Sh= 0.26 * 0.00. Bayesian analysis with GENELAND revealed three genetic
groups (K= 3), corresponding to the populations of the central-western area of A.
quebracho-blanco (Gl), Sierras Chicas de Cérdoba (Gll) and the northeastern Argentina (GllI).
Furthermore, the analysis of genetic variability and landscape and environmental
characteristics showed that the Gl populations, located in the area of highest probability of
occurrence of the species, presented lower genetic variability than the populations of the
Gll and GllI groups located in areas of medium or low probability. In addition, eight barriers
to gene flow were identified in accordance with the topographic characteristics and the
main rivers in the region. These results suggest that there are at least three management
units in A. quebracho-blanco that should be considered independently in conservation,
sustainable management and restoration plans for the forests of the Gran Chaco Argentino.

Aspidosperma quebracho-blanco populations did not show significant differences in genetic
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diversity and genetic structure values between pre-fragmentation and post-fragmentation
cohorts. However, populations occurring far from protected areas, in zones classified as Il or
Il in the OTBN and modified by land-use change showed greater genetic variability in He.
These results indicate that ecological factors are a more imminent threat than genetic
degradation to A. quebracho-blanco forests. Based on all the results obtained here,
populations of A. quebracho-blanco, which according to the OTBN are located in category |
(red) areas or close to protected areas of very high conservation value or biological
corridors, can be considered to be at low genetic risk. On the other hand, those populations
located at a greater distance from a protected area or biological corridor, or in areas with
medium conservation value forests (category Il or yellow), as well as those located in areas
where partial clearing for agricultural development is allowed (category Ill or green) would
be at greater risk of suffering the negative consequences of fragmentation or isolation of
populations. Therefore, compliance with current laws that determine the conservation of a
percentage of the original environment on each property and the preservation of forest
fragments interconnected with each other and with conservation units (existing and future)
would guarantee the existence of fragments capable of sustaining metapopulations of A.

quebracho-blanco as well as other forest species in the agricultural areas of the Gran Chaco.
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Capitulo 1: Antecdentes

1.1- Gran Chaco Americano

El Gran Chaco Americano es un amplio territorio ubicado en el centro-sur de América
del Sur (Fig. 1). Posee una extension que supera el 1.000.000 km?, siendo Argentina el pais
con mayor representacion en dicha region (59%), seguido de Paraguay (23%), Bolivia (13%) y
Brasil 5% (Naumann & Madariaga, 2004). En Argentina, el Gran Chaco abarca, en sentido N-
S, desde la provincia de Formosa y E de Salta hasta el NE de Cérdoba y N de San Luis. En

direccion O-E, desde la cordillera de los Andes hasta el O de la provincia de Corrientes.
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Figura 1. Gran Chaco Americano. Fotos de ambientes en Ay B) Chaco Himedo. Cy D)
Chaco Seco.Fotos: Solis Neffa, V. 2005 y 2010. E) Mapa del Gran Chaco Americano. En

colores se detallan cada una de las subregiones (Adaptado de Naumann, 2006).
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El Gran Chaco Americano es el segundo bioma mas extenso de Sudamérica vy la region
mas extensa de bosques continuos secos tropicales del mundo (Olson et al., 2001;
Naumann, 2006; Sandoval & Barquez, 2013). Ademas de su interés biogeografico, el Gran
Chaco también posee gran valor ecosistémico, ya que sus bosques contribuyen a la
mitigacion y la adaptacién al cambio climatico asi como a la regulacion hidrica. También
presenta numerosas especies forestales madereras y no madereras que constituyen una
fuente de importantes insumos, dando sustento a la vida de las comunidades locales, la
seguridad alimentaria y el desarrollo econdmico (Gimenez & Moglia, 2003). Todo esto se
traduce en una alta diversidad bioldgica y cultural que hace del Gran Chaco una de las
regiones de mayor importancia socio-ambiental de Sudamérica y un area clave para la

conservacion de la biodiversidad (Brown et al., 2012).

En el Gran Chaco existen alrededor de 150 especies de mamiferos (12 son endémicas),
casi 500 especies de aves (siete endémicas), 120 especies de reptiles (17 endémicas) y
aproximadamente 100 de anfibios (8 especies endémicas). Ademds, se conocen mdas de
3.400 especies de plantas, de las cuales aproximadamente 400 son endémicas (Naumann,

2006).

Geologia y geomorfologia: Topograficamente, el Gran Chaco Americano forma parte
de la llanura Chaco-Pampeana que se extiende desde las Sierras Pampeanas y Subandinas
en el oeste, hasta los rios Paraguay y Parana en el este (Fig. 2). Geoldgicamente, el Gran
Chaco constituye una gran cuenca sedimentaria entre la cordillera de los Andes y el macizo
precambrico de Brasilia, que fue cubierta con sedimentos (terrestres y marinos) del
Cretdcico y del Terciario. Con el plegamiento de los Andes en el Cenozoico Medio, el macizo

de Brasilia recibidé el impacto de las fuerzas correspondientes desde el oeste. Al no poder
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plegarse, debido a su estructura cristalina, el macizo de Brasilia fue quebrado a lo largo de
grandes fallas y levantando o hundiendo zonas mds profundas en la region Chaquefia. Los
sedimentos depositados posteriormente rellenaron y nivelaron este relieve durante el final
del Nedgeno y Pleistoceno inferior (Prado, 1993; Placci & Holz, 2004; Herrera et al., 2005).
Predomina entre estos depdsitos el loess, sedimento con abundante carbonato de calcio y
escasa cantidad de arcilla, acumulado por el viento en periodos secos. Estos sedimentos se
alternan con limos y sedimentos aluviales depositados durante las épocas lluviosas luego de
ser arrastrados por las aguas en los extensos llanos. Estos materiales de relleno bajan de los
relieves del O y se distribuyen con mayor predominio de arena en la cercania de las sierras
para aumentar la proporcidn de limos a medida que se avanza hacia el E (Popolizio, 1970;
Erize et al.,, 1993). En el Gran Chaco se aprecian dos provincias geoldgicas, la llanura
Chaquefa y la Mesopotamia, separadas mediante el rio Parana. La llanura Chaquefa estd
constituida por llanuras de agradacién, caracterizadas por su hundimiento relativo con
respecto a las areas vecinas y en las que se produjo una sedimentacién generalizada.
Mientras que la Mesopotamia es una planicie estructurada que tiene tendencia a
levantamientos epirogénicos y donde han prevalecido la meteorizacién y los fendmenos

erosivos.
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Figura 2. Principales caracteristicas geomorfoldgicas del Gran Chaco.

Pese a las diferencias en sus historias geoldgicas, en ambos territorios es posible

reconstruir una serie de cambios geomorfoldogicos desencadenados a partir del
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levantamiento andino que, a través del tiempo, sufrieron las redes de escurrimiento que
drenan la region. La evoluciéon morfolégica del rio Parand responde a causas tectdnicas y se
produjo como un mecanismo adaptativo a los cambios progresivos de las condiciones de
escurrimiento, especialmente de la pendiente regional, debido a la basculacién de bloques
del subsuelo. En la provincia de Corrientes, el ajuste independiente de los megabloques
generd una extensa depresiéon que la atraviesa en sentido NE-SO. Asi, el cauce del Parand
fue desplazdndose paulatinamente hacia el NO hasta ocupar su actual posicion a fines del
Pleistoceno. Durante su desplazamiento, ocupd sucesivamente diferentes tramos del rio
Paraguay. En consecuencia, la confluencia de ambos rios fue migrando progresivamente
hacia el N, mientras que los canales abandonados fueron ocupados por cursos autdctonos,
esteros y banados (Castellanos, 1965; Orfeo & Neiff, 2008). El antiguo valle fluvial quedd
transformado en una cubeta de escasa pendiente, dando lugar al desarrollo de un extenso
humedal (macrosistema Iberd) colonizado por vegetacion de poco porte. En cambio, las
transformaciones observadas en el disefio y ubicacion de los rios (Juramento-Salado,
Bermejo y Pilcomayo) que atraviesan el Gran Chaco en sentido NO-SE, son consecuencia de
una intensa movilidad lateral generada por el exceso de sedimentos. Los sedimentos
provienen de la alta cuenca de dichos cursos (que se encuentran fuera de la region, en la
cordillera) y son acumulados masivamente debido al cambio brusco de la pendiente. Al
ingresar a la llanura, se desarrollan grandes abanicos aluviales (o paleoabanicos), que
permanecen activos en la actualidad, y de paleocauces de suelos arenosos, que atraviesan la
matriz boscosa caracteristica de la regién (Orfeo, 2017). La dinamica aluvial de la llanura
durante el Pleistoceno-Holoceno y la migracién intensiva de los cinturones fluviales, habrian
tenido un importante papel en la determinacién de los patrones actuales de la vegetacion

del Gran Chaco. En particular la del Chaco Central-Oriental, donde se mezclan los
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componentes lefosos con las comunidades de gramineas. Asimismo, los rios aldctonos
habrian constituido importantes vias de migracion de las especies hacia la regién y hacia
biomas vecinos (Morello y Matteucci, 1999, Contreras et al., 2015). El rio Bermejo, el rio
Pilcomayo y sus tributarios serian la principal via de transporte de especies andinas desde
los bosques montanos de la seccién superior de la Cuenca del Bermejo en las Sierras
Subandinas, hacia el Gran Chaco y el bosque Atlantico. A su vez, los rios Parand y Paraguay
constituyen un corredor biogeografico que nace en ambientes del trépico humedo vy
desemboca en regiones templadas himedas. En consecuencia, tanto los bosques en galeria
del sistema fluvial Paraguay-Parand como los pastizales meséfilos del Chaco Oriental tienen
especies de linaje amazdnico (Spichiger et. al, 1995; Morello y Matteucci, 1999; Biani et al.,

2006; Oakley et al., 2005; Contreras et al., 2015).

La textura de los suelos de la regién es homogénea y menor a 2 mm (Prado, 1991). El
material parental de los suelos chaquefios son las arcillas, limos y arenas, de origen edlico,
fluvial, lacustre y por ingresiones marinas (Prado, 1993; Gorleri, 2005; Molina & Rugolo,
2006). Los ordenes de suelo que se encuentran en la regién son: Molisoles, Alfisoles,

Entisoles, Inceptisoles y Aridisoles (Molina & Rugolo, 2006; Moretti et al., 2018).

Clima: El Gran Chaco es un area que no presenta un desierto como transicién entre el
clima tropical y templado (Biani et al., 2006). Los tipos de clima, la temperatura y las
precipitaciones varian a lo largo del territorio. El clima se caracteriza por un déficit hidrico y
un alto grado de continentalidad con una importante amplitud térmica anual y escasa
influencia de los vientos del Atlantico. La gran extensién del adrea genera dos importantes
gradientes climaticos: de E-O disminuyen las precipitaciones mientras que de N-S, decrecen

las temperaturas. La region estd sujeta a un régimen de lluvias provenientes del Atlantico. Al
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oeste, las precipitaciones pueden ser menores de 500 mm anuales, para ir aumentando
hacia el este, hasta alcanzar los 1000 y 1200 mm anuales en las cercanias de los rios Parana
y Paraguay. Las precipitaciones también aumentan hacia las sierras, donde los vientos
himedos provenientes del Este al encontrarse con las estribaciones descargan su humedad,
alcanzando un promedio de 800 mm anuales. Este régimen es marcadamente estacional,
con la mayor concentracidon de precipitaciones durante el verano, que pueden llegar a un
80% del total. Y grandes sequias invernales, a veces con menos de 40 mm en varios meses.
La estacionalidad de las lluvias de verano es caracteristica del Gran Chaco. Se acentua en el
gradiente E-O, presentdndose largos periodos de sequia en invierno desde 4 meses en el
este, a mas de 6 meses en el oeste. El régimen térmico es subtropical, con veranos muy
calidos e inviernos templados y secos con heladas ocasionales, principalmente en la zona
occidental. La temperatura media anual es 26 °C al norte y de 18 °C al sur (Erize et al., 1993).
Las temperaturas medias maximas anuales varian segun las zonas aproximadamente entre
25 ° y 32 °C mientras que las medidas minimas fluctian entre 10 °y 17 °C. En la regién se
dan las maximas temperaturas absolutas de Sudamérica que superan los 48 °C. En tanto que
las minimas absolutas alcanzan en la zona central los -8 °C. Al acercarse a los rios Parana y
Paraguay las diferencias son menos acentuadas y las heladas son raras (Burgos, 1979;

Cabrera & Willink, 1973; Bucher, 1980).

Vegetacion: La vegetacion del Gran Chaco posee menor diversidad floristica que el
Amazonas y una tasa de endemismo elevada (Parker et al., 1993; Morales et al., 2019).
Spichiger et al. (1995) sugieren que el establecimiento de las especies tipicas del Gran Chaco
habria comenzado en el Oligoceno debido al depdsito de sedimentos marinos. Por otra

parte, Iriondo (1992) propuso que la identidad biogeografica de la regidén se habria iniciado
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en el Plioceno. En Argentina, durante este periodo y en el Cuaternario, los bosques fueron
reemplazados en amplias areas por comunidades con estratos herbdaceo- arbustivo (Barreda

et al., 2007).

Los bosques xerofiticos componen gran parte de la vegetacion de la regién (Biani et
al., 2006) en los que dominan las especies de los géneros Schinopsis Engl., Prosopis L.,
Acacia Mill., ademas de A. quebracho-blanco y Bulnesia sarmentoi Lorentz ex Griseb. En los
limites de estos bosques la constitucién y estructura de la flora es parecida a la de los
bosques perturbados y/o modificados. A esto se suma que, en algunas areas degradadas, la
vegetacion es suplantada por otras especies como Larrea divicariata Cav. En las zonas
montafiosas del centro-oeste argentino predomina S. quebracho-colorado (Schltdl.) F.A.
Barkley & T. Mey. y en las zonas de sierras S. haenkana. Engl. Asimismo, en las dareas
himedas con inundaciones periddicas existen bosques en zonas elevadas en los que

predomina casi en su totalidad S. balansae Engl. (Biani et al., 2006).

Ecorregiones: Las diferencias edaficas, climaticas y de vegetacidn posibilitan distinguir
dos ecorregiones (Chaco Seco y Chaco Himedo, Olson et al., 2001) y cuatro sub-regiones

(Chaco Arido, Chaco Semiarido, Chaco Serrano y Chaco Himedo; Naumann, 2006).

Chaco Humedo. Es una extensa region que abarca mds de 120.000 km? en Argentina.
Ocupa aproximadamente la mitad este de las provincias de Chaco y Formosa, norte de Santa
Fe y el noroeste de Corrientes. Es un bloque hundido con pendiente muy suave hacia el este
gue ha sido modelado por la accion de mares y por los sectores distales de los abanicos
aluviales de los grandes rios como el Pilcomayo, el Bermejo y el Juramento (Iriondo, 1992;
Ginzburg & Adamoli, 2006). El clima del Chaco Himedo es subtropical calido, con lluvias

estivales entre los 750 y 1.300 m.s.n.m. El paisaje se asemeja a un mosaico de tierras altas



Capitulo 1: Antecdentes

con bosques acompafiando el curso de los rios y alternando con interfluvios bajos con
pastizales, sabanas y pajonales (Iriondo, 1992; Naumman, 2006). La mayor parte de la
subregion tiene suelos impermeables o poco permeables. En la subregién predominan los
rios autéctonos que no escurren lateralmente y poseen baja capacidad de transporte. Todo
esto provoca que los ambientes de la zona estén sujetos a anegamientos periddicos por
lluvias y desbordes fluviales que reflejan sus efectos sobre el patron de vegetacion (Iriondo,
1992; Serra, 2002; Herrera et al., 2005; Maturo, et al.,, 2005). Coincidentemente con el
fenédmeno de El Nifo, las intensas precipitaciones provocan inundaciones extraordinarias. A
su vez, con menor frecuencia, la sequia invernal puede prolongarse favoreciendo la
presencia de incendios, naturales y provocados, de pastizales y sabanas (Ginzburg &
Adamoli, 2006). Posee pantanos permanentes y temporarios, densamente cubiertos por
vegetacidén palustre y flotante (Iriondo, 1992). La densa vegetacion disminuye el poder
erosivo de las lluvias y las posibilidades de recoleccién de sedimentos, por lo que
comunmente los cursos de agua son limpias (Herrera et al., 2005). Los depdsitos arenosos
se encuentran en las posiciones mas elevadas del paisaje (Molina & Rugolo, 2006). Las
piedras y rodados son de rara ocurrencia y los afloramientos de roca son inexistentes

(Prado, 1991).

Una de las reservas que conserva los ambientes mas representativos del Chaco
Humedo es el Parque Nacional Chaco (PNC). Creado en 1954 a fin de preservar los bosques
de la regidn, posee una superficie de 14.981 ha. Se encuentra en el centro de la provincia
del Chaco a 120 km de Resistencia. El clima es subtropical hiumedo, con estacion seca. Las
lluvias pueden llegar a 1.400 mm anuales con una temperatura media anual de 22 °C, con

maximas superiores a los 40 °C en verano y raramente temperaturas minimas bajo cero en
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invierno (sib.gob.ar y argentina.gob.ar).

La unidad de conservacion se ubica dentro de la cuenca del Rio Negro. El sistema
fluvial dentro del PNC esta constituido por dos subsistemas: Rio Negro y Arroyo Salto de la
Vieja. Los cursos de agua que los componen nacen dentro de la misma provincia y estan
regidos mayormente por las lluvias. El PNC comprende una gran variedad de suelos y su
caracterizacién es bastante compleja. Por este motivo, se las agrupan en suelos de relieves
elevados y de zonas mas bajas y anegadas. En la planicie fluvial del rio Negro y en los
albardones fésiles, los suelos son alcalinos, de textura pesada, con moderado contenido de
materia organica y con buena capacidad de retencién de agua los que les otorga un aspecto
pardo grisdceo. Se destacan por su mayor cobertura dentro del PNC las series Menjo
(argiustol udico), Martina (natrustalf tipico), Plaza (natrustalf mdlico) y Tuca (natracualf
tipico) que se encuentran asociados los bosques maderables de varios estratos y las raleras.
Las dreas mas bajas se corresponden con suelos grises, pesados, lixiviados y acidos con alta

capacidad de retencién de agua (Administraciéon de Parques Nacionales, 2019).

En el PNC la vegetacién es heterogénea. Las formaciones boscosas se pueden
diferenciar en bosques riberenos, raleras, monte fuerte y algarrobales. Los bosques
riberefios se encuentran los albardones y predominan las especies arbdreas como
Peltophorum dubium (Spreng.) Taub. (lvird puita), Enterolobium contortisiliquum (Vell.)
Morong. (timbd), Holocalyx balansae (Micheli) (alecrin), Gleditsia amorphoides (Griseb.)
Taub. (espina corona), Syagrus romanzoffiana (Cham.) Glassman (pindé). Las raleras son
bosques discontinuos de areas bajas que estan conformados en su mayoria por Schinopsis
balansae (quebracho colorado) acompafiados de Prosopis alba Griseb. y P. nigra (Griseb.)

Hieron. (algarrobos), Geoffroea decorticans (Gillies ex Hook & Arn.) Burkart (chafiar) y Celtis
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spinosa Spreng. (tala). Las dreas boscosas en terreno deprimido y rodeado de pajonales son
denominados montes altos. Los montes altos estan constituidos por las especies Astronium
balansae Engl. (urunday), Diplokeleba floribunda N. E. Br. (palo piedra), Handroanthus
heptaphyllus (Vell.) Mattos (lapacho), Patagonula americana L. (guayabi) y Phyllostylon
rhamnoides (J. Poiss) Taub (palo lanza). Finalmente, la mdxima expresion de Schinopsis
balansae aparece en el quebrachal o monte fuerte que se encuentra en terreno alto y son
bosques cerrados en los que también puede encontrarse Aspidosperma quebracho-blanco
(quebracho blanco), Caesalpinia paraguariensis (D. Parodi) Burkart (guayacdn) y Sideroxylon
obtusifolium (Hum ex Roem. & Schult.)T. D. Penn (guaranind; Administracién de Parques

Nacionales, 2001).

Chaco Seco. Ocupa el extremo sudoeste del Gran Chaco Americano y tiene una
superficie aproximada de 8.000.000 ha. En Argentina se extiende desde el sector occidental
de Formosa y Chaco, el sector oriental de Salta, casi todo Santiago del Estero, norte de Santa
Fe y Cérdoba, y sectores de Catamarca, La Rioja y norte de San Luis. A su vez abarca el
sureste de Bolivia, oeste de Paraguay y marginalmente en Brasil. Se trata de una llanura que
presenta ocasionales interrupciones serranas, localizadas principalmente en el extremo
austral (Morello et al., 1985; Olson et al., 2001; Pennington et al., 2004; Clark et al., 2010). El
clima es continental, calido subtropical. La temperatura media anual varia de norte a sur
desde 23 °C hasta cerca de los 18 °C. Ademas, esta subregion forma parte del Polo de calor
Sudamericano donde las temperaturas absolutas son las maximas del continente. Las
precipitaciones medias varian entre 100 y 700 mm anuales, son marcadamente estivales
disminuyendo en forma acentuada hacia el sudoeste, en el limite con la ecorregién del

Monte. En cuanto a los suelos, los mismos son salinos en la mayor parte del territorio. Al
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norte, los suelos son mas o menos evolucionados, ricos en nutrientes minerales y de textura
media fina. Mientras que hacia el centro y SO predominan los suelos arenosos con bajo
contenido de materia organica. Comprende tres subregiones: Chaco Semidarido, Arido y

Serrano (Morello, 1967; Morello & Adamoli, 1974; Bucher, 1982; Naumman, 2006).

Chaco Semidrido: Comprende Bolivia, la porcidon occidental de Paraguay y centro-
norte en Argentina. Es una llanura sedimentaria modelada por la accién de los rios
Juramento-Salado, el Bermejo y el Pilcomayo, que la atraviesan en sentido NO-SE y forman
valles poco profundos con albardones a los lados (Popolizio, 1970, Erize et al., 1993;
Naumann, 2006). Por otro lado, los rios autdctonos no estan presentes debido a la escasez
de lluvias (entre 500 y 700 mm anuales) y a los suelos arenosos. La vegetacion es abundante
en especies xerdfilas semicaducifolias. Los bosques van perdiendo porte y especies a
medida que llegan al sur y estdn compuestos en un 57% por vegetacidon arbdrea
predominando las especies Schinopsis quebracho-colorado, A. quebracho-blanco vy
Sarcomphalus mistol (Griseb.) Hauenschild. Dichos bosques son interrumpidos por pajonales
naturales en suelos arenosos (Prado, 1993; Herrera et al., 2005; Ministerio de la Produccion

del Gobierno de la Provincia del Chaco, 2005; Naumann, 2006).

La Reserva Natural Formosa (RNF) fue la Unica reserva que protegia una fraccion del
ambiente del Chaco Semidrido desde su creacion en 1968 hasta el afio 2000. Se ubica en el
limite de los departamentos Matacos y Bermejo al oeste de la provincia de Formosa.
Actualmente, junto a la Reserva Natural de Usos Multiples Teuquito constituyen el area
nucleo de la Reserva de Biosfera Riacho Teuquito (Administracion de Parques Nacionales,
2018; sib.gob.ar). La RNF pertenece, a su vez, al complejo de ecosistemas Bermejito-Teuco-

Bermejo que se extiende por el valle interfluvial Bermejo-Teuco. Los rios del area poseen un
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régimen irregular por la estacionalidad de las lluvias, las particulas en suspension y la escasa
pendiente del drea. En consecuencia genera cauces abandonados, activados, meandros,
playas, interfluvios altos y bajos asi como albardones. El clima del drea es subtropical-
continental con estacidn seca. Las precipitaciones medias anuales varian entre 800 y 600
mm, y las temperaturas medias anuales de 21 °C a 23 °C. Los suelos que se encuentran en
mayor proporcién son los clasificados como Vertisoles, Gleisoles, Regosoles, Solonchaks,
Fluviosoles, Litosoles y Arenosoles con contenidos de materia organica altos o medios en el
horizonte superficial y de textura medianamente fina. Las sales solubles mas frecuentes en
el suelo son los cloruros y sulfatos de sodio (Naumman, 2006; Administracién de Parques
Nacionales, 2018). La vegetacion forma mosaicos siguiendo el patrén de la topografia y los
suelos. Se pueden encontrar arbustales secundarios en suelos mal drenados. Los bosques
freatofitos, los pastizales y las sabanas arboladas abiertas sobre paleocauces colmatados.
Los algarrobales cardonales secundarios en peladares y los bosques de albardones sobre
suelos bien drenados. En el extremo interno de los bosques de albardones, o bosques
inundables, predominan los laureles mientras que en los externos se hallan los quebrachales

y algarrobales (Administracion de Parques Nacionales, 2018).

Chaco Arido: Ocupa el sector sudoeste y comprende las cuencas endorreicas que
vierten sobre las Salinas Grandes y de Ambargasta y los Llanos de La Rioja. Presenta escasos
cursos de agua superficiales y bosques xeréfilos estructurados por el relieve y la salinidad de
las llanuras y el pedemonte. Los bosques de esta region estan interrumpidos por islas de
arbustos xerofiticos. Los Unicos elementos arbéreos predominantes de la vegetacién estan
constituidos por A. quebracho-blanco. El clima es calido subtropical, y las precipitaciones

oscilan entre los 300 y 500 mm anuales (Morello et al., 1985; Prado, 1993; Naumann, 2006).
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Chaco Serrano: Se extiende de norte a sur sobre las Sierras Subandinas y Pampeanas,
formando un amplio ecotono (zona de transicidn) con las Yungas y el Monte, alcanzando los
1.800 m.s.n.m. Las precipitaciones varian entre los 450 y 900 mm anuales, concentrandose
en la estacién calida (Octubre-Abril) con temperaturas entre 26 °C a 10 °C (Moglia &
Giménez, 1998; Naumann, 2006). El relieve de las serranias y quebradas generan
condiciones microclimaticas que favorecen la presencia de bosques xeréfilos. Estos bosques
estdn compuestos por arboles de hasta 15 m de A. quebracho-blanco, Prosopis spp., Fagara
coco Engl. y Lithrea molleoides (Vell.) Engl. En el estrato arbustivo (1,5-3 m) de la subregién,
dominan las especies Celtis pallida Torr. y Acacia spp. Por encima de estos bosques se
encuentran pastizales de altura, que alternan con bosques de tabaquillos (Luti et al., 1979;

Cabido et al., 1991).

Perturbaciones: La regién chaquefia presenta una serie de perturbaciones que varian
a lo largo de su territorio. Es considerado como uno de los biomas con mayores impactos
negativos a causa de la deforestacion y la acelerada expansién agricola (Gasparri & Grau,
2009; Hoyos et al., 2013; WWF, 2015). Los incendios en el Chaco Oriental son comunes y
aleatorios, mientras que en el Chaco Seco son escasos y direccionados por los vientos (Biani
et al., 2006). Por otra parte, la expansién de las obras petroleras, como la apertura de
brechas de exploracidn en nuevas concesiones y la construccion del gasoducto Bolivia-Brasil,
constituyen una amenaza para las comunidades chaquenas. En cuanto a la deforestacién, en
un poco mas de una década, mas de 7.000.000 ha fueron deforestadas en la regién
chaquefia presentando una de las tasas de deforestacién mas altas del mundo (Morales et
al., 2019). En Argentina, la regién del Chaco es considerada uno de los desastres ecoldgicos

mas grandes en América del Sur (Morello & Hortt, 1985).
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El cambio del uso del suelo en el pais ha provocado la deforestacién desde la primera
mitad del siglo XX, en los que los bosques de Schinopsis sp. fueran talados para la
produccién de taninos y durmientes, y en la actualidad, por la expansién ganadera y agricola
(Morales et al., 2019). A su vez, la desertificacion del bosque y el uso de herbicidas e
insecticidas afectdé a la distribucion de muchas especies del Chaco (Roig, 1991). Por el
contrario, en el Chaco paraguayo tanto la deforestacidn como la transformacién del uso de
la tierra estan mas relacionadas con la expansién ganadera. En Bolivia, la frontera agricola
convierte cada ano mds de 100.000 hectdreas de bosque chaquefo a cultivos de soja y

propiedades ganaderas (Taber et al., 1997).

La sobreexplotacidon de la vegetacidon por la ganaderia trae importantes impactos
negativos al habitat chaquefio (Parker et al., 1993). La fragmentacién es un problema que
genera la disminucién de la frecuencia de visitas de especies nativas de polinizadores.
Gardner et al. (1995) sugieren que la simplificacién del hdbitat por las acciones antrdpicas
ocasionan una disminucién en la diversidad de artrépodos en los bosques del Chaco Arido. A
su vez, la relacién del tamafio de los fragmentos de bosque es inversamente proporcional a
la produccidn de semillas (Aizen & Feinsinger, 1994). Por lo tanto, la fragmentacion afecta
tanto a la biodiversidad como al funcionamiento de los ecosistemas de la region (Volante et

al., 2012; Hansen et al., 2013).

1.2- Cuencas hidrograficas del Gran Chaco Argentino

Se denomina cuenca al drea dentro de un territorio por el que el agua drena hacia un
cuerpo de agua comun (rio, lago, mar, etc.). La divisoria de las cuencas o divisoria de aguas

es el limite de una cuenca, que se establece por diferencias en la forma del relieve. Es decir,
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cuencas adyacentes estan separadas topograficamente. Una cuenca hidrografica es una
unidad definida por las divisorias de aguas superficiales dentro de un territorio dado siendo
el resultado de la interaccion de procesos climaticos, topograficos, ecoldgicos y

antropoldgicos (Brieva, 2018).

Sin embargo la definicion de cuenca hidrografica presenta dificultades segun el
sistema o escala espacial. En el caso de Argentina existen dos sistemas de cuencas: sistemas
hidroldgicos no tipicos y tipicos. Los primeros se encuentran en lugares con pendientes
topograficas pequefias o casi nulas, con potencial morfogenético bajo. En los sistemas
hidroldgicos no tipicos predomina la evapotranspiracion y la infiltracién y generalmente las
divisorias de aguas no se encuentran bien definidas (Fertonani & Prendes, 1983; Fuschini
Mejia, 1983). Por otra parte, los sistemas tipicos, se hallan en espacios formados por un
curso principal con sus afluentes, por un drea colectora de las aguas y con una divisoria de

aguas claramente delimitada (Gaspari, 2009).

Las cuencas hidrograficas se utilizan como unidades para el ordenamiento territorial
(Gaspari, 2013). El conocimiento integral y sistémico sobre las mismas sirve de referencia
para proyectos de desarrollo regional, asi como para la evaluacién del impacto ambiental de
la actividad antrépica (FAO, 1988; Gaspari, 2009). Asimismo, las cuencas hidrograficas y los
sistemas fluviales son barreras geograficas naturales por lo que influyen en el

establecimiento y la estructuracion de las poblaciones (Zomlefer et al., 2018).

Los principales rios del Gran Chaco Argentino forman amplias planicies aluviales
debido al cambio frecuente de su curso. Estos grandes rios que atraviesan y modelan el
paisaje chaquefio son el Pilcomayo, el Bermejo, el Juramento-Salado y el Dulce. Los mismos

se ubican al noroeste de la region. Todos estos rios nacen en cuencas andinas y, a excepcion
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del rio Dulce, desembocan en el sistema Paraguay-Parana. Con respecto a la cuenca del rio
Dulce, no posee salida al océano (endorreica) y vuelca sus aguas en la laguna Mar Chiquita.
Este sistema no tipico forma un vasto sistema de bafados que constituyen uno de los
humedales mas importantes de América del Sur (Naumann, 2006). Por otra parte, los rios
Parand y Paraguay cubren el 80% de la cuenca del Rio de Plata que es la segunda cuenca
mas grande de Sudamérica. La confluencia de ambos rios es considerado un lugar
importante en la hidrosedimentologia, quimica y biologia del sistema fluvial (Orfeo &
Stevaux, 2002). A continuacidn se caracterizan las cuencas de mayor importancia del area

de estudio.

Sistema de la Cuenca del rio Parana.

Cuenca del rio Parana: El rio Parana es considerado uno de los rios mas largos del
mundo y el segundo mas largo de Sudamérica. En su recorrido atraviesa Brasil y Argentina.
Posee un area aproximada de 2.500.000 de km? y una extension que alcanza los 4.000 km
(Orfeo & Stevaux, 2002; Campodonico et al., 2016).

El régimen del rio Parana se describe con un periodo de inundaciones en los primeros
seis meses del afio, con picos maximos en marzo-abril. Mientras que el caudal minimo del
rio se encuentra en los meses de septiembre-octubre. Su principal afluente es el rio
Paraguay. Debido a su extensidn, la composiciéon de los sedimentos del rio Parana varia. En
el extremo Norte (Alto Paranad), es un canal serpenteante compuesto por una red de drenaje
desarrollada en mayor medida sobre un area de basaltos toleicos y areniscas siliceas. Luego
hay una transicion aguas abajo en la que el rio Alto Parand se convierte gradualmente en el
Parana Medio y su lecho rocoso cambia a arenoso con una llanura aluvial bordeada (Drago

& Amsler, 1998).
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En esta transicion, las aguas del Parana confluyen con el rio Paraguay. El rio Paraguay
arrastra al Parana nutrientes y vegetacion flotante ("camalotes" o "aguapé"). La vegetacion
flotante retiene una mayor cantidad de sedimentos inorganicos en la llanura aluvial durante

inundaciones o en las bajantes (Iriondo, 1972; Drago, 1973; Poi de Neiff et al., 1994).

En el extremo sur de la provincia de Entre Rios, el rio Parand desarrolla un gran delta
de 345 km de longitud y 15.000 km? Geomorfolégicamente, se divide en los sectores
Superior e Inferior. El Delta Superior (rio Bajo Parand), se extiende desde la Ciudad de
Diamante hasta el desvio Parana Guazu-Parana de las Palmas. El Delta inferior se extiende
entre el desvio Parana Guazu-Parand de las Palmas hasta el estuario del Rio de la Plata. El
Delta presenta diferentes caracteristicas hidroldgicas. Entre Diamante y Rosario, el régimen
es fluvial. Mientras que entre las ciudades de Rosario y San Pedro, el régimen es fluvio-
estuarial. Finalmente en el ultimo tramo con conexién al mar, el régimen es estuarial (Drago

& Amsler, 1998; Fig. 3).
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Figura 3. Cuencas hidrograficas del Sistema de cuencas del Rio Parand en el Gran

Chaco Argentino. Los colores con diferentes tonalidades indican las cuencas dentro del

Sistema de cuencas del Rio Parana.
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Rio Juramento-Salado-Pasaje: El rio nace en las montanas de la provincia de Salta a
4.895 m.s.n.m. Desde alli fluye en direccién SE unos 1.500 km hasta desembocar en el rio
Parana. La cuenca del rio Juramento-Pasaje cubre un area aproximada de 125.659 km?. El
rio posee secciones con régimen permanente (cuenca superior e inferior) como
intermitentes (cuenca media). Los cambios estacionales y anuales en el régimen del rio
generan que su descarga sedimentaria también varie. La cuenca superior del rio tiene como
afluentes a los rios Toro-Rosario, Guachipas y Arias- Arenales. Asimismo, recorre un area
donde convergen tres ambientes diferentes: semiarido (Valles Calchaquies), subhimedo
(Valle intermontano) y arido (Valle de Lerma). La cuenca superior del rio, es la regién que
mas aporta a su caudal, transporte de sedimentos y a la economia regional. En el cauce
medio, el rio Juramento entra en la llanura del Chaco bifurcandose y formando un amplio
humedal que se inunda estacionalmente durante el verano. Por lo que las cuencas superior
e inferior se conectan entre si solamente en periodos de lluvias (Octubre-Marzo). Esta
seccion del rio forma un mega abanico fluvial que es el segundo mas grande de Sudamérica.
En la cuenca inferior, el caudal disminuye drasticamente. Se considera que el déficit de su
caudal se acentud durante el siglo XX debido a las pasturas utilizadas para la ganaderia
intensiva. El principal afluente es el rio Calchaqui. La forma del rio se torna en un patrén de
meandros irregulares bordeado por diques estrechos y pantanos (Salusso & Morafia, 2000;

Latrubesse & Brea, 2009; Venturini & Krepper, 2012; Thalmeier et al., 2021).

Sistema de la Cuenca del rio Paraguay (Fig. 4)

Cuenca del rio Paraguay: El rio Paraguay abarca una superficie de 140.000 km?y su
régimen es igual al del rio Parand. Sus afluentes se desarrollan en el escudo brasilefio y su

curso se extiende hacia una depresion del Pantanal formando abanicos y una llanura aluvial.
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Aguas abajo, el rio Paraguay fluye entre las areas geoldgicas Jurasico-Cretacico y la llanura
Chaco-Pampa. En dicho tramo, posee, al igual que el Parand Medio, un lecho arenoso pero
con granos de arena mas gruesos. Al sur de Ciudad de Asuncién (Paraguay), los rios
Pilcomayo y Bermejo aportan enormes cantidades de limo y arcilla al sistema. Estos
influyen, a su vez, en la composicién sedimentoldgica del Medio y Bajo Parana (Soldano,

1947; Drago & Amsler, 1998).

Cuenca del rio Bermejo: El rio Bermejo es un rio aléctono con lecho limoso vy
pequeiios colectores. El rio nace en Bolivia, corre en direccidon S-SE, hasta alcanzar al rio
Paraguay (Orfeo, 1999; Sudrez et al., 2010). En su recorrido atraviesa antiguos cinturones
fluviales generando ambientes palustres. En la cuenca superior, con aproximadamente 600
km? de superficie, predomina el loess. La infiltracidn y el aporte de sedimentos al sistema de
cuencas es escaso. Por otra parte, tanto en la region media (4.000 km?) y baja (3.500 km?)
de la cuenca estan formadas por arcillas duras e impermeables. En estas zonas del rio la
escorrentia es lenta por lo que se acumulan materiales organicos que son depositados unos
km mas adelante en la confluencia Parana-Paraguay. El régimen del rio Bermejo es irregular

con alternancia de periodos de sequia e inundacién extensas (Iriondo, 1992; Orfeo, 1999).
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23



Capitulo 1: Antecdentes

Cuenca del rio Pilcomayo: El rio Pilcomayo es uno de los rios que transporta la mayor
carga sedimentaria en el mundo. Cubre un area de 272.000 km? recorriendo los territorios
de Bolivia, Argentina y Paraguay. La dindmica natural del rio se rige por la alternancia de
estaciones secas y humedas que causan que su caudal varie. Nace en los Andes al sur de
Bolivia, aproximadamente a los 5.500 m.s.n.m (Alta Cuenca), comportandose como un rio
de montafa donde predomina la lixiviacién de rocas. Comenzando su recorrido por la
llanura chaquefia, a la altura de la ciudad de Villa Montes (Bolivia), el rio forma un gran
abanico aluvial de 210.000 km?, a la que los autores se refieren como baja cuenca. Su curso
se torna definido, poco profundo, ancho y meandroso, formando importantes esteros y
bafiados hasta que, finalmente desemboca en el Rio Paraguay. Presenta una pendiente muy
reducida, con tendencia a la sedimentacion. En la cuenca baja, la composicién de los suelos
cambia desde depdsitos edlicos de loess rojizos en el extremo O, pasando por cantos
rodados y bloques grisaceos, a suelos arcillosos limosos palustres en el extremo E (Iriondo et

al., 2000; Carpio & Romero, 2006; Lamenza et al., 2019).

Sistema de la Cuenca del Mar Chiquita

Cuenca Sali-Dulce: La cuenca del rio Sali-Dulce es una de las cuencas endorreicas mas
grandes de Sudamérica, ocupando un area aproximada de 57.320 km?. La naciente del rio se
encuentra al sur de la provincia de Salta al limite con Tucuman a una altura de 5.000
m.s.n.m (Pérez et al., 2001; Buncher, 2019). Sus tributarios principales son los rios Tala y
Candelaria. El rio Sali discurre 240 km desde el limite Norte con la provincia de Salta al norte
hasta el Embalse Rio Hondo. A partir de este ultimo punto, el rio toma el nombre de rio
Dulce. Préxima a su desembocadura, los desbordes alimentan una amplia area de bafiados

denominada Bafiados del Rio Dulce para finalmente desaguar en la laguna de Mar Chiquita
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en la provincia de Cérdoba (Perez et al., 2001; Bucher, 2019). Los afluentes de este sistema
nacen en los cordones montafiosos y corren en direcciéon E-SE. En la cuenca del rio Sali, las
caracteristicas del relieve definen dos grandes areas. El drea del oeste, se extiende de norte
a sur a lo largo de toda la cuenca, constituida por las Cumbres Calchaquies al norte y sur de
las Sierras del Aconquija. El este, por otra parte, presenta un relieve moderado entre los 350
y 400 m.s.n.m., para confluir en la llanura deprimida a 250 m.s.n.m. Ademas, en su recorrido
de Este a Oeste, atraviesa las ecorregiones Chaco Seco, de las Yungas y Alto Andina. El
régimen de los rios que conforman el sistema depende fundamentalmente del régimen de
las precipitaciones. Los mayores caudales se registran en los meses de Noviembre—Abril, y
los caudales minimos se registran en los meses de Agosto—Setiembre (Pérez et al., 2001; Fig.

5).
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Sistema de cuencas Serrano.

Cuenca del lago de Salinas Grandes: El lago Salinas Grandes se ubica en el limite NE
de la provincia de Cérdoba (Argentina) a una altitud de 180 m.s.n.m. y cubre una superficie
de unos 4.700 km?. Es uno de los grandes complejos salinos de Sudamérica y forma parte de
uno de los mayores sistemas hipersalinos del mundo (Dargdm, 1994). Las cuencas con
mayor importancia en el abastecimiento permanente o esporadico a las Salinas Grandes son
los rios Soto, Pichanas y Cruz del Eje. El complejo salino posee un estrato sedimentario de
origen tecténico donde se acumulan materiales finos de origen fluvio-edlico rodeado de una
costa salina. La textura del suelo cambia: cercana a las sierras los materiales son mas
gruesos, y se combinan con cambios en salinidad, infiltracién y evapotranspiracion. A su vez
dentro de la misma cuenca, los relieves mas bajos presentan suelos arcillosos limosos,
mientras que en las zonas altas predominan los suelos franco-arenosos (Dargdm, 1994, Ruiz

et al., 2007; Fig. 6).
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1.3- Conservacion en el Gran Chaco Argentino

El Convenio de la Diversidad Bioldgica (CDB), firmado en 1995 persigue los objetivos
de conservar la diversidad bioldgica, hacer la utilizacién sostenible de sus componentes y la
participacidn justa y equitativa en los beneficios que se deriven de la utilizacién de los
recursos genéticos. Con este convenio, el pais se compromete a elaborar estrategias, planes
0 programas para la conservacion y utilizacidn sostenible de la diversidad bioldgica. En 2010,
el CDB adoptd un Plan Estratégico (2011-2020) que incluia 20 objetivos que debian
alcanzarse para 2020 (Metas de Aichi). Tras los informes presentados por los paises
integrantes en octubre de 2020, el CDB establecié nuevos objetivos para detener la pérdida
de biodiversidad e integridad de los ecosistemas para 2030 y garantizar la resiliencia de los
ecosistemas para 2050. Entre ellos se incluyé a la diversidad genética como uno de los
principales objetivos pero centrandose en las especies domesticadas y de importancia
socioeconémica o cultural (Hoban et al., 2020). A su vez, los C+l para la conservacién y el
manejo sustentable de los bosques templados y boreales del Proceso de Montreal (PM) se
establecieron en 1994 en respuesta a los principios forestales de la cumbre de Rio. En la
actualidad, el PM esta constituido por los siguientes paises: Argentina, Australia, Canad3,
Chile, Japdn, Republica de Corea, México, Nueva Zelanda, Federacion Rusa, Estados Unidos
y Uruguay. Los doce paises representan casi el 90% de los bosques templados y boreales del
mundo. En 1995, estos paises se comprometieron a la conservaciéon y manejo sustentable

de sus bosques usando como marco de referencia de evaluacién 7 criterios y 67 indicadores.

El primer criterio considerado es la conservacién de la diversidad biolégica, en la que
estd contemplada la conservacion de los recursos genéticos forestales. Luego de la primera

reunion y presentacion de informes en 2003, los grupos miembro aprobaron un conjunto de

29



Capitulo 1: Antecdentes

indicadores a fin de mejorar las estimaciones y que fueron utilizados para la presentacion de
un segundo informe en 2015. Segun el Segundo Reporte al PM de Argentina (2015), los
indicadores relacionados a la diversidad genética poseen un valor medio a alto pero su
progreso se lo categorizé como desconocido. En ese mismo afio, se proponen y aprueban
nuevos indicadores que complementan la informacién sobre la diversidad biolégica. Dentro
de los nuevos indicadores se encuentra el de brindar informacidn sobre la distribucién y
estructuracién genética en poblaciones de especies clave que puedan reflejar el estado de la
diversidad genética de los bosques en su conjunto (Segundo Reporte de Argentina al
Proceso de Montreal, 2015). En el Tercer Reporte, no se detallan datos sobre la diversidad y
estructura genética de las especies y expresa que en la actualidad muchas investigaciones se

orientan hacia la misma (Tercer Reporte de Argentina al Proceso de Montreal, 2021).

En el Gran Chaco Argentino, las dreas protegidas representan el 3,67% y el 2,42 %
sobre el total de su superficie del Chaco Seco y del Chaco Humedo, respectivamente
(Burkart, 2005). Siendo el 10% el valor bdsico considerado en los estdndares de
conservaciéon y proteccidn en los tratados internacionales firmados por el pais (COP7- CBD
2004). Sin embargo, se identificaron areas que estdn transformadas en parte
(aproximadamente el 10% de su superficie) o bien mantienen su condicidn natural y que son
prioritarias y/o estratégicas para complementar y reforzar los esfuerzos de proteccion. A fin
de mejorar la representacion de la diversidad bioldgica de la regidn en Argentina, se
proyectaron zonas que conectan dareas protegidas y prioritarias llamados corredores
ecologicos (Secretaria de Ambiente de Nacién y Administracién de Parques Nacionales,

2014).
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Los corredores ecoldgicos (Fig. 7-A) son zonas que representan areas alejadas de
actividades antrépicas, y cercanas a cursos y cuerpos de agua, cubiertas de vegetacion
natural. Los corredores ecoldgicos tienen como funciones generar espacios
complementarios a las zonas de proteccién y conservacién, mitigar el impacto de la
actividad antrdpica intensiva y permitir la subsistencia de especies silvestres preservando el
flujo natural para el intercambio fisico y genético entre poblaciones de los nucleos de

conservacion. Para su construccion se consideraron:

1) Las zonas en buen estado ambiental, llamados nucleos de conservacién, que
corresponden a las dreas protegidas tanto provinciales como nacionales, regionales o

internacionales.

2) Superficies de costo (condiciones adecuadas o de riesgo) con respecto a los
patrones de distribuciéon y riqueza de especies, asi como la configuracidon del paisaje

(puestos ganaderos, ambientes, distancia a rutas y al agua).

3) Las categorias de ordenamiento territorial.

De acuerdo con estos criterios, hasta el momento, la regién del Chaco Seco tendria
una representacion de areas protegidas del 22% sobre el total de su area y es posible la
adicion de nuevas areas de conservacidon para abarcar el 50% del total de la ecorregion
(Dinerstein, 2017). Caso contrario se observa en el Chaco Himedo, donde la superficie de
areas protegidas alcanza el 12% y se recomiendan acciones de restauracion. Otros esfuerzos
encaminados hacia la proteccidon de los bosques chaquefios se dieron en 1994 con la

reforma del articulo 41 de la Constitucion Nacional.

En la reforma se establece la necesidad de presupuestos minimos destinados a la
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proteccion ambiental y que fue la base, junto con la ley N2 25.675 (Ley general del
ambiente), para la sancién en 2007 de la Ley N2 26.331 de Proteccion Ambiental de los

Bosques Nativos (Segundo Reporte de Argentina al Proceso de Montreal, 2015).
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Figura 7. Mapas de A) Distribucién de las dreas protegidas y los Corredores Ecoldgicos del Gran Chaco Argentino. B) Areas protegidas estudiadas.
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1.4- Aspidosperma quebracho-blanco SCHLTDL.

Taxonomia: Aspidosperma quebracho-blanco pertenece a la familia
Apocynaceae, subfamilia Rauvolfioidae. Las primeras revisiones realizadas abarcan
informacién detallada sobre las caracteristicas morfoldgicas y la distribuciéon del
género Aspidosperma sp. (Meyer, 1950; Woodson & Everard, 1951; Ezcurra, 1981). Los
estudios filogenéticos basados en secuencias de ADN de cloroplastos (intrén tnrL y
espaciador trnL-F) en conjunto con los datos morfolédgicos de las semillas apoyan la
hipdtesis de que la familia Apocynaceae es monofilética (Potgieter & Albert, 2001), la
subfamilia Rauvolfioidae parafilética (Endrees & Bruyns, 2000) y el género

Aspidosperma Mart. & Zucc. es basal dentro de la familia (Potgieter & Albert, 2001).

El género Aspidosperma abarca 80 especies a lo largo de Sudamérica (Ezcurra,
1999, Torres Basso, 2014). Entre ellas, A. quebracho-blanco es una de las especies
tipicas de la ecorregion chaqueiia. Esta especie arbérea presenta formas variadas de
copas, ramas e incluso frutos. Los individuos de A. quebracho-blanco son mas lozanos
en el Gran Chaco, y su distribucién en Argentina se extiende hacia las provincias del
Monte y Mesopotdmica en areas reducidas de terrenos duros y arcillosos (Meyer,
1950). A su vez, existen datos en diferentes herbarios (CTES-IBONE, CORD-Museo
Botdnico de Cdérdoba, GBIF https://www.gbif.org/es/ y TROPICOS https:
//www.tropicos.org/, accedido en septiembre del 2018) que demuestran la presencia

de esta especie en Bolivia, Brasil, Uruguay y Paraguay.

Sinonimia: La denominacion de la especie pasé a variar segun la forma de las

ramas o de los frutos y de un autor a otro conformando una lista de varios sindnimos
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tales como Macaglia quebracho (0. Kuntze, 1898), Aspidosperma quebrachoideum
(Rojas Acosta, 1913), A. chakensis (Spegazzini, Physis lll, 1917), A. crotalarum,
(Spegazzini, Physis 1ll, 1914), A. quebracho-blanco Schtlecht. Subsp. brevifolium (Hasler,
1913), A. quebracho-blanco var. pendula (Spegazzini, 1910), A. quebracho-blanco var.
ellipticum (Markgraf Notizblatt, 1935), A. quebracho-blanco var. schlechtendaliana, A.
quebracho-blanco forma malmeana, A. quebracho-blanco forma spegazzianiana
(Markgraf Notizblatt, 1937). Asimismo la especie posee varias denominaciones en la
lengua popular de Argentina siendo algunos ejemplos: quebracho blanco (espanol),
kachacacha (aimara), ubira-ro-puiitd (quichua) y kotapik lapag(a) rdi, o kebracho

lapag(a) rai (qom).

Distribucion: Arbol caracteristico de la ecorregién chaquefia junto con los
quebrachos colorados, pero que se extiende también hacia zonas de transicién con el
Monte y en la Mesopotamia. Su area de distribucidon abarca la Argentina, Bolivia,
Brasil, Uruguay y Paraguay. En la Argentina, donde alcanza su mayor extensién, ocupa
desde la frontera norte hasta el NE de San Juan, N de San Luis, Cérdoba y Santa Fe,

cruzando el Parana en Corrientes y Entre Rios.

Morfologia: Los arboles de A. quebracho-blanco (Fig. 8-A) son perennifolios,
esclerdéfilos, con metabolismo fotosintético C3 y puede hallarse desde los 0 a 800
m.s.n.m (Woodson & Everard, 1951; Morello et al., 1985; Barchuk & Diaz, 2000). La
altura de la copa puede llegar a 20 metros. Segun observaciones de campo realizadas
por Meyer (1950) tanto los frutos, como las inflorescencias y las hojas varian en todo
tipo de transiciones, inclusive en la naturaleza se observan arboles con ramas péndulas

y otras con ramas erectas, aunque también pueden hallarse esas diferencias en el
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mismo pie, dificultando separar a esta especie en variedades y/o formas. Por otra
parte, la raiz pivotante es Unica y profunda con escasas raices laterales (Barchuk et al.,
2005). La corteza es agrietada color marrén (Fig. 8-D), y la madera es veteada de
textura fina y homogénea de color blanco amarillento a amarillo ocre. Los anillos de
crecimiento son irregulares y discontinuos formando “lentes” que se observan como
lineas oscuras (Moglia & Lopez, 2001; Moglia et al., 2009). El lefio posee una porosidad
difusa no uniforme con elementos vasculares cortos, dandole la capacidad de resistir
grandes presiones y deformaciones relacionadas con las tensiones de las columnas de
agua. A su vez la presencia de fibrotraqueidas y traqueidas vasicentricas con
puntuaciones rebordeadas abundantes funcionan como un sistema de conduccidn

subsidiario o alternativo (Moglia & Gimenez, 1998).

Las hojas son coriaceas, glabras con venacion pinnada (Fig. 8-C). La cuticula es
granulada, con tricomas simples no glandulares, unicelulares, cortos y rigidos
distribuidos uniformemente. Las células epidérmicas foliares poseen paredes
anticlinales rectas de mediano espesor, pared externa aplanada y estomas ciclociticos
distribuidos uniformemente (Woodson & Everard, 1951; Rosati, 1991). Las flores
hermafroditas son pequefias de aproximadamente 1 cm de largo, actinomorfas,
péndulas o horizontales y se agrupan en inflorescencias cimosas terminales o axilares

en dicasios (Woodson & Everard, 1951; Lin & Bernardello, 1999).

El caliz es obtuso, ovado con sépalos casi iguales entre si. La corola es blanca,
amarilla o verde amarillenta, glabra con pétalos oblongos. Los estambres se
encuentran insertos en la mitad de la corola. El ovario mide 1 mm al igual que las

anteras. La forma de los foliculos son muy variables, lefiosos, sésiles y con un pedicelo
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fructifero. Posee un nectario conspicuo y anular en la base del ovario que produce una
secrecion escasa pero con un gran porcentaje de compuestos azucarados (Woodson &
Everard, 1951; Lin & Bernadello, 1999). Los frutos son cdpsulas que presentan un
numero promedio de 21 semillas livianas y grandes con una alta relacidn superficie

/peso (Lin & Bernadello, 1999; Barchuk et al., 2005; Fig. 8-E).

Figura 8. Fotos de Aspidosperma quebracho-blanco. A) Arbol. B) Plantula. C) Hojas. D)

Corteza. E) Frutos deshiscentes. Fotos: N.E. A. Almirén (2016-2018).
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Biologia reproductiva: La floracion de A. quebracho-blanco se inicia con el
periodo de lluvias, principalmente entre los meses de Octubre a Febrero. El desarrollo
de las flores ocurre en cuatro etapas (Lin & Bernadello, 1999). En la primera etapa
emergen pequeios brotes en los que el caliz envuelve completamente al resto de las
estructuras florales. Es seguida del cambio de color de la corola de verde a amarillo y
se produce la dehiscencia de las anteras (protrandicas). En la tercera etapa las flores se
abren durante el atardecer, la noche y muy pocas veces, durante las primeras horas
del dia. Finalmente, en la cuarta etapa los estigmas se vuelven receptivos a la vez que
la corola se encoge. Los lébulos del caliz se pliegan juntos, protegiendo el ovario y
dejando a una parte del estilo y el estigma expuestos. La receptividad del estigma se
mantiene durante un dia. Cuando la flor se abre, la corola libera un aroma dulce a
través de los osmoforos localizados en los l6bulos, principalmente en la epidermis

abaxial.

El porcentaje de produccidn de flores es mayor que la cantidad de frutos y no se
observa el aborto de los frutos en las etapas tempranas de desarrollo. Las flores son
visitadas por mas de 200 especies de insectos. Los visitantes mas comunes son de las
familias Formicidae, Syrphidae, Vespidae y Bibionidae, siendo esta ultima la Unica
familia en la que se observé el ingreso de la probdscide a la flor. Mdas raramente las
flores son visitadas por las familias como Polybidae, Micropizidae, Calliphoridae,

Scotylidae, Oedemeridae y Chrisomilidae (Barchuk & Diaz, 2000).

La reproduccion en A. quebracho-blanco puede darse por geitonogamia en
porcentajes que no son significativamente distintos de la xenogamia, indicando que

estas plantas son autocompatibles. Los frutos se desarrollan lentamente y la
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dehiscencia de los mismos ocurre un afio después de la fertilizacién de los évulos. La
tasa de emergencia y establecimiento anual es baja, inclusive muestran una gran
mortandad en los primeros meses luego de una plantacién debido a que las plantulas
requieren de la sombra de plantas nodrizas. La planta nodriza aumenta las
probabilidades de establecimiento de las semillas del quebracho blanco al generar con
su sombra un micrositio donde la radiacion directa y la temperatura estan atenuadas,
evidenciando una relacidon de facilitacién (Hunziker, 1946; Barchuk & Diaz, 2000). Al
momento de abrirse las cdpsulas para la dispersion anemdcora, las semillas se
presentan humedas y luego deviene el proceso de deshidratacion intenso perdiendo
rapidamente la viabilidad a la intemperie. Los amplios cotiledones desarrollados en la
plantula (Fig. 8-B), permanecen por mas de un afo. A su vez, la relacion raiz/tallo es
elevada y la velocidad de crecimiento de la raiz es tres veces superior a la de la parte

aérea (Woodson & Everard, 1951; Lin & Bernadello, 1999).

Por otra parte, Hunziker (1946) menciona que, en un viaje junto a Lorenzo Parodi
a La Rioja, pudo observar que las raices horizontales de A. quebracho-blanco
presentaban retonos. Este hallazgo se repitié en las provincias de Corrientes, Chaco y
Cérdoba y concluyd que la especie presenta reproduccidn asexual. El didmetro minimo
de las raices es de 1 a 1,5 cm, originadas en su mayoria por heridas o cortes en la raiz.
Las plantulas son capaces de rebrotar a partir de yemas adventicias desde el hipocodtilo
y el cuello de la raiz, provocados por una perturbacién severa, aumentando su
capacidad de rebrote con la edad (Barchuk et al., 2006). Por lo tanto en A. quebracho
blanco no existen yemas preformadas sino que las mismas se formarian por el

estimulo del corte (Castro-Diez et al., 1998). Pudiendo rebrotar inclusive después de
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una completa remocién de los cotiledones y de las hojas verdaderas (Kitajima &
Fenner, 2000). Ademas, se ha sugerido que los cotiledones persistentes podrian ser
usados continuamente para el crecimiento. Mientras que las reservas cotiledonares
pueden ayudar al rebrote, en especial si la porcidn aérea es danada por herbivoria.
Estas caracteristicas de A. quebracho-blanco indicarian cierto conservacionismo
evolutivo. Por lo tanto, se considera que los bancos de plantulas, en los que se
contabiliza un minimo de 340 renovales/ha respecto a 7 adultos/ha, amortiguan la
ausencia del banco de semillas, el lento crecimiento y la escasa supervivencia

(Sonesson, 1994; Harms et al., 1997; Nai Bregaglio et. al., 2001; Barchuk et al., 2005).

En este sentido, las plantulas A. quebracho-blanco poseen tres estrategias para
enfrentar un ambiente arido. La primera se relaciona con la asociaciéon con una planta
nodriza. La segunda es el rebrote después de eventos extremos como perturbaciones,
herbivorias y sequias. Y por ultimo, la pérdida de biomasa aérea y el consiguiente
rebrote que estimula el crecimiento radical en profundidad (Barchuk et al,. 2005,
2006). Por otra parte, se sugirid que en condiciones bajo disturbio de larga duracion, se
favorece la regeneracion y establecimiento efectivo de las plantulas de A. quebracho-
blanco. Inclusive, el hecho de tener las hojas terminadas en una aguja, evitaria que
fueran eliminadas por herbivoria (Saravia Toledo & del Castillo, 1988; Barchuk & Diaz,

1999).

Genética: El nUmero basico primitivo de Apocynaceae es x= 11, y a partir de este
se habrian originado los restantes numeros basicos por aneuploidia. Asimismo, A.
quebracho-blanco es una especie tetraploide con un nuimero béasico de x= 9 y un

numero gamético de n= 18 con formacion regular de bivalentes durante la meiosis.
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Posee 18 pares de cromosomas (2n= 36), cuyos tamanos varian de 0,67 a 1,22 um,

siendo el cariotipo bastante homogéneo (Piovano, 1987).

En relacion a los estudios genético-poblacionales, Torres Basso (2014) estudié la
variabilidad genética de las poblaciones de A. quebracho-blanco de cinco &areas
protegidas de la subregion arida al oeste de la region chaqueiia empleando RAPDs. Los
mayores valores de diversidad genética se localizaron en areas con menor indice de
precipitaciones medias anuales. En el analisis de la particion de la diversidad genética
mediante el indice de Shannon-Weaver y el Analisis molecular de la varianza (AMOVA)
evidencid que el componente intrapoblacional es mayor al interpoblacional. La
estructura genética hallada fue alta (Phis = 0,372, p <0,001) y el flujo génico entre las
poblaciones indicé la ocurrencia de al menos un migrante por generacion. El
dendrograma utilizando UPGMA vy el Andlisis de Coordenadas Principales (PCoA),
sugiri6 que las poblaciones estudiadas pueden ser agrupadas en clusters
correlacionados con la distribucién geografica de las poblaciones. A su vez, observé

que las poblaciones poseen aislamiento por distancia.

Por otra parte, Botelho et al. (2021) analizaron 25 individuos de 5 poblaciones
del Gran Chaco de Argentina, Paraguay y Brasil empleando ISSR. Su objetivo fue
presentar los primeros datos de estructuracién genética de las poblaciones naturales
fragmentadas de A. quebracho-blanco para sugerir poblaciones y directrices
prioritarias, y para los esfuerzos de conservacién y gestion. Las poblaciones estudiadas
mostraron una diversidad genética media que oscil6 entre 0,09 y 0,15 para el indice de
Shannon y entre 0,19 y 0,31 para el indice de Nei. Los valores de PIC y frecuencias

alélicas también fueron bajas posiblemente por las variaciones en el sistema
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reproductivo, como la autocompatibilidad, que posee la especie. Los estudios en la
estructura genética de estas poblaciones arrojaron que la correlacién entre distancias
genéticas y geograficas no fue significativa. Sin embargo, el patron especifico de la
distribucién espacial de los alelos y una agrupacién en UPGMA observados indicaron
que la distribucion de los genotipos de A. quebracho-blanco estudiadas no se produjo
al azar. Sugieren que el patrén observado probablemente esté asociado a la dispersién
de semillas y al reclutamiento de plantulas donde el ambiente arido y semiarido del
Chaco favorece la anemocoria, aumentando la similitud genética entre estos
fragmentos. Sefialan a las poblaciones de Porto Murtinho(Brasil) como area prioritaria
para la conservacién por presentar una fragmentacién intensiva en las ultimas
décadas. Mientras que sugieren a las poblaciones de Cérdoba (Argentina), por su alta
diversidad genética y baja intensidad de fragmentacidon, como candidatas para
construir un banco de germoplasma. Ambos estudios sefialan la importancia del
mantenimiento de la diversidad genética de A. quebracho- blanco por la antropizacién

que sufren los bosques del Chaco.

Usos: La madera es utilizada para carbdn, lefia, aserrin, pallets, durmientes
impregnados y varillas para alambrados (Martinez et al., 2008). Posee buenas
caracteristicas en relacion a la dureza y trabajabilidad, siendo considerada una de las
especies de mayor importancia comercial de la regiéon chaquena de Argentina (Moglia
et al., 2009). Inclusive las propiedades fisico-mecanicas de la madera se conservan adn
en presencia de Fusarium scirpi Lambet Fautr, un hongo que ocasiona manchas rojas
en la médula del tronco (Lizarraga, 1972). Sin embargo, las larvas del coledptero

Stenodontes spinibarbis Linnaeus perforan la madera haciendo que la misma pierda su
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valor industrial (Fiorentino et al., 1995). Por otro lado, el cocimiento de la corteza
posee efectos antifebriles y antiasmaticos, ademas se utiliza para el corazén, como
abortivo y para el tratamiento contra la malaria. En cambio, los lavajes y bafios con las
hojas son utilizados para combatir piojos, liendres, seborrea y caspa (Woodson, 1951;
Ezcurra, 1981; Carrizo et al., 2005, Rondina et al., 2008). El primer compuesto alcaloide
aislado a partir de la corteza se denominé aspidorpermine (Fraude, 1878), desde
entonces se han hallado mas de treinta alcaloides distintos, algunos de ellos con
propiedades farmacoldgicas como Kuammidine (anestesia local, espasméddico
intestinal, hipotensivo, relajante muscular esquelético, sedante), Aspidospermine
(hipotensivo, diurético, vasoconstrictor periférico, estimulante respiratorio,
anticonceptivo), Aspidosamine (hipotensivo), Quebrachamine (hipotensivo, agente
simpaticolitico) y Yohimbine (agente simpaticolitico) (Lyon et al., 1973; Aimi et al.,

1991; Sperling et al., 2002).

Los tobas también utilizan la decoccidn concentrada del lefio en bafios de
asiento, en forma de vapor, para ayudar al alumbramiento. Ademas, mediante el
hervor prolongado de trozos de la corteza, tifien la lana y las fibras vegetales de

amarillo (Martinez Crovetto, 1964).

Por otra parte, la presencia de A. quebracho-blanco reduce significativamente la
contaminacién por boro en suelos industriales. Al ser longeva, se considera que podria
secuestrar y retener boro en su biomasa por un periodo prolongado de tiempo
(superior a los 50 anos). Debido a ello, A. quebracho-blanco es una especie
prometedora para ser empleada en la remediacion de suelos con concentraciones de

boro hasta 50 ppm (Albarracin et al., 2007).
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1.5- Genética poblacional, marcadores moleculares (AFLP) y el

modelado de nicho ecologico (ENM) en la conservacion

Las poblaciones son la unidad evolutiva considerada para la aplicacién de la
teoria y practica conservacionista o con el fin de reducir el riesgo de extincién de las
especies (Schemske et al., 1994; Frankham et al., 2009). En las poblaciones, la
diversidad genética posee una correlacién directa con la aptitud bioldgica (capacidad
de la poblacién de dejar descendientes). También es clave para la adaptacion ante los
cambios ambientales, por lo tanto, es esencial para la supervivencia de cualquier
especie (Schemske et al., 1994; Reed & Frankham, 2003). La diversidad genética se
refiere a la variaciéon de la frecuencia de los alelos dentro de una poblacién y entre
poblaciones de una misma especie. Asimismo, en dichas poblaciones existen factores y
fuerzas (mutacién, deriva génica, seleccion y flujo génico) que interactian entre si,
modificando la frecuencia de los alelos (Frankham, 1996; Reed & Frankham, 2003;

Templeton, 2006).

La mutacion es cualquier cambio en el material hereditario, es aleatorio y es la
base de cualquier variacidon genética debido a que puede formar nuevos alelos. La
deriva genética es el muestreo azaroso de los alelos de la poblacion al momento de la
reproduccién y su efecto estad relacionado intimamente con el tamafio poblacional.
Cuanto menor sea el muestreo, mayor sera la pérdida de alelos (Futuyma, 1986; Van
Dyke & Lamb, 2020). La seleccidn es la reproduccién diferencial entre individuos de
una poblacién. En otras palabras, los fenotipos que aumentan su frecuencia son

aquellos que poseen una mayor probabilidad de supervivencia y reproduccién en la
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medida en que dichos rasgos tengan una base genética (Hamilton, 2021). El flujo
génico es el proceso mediante el cual los alelos de una poblacién son intercambiados
con los de otras poblaciones, por lo que determina hasta qué punto cada poblacién

evoluciona independientemente de otras (Slatkin, 1994).

En genética de la conservacién, adquieren gran importancia las especies que
pasan por un proceso de reduccién poblacional, sobre todo si estan amenazadas o
poseen una baja diversidad genética previa (Spielman et al., 2004; Van Dyke & Lamb,
2020). Las poblaciones en las que se reduce el numero de individuos pueden sufrir una
pérdida de su variacidon alélica debido a la deriva genética o apareamientos no
aleatorios. La menor cantidad de individuos en un territorio reducido aumenta la tasa
de cruzamientos entre individuos emparentados o endogamia (Frankel & Soulé, 1981;
Frankham et al., 2002). Tanto la endogamia como la deriva genética aumentan la
probabilidad de fijacion alélica. Los alelos que se fijan (alelos con frecuencia del 100%
en la poblacion) contribuyen a la acumulacién de mutaciones deletéreas reduciendo
eficacia reproductiva poblacional (Lynch, 1996; Van Dyke & Lamb, 2020). Un ejemplo
de reduccion drastica de las poblaciones puede darse por la fragmentacion del habitat.
La pérdida y la reduccién del tamafio del habitat de las especies ocasionan la reduccién
del tamano poblacional y el aislamiento de las poblaciones. En consecuencia, provoca
una disminucién constante de la diversidad genética de esas poblaciones en
comparacion a otras de ambientes continuos, sobre todo, en especies con distribucién
amplia, aldgamas obligadas o autoincompatibles (Frankham, 1996; Reed & Frankham,

2003; Honnay & Jacquemyn, 2007; Morgan et al., 2013).

Por lo tanto, la conservacién de poblaciones con altos niveles de variacién
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heredable previene la fijacion de alelos deletéreos y se preserva el potencial evolutivo
de las poblaciones y su persistencia a través del tiempo. Por estas razones, la genética
orientada a la conservacion tiene dos objetivos: preservar la variacion genética

heredable y prevenir la fijacidon de alelos en las especies (Van Dyke & Lamb, 2020).

Los marcadores moleculares son herramientas poderosas para el andlisis de la
diversidad y estructura genética dentro y entre poblaciones (Powell et al., 2005). Uno
de los marcadores utilizados comunmente en andlisis de genética de plantas son los
AFLP (Sheeja et al., 2021). Desde su desarrollo por Vos et al. (1995), los AFLP han sido
utilizados para el estudio de la diversidad genética, la identificacién de linajes, la
reconstruccién de filogenias, la identificacion de hibridos, etc., tanto en plantas como
en animales y en hongos (Meudt & Clarke, 2007; Sheeja et al., 2021). Esta técnica ha
sido considerada por algunos autores como una herramienta confiable, mads
informativa y eficaz en un corto periodo de tiempo en comparacion a otros
marcadores moleculares. Sobre todo en el andlisis de plantas que no son modelos
bioldgicos o de interés comercial. Esto es asi debido a su gran polimorfismo resultante
del andlisis simultaneo de un gran nimero de fragmentos de restriccién en una sola
corrida electroforética, asi como del uso de diferentes combinaciones de enzimas y
cebadores para acceder a multiples marcadores polimdrficos (Jones et al.,, 1997;
Meudt & Clarke, 2007; Costa et al., 2016; Sheeja et al., 2021). Como es un marcador
dominante, no es posible la deteccién de individuos heterocigotas y la estimacién de la

heterocigosis esperada es baja.

En comparaciéon a otras técnicas moleculares dominantes, los AFLP requieren

una cantidad mayor de ADN de buena calidad (desde 300 ng) para evitar artefactos

46



Capitulo 1: Antecdentes

gue influyan en los analisis de los geles. Por lo tanto, el procesamiento de las muestras
de herbarios requiere pasos de depuracién y la comparacién de los patrones de
bandeo con los obtenidos de muestras frescas para asegurar la presencia de
fragmentos monomaorficos. Ademas, su costo es elevado debido al uso de enzimas de
restriccion, geles de poliacrilamida y tincidn con plata o fluorescencia. A esto se aflade
gue es un proceso engorroso que lleva muchos pasos y en el que el andlisis de los geles

es largo y complejo (Sheeja et al., 2021).

Una vez analizados los geles y obtenidas las matrices correspondientes, para el
analisis de la diversidad genética en poblaciones se utilizan cominmente los siguientes
estadisticos para estimar la variabilidad genética: NiUmero total de bandas, nimero de
bandas exclusivas(NBE), nimero de alelos (Na), Numero efectivo de alelos (Ne),
porcentaje de loci polimérficos (%P), heterocigosidad esperada media e indice de
Shannon. El nimero total de bandas se refiere a la cantidad de bandas encontradas
para cada poblacién. El nimero de bandas exclusivas es el nimero de bandas Unicas
para una poblacién. El nimero de alelos es la cantidad de alelos diferentes y el nimero
efectivo de alelos hace referencia a los alelos con capacidad de pasar a la siguiente

generacion.

Ne= 1/ 5 pi

Siendo pi la frecuencia del alelo i.

El polimorfismo se refiere a la presencia de dos o mas variantes (alelos) de un
locus. En las poblaciones, el polimorfismo se expresa como la probabilidad de

encontrar un locus polimérfico entre todos los loci de la poblacion.
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%P= numero de loci polimorficos/ total de loci

La heterocigosidad promedio (H) se refiere a la proporcién de individuos
promedio en una poblacion que son heterocigotos. Es decir que llevan dos alelos
distintos de un locus particular. El estadistico refleja la proporcién de individuos

heterocigotos en una poblaciéon medida para varios loci.

H=SHi/N

H es la heterocigosidad promedio del locus i y N es el nimero total de loci.

El indice de Shannon (Shannon & Weaver, 1949) proporciona una estimacién
relativa del grado de variacion genética dentro de las poblaciones empleando la

férmula:

Sh=-1.3 pi.Ln (pi) +qi.Ln(qi)

Donde pi es la frecuencia de la presencia y qi la ausencia de cada banda.

Por otra parte, la estructura genética se determina en base a la distribucién y
cantidad de las frecuencias alélicas dentro y entre poblaciones. Una poblacién esta
estructurada si las frecuencias de sus alelos siguen un patrén espacial o temporal
diferencial (Frankham et al., 2009). La particién del total de la diversidad genética de
una especie en sus componentes intra e interpoblacional nos permite principalmente,
conocer su organizacion en el espacio (Allendorf et al., 2010). El andlisis de la
estructura poblacional se estima mediante diversos analisis e indices. En esta tesis se
utilizan el andlisis de la varianza molecular (AMOVA), indice Rhog;, identidad y distancia

de Nei, el andlisis de coordenadas principales (PCoA), el test de mantel y GENELAND.
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El analisis de la varianza molecular (Excoffier et al., 1992) es un método que
permite estimar la diferenciacion poblacional y probar hipétesis de estructuracion a
partir de datos moleculares. Este método estd basado en el cdlculo de una distancia
genética y evalula la varianza dentro y entre grupos predefinidos. Produce estimaciones
de los componentes de la varianza e indices andlogos del estadistico Fs. Rho (Ronfort
et al.,1998) es el estadistico alternativo a Fst mas relevante para los poliploides.
Meirmans & Van Tienderen (2013) recomendaron este estadistico para los andlisis de
diferenciacién poblacional en poliploides debido a que es menos sensible al nivel de
ploidia, a la tasa de autoreproduccién y a la tasa de doble reduccién (y, por tanto, al

modo de herencia).

Los indices de distancia e identidad de Nei se utilizan para expresar la magnitud
de similaridad o diferencia genética entre dos individuos o grupos caracterizados

molecularmente a través de marcadores moleculares.
Identidad de Nei =J,,/V (Jx.J,)
Donde,
fxy:2?=1 pix.piy
=Yk pix
Jy:Zi'{=1 pz iy

Pix y piy son las frecuencias del alelo i en las poblaciones x e y. Para loci
multiples, Jy, Jx y Jy son calculados sumando todos los loci y alelos y dividiendo por el

numero de loci.
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Distancia de Nei= -Ln. (Identidad de Nei)

La identidad genética de Nei va de 0 a 1. En consecuencia, la distancia genética
de Nei va de 0 a infinito (Nei 1972, 1978). Sin embargo, muchas veces las matrices
obtenidas de estos cdlculos pueden ser dificiles de interpretar. EIl PCoA es una técnica
multivariante que permite visualizar los patrones de relacion genética entre multiples
muestras. La matematica es compleja, pero en esencia, en el PCoA cada eje sucesivo
explica proporcionalmente la variacidén total y es posible localizar separacién entre

grupos (Peakall & Smouse, 2012).

El test de Mantel es una herramienta estadistica para estimar la correlacion
lineal entre dos matrices de distanciamiento o de similitud que posean el mismo

tamafo. La correlacidn cominmente utilizada es la de Pearson:

Z=ry,=Cov(X, Y)/ V (Var (X). Var (Y))

Donde el numerador representa la covarianza entre las matrices X e Y (suma de
productos cruzados entre los elementos de la matriz X y la matriz Y) y el denominador
la raiz cuadrada del producto de la varianza (suma de cuadrados) total en cada matriz.
Para el cdlculo de significancia de cada correlacién entre muestras, el procedimiento
lleva a cabo permutaciones aleatorias entre columnas y filas en una de las matrices
mientras que la segunda matriz no se altera. Cuando la correlacion entre la matriz de
distancias genéticas y la matriz de distancias geograficas es estadisticamente

significativa, se concluye que existe estructura espacial lineal (Mantel, 1967).

Por otra parte existen analisis que permiten asignar probabilisticamente a los

individuos a diferentes grupos sin necesidad de conocer a priori las unidades y/o
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limites poblacionales. Al objetivo de esta tesis, que incluye un enfoque de espacial, se
empled el paquete Geneland 3.2.2 (Guillot et al., 2005) del programa R (R Core
Development Team, 2011). GENELAND implementa un algoritmo de agrupacion
bayesiana y utiliza un método de re-muestreo mediante simulacién de cadenas de
Markov Monte Carlo (MCMC) para estimar parametros desconocidos incluyendo el
numero de grupos poblacionales, e incorpora ademds los datos espaciales

(coordenadas geograficas) para cada individuo (Guillot et al., 2005).

Sin embargo, a fin de garantizar una planificacién correcta de estrategias de
manejo o conservacion de las especies, es necesario la asociacién de la informacién
genética con la reproductiva, demogréfica, geografica, climatica, etc. De esta manera,
es importante que la perspectiva evolutiva de una poblacién sea multidimensional
(Frankham, 1996; Reed & Frankham, 2003; Templeton, 2006). Recientemente, el
modelado de nicho ecolégico (MNE) se utilizé como una herramienta valiosa para la
biologia de la conservacidon asi como para otras cuestiones bioldgicas o problematicas
ambientales. Seglin Mota-Vargas et al. (2019), el modelado de nicho ecolégico de una

especie requiere principalmente de:

(1) El conocimiento a priori de los factores abidticos/bidticos, histéricos y de
dispersion debido a que son elementos claves para la distribucién geografica de las

especies y para la delimitacién mas precisa del area limite del modelado.

(2) Las coordenadas geograficas en donde se ha registrado la presencia de la
especie. Para obtener dichas coordenadas existen distintos medios como ser la
obtencidon directa en campo mediante un GPS, la literatura especializada, las

colecciones de herbarios y las bases de datos disponibles en internet.
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(3) Las variables ambientales del area de estudio. Se obtienen a partir de mapas
de coberturas digitalizadas que son archivos en formato raster o ASCIl, conformadas
por celdas o pixeles con informacién de las condiciones presentes y que pueden variar
de resoluciéon espacial. Asi dependiendo de la pregunta a responder se utilizara una
mayor o menor cantidad de variables teniendo en cuenta que, de ser pocas, la
construccion del area favorable del nicho serd menos restrictiva. Por el contrario, el
uso de muchas variables podria generar modelos en torno o muy cercanas Unicamente
a los registros de presencia. Por lo tanto, para la seleccion es recomendable considerar
la relevancia para la biologia de la especie, el aporte de cada variable al modelo y la

correlacién espacial que exista entre las variables.

Luego, a partir del proceso algoritmico de correlacién entre los datos de
presencia y ambientales, el MNE permite definir el nicho ecolégico de la especie y la
distribucién potencial de la misma (Pulliam, 2000). Finalmente, es necesario evaluar
los modelos a fin de determinar su calidad. Para ello, se pueden utilizar pruebas en
base a una matriz de confusion. Este analisis mide el grado de ajuste del modelo a los
datos de validacion (Fielding & Bell, 1997). Otra opcidn es obtener la significancia
estadistica, con base en qué tanto se alejan los datos con respecto a lo esperado al
azar. En cualquiera de los casos anteriores, un buen modelado daria valores de
omision (prediccion errénea de ausencia de la especie) nulos o bajos mientras que la
tasa de comisién (prediccion errénea de presencia de la especie) podria ser moderada
(Mota-Vargas et al., 2019). Una vez reconstruidos los modelos, los SIG permiten la
visualizacion de los puntos de presencia, las variables ambientales y el modelado de

nicho para su posterior analisis.
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2.1- Fundamentacion

En los ultimos decenios la comunidad internacional aprobé numerosos instrumentos
gue establecen las obligaciones y los principios basicos que los paises, incluida la Argentina,
deberian adoptar a fin de alcanzar un desarrollo sostenible. Entre ellos figuran los principios
aprobados en las cumbres de Estocolmo (1972) y de Rio (1992), e importantes tratados
ambientales como el Convenio sobre la Diversidad Bioldgica, en particular, el Plan
Estratégico para la Diversidad Bioldgica 2011-2020, con sus Metas de Aichi para la
Diversidad Bioldgica (CBD & UNEP, 2011). Mejorar la situacidon de la diversidad bioldgica
salvaguardando los ecosistemas, las especies y la diversidad genética es un objetivo en
comun de dichos instrumentos. Asimismo, el concepto de criterios e indicadores (C+l) capté
la atencion internacional como una herramienta para guiar el monitoreo, la evaluacién y la
preparacion de informes, como también para mejorar las politicas y practicas forestales a
escala nacional y mundial. De todas las iniciativas, el Proceso de Montreal (PM) es la mas
amplia en términos geograficos, ya que abarca la mayor parte de los bosques templados y
boreales del mundo. Conforman esta iniciativa 12 paises, incluida la Argentina, los que
declararon su compromiso con la conservacion y el manejo sostenible de sus bosques. A su
vez, respaldaron el uso de un conjunto de C+l como marco de referencia para que las
autoridades encargadas de formular politicas pudieran evaluar las tendencias forestales
nacionales y el avance hacia el manejo forestal sostenible. Uno de los criterios del PM es la
Conservacion de la Diversidad Bioldgica. La misma sugiere aportar datos sobre los efectos
de la fragmentacién, incluyendo la pérdida de especies, la diversidad genética y la
degradacidn de habitats. Asi como sobre la respuesta de las especies indicadoras, pioneras u

otras relevantes como indicadores del estado de la fragmentacién de los bosques y de la
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diversidad genética.

El Gran Chaco Americano (Fig. 1) constituye la segunda region boscosa mas extensa de
Ameérica del Sur después de la selva Amazdnica (Naumann, 2006). Esta amplia superficie de
sabanas, bosques secos y humedales ocupa un territorio de aproximadamente 1.141.000
km?Z. Se extiende en el centro-sur de América del Sur, desde los 16° 55’ de latitud Sur, en la
region tropical, a los 33° 52’ de latitud Sur, en la regién templada, y desde los 67° 50’ de
longitud Oeste al pie de los Andes, hasta los 57° 52’ de longitud Oeste en la provincia de
Corrientes (UMSEF, 2002). El Gran Chaco Americano constituye una gran cuenca
sedimentaria con escaso declive hacia el SE, que fue rellenada durante el Cuaternario por
materiales aportados por los cursos fluviales provenientes de la cordillera de los Andes y por
sedimentos de origen edlico. Predomina entre estos depdsitos el loess, sedimento con
abundante carbonato de calcio y escasa cantidad de arcilla, acumulado por el viento en
periodos secos. Los sedimentos se alternan con limos, sedimentos aluviales depositados
durante las épocas lluviosas luego de ser arrastrados por las aguas en los extensos llanos
(Popolizio, 1970; Erize et al., 1993). Los rios de esta gran llanura divagan sin formar valles
profundos y desbordan durante las crecientes formando numerosos ambientes acuaticos
como rios, riachos, lagunas, esteros, bafiados y canadas. Los cursos aléctonos poseen gran
importancia como medio de transporte de semillas, frutos y plantulas de los bosques en
galeria de las Sierras Subandinas (Biani et al., 2006). Asociado a los cambios de climay a las
condiciones edéficas, la vegetacion varia desde bosques xerofitos en el NO a bosques
semideciduos en el SE, siendo posible distinguir dos ecorregiones (Chaco Seco y Chaco
Humedo). Todo esto se traduce en una alta biodiversidad que hace del Gran Chaco una de
las regiones de mayor importancia socio-ambiental de Sudamérica (Brown et al., 2012). El

bosque, en sus diversos paisajes y formas, constituye la esencia de la historia social y
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cultural del Gran Chaco, con innegables valores materiales y simbdlicos que le han otorgado
identidad como espacio geografico (Cuadra, 2012). Sin embargo, a pesar de su importancia,
la sobreexplotacién y la creciente expansion de la frontera agricola provocan aino a afio la

degradacion y desaparicidon de miles de hectareas de bosques nativos.

Desde el siglo XX, el Gran Chaco es el escenario de un proceso de cambio de uso de la
tierra sin precedentes. La irrupcién de los cultivos genéticamente modificados, ha generado
un proceso de transformacién del paisaje. Como la habilitacién de areas para la agricultura y
la ganaderia intensiva, la ampliacién y la mejora de la red de caminos y la modificacién del
esquema tradicional de tenencia de la tierra, abriendo una nueva dimensién para el
desarrollo e inclusidn social del Chaco (Brown et al., 2012). Por otra parte, aunque la region
cuenta con dreas protegidas de cardcter provincial, nacional, privado o internacional, las
mismas corresponden a un porcentaje muy bajo del territorio. Esto significa una débil
representacién del ambiente dentro de las areas protegidas y la necesidad de disenar
acciones que fortalezcan significativamente el sistema. A fin de garantizar la inclusién de las
distintas unidades de vegetacion, y establecer corredores de biodiversidad entre dareas
nucleo asi como planificar las actividades productivas y de desarrollo de infraestructura

(Brown et al., 2012).

Diversas organizaciones han tomado la iniciativa de impulsar acciones a distinto nivel
en pos de la conservacion de la biodiversidad del Gran Chaco. The Nature Conservancy, la
Fundacidn para el Desarrollo del Chaco, WCS Bolivia y la Fundacién Vida Silvestre Argentina
(F.V.S., 2005) lideraron un Proyecto de Evaluacion Ecorregional. El objetivo del proyecto fue
proporcionar la informacién necesaria para orientar geograficamente las acciones de los

diferentes actores que intervienen en la region, de forma tal que la diversidad de especies,
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comunidades y ecosistemas presentes en la misma se mantengan viables. Y en
consecuencia, que los bienes y servicios que estos brinden al hombre, sean mantenidos a
largo plazo. El producto de la Evaluacién Ecorregional fue una serie de mapas con su
respectiva base de datos, que sistematiza la informacién disponible sobre la diversidad
bioldgica de la region Chaquefia. Asimismo, los mapas muestran cudles son los elementos
gue requieren una atencidn prioritaria y a qué sitios se deben dirigir las acciones de
conservacion (Naumann, 2006). Las dreas seleccionadas como prioritarias fueron integradas
en un mapa denominado “Red de areas prioritarias para la conservacidon”. Sobre la base de
esta informacidn, la Administracion de Parques Nacionales estd instrumentando desde 2005
la Estrategia Regional de Corredores de Conservacién para el Gran Chaco. Los Corredores
Ecolégicos son espacios en tierras privadas, publicas o comunitarias que cumplen una

funcién importante de conectividad bioldgica entre parches de bosque (Brown et al., 2012).

Por otra parte, en el afio 2007 se sanciond en la Argentina la Ley Nacional 26.331 que
establece los presupuestos minimos de proteccion ambiental para el enriquecimiento,
restauracién, conservacién, aprovechamiento y manejo sostenible de los bosques nativos, y
de los servicios ambientales que estos brindan a la sociedad. En este contexto, las provincias
realizaron el ordenamiento territorial de sus bosques nativos estableciendo tres categorias: |
- Rojo (areas protegidas de muy alto valor de la conservacién que no deben transformarse,
comprendiendo areas que por sus ubicaciones relativas a reservas, su valor de conectividad,
la presencia de valores bioldgicos sobresalientes y/o la proteccion de cuencas que ejercen,
ameritan su persistencia como bosque a perpetuidad), Il - Amarillo (bosques de mediano
valor de conservaciéon, que no deben transformarse y, que aun degradados, con la

implementacién de actividades de restauracién pueden tener un alto valor de conservacion)
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y lll - Verde (permite su desmonte parcial para el desarrollo agropecuario). De acuerdo con
ello, los objetivos y actividades propuestas en los planes de manejo deben asegurar que el
bosque no sea sustituido; que las intervenciones sean lo suficientemente moderadas como
para que el bosque siga manteniendo. Esto significa que como minimo, los atributos de
conservacion de la categoria bajo la cual ha sido clasificado el bosque contenga medidas de
monitoreo periddicas, transparentes y verificables que permitan medir el impacto de las
intervenciones realizadas. Sin embargo, desde la implementacion de la ley y hasta el
momento no se cuenta con suficientes datos cientificos que permitan evaluar
racionalmente el impacto que han tenido los diferentes usos de la tierra sobre los bosques.
Por lo que, resulta preciso desarrollar indicadores bioldgicos de sustentabilidad del bosque
chaquefio nativo a fin de brindar una base cientifica que permita homologar criterios para el

manejo de dichos bosques a largo plazo.

En este marco, el desarrollo de estrategias de conservacién basadas en especies clave
puede contribuir a la conservacién y uso sustentable de ecosistemas enteros (Simberloff,
1998). Una de dichas estrategias consiste en el monitoreo de la diversidad genética para
evaluar el estado de las poblaciones. La diversidad genética es la fuente primordial de
diversidad biolégica, y es importante para el funcionamiento saludable de los ecosistemas
(Hoban et al., 2020; Dewoody et al., 2021; Tercer Reporte de Argentina al Proceso de
Montreal, 2021). La fragmentacidn y perturbaciéon del ambiente, como consecuencia de la
tala selectiva de bosques y el reemplazo de los ecosistemas naturales por agroecosistemas,
puede conducir a cambios genéticos en las poblaciones. Estos cambios, como la reduccién
del flujo génico, la alteracion de la diferenciacidn entre poblaciones, la pérdida de variacion

dentro de las poblaciones y cambios en los niveles de endogamia, tienen implicaciones

58



Capitulo 2: Fundamentacion, objetivos e hipodtesis

adversas para la viabilidad y la conservacion de las especies (Cuénin et al., 2019; Gonzalez et
al., 2020; Lépez Wilchiz et al., 2021). Cuando se reduce la diversidad genética de una
especie, su potencial evolutivo disminuye y se reduce tanto su capacidad de responder ante
futuros retos ambientales asi como los posibles beneficios que la sociedad puede obtener
de dichas especies y hace que los ecosistemas sean menos resistentes al cambio. En casos
extremos, el aumento de homocigotos en la poblacidn, como resultado de la endogamia,
puede llevar a la expresion de alelos deletéreos y el efecto de esos cambios puede resultar
en la extincién local de una especie (Hoban et al., 2020; Sistri et al., 2021; Kyarizis et al.,
2021). Por otra parte, aunque dichos procesos pueden tener profundos efectos genéticos,
los mismos pueden variar ante diferentes situaciones debido a la biologia de las especies, la
estructura del paisaje y de las comunidades vegetales, asi como a las diferentes practicas de
manejo de los bosques. Por lo tanto, la comprensién de los procesos que estructuran la
diversidad genética y de los efectos del aislamiento debido a la fragmentacién resultan de
interés para: identificar poblaciones con mayor variabilidad genética, detectar riesgos de
erosion genética en las especies, identificar areas prioritarias para la conservacién que
contemplen el mantenimiento de la variabilidad genética, proponer métodos de
conservacion in situ que consideren la continuidad de los procesos naturales a escala
regional, el manejo de habitats fragmentados y el desarrollo de indicadores bioldgicos de
sustentabilidad. Sin embargo, hasta el momento la informacidn acerca del efecto que la
fragmentacion y la perturbacion del bosque pudieron tener sobre la variabilidad vy

estructura genética de las especies forestales chaquerias es escasa o inexistente.

Por las razones antes expuestas, el conocimiento de los patrones de variabilidad

genética entre y dentro de las poblaciones de las especies forestales chaquefias resulta
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fundamental para el monitoreo del estado de conservacién de las poblaciones. Asi como
para el desarrollo de practicas mas eficientes de conservacion y de métodos para el manejo
de los habitats fragmentados que maximicen la retencién de la variabilidad genética y
minimicen los efectos de la endogamia, y la conservacion de ecosistemas enteros
(Simberloff, 1998). Asimismo, la interpretacion de la distribucién de la variabilidad genética
y la cuantificacion del flujo génico a través del territorio son herramientas fundamentales
para la determinacién precisa de las unidades de manejo y unidades evolutivamente
significativas. Por otra parte, los sistemas de informacidon geografica (SIG) constituyen
herramientas indispensables para describir la influencia de las condiciones ambientales
actuales en la distribucién de las especies. A su vez, permite analizar la distribucién de las
variantes genéticas en relacién a patrones de uso de la tierra y de variacién ambiental a

escala regional (Ji & Leberg, 2002).

En este contexto, dado que el quebracho blanco (Aspidosperma quebracho-blanco
Schltdl., Apocynaceae) es una especie emblemdtica del bosque chaquefio, se emplearon
marcadores moleculares (AFLP) para caracterizar genéticamente a las poblaciones de esta
especie, y analizar la asociacién entre los patrones de variabilidad y diferenciaciéon genética
de las poblaciones con las caracteristicas del paisaje y el ambiente. Asimismo, dado que en
esta especie es posible identificar una cohorte pre-fragmentacién (los drboles maduros) y
una post-fragmentacion (las semillas), se analizé6 comparativamente la variabilidad genética
de los arboles y la progenie a fin de cuantificar los efectos de la reducciéon y de la
fragmentacion del habitat. Finalmente, se utilizaron técnicas de SIG para identificar
unidades de manejo, las poblaciones con componentes de variabilidad genética que no

estan bien representadas en sitios protegidos, asi como las areas de la distribucion de la
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especie donde es necesaria la realizacion de mayores muestreos genéticos para tomar

decisiones de manejo bien sustentadas.

2.2 Objetivos

Objetivo general: Determinar la cantidad y distribucidon de la variabilidad genética,
identificar unidades de manejo, y evaluar el efecto de la fragmentacidon del bosque en la
diversidad y estructura genética de las poblaciones de Aspidosperma quebracho-blanco del
Chaco Semidrido y Himedo a fin de identificar indicadores de sustentabilidad genética de
los bosques actuales y futuros.

Objetivos especificos:

® Analizar la diversidad y estructura genética de las poblaciones de A. quebracho-

blanco a escala regional empleando marcadores moleculares.

® Analizar la asociacidn entre los patrones de variabilidad y diferenciacion genética
de las poblaciones de A. quebracho-blanco con las variables bioclimaticas y las
caracteristicas del paisaje mediante el modelado de la distribucién de la especie y

la combinacion de informacion territorial y genética.

e Evaluar el impacto de la fragmentacion del habitat en la sustentabilidad genética
de los bosques actuales y futuros mediante el andlisis de la diversidad y estructura
genética de las progenies de familias de polinizacién abierta de A. quebracho-
blanco en bosques con bajo nivel de intervencidn y en poblaciones fragmentadas

empleando marcadores moleculares.
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2.3-Hipdtesis

e H1: Las poblaciones de A. quebracho blanco difieren genéticamente entre si. La

variabilidad genética de esta especie esta estructurada espacialmente.

® H2: Los patrones de estructuracion genética estan correlacionados con las
caracteristicas del paisaje y el ambiente. En el nicho éptimo de A. quebracho blanco,
las poblaciones conservan mayores niveles de variabilidad genética; mientras que las
poblaciones en condiciones climdticas mdas desfavorables presentan menores niveles
de variabilidad genética aunque mayores niveles de diferenciacién genética. Los
principales rios de la regidn asi como las caracteristicas topograficas, climaticas y/o

biogeograficas constituyen importantes barreras al flujo génico.

e H3: A corto plazo, los efectos de la fragmentacidn del habitat no influirdn
significativamente sobre la variabilidad y diferenciacion genética entre cohortes de
A. quebracho blanco. A largo plazo, la reduccién y la fragmentacion del habitat
promueven el aislamiento y la reduccién de las poblaciones, disminuyendo el flujo
génico entre parches poblacionales remanentes, incrementando los efectos de la
deriva genética y la endogamia, y modificando la variabilidad y la estructura de los

renovales con respecto al bosque adulto original.
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3.1 Material vegetal

El drea de estudio para los andlisis genéticos se limité al Gran Chaco Argentino.
Para los analisis de modelado de nicho ecolégico y del drea reemplazada se abarcé la
totalidad del territorio del Gran Chaco Americano. Por Uultimo, la evaluacion del
impacto de la fragmentacion de drea sobre la variabilidad y estructura genética de las
poblaciones de A. quebracho blanco se realizé en poblaciones del oeste de la provincia
de Formosa (Chaco Seco). Los fragmentos de bosque de distintos tamafios y grado de
aislamiento se seleccionaron a partir del analisis de imagenes satelitales y la posterior
verificacion de la ocurrencia de individuos adultos de A. quebracho-blanco en el

campo.

Se tomaron muestras de hojas de 193 individuos adultos de 20 poblaciones
representativas de la distribucidén de A. quebracho-blanco en Argentina. Las campafias
se realizaron en las provincias de Formosa, Corrientes, Chaco, Santiago del Estero,
Cérdoba y Catamarca durante los afios 2015, 2017, y 2018, respectivamente. En cada
poblacién, los individuos muestreados estaban separados por una distancia
aproximada de 50 m del siguiente, a fin de reducir la probabilidad de que los arboles
fueran endogamicos. Esta distancia fue utilizada para otras especies del mismo género
y/o con sistemas reproductivos similares (Damasceno et al., 2011; Ahn et al., 2020).
Las muestras colectadas se conservaron en bolsas con silicagel y conservadas en
freezer a -80 °C (Tabla 1). Ademads, de cada arbol de las poblaciones del Oeste de
Formosa, se colectaron frutos y semillas, los que se conservaron en bolsas separadas.
Los ejemplares testigo de todas las poblaciones analizadas fueron depositados en el

Herbario del Instituto de Botanica del Nordeste (CTES).

64



ID

Capitulo 3: Materiales y Métodos

Tabla 1. Informacién de las poblaciones de Aspidosperma quebracho-blanco

analizadas, ordenadas por ecorregiones y en direccidn este-oeste. ID= cddigo de la

poblacion, N= Tamafio de la poblacion (Adultos), Np= Tamafio de la poblacidn

(Progenie).'Olson et al. (2001).

Localidad (voucher)

Argentina, Corrientes, San
Roque/Mercedes.
29°01'34,45” S, 58°29’17,9” O, 0 m.s.n.m.
(Almirén N.E.A s/n)

Argentina, Corrientes, Capital.
27°25’51,03” 5,58°44’49” O, 0 m.s.n.m.
(Almiron N. E. A, V. Solis Neffa, G. Robledo,
E. Paredes 01)

Argentina, Chaco, Primero de Mayo.
21°14’20,40” S, 61°55’21,1” O, 0 m.s.n.m.
(Almirén N.E.A s/n)

Argentina, Chaco, Parque Nacional Chaco.
-26°49'5,70” S, 59°37'3” O, 81 m.s.n.m.
(Solis Neffa V., W. Medina y S. Contreras

2422)

Argentina, Formosa, Patifo.
24°36°39,20” S, 60°44’30” O, 138 msm
(Almirén N. E. A, V. Solis Neffa, W. Medina y
S. Contreras 02)

Argentina, Formosa, Bermejo.
24°13’18” S, 61°17°26,10” O, 158 m.s.n.m.
(Almirén N. E. A, V. Solis Neffa, W. Medina y
S. Contreras 03)

Argentina, Formosa, Matacos.
23°52°5,40” S, 61°54’58,10” O, 183
m.s.n.m.

(Almirdn N. E. A, V. Solis Neffa, W. Medina y
S. Contreras 04)

Argentina, Formosa, Parque Nacional
Formosa. 24°18'58,1” S, 61°44’2,7” O, 183
m.s.n.m. ( Almirdn N.E.A, V. Solis Neffa, W.
Medina y S. Contreras 05)
Argentina, Formosa, Bermejo. 24°15’31"” S,
61°53’35,8” O, 183 m.s.n.m. (Almirén N.E.A,
V. Solis Neffa, W. Medina y S. Contreras 07)

N

13

10

23

10

15

Np

19

Ecorregio Sistema
n' (cuenca hidrica)
Chaco Parana
Humedo (Rio Corriente)
Parana
(Rio Santa Lucia)
Sabana Parana
inundable (Parana Medio)
del
Parana
Chaco Parana
Himedo (Zonas sin rios o
arroyos
importantes)
Chaco Paraguay
Seco (Zonas de rios y
arroyos de Saltay
Formosa)
Paraguay
(Rio Bajo y Medio
Bermejo)
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Tabla 1. Informacidén de las poblaciones de Aspidosperma quebracho-blanco
analizadas, ordenadas por ecorregiones y en direccidén este-oeste. ID= cddigo de la
poblacion, N= Tamafio de la poblacion (Adultos), Np= Tamafio de la poblacidon

(Progenie).lolson et al. (2001). (Continuacion)

10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

Localidad (voucher) N Np Ecorregion' Sistema
(Cuenca)
Argentina, Santiago del Estero, Figueroa. 7 - Parand
27°52’5” S, 63°14’6” O, 140 m.s.n.m. Seco (Rios Pasaje y
(Solis Neffa V. 2420) Salado)
Argentina, Santiago del Estero, Moreno. 5 - Parana
27°45'52,6” S, 62°45’18,1” O, 142 m.s.n.m. (Rios Pasaje y
(Solis Neffa, V. 2421) Salado)
Argentina, Santiago del Estero, Sarmiento, 5 -
27°59'53,8” S, 63°42’3,2” O, 143 m.s.n.m.
(Solis Neffa, V. 2419)
Argentina, Santiago del Estero, Capital. 8 - Mar Chiquita
27°53’25,7” S, 64°25’16,6” O, 253 m.s.n.m. (Rio Sali-
(Solis Neffa, V. 2411) Dulce)
Argentina, Santiago del Estero, Rio Hondo. 10 -
27°33’38,95” S, 64°45’43,6” O, 270 m.s.n.m.
(Solis Neffa, V. 2412)
Argentina, Santiago del Estero, Rio Hondo. 7 -
27°23'42,3” S, 64°56’29,6” O, 297 m.s.n.m.
(Solis Neffa, V. 2413)
Argentina, Catamarca, Capayan. 10 - Serrano
29°29'6”S, 65°40°4,1” O, 237 m.s.n.m. (Falda
(Solis Neffa, V. 2417 ) Oriental de
Argentina, Catamarca, Paclin. 5 - Ambato)
28°8’43,2” S, 65°41,9’ O, 1043 m.s.n.m.
(Solis Neffa, V. 2416)
Argentina, Cérdoba, Punilla. 11 - Serrano
30°51'44,50” S, -64°29'46,50” O, (Salinas
1067 m.s.n.m. (Almirén N.E.A s/n) Grandes)
Argentina, Cérdoba, Cruz del Eje. 13 -
30°43'47” S, 64°48'17,1” O, 465 m.s.n.m.
(Almirén N.E.A s/n)
Argentina, Catamarca, San Fernando Del Vallede 8 - Serrano
Catamarca. (Falda
28°30'15,04"S, 65°46'48.52”0, 500 m.s.n.m. Oriental de
(Solis Neffa V., N. E. A. Almirén 2410) Ambato)
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3.2 Métodos

Extraccion de ADN

El ADN total de los individuos adultos de A. quebracho-blanco se obtuvo
mediante los protocolos de extraccién con CTAB de Doyle & Doyle (1987), modificado
segln Alzate-Marin et al. (2009) para arboles tropicales. A continuacidn se detallan los

compuestos y procedimientos realizados.

BUFFER DE EXTRACCION

e 2% p/vCTAB

e 1,4M NaCl

e 20 mM EDTA

e 100 mM Tris-HCl pH 8

® 2% p/v de PVP (Polynivinilpyrrolidone)

Nota: El buffer puede prepararse con un dia de antelacién y conservarse a -20°C pero

sin PVP.

BUFFER TE

e 10 mM Tris-HCl pH 8

e 1 mMEDTA pH 8
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Procedimiento:

1. Macerar 250-300 mg de hojas congeladas (-20 °C) o frescas en mortero con N,
liquido. Colocar el macerado en un eppendorf de 1,5 mL.

2. Agregar 900 pul del buffer de extraccidn precalentado a 65 °C, inmediatamente
homogeneizar.

3. Agregar 2% de B-mercaptoetanol (1,8 ul por tubo).

4. Colocar los eppendorf a 65 °C en bafio térmico por 30 minutos. Mezclar
suavemente cada 10 minutos. Dejar enfriar a temperatura ambiente.

5. Agregar 800 pL de cloroformo-alcohol isoamilico (24:1). Agitar en vortex hasta
emulsionar bien el cloroformo.

6. Centrifugar a 13.200 r.p.m. durante 10 minutos y transferir el sobrenadante a
un tubo eppendorf de 1,5 mL (tratar de obtener el mismo volumen en todas las
muestras sin tomar de la segunda fase).

7. Adicionar al sobrenadante obtenido un volumen de isopropanol frio (sacar del
congelador a -20 °C antes de usar), mezclar por inversién e incubar a -20°C por 30
minutos.

8. Centrifugar a 13.200 r.p.m. durante 10 minutos.

9. Descartar el sobrenadante, cuidando no descartar el pellet.

10. Adicionar 200 pL de etanol 70% y centrifugar a 13.200 r.p.m. por 5
minutos. Descartar el sobrenadante.

11. Adicionar 200 pL de etanol al 95% y centrifugar a 13.200 r.p.m. por 2
minutos. Descartar el sobrenadante.

12. Incubar toda la noche para secar el ADN.

13. Resuspender en 200-300 L de buffer TE.

68



Capitulo 3: Materiales y Métodos

14. Agregar ARNasa a una concentracion final de 0,1 mg/mL e incubar a 37
°C por 45 minutos.

15. Almacenar a -20 °C hasta su uso.

En el caso de la progenie, el ADN total fue extraido de semillas siguiendo el
protocolo de Doyle & Doyle (1987), con las modificaciones de Grattapaglia & Sederoff

(1994).

BUFFER DE EXTRACCION

2% p/v CTAB

e 1,4M NadCl

e 20 mM EDTA

e 100 mM Tris-HCl pH 8

e 1% p/v de PVP (Polyvinylpyrrolidone)

Nota: El buffer puede prepararse con un dia de antelacién y conservarse a -20°C sin

PVP.

BUFFER DE PRECIPITACION

e CTAB1%p/v
® Tris-HCI 50 mM pH 8.0

e EDTA 20 mM pH 8.0
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Procedimiento:

1. Moler una semilla dentro un tubo de 1,5 pl en nitrégeno liquido hasta reducirla
a polvo.

2. Agregar 700 uL de buffer de extraccion precalentado a 60 °C.

3. Adicionar 2 pL de 2% B-mercaptoetanol, homogeneizar e incubar durante 2 hs
en bafio de agua a 60 °C.

4. Agregar 1 volumen de cloroformo: alcohol isoamilico 24: 1 v/v y rescatar la fase
acuosa.

5. Agregar 3 volumenes de buffer de precipitacion y centrifugar a maxima
revolucion (20.817 r.c.f.) durante 10 minutos.

6. Resuspender el precipitado resultante en 600 ul de NaCl 1,2 M, y centrifugar a
maxima revolucién durante 5 minutos.

7. Rescatar el sobrenadante, agregar de 2 voliumenes de etanol 100 % y
centrifugacién a maxima revolucidn durante 5 minutos.

8. Lavar con etanol 70 % y resuspender en buffer TE.

La calidad de las extracciones se confirmd mediante electroforesis en geles de
agarosa 0,8 % en Buffer TAE 1x y tefiidos en bromuro de etidio. La concentracion de las
extracciones se midid por espectrofotometria. Luego se realizaron diluciones de 300
ng/ul con agua desionizada autoclavada para emplearlas como ADN molde en las

reacciones de amplificacién. Dichas diluciones se conservaron a -20 °C hasta su uso.

Analisis del polimorfismo de la longitud de los fragmentos amplificados (AFLP)

Se empled el protocolo de Vos et al. (1995). El mismo consta de cuatro etapas:
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1°Etapa. Modificacién del ADN gendmico: El ADN gendmico de cada muestra fue
modificado por digestién con una endonucleasa de corte poco frecuente (EcoRl) y una
de corte frecuente (Msel). Las digestiones se llevaron a cabo en volumenes finales de
25 pl, utilizando 5U de cada una de las enzimas de restriccion EcoRl (Promega) y Msel
(New England), buffer OPA 1x (5x= Tris-HCl 10 mM pH 7,5, Acetato de Magnesio 10
mM, Acetato de Potasio 50 mM), DTT 5 mM, BSA 50 ng/ul y 300 ng de ADN gendmico
(concentraciones finales). Estas reacciones se incubaron durante 4 hs a 37 °Cy luego se
detuvieron incubando 10 minutos a 72 °C.

2° etapa. Ligacidon de adaptadores: Los extremos de los fragmentos generados
por la digestiéon fueron ligados a adaptadores de doble cadena (adaptador EcoRIl y
adaptador Msel) especificos para cada tipo de extremo generado por las enzimas EcoRI
y Msel. Previamente a la ligacion, se prepard una solucidon de 10 ug para cada par de
adaptadores (EcoRl directa/ reversa y Msel directa/ reversa; Tabla 2). Dichas
soluciones fueron mezcladas por separado e incubadas, primero, por 5 minutos a 95 °C
y luego 30 minutos a temperatura ambiente. Finalmente, se diluyeron a 50 pM/uL, y
luego los adaptadores EcoRl fueron diluidos nuevamente 1: 10 para llevarlos a una
concentracion final de 5 pM/uL. Las reacciones de ligacidén de los adaptadores EcoRl y
Msel se realizaron en los mismos tubos donde se llevaron a cabo las reacciones de
digestion. A cada tubo se agregaron 10 uL de una mezcla de ligacién conteniendo: 7,5
pL de solucidn de ligacién de adaptadores (ATP 1 mM, buffer OPA 1x, DTT 5 mM, BSA
50 ng /uL), adaptador EcoRl 5 pMoles, adaptador Msel 50 pMoles y T4 DNA ligasa
(New England) 15 U. Las muestras se incubaron 12-14 hs a temperatura ambiente. Una
vez finalizado el periodo de incubaciéon las muestras se conservaron a -20 °C hasta su

uso.
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3° etapa. Reaccion de pre-amplificacién: El producto de la reaccion de ligacion se
utilizé como molde para las reacciones de pre-amplificacién, usando como cebadores
los oligonucledtidos EO1 y MO1 (Tabla 2). Las reacciones se llevaron a cabo en
volumenes finales de 25 L, utilizando GoTaq® DNA Polymerase (Promega) 1U, GoTag®
Reaction Buffers 1x concentracién final, cebador EO1 y M01 (30 ng cada uno), dNTP’s
0,2 mM (concentracidn final) y 2 ul del producto de ligacion. Las condiciones de ciclado
incluyeron una etapa de desnaturalizacién inicial de 30 seg a 94 °C, 20 ciclos de 30 seg

294 °C,60segab56°Cy60sega72°Cy una extension final de 120 seg a 72 °C.

4° etapa. Reaccién de amplificacion selectiva: El producto de la reaccion de pre-
amplificacién se utiliz6 como molde para las reacciones de amplificacion selectiva,
usando cuatro combinaciones diferentes de cebadores Ey M (Tabla 2). Se probaron un
total de 10 combinaciones distintas. Se seleccionaron las combinaciones E33-M31,
E33-M33, E35-M33 y E33-M34 por el numero, calidad, densidad de las bandas vy
porque presentaron un mayor polimorfismo. Estas cuatro combinaciones se utilizaron
para los analisis genéticos poblacionales a nivel regional. Para el analisis comparado
entre cohortes se utilizaron las tres primeras combinaciones mencionadas. Las
reacciones se llevaron a cabo en volimenes finales de 25 pL, utilizando los mismos
reactivos y concentraciones usados en las reacciones de preamplificacion, pero como
molde 2 pl de una dilucién 1/10 para las muestras de individuos adultos y 1/5 para la
progenie del producto de la reaccidn de preamplificacidn. Las condiciones de ciclado
incluyeron 13 ciclos de 30 seg a 94 °C, 30 seg a 65 °C con un decrecimiento de -0,7 °C
por cada cicloy 60 seg a 72 °C, y 23 ciclos de 30 seg a 94 °C, 30 seg a 56 °Cy 60 seg a
72 °C. Tanto las reacciones de preamplificacién como las de amplificacién selectiva se

llevaron a cabo en un termociclador Eppendorf-Mastercycler Gradient.
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En cada amplificacion se incluyd un control negativo (una muestra con todos los
reactivos necesarios para la amplificacion pero sin ADN molde) para confirmar que los
fragmentos obtenidos (bandas) no fueran artefactos de la técnica. Ademads, para
comprobar la reproducibilidad de las bandas de AFLP, las reacciones fueron realizadas

por duplicado en al menos dos individuos tomados al azar de cada poblacidn.

Luego de la amplificacion selectiva los 10 pL del producto de reaccién fueron
mezclados con 1,5 ul de buffer de siembra (preparado con 9,5 mL de formamida, 10 pl
de NaOH 10 M, azul de bromofenol y xilencianol como colorantes, 20 mg de cada uno,
para un volumen final de 10 mL). Desnaturalizados a 95 °C durante 5 minutos vy
sembrados en geles desnaturalizantes de poliacrilamida 6 % (6 % acrilamida, 0,25 %
bisacrilamida, 7,5 M urea en buffer TBE 0,5 X). La electroforesis fue realizada en buffer
TBE 1X, a 52 °C, 85 W constante, por 3 h 30 min, usando un sistema Sequi-Gen GT
Sequencing Cell (Bio-Rad). Previo a la siembra de las muestras se realizé6 una pre-
corrida por 1 h 10 min a las mismas condiciones de corrida. Para determinar la
distancia de migracién de las bandas se utiliz6 el marcador 2-log DNA Ladder (0,1-10

kb) (New England Biolabs).

La visualizacidon de las bandas se realizd por tincién de geles con nitrato de plata
siguiendo el protocolo de Caetano-Anollés & Gresshoff (1994). Los geles se
sumergieron en solucién de acido acético glacial 10 % v/v como fijador y se agitaron
durante 30 min. Luego se realizaron tres lavados de 2 min cada uno con agua
bidestilada. Posteriormente se incubaron durante 30 min con solucién de tincién de
nitrato de plata (1 g nitrato de plata en 1 L de agua bidestilada, 1,5 mL de

formaldehido) en agitacién, se lavaron rdpidamente (5 a 10 seg) con agua bidestilada y
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se les agregd la soluciéon de revelado de carbonato de sodio (30 g de carbonato de Na,
1,5 mL de formaldehido y 200 pl de tiosulfato de Na 10 mg/mL). Una vez visualizadas
las bandas, la reaccion de revelado se detuvo por el agregado de solucidn de fijacién

fria (4 °C). Los geles se secaron a temperatura ambiente hasta su digitalizacion.

Entre los perfiles de todas las muestras analizadas usando la misma combinacién de
cebadores, las bandas con la misma distancia de migracién fueron consideradas como
correspondientes a la deteccidon de un mismo loci; mientras que la ausencia de una
banda en un perfil fue considerada como la no deteccion de dicho loci. Estos datos
fueron convertidos en una matriz binaria, donde (1) y (0) indican la presencia y

ausencia de bandas, respectivamente.

Tabla 2. Adaptadores y cebadores utilizados para la obtencién de los perfiles de

AFLP en Aspidosperma quebracho-blanco.

5—— 3 " secuencia
Adaptadores
Eco RI forward: CTCGTGACTGCGTACC
reverse: AATTGGTACGCAGTC

Msel forward: GACGATGAGTCCTGAG
reverse: TACTCAGGACTCATC
Cebadores pre-selectivos

EO1 GACTGCGTACCAATTC-A
MO1 GATGAGTCCTGAGTAA-A
Cebadores para amplificacion selectiva

E33 GACTGCGTACCAATTC-AAG
E35 GACTGCGTACCAATTC-ACA
M31 GATGAGTCCTGAGTAA-AAA
M33 GATGAGTCCTGAGTAA-AAG
M34 GATGAGTCCTGAGTAA-AAT
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3.3 Analisis de datos

Objetivo 1: Andlisis de la diversidad y estructura genética de las poblaciones de A.

quebracho-blanco a escala regional empleando marcadores moleculares

Variabilidad Genética: Para las poblaciones, los agrupamientos resultantes de
GENELAND, el sistema de cuencas, las cuencas hidrograficas y las ecorregiones se
calcularon los siguientes estadisticos descriptivos: niumero total de bandas (NTB),
numero de bandas exclusivas (NBE), nimero de alelos (Na), nimero efectivo de alelos
(Ne), heterocigosis esperada con el factor de correccién para muestras pequefias para
marcadores dominantes (He), indice de Shannon, porcentaje de loci polimérficos (%P).
Los datos fueron procesados con los programas GenAlEx 6.3 (Peakall & Smouse, 2012)
y Genodive version 3.0 (Meirmans, 2020). Las estimaciones de las frecuencias alélicas

se realizaron con Lynch & Milligan (1994).

Estructura genética: Se realizé el analisis espacial basado en métodos de
agrupamiento Bayesiano implementados en GENELAND (Guillot et al., 2005). Dicho
analisis permite identificar grupos de individuos suponiendo que las poblaciones
ocupan dreas geograficamente delimitadas. La informaciéon espacial incrementa la
probabilidad de detectar correctamente la estructura de la poblacién subyacente
(Bonin et al., 2007). Las repeticiones MCMC se establecieron en 1.000.000, thinning a
1.000, y el numero de grupos (K) fue fijado en 1-22. Para asegurar que las corridas
fueran lo suficientemente largas se realizaron 10 corridas independientes, siendo

seleccionada aquella con una mayor probabilidad promedio posterior.

Por otro lado, se estimé el grado de diferenciacion genética entre las
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poblaciones, agrupaciones bayesianas, sistema de cuencas, cuencas hidrograficas y
ecorregiones mediante el estadistico Rhost (Ronquist, 1998) y el analisis molecular de
la varianza, AMOVA (Excoffier et al., 1992) empleando el software Genodive versién
3.05 (Meirmans, 2020). La significancia de Rho para los loci individuales se obtuvo por
999 permutaciones de alelos entre las muestras. Por otra parte, a partir de los valores
de distancia genética de Nei entre poblaciones se evalué el ordenamiento de las
mismas, mediante un Analisis de Coordenadas Principales (PCoA) empleando el

software GenAlEx 6.5 (Peakall & Smouse, 2012).

Analisis de correlacion entre distancias genéticas y geograficas: A fin de analizar
la distribuciéon espacial de la variabilidad genética, se realizé un andlisis de
interpolacion horizontal. El grafico obtenido fue una superficie 3D basada en una red
de triangulaciéon de Delaunay, donde los ejes X e Y representan las coordenadas
geograficas mientras que el tercer eje corresponde a las distancias genéticas. Los picos
de mayor altura indican distancias genéticas mayores entre dos puntos de muestreo,
por el contrario, los valles indican una distancia genética baja. El grafico se construyé
en el Editor / Visor de Interpolacion de Paisaje Genético de Alleles in Space (AIS)
utilizando un pardmetro de ponderacién de distancia a = 1 y una superficie de

cuadricula de 50 x 50.

Ademas, se evalud el efecto de la configuracién del territorio sobre la dispersién
de las poblaciones en estudio, utilizando como referencia el modelo de aislamiento por
distancia. En primer lugar, se emplearon las distancias genéticas interindividuales
como indicador del flujo génico existente entre las diferentes zonas del territorio. En

segundo lugar, se calcularon las distancias euclidianas o geograficas entre los
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individuos (medida como la distancia lineal en km entre cada par de poblaciones). El
impacto de la configuracién del territorio sobre las distancias genéticas se analizé
comparando las matrices de distancias genéticas y geograficas entre pares de
poblaciones empleando el test de Mantel (Mantel, 1967). Dicho procedimiento se
realizé con 1.000 permutaciones. Ambos cdlculos se realizaron usando el AIS v.1.0

(Miller, 2005).
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Objetivo 2: Anadlisis de la asociacion entre los patrones de variabilidad y
diferenciacién genética de las poblaciones de A. quebracho-blanco con las variables
bioclimaticas y las caracteristicas del paisaje mediante el modelado de la distribucién

de la especie y la combinacion de informacion territorial y genética.

A fin de evaluar el efecto de la heterogeneidad territorial sobre la conectividad
funcional de A. quebracho-blanco se analizaron los patrones de variabilidad vy
diferenciacion genética en relacion a las caracteristicas del paisaje y el ambiente

(clima, las caracteristicas topograficas y cuencas hidricas).

Modelado de Nicho: En primer lugar, se realizé el modelado de la distribucidn
potencial de A. quebracho-blanco utilizando la informacién de las localidades
georreferenciadas y los datos bioclimaticos. Los mismos fueron procesados mediante
el algoritmo de Maxima Entropia implementado en el programa MaxEnt 3.4.1 (Phillips
et al., 2017). Los pasos que se siguieron para la obtencién del modelado de nicho

fueron los siguientes:

Limpieza de puntos de referencia. Las localidades de presencia se obtuvieron a
partir de la observacién directa a campo durante las campaiias realizadas, del conjunto
de datos en linea de dominio publico (SpeciesLink, http: //splink.cria.org.br/; Centro de
Referéncia em Informacdo Ambiental, CRIA 2014 y Global Biodiversity Information
Facility, GBIF, www.gbif.org, consultado en agosto de 2019) y de datos del herbario del
IBONE (CTES). De acuerdo a lo sugerido por Hijmans & Elith (2015), los 360 registros
recopilados se sometieron a una rigurosa comprobacién para detectar datos
duplicados e incoherencias relacionadas con la distribucidon geografica causadas, por

ejemplo, por errores de tipificacion de las coordenadas. Para detectar la
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autocorrelacién y evitar la dependencia espacial entre los puntos de presencia de la
especie, se probaron las variables de respuesta y de prediccién, asi como los residuos
de cada modelo mediante la construccién de los correlogramas | de Moran usando el
programa PAST 3 (Hammer et al., 2001). El conjunto final de datos georreferenciados
(169 puntos; Anexo 1; Fig. 9) utilizado para el andlisis abarcé toda el area de
distribucién de la especie pero eliminando los puntos en areas de muestreo excesivo
considerando una distancia minima de 30 km entre puntos. Se empled el 70% de los
registros de la especie para generar los modelos y el 30% restante para validarlos

(Phillips et al., 2006).

Area M. Para determinar el 4rea de movilidad de la especie (drea M), de acuerdo
al diagrama BAM (Soberdn & Peterson, 2005), se trazé un poligono que abarca todos
los puntos de distribucidn registrados y un area buffer de aproximadamente 400 km.
Para ello, se utilizaron como referencia las ecorregiones terrestres del mundo
reportadas en Olson et al. (2001). Se considerd toda el drea del Gran Chaco Americano
como el drea espacial de la zona a modelar, sobre la base de los registros de presencia
asi como de las caracteristicas bioldégicas y de dispersion de la especie. Las capas
bioclimaticas se recortaron a partir de este poligono con una extension de 43° 29’
27,59”,10° 7' 30” Sy 71° 18’ 57,6”, 39° 6’ 57,6” O (Fig. 9) con el programa QGis 3.4.2-

Madeira (QGIS Development Team, 2018).
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Figura 9.Mapa del Area de modelado (M), ecorregiones y puntos georreferenciados de

Aspidosperma quebracho-blanco.

Seleccion de variables ambientales. Se obtuvieron las capas bioclimaticas de la
base de datos WorldClim ver. 2.1 (Fick & Hijmans, 2017) con una resolucién de 2,5
minutos de arco (~5 km). Las 19 variables bioclimaticas fueron: BIO 1 (Temperatura
media anual), BIO 2 (Promedio del rango diurno de temperaturas), BIO 3
(Isotermalidad), BIO 4 (Estacionalidad de la Temperatura), BIO 5 (Temperatura maxima
del mes mas cdlido), BIO 6 (Temperatura minima del mes mas frio), BIO 7 (Rango anual
de temperatura), BIO 8 (Temperatura media del trimestre mds humedo), BIO 9
(Temperatura media del trimestre mas seco), BIO 10 (Temperatura media del trimestre

mas calido), BIO 11 (Temperatura media del trimestre mas frio), BIO 12 (Precipitacion
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anual), BIO 13 (Precipitacién del mes mas humedo), BIO 14 (Precipitacion del mes mas
seco), BIO 15 (Estacionalidad de la Precipitacién), BIO 16 (Precipitacion del trimestre
mas humedo), BIO 17 (Precipitacién del trimestre mas seco), BIO 18 (Precipitacién del

trimestre mas cdlido) y BIO 19 (Precipitacién del trimestre mas frio).

A fin de evitar los problemas resultantes de la multicolinealidad y reducir el
numero de variables predictoras, se realizd un Andlisis de Componentes Principales
(ACP) a partir de las variables ambientales actuales y de un andlisis de correlacién de
Pearson (r> 0,75; Anexo 2 y 3) con RStudio (ver. 1.4.1106; R Core Team, 2019; Cruz-
Cardenas et al., 2014). Las principales ventajas de este procedimiento son la correccién
de la multicolinealidad entre las variables originales, la utilizacion de casi toda la
informacién contenida en un gran conjunto de datos que se recoge en los
componentes principales (CP) y la reduccién del numero de variables utilizadas en los
modelos. Se seleccionaron los CP que explican el 95% de la varianza total de las
variables ambientales originales (Anexo 4). A continuacién, se realizd un andlisis de
correlacién de Pearson (r=0,75) para comprobar la multicolinealidad entre las variables
predictoras seleccionadas. Al identificar las variables altamente correlacionadas, se

seleccionaron las mas relevantes desde el punto de vista bioldgico.

Finalmente, se seleccionaron las siguientes variables climaticas como
predictoras: BIO 2 (Promedio del rango diurno de temperaturas), BIO 3
(Isotermalidad), BIO 5 (Temperatura maxima del mes mds célido), BIO 6 (Temperatura
minima del mes mas frio), BIO 8 (Temperatura media del trimestre mas humedo), BIO
14 (Precipitacién del mes mas seco), BIO 18 (Precipitacién del trimestre mas calido) y

BIO 19 (Precipitacion del trimestre mas frio). El peso de cada variable ambiental en la

81



Capitulo 3: Materiales y Métodos

distribucién actual modelada sobre el area de estudio se evalué mediante el test de
Jackknife (Phillips et al., 2006). Esta prueba permitié identificar los requisitos
ambientales adecuados para que la especie crezca, se desarrolle y sobreviva en el

escenario climatico analizado.

Modelado con MaxEnt. El algoritmo MaxEnt ver. 3.4.1 se utilizé para modelar la
distribucién actual y obtener el drea mas adecuada para la especie (Phillips et al., 2006,
2017). Se eligio este algoritmo porque es uno de los mdas utilizados para evaluar la
distribucién potencial de las especies y realizar predicciones geograficas precisas
basadas Unicamente en registros de presencia (Elith et al., 2006). Una vez definida el
area M y seleccionadas las variables bioclimaticas, se utilizé el paquete Wallace (Kass
et al., 2017), una plataforma modular basada en R para el modelado reproducible de
nichos y distribuciones de especies. El programa permite seleccionar los mejores
modelos en base a los valores mds bajos del criterio de informacién de Akaike
corregido (AICc) y al nimero de pardmetros. Una vez definidos los pardmetros dptimos
de los diferentes modelos, se realizd la modelizaciéon final del ENM. El programa se
ejecutd con las siguientes opciones: formato de salida logistic, 10 réplicas,
caracteristicas de validacién cruzada (“feature class”)= lineal y cuadrética, coeficiente

de regularizacién=1y 10.000 puntos de background.

De los modelados realizados se obtuvieron curvas de respuestas y graficas de
Jacknife. Las curvas de respuesta muestran cémo los cambios de una variable
ambiental considerada afectan a la prediccion obtenida por MaxEnt. Permite
determinar si las variables mantienen tanto la idoneidad de dicha variable para el

modelo como el valor promedio de las demas variables. Las graficas de Jacknife

82



Capitulo 3: Materiales y Métodos

muestran la dependencia del modelo sobre una variable.

Los mapas binarios se obtuvieron usando como valor umbral el 10% de los datos

de presencia de entrenamiento. Para ello, asi como para la obtencién de todos los

mapas, se usé Quantum GIS 3.4.2 (QGIS Development Team, http://www.qgis.org/).

Los modelos de distribucién generados fueron evaluados utilizando el andlisis de la
curva caracteristica de operacion del receptor (ROC, por sus siglas en inglés) y el area
bajo la curva (AUC, por sus siglas en inglés) para comparar los niveles de precision. La
curva ROC evalua la configuracion de un modelo en término de errores de omisidon y
comision por medio de un solo numero. Mientras que AUC evalua diferentes modelos
utilizando la técnica de remuestreo de Jacknife (Phillips et al., 2006). La AUC es una
medida independiente del umbral de rendimiento del modelo y varia de 0 a 1; un valor
de 0,5 significa que no hay capacidad de prediccidon o aleatoriedad y 1 muestra una

capacidad de prediccion perfecta (Fielding & Bell, 1997).

Adicionalmente, los modelos seleccionados fueron validados con las
herramientas proporcionadas en la plataforma Niche ToolBox de la CONABIO (Osorio-
Olvera et al., 2016) utilizando el valor ROC parcial para contrarrestar las deficiencias
del AUC (Peterson et al., 2008). Se generaron 1000 réplicas mediante bootstrapping de
los datos ASCII de los registros de presencia de la especie, estableciendo un error de
omision del 5% (Peterson & Nakazawa, 2008; Osorio-Olvera et al., 2019). La prueba de
ROC parcial generd valores de 1 a 2, donde un valor medio de 1 indica un modelo
aleatorio (Peterson & Nakazawa, 2008). Se selecciond el mejor modelo segun el valor
mas alto del ROC parcial, el menor error estandar y un valor de Z estadisticamente

significativo (p<0,01). Los valores de contribuciéon porcentual, curvas de respuesta y
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graficos de Jacknife de las variables obtenidos del modelado final se detallan en los
Anexos 5y 6, respectivamente. Posteriormente, las dreas de distribucién identificadas
como potencialmente aptas en el modelo generado se dividieron en tres categorias: no

apto (0-0,30), poco apto (0,30-0,60) y muy apto (0,61-1,0).

Finalmente, a fin de evaluar la influencia del clima en la distribucion de las 20
poblaciones de A. quebracho-blanco empleadas para los analisis genéticos, se realizé
un Andlisis de Componentes Principales (ACP) basado en las 8 variables bioclimaticas

seleccionadas para el modelado de nicho ecoldgico.

Analisis de deteccion de bordes: A fin de identificar las posibles barreras al flujo
génico entre las poblaciones estudiadas se ejecuté el software Barrier v. 2.2 (Manni et
al., 2004), basado en el algoritmo de Monmonier (Monmonier, 1973). El algoritmo de
Monmonier se basa en la conectividad de redes —triangulacion Delaunay— entre
poblaciones o individuos. Inicia con la estimacidn de la distancia asociada a cada uno
de los nodos de la red y posteriormente construye barreras de un nodo con la mayor
distancia y lo extiende al nodo adyacente, asociado con la siguiente distancia mas

lejana.

Analisis de asociacion entre patrones de variabilidad y diferenciaciéon genética
con las variables bioclimaticas y del paisaje: Se contrasté la informacién obtenida del
analisis genético con el modelado de nicho ecoldgico de A. quebracho-blanco basado
en el clima del presente, las caracteristicas topograficas, las ecorregiones y las cuencas
hidrograficas del Gran Chaco mediante el programa Q-GIS versidon 3.16.15 (QGIS
Development Team, 2021). Las capas base utilizadas para las cuencas hidrograficas

fueron desarrolladas por la Subsecretaria de Recursos Hidricos de la Nacion (SSRH,

84



Capitulo 3: Materiales y Métodos

2010). Para mapear la distribucion espacial de la diversidad genética, se eligid el indice
de Shannon. Este indice permite distinguir el nivel de variacién entre poblaciones con
el mismo numero de alelos, es mas informativo que la He y la riqueza alélica.
Asimismo, en genética de la conservacién se lo elige porque es mas sensible a la
pérdida prevista de variabilidad resultante del pequefio tamafio de la poblacién y la

colonizacién (Sherwin et al., 2017).
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Objetivo 3: Evaluacion del impacto de la fragmentacion del habitat en la
sustentabilidad genética de los bosques actuales y futuros mediante el andlisis de la
diversidad y estructura genética de las progenies de familias de polinizacién abierta
de A. quebracho-blanco en bosques con bajo nivel de intervencién y en poblaciones

fragmentadas empleando marcadores moleculares.

Se analizd la proporcién del area de distribucién de A. quebracho-blanco que
estd siendo reemplazada o amenazada por los diferentes usos de la tierra mediante un
monitoreo remoto de las superficies productivas y silvestres. Para tal fin se emplearon
los datos cuantitativos de uso del suelo ofrecidos por ESRI 2020 Global Land Use Land
Cover de Sentinel-2 a 10 m de resolucién (Karra et al., 2021). Es una composicidn con
10 clases de cobertura de suelo del afio 2020 (Anexo 7). Las clases de uso de suelo
consideradas fueron: “cultivos” (Clase 5) y “dreas construidas” (Clase 7). El valor de la
proporciéon del area de distribucion de A. quebracho-blanco dentro del Gran Chaco
Americano y la construccion de un mapa comparativo de la distribucion de dareas
protegidas y corredores ecolégicos se realizé con el programa Q-GIS 3.16.15 (QGIS

Development Team, 2021).

Asimismo, se evalud en qué medida la fragmentacion del habitat pudo afectar la
viabilidad genética de esta especie analizando la variabilidad y estructura genética de
arboles maduros y de la progenie de poblaciones de areas protegidas situadas en el
area de estudio a fin de conocer el estado actual de las poblaciones de A. quebracho-
blanco y de establecer una linea de base ambiental. Teniendo en cuenta que los
bosques del area seleccionada para este objetivo han sufrido un proceso de 51 afos de

fragmentacion (del afio 1965 al afio 2016 que se tomaron las muestras)
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(Administracion de Parques Nacionales, 2018). Ademas, que A. quebracho blanco es
una especie longeva (hasta 200 afios, Bravo et al., 2008), posee un crecimiento lento,
una edad reproductiva tardia (estado juvenil por mas de una década; Barchuk & Diaz,
2000), asi como en la especie la edad y el radio (distancia de la médula) tienen una
correlacién lineal donde hasta las 16,5 cm de radio corresponden a edades alrededor
de los 72 afios (Moglia & Lépez, 2001b). Se considerd como cohorte pre-fragmentacion
a los individuos en edad reproductiva con mas de 3 metros de altura y con mas de 30
cm de diametro a la altura del pecho. Mientras que la cohorte post-fragmentacion esta
representada por las semillas. Por otra parte, debido a que los arboles son de diferente
didmetro y altura, en la cohorte adulta considerada existe superposicién de

generaciones.

Sin embargo, debido a la situacidn epidemiolégica entre los afios 2020-2021; y a
las medidas de contingencia nacionales y provinciales adoptadas contra SARs-COVID
19 que restringieron el trabajo en el laboratorio, no fue posible procesar todas las
muestras de la cohorte post-fragmentacién que habian sido recogidas de cada una de
las poblaciones estudiadas. En consecuencia, solo fue posible analizar la progenie de
dos poblaciones del Chaco Semiarido utilizando como situacién control la poblacién de
la RN Formosa. Los andlisis de ambas cohortes se realizaron a partir de los patrones de

bandas obtenidos para las combinaciones E33-M33, E33-M31 y E35- M33 (Tabla 2).

En cada poblacion se evalud si existen fluctuaciones en los valores de
heterocigosis promedio esperada, el porcentaje de loci polimérficos, el indice de
Shannon y el nimero de bandas exclusivas en la progenie como resultado de la

polinizacién de individuos emparentados comparando la variabilidad y estructura
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genética de la cohorte pre-fragmentacién con la de la cohorte post-fragmentacion.
Para estimar si las diferencias halladas entre las cohortes para cada indice de
variabilidad estimado eran significativas se llevaron a cabo distintas pruebas de
hipdtesis. Para la seleccion de las mismas se considerd el tipo de distribucién y la
homogeneidad de las varianzas de los indices analizados entre los grupos
considerados. Por lo tanto, se verificd la normalidad de los datos mediante el test de
Shapiro-Wilk (Shapiro & Wilk, 1965) en el que, si el valor de p obtenido es menor al
nivel de significancia entonces la hipdtesis nula (distribucion normal de los datos) es
rechazada. Luego se estimdé la homogeneidad de las varianzas mediante el test de
Bartlett (Snedecor & Cochran, 1989) en el que si el valor de p es menor al nivel de
significancia se considera que las varianzas de ambos grupos son diferentes. Los datos
para cada indice de diversidad genética poseen una distribucion normal segun los
resultados obtenidos mediante el test de Shapiro-Wilk (Shapiro & Wilk, 1965; Anexo
8). Asimismo, los valores obtenidos mediante el test de Barttlett indican que los
indices analizados poseen varianzas homogéneas. Por lo tanto, para la comparacién
entre los valores obtenidos se utilizd el test t de Student para muestras
independientes. Los cdlculos se llevaron a cabo mediante RStudio (ver. 1.4.1106; R

Core Team, 2019).

El grado de diferenciacidn genética entre poblaciones se estimé mediante dos
métodos: los estadisticos jerarquicos Rho y el andlisis molecular de la varianza,
AMOVA. La metodologia explicada anteriormente en el objetivo 1 se utilizd para la
obtencidn de los diferentes analisis e indices. Finalmente, a fin de estimar el riesgo de

erosion genética de A. quebracho-blanco, asi como de identificar poblaciones con
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componentes de variabilidad genética que no estd representada en los sitios
protegidos, se analizd la asociacién espacial de la cohorte adulta de cada poblacidn
estudiada con respecto al mosaico de ordenamiento territorial (OTBN- Ministerio de
Ambiente y Desarrollo Sostenible-
https://sinia.ambiente.gob.ar/geovisor.php?idarticulo=12857#- Agosto 2021), las areas
protegidas, los corredores bioldgicos propuestos para el Gran Chaco (Secretaria de
Ambiente de Nacién y Administracion de Parques Nacionales, 2014) y el uso del suelo
(Karra et al., 2021). Para tal fin, el indice de Shannon de cada poblacién fue integrado
en una base de SIG para facilitar el analisis espacial y la visualizacién de los indices en
relacién con los diferentes usos del suelo empleando el software ArcGis V. 10.5

(Environmental Systems Research Institute, 2016).

Posteriormente, para analizar la estructura genética geoespacial, se agregaron
los atributos: drea de bosque, distancia minima a la RN Formosa o corredor ecolégico y
descripcién del lugar a cada uno de los puntos. La distancia espacial minima de cada
poblacién al drea protegida se midié con Google Earth Pro V. 7.3.4.8248. Asimismo, se
analizé si existe una correlacién entre el area de los bosques en el que se encuentra
cada poblacién y los valores de diversidad genéticas halladas mediante un analisis de
correlacién de Spearman con RStudio (ver. 1.4.1106; R Core Team, 2019). A partir de
los datos obtenidos, se clasificaron los sitios de origen de las muestras como

protegidas de los disturbios antrépicos o como areas desprotegidas.
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4.1- Objetivo 1: Analisis de la diversidad y estructura genética
de las poblaciones de A. quebracho-blanco a escala regional

empleando marcadores moleculares.
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Se analizaron un total de 505 bandas comprendidas entre los 600 y 1500 pb.

Variabilidad genética

Las estimaciones de la diversidad genética de las poblaciones de A. quebracho-
blanco analizadas se resumen en las Tablas 3 y 4. A nivel de especie se obtuvieron los
siguientes valores de variabilidad genética: He= 0,14 £ 0,03; Sh= 0,26 + 0,00 y %P=
99,80 %. Los valores mds altos de variabilidad genética se obtuvieron en las
poblaciones ID 19 (He=0,19 + 0,01, %P= 78,22 %, Sh=0,31) y ID 6 (He= 0,19 + 0,01, %P=
70,10 %, Sh= 0,31 £ 0,01); mientras que la poblacién ID 11 presentd los valores mas
bajos (He= 0,03 + 0,00, %P= 12,87 %, Sh= 0,05 + 0,01). Las poblaciones ID 18 e ID 1
presentaron bandas exclusivas (NBE= 2). Por otra parte, el analisis entre los grupos
bayesianos, reveld valores promedio de %P= 92,01%, He= 0,15 y Sh= 0,27. En general,
los valores de variabilidad genética mas altos se encontraron en los grupos bayesianos
Gll y GlII; mientras que los valores mas bajos se encontraron en Gl. En todos los grupos
bayesianos se identificaron bandas exclusivas, aunque las poblaciones del grupo Il son

las que presentaron el mayor nimero (Tabla 3).
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Tabla 3. Resumen de la variabilidad genética de las poblaciones y grupos genéticos de
Aspidosperma quebracho-blanco basada en 505 /loci de AFLP. ID=cddigo de la
poblacién, N= Tamafiio de la muestra, NTB= NUmero total de bandas, NBE= Nimero de

bandas exclusivas, Na= Niumero de alelos, Ne=numero efectivo de alelos,%P=

Porcentaje de loci polimérficos, He= Heterocigosis esperada, Sh= indice de Shannon.

10

11

12

13

14

15

16

17

20

Total GI

18

19

Total GII

1

8

9

Total GllI

N NTB NBE
23 324 0
7 98 0
5 66 0
5 101 0
8 252 0
10 238 0
7 171 0
10 230 0
5 118 0
8 259 0
80 465 2
11 346 2
13 395 0
23 457 2
13 371 2
9 283 0
10 265 0
8 261 0
10 355 0
6 295 0
15 280 0
10 308 0
62 472 16

= Error estandar.

Na
1,28 £ 0,04
0,39 +0,03

0,26 + 0,03
0,40 + 0,04
1,00 + 0,04
0,94 + 0,04
0,68 + 0,04
0,91 + 0,04
0,47 + 0,04
1,02 + 0,04
1,84 + 0,02
1,37 £0,04
1,56 + 0,04
1,81 +0,03
1,47 + 0,04
1,12 +0,04
1,05 + 0,04
1,03 + 0,04
1,40 + 0,04
1,16 + 0,04
1,09 + 0,04
1,21+ 0,04

1,87+0,02

Ne
1,09 £ 0,00
1,06 £ 0,01

1,05 +0,01
1,07 +0,01
1,16 + 0,01
1,12 +0,01
1,12 +0,01
1,15 + 0,01
1,09 +0,01
1,15+0,01
1,10 + 0,00
1,27 +0,01
1,28 +0,01
1,27 £ 0,01
1,29 +0,01
1,22 +0,01
1,19 + 0,01
1,23 +0,01
1,30 + 0,01
1,26 + 0,01
1,18 + 0,01
1,28 +0,01

1,25+0,01

%P
64,16
19,41

12,87
20,00
49,90
47,13
33,86
45,35
23,37
50,69
92,08
68,51
78,22
90,50
73,27
56,04
52,48
51,49
70,10
57,23
53,86
59,80

93,47

He
0,08 £+ 0,00
0,04 £ 0,00

0,03 +0,00
0,05+0,00
0,11+0,01
0,09 +0,00
0,08 +0,01
0,10+0,01
0,06 +£0,00
0,11+0,01
0,09 + 0,00
0,17+0,01
0,19+0,01
0,19+ 0,01
0,19+0,01
0,15+0,01
0,13+0,01
0,15+0,01
0,19+0,01
0,16 £0,01
0,12+0,01
0,17 +0,01

0,18+0,00

Sh
0,14+0,01
0,07+0,01

0,05+0,01
0,08 £0,01
0,18 +£0,01
0,16 £0,01
0,14+0,01
0,17+0,01
0,10+0,01
0,18 +0,01
0,17 £ 0,00
0,28 +0,01
0,31+0,01
0,32+0,01
0,30+0,01
0,23 +0,01
0,21+0,01
0,23+0,01
0,31+0,01
0,26 £0,01
0,20+0,01
0,27 +0,01

0,3110,01
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El analisis entre las cuencas hidrograficas mostré que los valores mas altos de
variabilidad genética se encontraron en las poblaciones de las cuencas del rio
Corriente (He=0,19 + 0,01; %P= 73,27 %; Sh=0,30 + 0,01), rios y arroyos de Salta y
Formosa (He= 0,19 + 0,01; %P= 81,39 %; Sh=0,32+ 0,01) y de las Salinas Grandes (He=
0,19 £ 0,01; %P= 90,50 %; Sh=0,32+ 0,01). Mientras que las poblaciones de la cuenca
del rio Juramento-Salado presentaron los valores mas bajos (He= 0,05+ 0,00; %P=
40,99%; Sh=0,09+ 0,01). Las poblaciones de las cuencas de los rios Corriente y de las
Salinas Grandes presentaron dos bandas exclusivas cada una. Considerando los
sistemas de cuencas, los valores mas altos de variabilidad genética (He= 0,18 + 0,00,
%P= 85,15 %, Sh= 0,31 + 0,01) se obtuvieron en las poblaciones del sistema del
Paraguay. Los valores mds bajos se obtuvieron en las poblaciones del sistema de Mar
Chiquita (He= 0,10 = 0,00; %P= 72,48 %; Sh= 0,18 + 0,01). Las poblaciones de los
sistemas Parana (NBE= 2) y Serrano (NBE= 6) presentaron bandas exclusivas. En las
ecorregiones, los valores de variabilidad genética de las poblaciones son similares,
aunque en las del Chaco Himedo se detectaron 2 bandas exclusivas, mientras que en

las poblaciones del Chaco Seco se detectaron 20.
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Tabla 4. Resumen de la variabilidad genética de las cuencas hidrograficas, sistemas de
cuencas y ecorregiones del area de A. quebracho-blanco basada en 505 loci de AFLP.
N= Tamafio de la muestra, NTB= Numero total de bandas, NBE= Numero de bandas
exclusivas, Na= Numero de alelos, Ne=numero efectivo de alelos,% P= Porcentaje de

loci polimérficos, He= Heterocigosis esperada, Sh= indice de Shannon. * = Error

estandar.
Cuenca Hidrografica N NTB NBE Na Ne %P He Sh
Corriente 13 371 2 1,46+0,04 128001 7327 0,19%0,01 0,30%0,01
santa Lucia 9 283 0 1,12+004 122%0,01 56,04 0,15:0,01 0,23+0,01
parani Medio 10 265 0 1,05%004 1,19+001 5248 0,13t0,01 0,21%0,01

Zomassinriesoarroyos  ,3 355 g 1284004 1,09£000 64,16 0,08:0,00 0,14£0,01

importantes
Salado o Pasaje 17 207 0 0,82+0,04 106+000 4099 0,05+0,00 0,09+0,01
Sistema Parana 72 485 2 1,92+0,02 1,13+0,00 96,04 0,11+0,00 0,21 +0,00

Zonas de rios y arroyos de

24 411 0 1,63+0,03 1,28+0,01 81,39 0,19+0,01 0,32+0,01
Salta y Formosa

Bermejo Medioy Bajo 25 345 0 137004 1243001 6832 0,16+0.01 0,27+0,01

Sistema Paraguay 49 430 0 1,70+0,03 1,25+0,01 8515 0,18+0,00 0,31+0,01

Sali-Dulce 25 366 0 1,45+0,04 1,13+0,01 72,48 0,10+0,00 0,18+0,01

Sistema Mar Chiquita 25 366 0 1,45:0,04 1,13+0,01 72,48 0,10:+0,00 0,18+0,01
Falda Oriental de Ambato 23 371 0  147+004 1,13+0,00 73,47 0,10£0,00 0,19%0,01

salinas Grandes 24 457 2 1184003 1,27+001 9050 0,19+0,01 0,32+0,01

Sistema Serrano 47 473 6 1,87+0,02 1,20+0,01 93,66 0,15+0,00 0,27 +0,01
Ecorregiones
Chaco Himedo 45 474 2 1,90+0,02 1,19+0,01 93,86 0,15+0,00 0,27 +0,01

Chaco Seco 138 502 20 199+0,01 1,17+£0,00 99,41 0,14+0,00 0,26 +0,00

Sabana inundable del

) 10 330 0 1,30+0,04 1,19+0,01 65,15 0,13+0,01 0,23+0,01
Parana
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Estructura genética

Analisis Bayesiano: La agrupacion bayesiana arrojada por GENELAND fue de 3
grupos (k= 3; Fig. 10 y 11; Anexo 9). Todas las poblaciones analizadas presentaron una
alta probabilidad de pertenencia a un grupo en particular (Fig. 10; Anexo 10).

100%
90% -
80% 1 Grupo |

0% Grupo Il

B50% - Grupa Il
50% -
a0% -
30%
20% -

10% 7

0%

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11121314 15 1617 18 19 20

Figura 10. Agrupaciones bayesianas resultantes de Geneland. Los individuos de cada
una de las 20 poblaciones (eje X) de A. quebracho-blanco estudiadas esta representado
por una barra vertical particionada en segmentos de colores que representan la
fraccion estimada de pertenencia (eje Y) a cada uno de los tres grupos genéticamente

diferenciados.

El grupo genético Gl incluyd a las poblaciones IDs 4 (Chaco Hiumedo), 10, 11, 12,
13, 14, 15, 16, 17 y 20 (Chaco Seco). El grupo Gll estaba formado por las poblaciones
IDs 18 y 19 (Chaco Seco) y el grupo Glll por las poblaciones IDs 1, 2, 5 (Chaco Hiumedo),

3 (Sabana Inundable del Parand) asi como las poblaciones IDs 6, 7, 8 y 9 (Chaco Seco).
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Figura 11. Distribucion espacial en el drea de estudio de los grupos genéticos identificados en A. quebracho-blanco por inferencia bayesiana
empleando GENELAND (K= 3). Los puntos negros representan las poblaciones, las lineas indican la posicién espacial de las discontinuidades y
los colores mas claros sugieren la mayor probabilidad de pertenencia de las poblaciones. Los grupos identificados se representan en cada uno
de los mapas. Las poblaciones que se encuentran dentro de cada drea blanca (de izquierda a derecha) del: A) Grupo I: ID- 4, 10, 11,12,13, 14,

15, 16, 17 y 20. B) Grupo II: ID- 19y 18. C) Grupo lll: ID- 1, 2, 3,5, 6, 8,9y 7.
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Andlisis de la Varianza Molecular (AMOVA): Los resultados del AMOVA
muestran que la mayor variaciéon se encuentra dentro de las poblaciones asi como
dentro de cada grupo de poblaciones analizado (Tabla 5). Asimismo, los valores del
coeficiente Rhog obtenidos fueron significativos e indican una estructuracién genética
moderada en las poblaciones (Rhog= 0,20), cuencas hidrograficas (Rhog= 0,15) y
grupos bayesianos (Rhog= 0,13). Y una estructura genética baja en los sistemas de
cuencas (Rhog= 0,07) y ecorregiones (Rhog= 0,03). En el caso de las poblaciones, los
valores mas altos se obtuvieron entre la poblacién ID 4 y las poblaciones IDs 6, 7y 9;
asi como entre la poblacién ID 5 con las poblaciones IDs 11 y 12 (Rhog= 0,23), mientras
gue el mas bajo fue entre las poblaciones IDs 4 y 11 (Rhog= 0,01). Entre las cuencas, el
valor de Rhog mas alto se obtuvo entre las cuencas de los rios Santa Lucia y Salado-
Pasaje (Rhog=0,27); mientras que el valor mas bajo se obtuvo entre las cuencas de los

rios Parana y Bermejo (Rhog= 0,02; Anexos 11-15).
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Tabla 5. Resultados del AMOVA.df= Grados de libertad, SS = Suma de cuadrados, MS=
Media cuadratica, CV= Componente de la varianza, %= Porcentaje del total de la
varianza, Rhog = Valor de Rho para cada agrupacion analizada. *p < 0,05.

Agrupaciones df SSD MsS cv %
Poblaciones Dentro 173 17.519,47 101,27 101,27 80 Rhog=0,20*
p= 0,001
Entre 19 6.398,82 336,78 24,64 20
Grupos Dentro 190 22.030,93 115,95 115,95 89 Rhoy=0,11*
bayesianos p= 0,001
Entre 2 1.924,63 962,32 14,61 11
Cuencas Dentro 183 19.562,87 106,90 106,90 85 Rhog=0,15%*
p= 0,001
Entre 9 4.139,12 459,90 18,49 15
Sistema de Dentro 189 22.168,77 117,29 117,29 93 Rhog=0,07*
cuencas p= 0,001
Entre 3 1.594,67 531,557 8,94 07
Ecorregiones Dentro 189 22.120,90 117,04 117,04 97 Rho=0,03*

p= 0,001
Entre 3 1.414,81 471,60 7,48 03

Analisis de coordenadas principales (PCoA): La distancia genética de Nei entre el
total de las poblaciones varié entre 0,01 y 0,06 (Anexo 16). Por otro lado, el PCoA
basado en la distancia genética entre las poblaciones analizadas, revelé que las tres
primeras coordenadas representan solo el 40,07% de la variacién total. Las
coordenadas 1 (18,99%) y 2 (11,40%) permitieron diferenciar tres conjuntos de
poblaciones (Fig. 12). La coordenada 1 separa a las poblaciones de los grupos | y Il que
estan ubicadas a la izquierda del grafico, de las poblaciones del grupo Il que se
encuentran dispersas hacia la derecha del grafico. A su vez, la coordenada 2 separa a
las poblaciones del grupo |, situadas en el cuadrante inferior izquierdo del grafico, de

las poblaciones del grupo I, ubicadas en el cuadrante superior izquierdo.
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Chaco Seco
Chaco Himedo
Sabana inundable
del Parana

Grupos Bayesianos

[ Grupel
A Grupo I

(O Grupo Il

Figura 12. Grafico bidimensional resultante del analisis de Coordenadas Principales

(PCoA) basado en las distancias genéticas de Nei entre las poblaciones de A.

quebracho-blanco analizadas. Las poblaciones analizadas se representan en simbolos

(circulo, cuadrado o tridngulo) segun la agrupacion bayesiana a la cual pertenecen. Los

numeros de identificacion de las poblaciones analizadas se detallan en nimeros

arabigos.
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Analisis de correlacion entre las distancias genéticas y geograficas

En el grafico resultante del analisis de interpolaciéon horizontal (Fig. 13) se
identifican areas particulares de divergencia, indicadas por los picos mas altos. Hacia el
O del area de estudiada, las principales dreas de divergencia se identificaron entre las
poblaciones IDs 7,8y 9 /14y 15 /16,17 y 20 / 18 y 19 (Fig. 13-A); mientras que hacia
NE y E, las areas de divergencia se encontraron entre las poblaciones IDs1/2y3/4/5,

6,7,8y9 (Fig. 13-B).

Figura 13. Representacion grafica de la distancia genética entre las poblaciones de A.

quebracho-blanco obtenido a partir del analisis de interpolacién horizontal. Los picos
de mayor altura indican distancias genéticas mayores entre dos puntos de muestreo,
mientras que los valles indican una distancia genética menor. A) Poblaciones del Chaco
Seco. B) Poblaciones del NE del Chaco Seco y del Chaco Hiumedo. Las poblaciones
analizadas se representan en simbolos de arboles. Los numeros de identificacion de las

poblaciones analizadas se detallan en numeros arabigos.
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El test de Mantel reveld una relacidon positiva y significativa entre la distancia

geografica y la distancia genética entre las poblaciones de A. quebracho-blanco

estudiadas (r=0,13; p= 0,00; Fig. 14, Anexo 17).

Distancia Genética

0,35 g sl e
0,25 L4 RS, * "
: " 15
0,2 ™ ; § R
0,15 : . 4 ;! [
0,1 : -
L J

-
]

0,05

T T T T T T T T T
2.000 4.000 5.000 8.000 10.000 12.000 14.000 16.000 18.000
Distancia Geografica

=

Figura 14. Relacion entre la distancia genética y la distancia geografica entre las

poblaciones de A. quebracho-blanco resultante del test de Mantel.
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4.2- Objetivo 2: Analisis de la asociacion entre los patrones de

variabilidad y diferenciacidon genética de las poblaciones de A.
quebracho-blanco con las variables bioclimaticas y las
caracteristicas del paisaje mediante el modelado de Ila
distribucion de la especie y la combinacion de informacion

territorial y genética.
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Modelado de nicho ecolégico

Las métricas de validacion obtenidas para el modelo de nicho ecoldgico de A.
quebracho-banco basado en datos climaticos (AUC= 0,86 y ROC= 1,76) indicaron que
los resultados predichos del modelo de maxima entropia fueron muy buenos. Segun
dicho modelo, el drea de aptitud predicha de A. quebracho-blanco es de 1.798.075 km?
e incluye territorios de Argentina (donde se observa la maxima extensién), Paraguay,
Bolivia y Brasil. Las regiones de mayor aptitud incluyen toda la ecoregién del Chaco
Seco y parte de las ecorregiones Pampa, Espinal y Chaco Himedo. El éptimo climatico
(0,99), se localiza en la regién del Chaco Seco y el oeste del Chaco Hiumedo (Fig. 15).
Las variables climaticas con mayor contribucion al modelo de distribuciéon de A.
quebracho-blanco generado fueron BIO 3 (isotermalidad, [BIO2/BIO7] x 100), BIO 18
(precipitacién del trimestre mas calido), y BIO 19 (precipitacion del trimestre mas frio)

que aportaron el 80,44 % de la variabilidad total (Anexo 5).

El ACP basado en las variables bioclimaticas seleccionadas, reveld que las tres
primeras coordenadas representan el 91% de la variacién total. Los valores de cada
variable para cada poblacion y la contribucidn de cada variable para cada componente
se detallan en los Anexos 18 y 19, respectivamente. La mayor parte de la variabilidad
(47,4%) fue explicada por el primer eje de ordenacién. Este eje esta correlacionado
positivamente con las precipitaciones del mes mas seco (BIO 14), del trimestre mas
calido (BIO 18) y del trimestre mas frio (BIO 19) y, negativamente, con el promedio del
rango diurno de temperaturas (BIO 2). Los valores mas bajos del primer eje

corresponden a las poblaciones de los grupos bayesianos | y Il (Chaco Seco), asi como a
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las poblaciones del grupo bayesiano Il del Chaco Seco. Mientras que las poblaciones
del grupo bayesiano lll que crecen en el Chaco Himedo se encuentran en el extremo
derecho del eje de ordenacién. El segundo componente, que representa el 31,5%
restante de la varianza, estd correlacionado positivamente con la isotermalidad (BIO 3)
y la temperatura maxima del mes mads calido (BIO 5) y media del trimestre mas
himedo (BIO 8). Este eje separé a las poblaciones del Chaco Seco del grupo bayesiano
Il ubicadas en el cuadrante superior izquierdo de los grupos bayesianos | y Il ubicadas

en el cuadrante inferior izquierdo del grafico (Fig. 16).
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Figura 15. Distribucién potencial de A. quebracho-blanco resultante del analisis de modelado de nicho
ecoldgico obtenido con MaxEnt con respecto a la variabilidad y estructura genética asi como las barreras
al flujo génico entre las poblaciones identificadas por Barrier. Las poblaciones analizadas se representan

en simbolos de mayor tamafio (circulo, cuadrado o tridngulo) segun la agrupacién bayesiana a la cual

pertenecen. Los nimeros de identificacion de las poblaciones analizadas se detallan en nimeros
arabigos. Las barreras al flujo génico se representan como lineas continuas, gruesas, negras, y estan

numeradas con numeros romanos.
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Figura 16. Grafico bidimensional resultante del Andlisis de Componentes Principales basado en las variables bioclimaticas seleccionadas
para el modelado de nicho ecolégico de A. quebracho-blanco. CP= Componente Principal, BIO 2= Promedio del rango diurno de
temperaturas, BIO 3= Isotermalidad, BIO 5= Temperatura maxima del mes mas calido, BIO 6= Temperatura minima del mes mas frio, BIO
8= Temperatura media del trimestre mas humedo, BIO 14= Precipitacién del mes mas seco, BIO 18= Precipitacion del trimestre mas
calido y BIO 19= Precipitacién del trimestre mas frio. Las poblaciones analizadas se representan en simbolos de mayor tamafio (circulo,
cuadrado o tridngulo) segun la agrupacién bayesiana a la cual pertenecen. Los nimeros de identificacién de las poblaciones analizadas se
detallan en nimeros arabigos.
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Analisis de deteccion de bordes

El andlisis de predicciéon de barreras al flujo génico utilizando el algoritmo de
Monmonier identificd ocho barreras putativas entre las poblaciones estudiadas (Fig. 15
y 17). En el Chaco Humedo se identificaron cuatro barreras. La primera de ellas (),
coincide con el rio Santa Lucia y separa a las poblaciones ID 1 e ID 2 del Chaco Himedo
en la provincia de Corrientes. La segunda barrera (ll) se corresponde con el rio Parana
y, junto a la tercera barrera (lll) separa a la poblacién ID 3 de la Sabana inundable del
Parand. A su vez, la cuarta barrera (IV) separa a las poblaciones del Parque Nacional
Formosa (ID 8 e ID 9) de las restantes poblaciones de la provincia de Formosa (IDs 5, 6
y 7) coincidiendo con el rio Bermejo. La tercera y cuarta barrera aislan a la poblacién ID

4 del resto de las poblaciones del NE Argentino.

En el Chaco Seco también se identificaron cuatro barreras. Una de ellas coincide
con el rio Dulce (V) y separa a las poblaciones (IDs 10, 11 y 12) de las restantes
poblaciones del centro-oeste de Argentina. La sexta barrera (VI) coincide con la Sierra
de Ancasti y separa a las poblaciones IDs 13, 14 y 15 de las poblaciones IDs 16, 17 y 20.
La séptima barrera (VIl) coincide con la presencia de las Salinas Grandes separando a
las poblaciones ID 16, 17 y 20 de las poblaciones IDs 18 y 19. La ultima barrera (VIII)
coincide con las Sierras Chicas en la provincia de Cérdoba las que separan a las

poblaciones IDs 18 y 19 (Fig. 17 A y B).

108



Capitulo 4: Resultados

64°00"0 60°00" O 64°00" 0 60°00" O
w s g
£ L £
s 2 S
e 2 S
=3 o =
a8 & &
2 v | ~
5 2
£ 2 4
& 5
= A 1

indice de Shannon Sistema del Rio Paraguay
® Bsjo:0-0,10 Rio Bermejo Medio y Bajo
® Medio 0,11-021 Zona de Rios Y Arroyos en Salta Y Formosa
' A16:022-032 Sistema del Rio Parand
Grupos Bayesianos Rio Corrents =
[jl“ fracand Madly indice de Shannon
Rio Pasaje o Salado ® B30.0-0.10
AN R Santa Lucia - X - ® Modio 0,11-021
O"' B zona Sin Rios ni amoyos de importancia - 4 3 Alo: 0,22 -0.32
Sistema Serrano ) J \ Grupos Bayesianos
Falda Oriental de Ambato % 2 - dﬂ
= Barreras 10 salinas Grandes e : ¢ !
ARGENTINA Ecorregién . ) : A

P cas Chaco Seco » @9 . - - 3 -

s Sistema del Mar Chiquita ™ Chaco Homedo s 2 O " =

14 [ Rio saik-Duice [ sabana inundable del Parang 2 @ - Barrerss s g

& &2 1 e — - ! B

Ry
Km - K o =
0 30 60 120 180 240 300 0 30 60 120 180 240 300 % =D
64°0'0" O 60°0'0" O 64°0'0" O 60°0°0" O

Figura 17. Ubicacién las barreras al flujo génico entre las poblaciones de A. quebracho-blanco identificadas por Barrier y la variabilidad y estructura genética en relacion a: A)
Las cuencas hidrograficas y las ecorregiones. B) Las caracteristicas geomorfoldgicas del area estudiada.Las poblaciones analizadas se representan en simbolos de mayor tamafio
(circulo, cuadrado o tridngulo) segun la agrupacion bayesiana a la cual pertenecen. Los niumeros de identificacion de las poblaciones analizadas se detallan en nimeros ardbigos.Las

barreras al flujo génico se representan como lineas continuas, gruesas, rojas, y estan numeradas con nimeros romanos.
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4.3- Objetivo 3: Evaluacion del impacto de la fragmentacidn del

habitat en la sustentabilidad genética de los bosques actuales y
futuros mediante el analisis de la diversidad y estructura
genética de las progenies de familias de polinizacidon abierta de
A. quebracho-blanco en bosques con bajo nivel de intervencion
y en poblaciones fragmentadas empleando marcadores

moleculares.

110



Capitulo 4: Resultados

Area reemplazada

El area de distribucion de A. quebracho-blanco que estd siendo reemplazada por
los diferentes usos del suelo en el Gran Chaco Americano es del 29,47 % (1.156.469,17
km?), mientras que en el Gran Chaco Argentino es del 15,55 % (aproximadamente
167.752,775 km?). El mayor uso de suelo corresponde a la categoria de “cultivos”,
concentrdndose en el Chaco Seco. La representacion de las dreas protegidas para el
Gran Chaco Argentino es baja. Por otra parte, las dreas propuestas como corredores
ecoldgicos presentan poco cambio en el uso de suelo. El grupo | (poblaciones con
menores valores de diversidad genética) se encuentran en las zonas con mayor cambio
de uso de suelo. El grupo genético Il se encuentra en zonas con menor cambio de uso
de suelo. Mientras que el grupo genético lll, se encuentran en dreas protegidas o
proximas a corredores ecoldgicos, donde la intensidad de cambio de uso del suelo es

menor (Fig. 18).
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Figura 18. Distribucion de la diversidad y estructura genética de A. quebracho-blanco en relacién a los diferentes

usos del suelo en el Gran Chaco Americano, ecorregiones, corredores ecoldgicos y areas protegidas. Las poblaciones

analizadas se representan en simbolos de mayor tamaiio (circulo, cuadrado o triangulo) segun la agrupacién

bayesiana a la cual pertenecen. Los numeros de identificacién de las poblaciones se detallan en nimeros arabigos.
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Evaluacion del efecto de la fragmentacion del habitat sobre la variabilidad y

estructura genética en A. quebracho-blanco

El andlisis de los perfiles de AFLP de 49 individuos maduros provenientes de
poblaciones de A. quebracho-blanco permitié detectar un total de 404 bandas. La
poblacién ID 6 mostro los valores mas altos de variabilidad genética mientras que los
menores valores corresponden a la poblacién ID 8. La poblacién ID 9 fue la Unica que
no presentd bandas exclusivas (Tabla 6). Asimismo, el analisis de los perfiles de AFLP
en 24 semillas provenientes de 8 arboles de 2 poblaciones de A. quebracho-blanco en
el Chaco Semidrido, permitié detectar un total de 258 bandas. La progenie de la
poblacion ID 5 mostrd los valores mds altos de variabilidad genética (He= 0,20 + 0,01;

Sh=0,33 £ 0,01; P=94,57%, Tabla 6).
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Tabla 6. Resumen de la variabilidad genética para las cohortes pre-fragmentacion

(individuos maduros) y post-fragmentacion (progenie) de las poblaciones de A.

quebracho-blanco analizadas empleando AFLP. ID= cddigo de la poblacion, N= Tamafio

de la muestra, NBE= Numero de bandas exclusivas, He= Heterocigosis esperada,Sh=

indice de Shannon, %P= Porcentaje de loci polimérfico, * = Error estandar.

ID N
5 8
6 10
7 6
8 15
9 10
Pool 18

NBE

26

16

He

0,15+0,01

0,19+0,01

0,15+0,01

0,11+0,01

0,14+0,01

0,15+0,01

Pre-fragmentacion

Sh

0,23+0,01

0,30+0,01

0,24+0,01

0,19+0,01

0,23+0,01

0,24+0,00

%P

50,25

69,31

55,45

55,94

52,97

56,78

N

19

24

NBE

105

Post-fragmentacion

He Sh

0,20+0,01 0,33#0,01

0,15+0,01 0,24+0,01

0,21+0,14 0,3210,01

%P

94,57

55,81

97,67

No se detectaron diferencias significativas entre los valores de variabilidad

genética de las cohortes pre y post-fragmentacién de las poblaciones IDs 5y 6 (Anexo

8). El AMOVA mostré un aumento del porcentaje de la variacién contenida dentro de

las poblaciones de 82 % a 94 %. Mientras que el indice Rhog; disminuyd de 0,18 a 0,06

en las cohortes pre y post-fragmentacién, respectivamente (Tabla 8). Ambos valores

de Rhog; son significativos.

114



Capitulo 4: Resultados

Tabla 7. Resumen del AMOVA para las cohortes pre-fragmentacioén (adultos) y post-
fragmentacion (progenie) de A. quebracho-blanco analizadas.df= Grados de libertad,
SSD= Suma de cuadrados, MS= Media cuadratica, CV= Componente de la varianza, %=

Porcentaje del total de la varianza, Rhog = Valor de Rho para cada cohorte analizada.

*p <0.05.

Cohorte df SSD MS cv %
Adultos Dentro 16 1.928,70 120,54 120,54 82 Rhos=0,18
p=0,001*

Entre 1 355,06 355,06 26,38 18
Progenie Dentro 23 1.786,03 77,65 77,65 94 Rhog= 0,06
p=0,001*

Entre 1 122,12 122,12 4,87 06

El analisis de la asociacion espacial de la variabilidad genética de la cohorte
adulta de cada poblacién estudiada con respecto al ordenamiento territorial de
bosques nativos (OTBN), el uso del suelo, las areas protegidas y los corredores
ecolégicos mostrd que las poblaciones que se encuentran en las zonas de categorias Il
(amarillas; ID 6 y 7) y Il (verdes; ID 5y 9), con un uso de suelo mayor, presentaron
mayores valores en los indices de variabilidad genética en comparacién a la poblacidn
ID 8 del area de reserva (categoria | o roja; Fig. 19, Tabla 8). Su significacién no fue
evaluada. El analisis de correlacidn entre el tamano de los fragmentos de bosque y los
valores diversidad genética de las poblaciones de A. quebracho-blanco que ocurren en

dichos fragmentos no fue significativo (Anexo 20).
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Figura 19. Distribucidn espacial de la variabilidad genética de la cohorte adulta de A. quebracho-blanco del Chaco semiérido en relacion al ordenamiento territorial de bosques nativos. Cada

poblacion se representa con un circulo. Los nimeros de identificacion de las poblaciones analizadas se detallan en nimeros arabigos por debajo de los circulos.
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Figura 20. Distribucién espacial de la variabilidad genética de la cohorte adulta de A. quebracho-blanco del Chaco semidrido en relacién a las dreas protegidas, los corredores bioldgicos y los

usos de suelo. Cada poblacion se representa con un circulo. Los nimeros de identificacion de las poblaciones analizadas se detallan en numeros arabigos por debajo de los circulos.
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Tabla 8. Informacidn de las poblaciones de Aspidosperma quebracho-blanco analizadas
para la comparacion de la variabilidad y estructura genética entre cohortes. ID=
codigo de la poblacion, OTBN= Ordenamiento territorial de bosques nativos segun la

ley nacional N2 26.331, km= kildmetro, ha= hectareas.

ID Localidad OTBN/descripcién del lugar Area boscosa
Argentina, eCategoria: Verde.
eZona muy
Form?sa, degradada.
> Patmq, oA 108 km de la 205 ha
Estancia
Reserva Natural
Maradona
Formosa.
eCategoria: Amarillo.
ePresencia de
desmontes,
Argentina, peladares y caminos
Formosa pero con
6 Bermejo' continuidad. 1.398 ha
Laguna Yer'na *A 50 km de la
Reserva Natural
Formosa.
oA 6,58 km del
corredor ecoldgico.
eCategoria: Verde.
eForma parte del
Argentina, Corredor Ecoldgico.
Formosa, ePresencia de
7 Matacos- desmonte. 147 ha
Ingeniero ®A 5 km de Ingeniero
Judrez Judrez y a 43 km de
la Reserva Natural
Formosa.
Argentina,
Formosa,
3 Bermejo, OC,ategorl'a: RF)jo. 9.005 ha
Parque ®Area Protegida.
Nacional
Formosa
Argentina,
Be:rcr)gjnoosaa](m eCategoria: Verde
9 . eForma parte del +9.005 ha
del Area L.
Protegida corredor ecoldgico.
Nacional
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Capitulo 5: Discusion

Los estudios genéticos en las especies de la flora del Gran Chaco Americano son
todavia escasos. Hasta el momento, se conoce el nimero cromosémico del 18% de las
especies chaqueiias, pero sélo el 28% corresponde a poblaciones que ocurren en el
Gran Chaco. Mientras que los restantes numeros corresponden a poblaciones de
especies chaqueiias pero provenientes de otras ecorregiones. La mayoria de las
especies estudiadas pertenecen a las familias Poaceae, Asteraceae, Fabaceae y
Solanaceae (Almirdn et al., 2017). En relacién a los estudios genético-poblacionales, se
caracterizaron especies de Fabaceae de los géneros Acacia spp. (Casiva et al., 2002,
2004; Pometti et al., 2010; 2012, 2013, 2015) y Prosopis spp. (Saidman & Vilardi, 1987;
Ferreyra et al., 2004, 2007, 2010; Bessega et al., 2005; Vega et al., 2020), asi como

especies de Rhamnaceae (Tomas et al., 2017) y Solanaceae (Chiarini et al., 2019).

Ademas, diversos autores llevaron a cabo estudios filogeograficos y evolutivos, la
mayoria de ellos en especies herbaceas (Speranza et al., 2007; Turchetto et al., 2014;
Scaldaferro et al., 2018; Camps et al., 2018; Moreno et al., 2018; Aguilar et al., 2020;
Solis Neffa et al., 2022). En esta tesis, se caracteriza por primera vez la diversidad y la
estructura genética de 20 poblaciones naturales representativas de la distribucién de
A. quebracho-blanco en la Argentina. En estudios previos, se analizaron la variabilidad
y la estructura genética de poblaciones de A. quebracho-blanco de cinco areas
protegidas del Chaco Seco en Argentina (provincias de San Luis, Cérdoba y Santiago del
Estero, Torres Basso, 2014) asi como de cinco poblaciones de Argentina (provincias de
Cérdoba y Formosa), Paraguay y Brasil (Botelho et al., 2021) empleando marcadores
RAPDS e ISSR, respectivamente. Por lo tanto, los resultados aqui obtenidos no sdlo

contribuyen a un mejor conocimiento acerca de la variabilidad y estructura genética de
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las poblaciones de A. quebracho-blanco sino también de las especies forestales

chaqueiias.

Asimismo, los resultados aqui obtenidos han permitido comprender los
principales factores y procesos que determinan los patrones actuales de variabilidad y
estructura genética de las poblaciones de A. quebracho-blanco. Asi como identificar
importantes barreras al flujo génico, la mayoria de ellas asociadas a los principales rios
de la regién. A partir de la deteccidn de la existencia de diferencias significativas en la
composicion genética de las poblaciones de A. quebracho-blanco, se han identificado
tres unidades de manejo (i.e. grupos de poblaciones que no son demograficamente
independientes y requieren una gestion conjunta). El estudio combinando el uso de
marcadores moleculares con el empleo de modelos espaciales, a fin de analizar la
relacion entre las caracteristicas del paisaje y el ambiente y los patrones de
estructuracion genética de A. quebracho-blanco, llevados a cabo en esta tesis
constituyen una de las primeras contribuciones para la interpretacion de la relacién
existente entre los patrones geograficos de la diversidad genética de una especie de la

flora con las caracteristicas ambientales actuales del Gran Chaco Argentino.

Finalmente, la evaluacion del impacto de la fragmentacién del habitat y del uso
del suelo en la conectividad funcional de las poblaciones de A. quebracho-blanco
aportd informacion de base para evaluar el riesgo de erosion de la diversidad genética
de esta especie y la sustentabilidad genética de los bosques del Chaco Semiarido. Sin
embargo, el promedio de individuos muestreados en las poblaciones de A. quebracho-
blanco fue de 9,65; variando entre 5 y 23 en arboles adultos, y de 6 y 19 para los

analisis en semillas. Nybom (2004) considera, luego de un meta-andlisis en 27 especies
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distintas de plantas con AFLP, que el valor promedio de individuos para estudios de
diversidad genética poblacional es de 14,5. A su vez, Bonin et al. (2007) recomiendan
un muestreo de al menos 30 individuos por poblacién. Por lo tanto, debido a que el
tamafio de la muestra es un parametro crucial que influye en gran medida en la
precisidon de las estimaciones de frecuencias alélicas, es necesario realizar muestreos

mas exhaustivos para reafirmar las conclusiones aqui obtenidas.

Diversidad y estructura genética de las poblaciones de A. quebracho-blanco a

escala regional

La variabilidad genética detectada en A. quebracho-blanco en este trabajo empleando
AFLP (He= 0,14 [0,03-0,19]; Sh= 0,26 [0,05-0,31]) difiere de |la detectada en la misma
especie con marcadores RAPDs (He= 0,26 [0,15- 0,21]; Sh= 1,38-1,95; Torres Basso,
2014) o ISSR (He= 0,23 [0,18-0,28]; Sh= 0,12 [0,09-0,15]; Botelho et al., 2021). Asi como
en Aspidosperma polyneuron Muell. Arg con RAPDs (He= 0,28; Sh= 0,39; Torezan et al.,
2005) y con AFLP (He= 0,28; Sh= 0,50 [0,46-0,55]; Damasceno et al., 2011). La
discrepancia en los niveles de variabilidad genética detectada en estos trabajos
resultaria de las diferencias en el nimero de individuos, poblaciones y loci analizados

asi como del grado de polimorfismo revelado por cada marcador empleado.

Los resultados del analisis de agrupacidén bayesiana y el agrupamiento de las
poblaciones en el PCoA evidenciaron que la distribucion de la variabilidad genética de
A. quebracho-blanco a escala regional no es al azar, sino que estd estructurada
espacialmente. Diversos estudios han demostrado que las caracteristicas del sistema
reproductivo y el rango de distribucién geografica de las especies estan estrechamente

asociados con la cantidad de variacion genética total y su particién entre y dentro de
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las poblaciones (Hamrick & Godt, 1989, 1996; Ellstrand & Elam 1993; Blambert et al.,
2016). Asimismo, se ha sugerido que las especies longevas, aldgamas y de sucesién
tardia, conservan la mayor parte de su variabilidad genética dentro de las poblaciones;
mientras que las especies anuales, autégamas y/o de sucesién temprana distribuyen la
mayor parte de la variabilidad genética entre las poblaciones (Bernhardt et al., 1984;
Kenrick & Knox, 1985; Kenrick et al., 1986; Moran et al., 1989; Sedgley et al., 1992;
Nybom & Bartish, 2000; Casiva et al., 2004). Aspidosperma quebracho-blanco es una
especie longeva, predominantemente alégama (Lin & Bernardello, 1999), y posee una
distribucién geografica amplia. Los niveles de variabilidad y estructura genética
detectados en esta tesis estdn de acuerdo a lo esperado en especies de estas
caracteristicas. Por otra parte, la mayor diversidad genética dentro de las poblaciones,
grupos genéticos, cuencas hidrograficas o ecorregiones, y la menor diferenciacién
entre ellos revelados en el AMOVA es consistente con los resultados obtenidos
previamente en A. quebracho-blanco (Torres Basso, 2014; Botelho et al., 2021), en el
género Aspidosperma (Torezan et al., 2005) asi como en otras especies forestales
perennes (Hamrick & Godt, 1989; Hamrick & Loveless, 1989; Hamrick et al., 1992;
Austerlitz et al., 2000; Conson et al., 2013; Barrandeguy et al., 2014, de Abreu Moreira

et al.,, 2015).

Los mecanismos de dispersion del polen y las semillas asi como la densidad de las
poblaciones y otros rasgos de la historia de la vida de las especies son también
importantes factores que influyen en la diversidad y en la estructura genética de las
poblaciones (Ghazoul, 2005; Thiel-Egenter et al., 2009, Lowe & Allendorf, 2010). En las

especies polinizadas por animales, la presentacidon del polen y las diferencias de
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comportamiento de los polinizadores, asi como su capacidad de dispersion geografica,
determinan las distancias a las que se dispersa el polen (Barrett & Harder, 1996;
Barrett, 2003). Los factores ecoldgicos asi como la distribucién espacial de las
poblaciones, la densidad y la fenologia de la floracion pueden afectar el
comportamiento de busqueda de alimento de los polinizadores y, en consecuencia, a
la distancia de dispersion del polen (Handel, 1983; Ghazoul, 2005). En las especies de
floracién masiva, con una alta sincronia de floracidn en las plantas vecinas, la distancia
de dispersién del polen puede ser mas corta debido a la alta proporciéon de
polinizacién entre los vecinos, pero la asincronia de la floracion de las plantas vecinas
puede resultar en una mayor distancia de dispersion del polen (Augspurger, 1980;
White & Boshier, 2000). Ademas, la distribucion espacial de los individuos dentro de
una poblacion también tiene implicancias en la estructura genética. Cuando los
individuos reproductivamente maduros de una especie estdn muy separados de sus
congéneres, la dispersion del polen puede dar lugar a la autogamia o promover el flujo
de polen a largas distancias (Baker, 1970; Janzen, 1970; Connell, 1971; Bawa & Ashton,
1991). En cambio, en las especies con altas densidades de poblacién, con dispersién
limitada o estructurada espacialmente pueden tener vecindades genéticas reducidas,
lo que implica un aumento de los apareamientos consanguineos (Hamrick & Loveless,

1986; Bawa & Ashton, 1991; Carrillo-Angeles et al., 2011).

En A. quebracho-blanco, aunque las flores son visitadas por numerosas especies
de moscas, hormigas, avispas y escarabajos que recogen el néctar de los nectarios
extraflorales, son polinizadas efectivamente por mariposas nocturnas (Noctuidae,

Pyraloidea). Asimismo, como las flores no ofrecen recompensa floral (flores de
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engafio), A. quebracho-blanco depende para la polinizacion de las flores de
recompensa de otras especies de plantas simpatricas que comparten los mismos
polinizadores (Lin & Bernardello, 1999). Las distancias de vuelo relativamente cortas
de estas mariposas (vuelan de rama en rama de un mismo arbol y de arbol en arbol)
podrian resultar en un aumento de las polinizaciones entre las flores de un mismo
individuo (i.e. geitonogamia, lo que genéticamente es equivalente a la autogamia; de
Jong et al., 1993; Snow et al., 1996; Richards, 1997; Ishii & Sakai, 2001a), mecanismo
gue incrementa la homocigosis, reduciendo la variabilidad genética. Sin embargo, el
despliegue floral a lo largo del periodo de floracién (primavera-verano), sumado al
hecho que las flores de A. quebracho-blanco son protandricas (i.e., la liberacion del
polen ocurre antes de que el estigma llegue a ser receptivo, Lin & Bernardello, 1999)
contribuirian a promover la polinizacién cruzada entre arboles conespecificos préoximos
(xenogamia). Mecanismos similares para evitar la autofecundacién fueron reportados
para otras especies forestales de flores hermafroditas (Klinkhamer et al., 1989; Kevan
et al.,, 1990; Klinkhamer & de Jong, 1990; Ohara & Higashi, 1994; Dreisig, 1995;
Robertson & Macnair, 1995; Ohashi & Yahara, 1998; Thomson, 1988; Ishii & Sakai,
2001 b; Canepa, 2015). Por lo tanto, los niveles relativamente bajos de He detectados
en las poblaciones y grupos genéticos de A. quebracho-blanco serian el resultado de

cruzamientos entre individuos cercanos, posiblemente emparentados.

En este sentido, en el Chaco Seco, donde esta especie es dominante y los
bosques son mdas densos, las poblaciones presentaron menores niveles de He.
Mientras que en el Chaco Himedo, donde dominan los quebrachos colorados y los

individuos de A. quebracho-blanco estdn mas dispersos, las poblaciones presentaron
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mayores valores de He. Ademas, como la floracién de esta especie se inicia con el
periodo de lluvias, si las precipitaciones son abundantes pueden afectar la actividad de
los insectos polinizadores. En este sentido, aunque no fue evaluado en esta tesis, es
posible que la variacién interanual de las precipitaciones en el Gran Chaco debido a la
variabilidad climatica, pueda afectar la actividad de los insectos, influyendo tanto en la
polinizacién como en la produccién de frutos y semillas en diferentes afios, como fuera

reportado en otras especies forestales chaquefias (Canepa, 2015).

Por otra parte, aunque la dispersiéon de las semillas de A. quebracho-blanco es
anemoécora la supervivencia de las semillas de A. quebracho-blanco es baja. La
maduracion de los frutos ocurre casi un afio después de la fertilizacidon de los évulos,
por lo que el proceso transcurre en periodos de estrés hidrico y térmico que pueden
afectar el llenado de semillas. Por lo tanto, las temperaturas muy altas y/o las
precipitaciones abundantes durante la floraciéon y la maduracion de los frutos puede
ocasionar un aumento del porcentaje de semillas vanas (Alzugaray et al., 2007). Los
arbustos de otras especies que crecen cercanos a las semillas de A. quebracho-blanco
mejoran sus probabilidades de germinacién y el establecimiento inicial de las
plantulas, ya que amortiguan los efectos adversos del estrés fisico como la fuerte
radiacion directa y las altas temperaturas. Sin embargo, el establecimiento también
depende de la distribucién uniforme de las lluvias, para que la interaccién de
facilitacién no se convierta en una de competencia con sus plantas nodrizas (Barchuk
et al.,, 2005). Todas estas caracteristicas reproductivas y demograficas de A.
quebracho-blanco, asi como las ambientales, limitarian el flujo de polen y semillas y, en

consecuencia, el flujo génico entre poblaciones. En este sentido, los valores positivos y

126



Capitulo 5: Discusion

significativos de Rhoy aqui obtenidos sugieren que en A. quebracho-blanco, al igual
que en otras especies de arboles tropicales (Loveless, 1992), la diferenciacidén genética
entre las poblaciones es de moderada a alta como resultado de restricciones al flujo

génico.

El flujo génico es un importante componente de la estructura poblacional, ya que
sus patrones y niveles determinan hasta qué grado cada poblacién de una especie es
una unidad evolutiva independiente (Wright, 1940; Slatkin, 1985, 1994). El
ordenamiento de las poblaciones en el PCoA, el hallazgo de bandas exclusivas en las
poblaciones asi como los altos niveles de pertenencia que presentd la mayoria de los
individuos analizados a cada uno de los 3 grupos bayesianos identificados con
GENELAND sugieren la ocurrencia en A. quebracho-blanco de grupos de poblaciones
genéticamente diferenciados entre los que el flujo génico es moderado (Rhog= 0,11).
Por otra parte, la correlacién positiva y significativa entre las distancias geograficas y
genéticas resultante del test de Mantel indica que en A. quebracho-blanco la
variabilidad genética esta distribuida espacialmente como resultado del flujo génico

entre individuos cercanos espacialmente (aislamiento por distancia).

Asociacion entre los patrones de variabilidad y diferenciacion genética de las

poblaciones de A. quebracho-blanco con las caracteristicas del paisaje y el ambiente.

La variabilidad y la estructura genética son importantes indicadores de los
procesos evolutivos que ocurren en las poblaciones naturales. La estructura genética
estd determinada, en parte, por la distribucion de las poblaciones en el espacio y la
distancia entre éstas. Sin embargo, en numerosas ocasiones, tanto la distancia como la
resistencia del paisaje pueden influir simultaneamente sobre el flujo génico entre las
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poblaciones (Trizio et al., 2005). Las rutas y las dareas urbanizadas asi como las
condiciones climaticas, la cobertura vegetal, las montafias y los rios, pueden funcionar
como barreras que limitan el movimiento de los individuos o como corredores que los
facilitan contribuyendo, respectivamente, a una mayor o menor estructuracién

genética de las poblaciones (Guillot et al., 2009; Riesenberg et al., 2009).

Los algoritmos para la deteccion de borde son modelos que permiten identificar
areas en las que hay cambios significativos en las frecuencias alélicas (Monmonier,
1973). Estos modelos permiten diagnosticar la estructura y la variacion genética de las
poblaciones de una especie en el espacio. A su vez posibilita establecer su relacién con
las variables ambientales y/o territoriales y determinar el efecto de la heterogeneidad
territorial sobre la conectividad ecolédgica o funcional (i.e. flujo génico) entre dichas
poblaciones, asi como la relacién entre dichas variables y los procesos micro y
macroevolutivos (Manel et al., 2003; Storfer et al., 2007, 2010; Holderegger & Wagner,
2008). Especificamente, permiten cuantificar la relacidon entre la conectividad genética
obtenida empiricamente (e.g distancia genética) y las estimas de conectividad
ecoldgica obtenidas mediante SIG (e.g distancias efectivas, Coulon et al., 2004;

Broquet et al., 2006; Cushman et al., 2006).

Aspidosperma quebracho-blanco se distribuye a lo largo de un gradiente
topografico con alturas superiores a los 1.000 m.s.n.m. en el oeste a alturas casi sobre
el nivel del mar en el este. El clima de la regidon es de tipo continental con lluvias
moderadas a escasas, los veranos son cdlidos y los inviernos son moderados con
algunas heladas. La temperatura media anual varia de 26 °C al N a 18 °C al S y las

precipitaciones medias anuales varian de 1.300 mm en el este hasta menos de 500 mm
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en el sector sur-occidental. La estacionalidad de las lluvias de verano es caracteristica
del Gran Chaco y se acentUla en el gradiente E-O, con 7 meses de sequia en el Chaco
Seco (Morello & Matteucci, 1999; Gorleri, 2005; Naumann, 2006). Los resultados del
analisis comparado de la variabilidad y estructura genética de las poblaciones de A.
quebracho-blanco con las caracteristicas del paisaje del Gran Chaco mostraron que los
individuos de A. quebracho-blanco de los grupos genéticos | y Il se encuentran en las
areas topograficamente mas elevadas (140-1067 m.s.n.m.) y de mayor probabilidad de
ocurrencia de la especie (Chaco Seco); mientras que los del grupo Ill (Chaco Himedo y
Sabana inundable de Parand) se encuentran en las areas topograficamente mds bajas
(0-183 m.s.n.m.) y de menor (Chaco Humedo) a baja (Sabana inundable de Parand)
probabilidad de ocurrencia de la especie. Asimismo, contrariamente a lo esperado, los
resultados mostraron que las poblaciones del grupo I, que ocurren en las areas con
mayor probabilidad de ocurrencia de A. quebracho-blanco, presentaron menor
variabilidad genética respecto de las poblaciones que se encontraron en las areas con
menor probabilidad de ocurrencia. Estudios previos en A. polyneuron (Domingues
Torezan et al., 2005) asi como en otras especies forestales (Semaan & Dodd, 2008),
sugirieron que la variabilidad genética de dichas especies estaria correlacionada con
genes implicados en la respuesta al estrés hidrico. Asimismo, un estudio previo en A.
quebracho-blanco, demostrd que las poblaciones del Chaco Seco que ocurren en sitios
con menores precipitaciones presentaron mayor diversidad genética (Torres Basso,
2014). Los resultados del modelado de nicho ecolégico de A. quebracho-blanco
realizado en esta tesis mostraron que las variables bioclimaticas que mas
contribuyeron a explicar el modelo son la isotermalidad (BIO3), asi como las

precipitaciones del trimestre mas calido (BIO18) y las del trimestre mas frio (BIO19).
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Sin embargo, contrariamente a lo observado por Torres Basso (2014), los
resultados de esta tesis abarcando un area geografica mayor, evidenciaron que
aunque las areas de mayor probabilidad de ocurrencia de A. quebracho-blanco
presentan menores precipitaciones (300 a 700 mm anuales), las poblaciones que alli
ocurren presentan menores niveles de variabilidad genética que las poblaciones que
ocurren en sitios con menor probabilidad de ocurrencia y mayores precipitaciones
(700 a 1.200 mm anuales). Las discrepancias entre ambos trabajos serian el resultado
de las diferentes escalas espaciales consideradas. En este sentido, al considerar sélo las
poblaciones aqui estudiadas que crecen en el extremo occidental del Chaco Seco, se
aprecia una tendencia similar a la observada por Torres-Basso (2014), en la que las
poblaciones del Chaco Seco que ocurren en sitios con menores precipitaciones (IDs 16
a 20) presentaron mayor diversidad genética que aquellas que ocurren en sitios con

mayores precipitaciones (IDs 10 a 15).

Ademas, la ubicacién de las barreras al flujo génico detectadas con el programa
Barrier sugiere que la conectividad estructural entre las poblaciones A. quebracho-
blanco seria limitada debido a las caracteristicas del paisaje del Gran Chaco. La
heterogeneidad paisajistica del Gran Chaco argentino resulta, en gran medida, de la
influencia de los abanicos aluviales de los rios Pilcomayo, Bermejo y Juramento. La baja
pendiente y la torrencialidad estacional de estos rios favorecen los procesos
fluviomorfolégicos generando una topografia local irregular con albardones elevados
con respecto a los alrededores anegables (Ginzburg & Adamoli, 2006). Debido a su
gran extension, el clima en el dpice de los abanicos aluviales es diferente al de las otras

partes del sistema, particularmente en la zona distal, donde la pendiente longitudinal
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es extremadamente baja. El mega-abanico esta compuesto por un complejo de
unidades morfoldgicas y sedimentarias (Iriondo et al., 2000). Los sedimentos de origen
fluvial se depositaron de manera recurrente en distintos periodos de tiempo,
generando cauces efimeros, derrames, campos de dunas, fajas fluviales, etc. (Argollo
Bautista & Iriondo, 2008). El drea de influencia del abanico del rio Pilcomayo, aunque
es de mayor extensién, en el territorio argentino sdélo tiene incidencia al norte de la
provincia de Formosa. Es decir que los principales modeladores del paisaje de la region
del Gran Chaco argentino son los rios Bermejo y Juramento. El abanico aluvial del rio
Bermejo es relativamente mas angosto que el del Pilcomayo y el Juramento, aunque
posee un escurrimiento ininterrumpido hasta su confluencia con el rio Paraguay. Por lo
tanto, los ingresos hidrosedimentarios en la regién central del Gran Chaco argentino
dependen en mayor medida del rio Juramento, cuyo curso principal, actualmente se
desvia hacia el Sur al Oeste de las Lomadas de Otumpa (Contreras, 2019). Estas
Lomadas se ubican en el limite entre las provincias de Santiago del Estero y Chaco,
interrumpiendo la suave pendiente con direccion O-E de la planicie chaquefia (Rossello
& Bordarampé, 2005). Las estribaciones suaves de las Lomadas de Otumpa poseen una
orientacién N-NE, alcanzan una cota de 210 m y se vinculan espacialmente con
estructuras antiguas del subsuelo (Peri, 2012). Las Lomadas de Otumpa constituyen
una barrera natural que condiciona la distribucién y direccién de los sistemas de
escurrimiento  provenientes de los Andes, generando marcadas diferencias
topograficas producto de los diferentes procesos de sedimentacion regional. Al oeste,
las alturas alcanzan los 200 m.s.n.m., mientras que sobre el piedemonte oriental las

alturas descienden a los 80-90 m.s.n.m.
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La heterogeneidad paisajistica resultante de los limites marcados entre las areas
de influencia de los mega-abanicos aluviales se refleja en los patrones de distribucién
de las comunidades vegetales del Gran Chaco (Contreras, 2019). En este sentido, el
norte del Chaco Humedo, bajo la influencia de los rios Pilcomayo y Bermejo, se
caracteriza por una mayor densidad y distribucion de bosques y selvas, las cuales
incluso alcanzan al valle aluvial del rio Paraguay. Por otro lado, hacia el centro-sur de
esta ecorregién, la distribucion de bosques y selvas disminuye considerablemente, al
margen de la explotacion forestal (Contreras et al., 2015). Esta situacion deriva del
poco desarrollo que tuvo el rio Juramento en el territorio, como resultado del desvio
de sus aguas hacia el sur debido al control estructural de las Lomadas de Otumpa
(Contreras, 2019). La heterogeneidad paisajistica también influiria en los patrones de
diferenciacién entre las poblaciones de una misma especie. Un ejemplo de ello es la
similitud morfolédgica de las poblaciones de Prosopis alba de Santiago del Estero y el
Chaco, influenciadas por el rio Juramento, las que difieren de las poblaciones de
Formosa (Cisneros & Moglia, 2017). Un patréon similar fue encontrado entre los
diferentes grupos morfolégicos de Prosopis alba en la zona Centro-Norte de Argentina
(Verga et al., 2009). Por lo tanto, el conocimiento de las areas de influencia de los
abanicos aluviales es clave para comprender los patrones de distribucion de las
especies arbdreas, asi como los patrones de diferenciacion entre las poblaciones de las
especies. La existencia de discontinuidades genéticas asociadas a las caracteristicas del
paisaje y, principalmente a los rios de la regidon también fueron identificadas entre las
poblaciones de otras especies chaquenas (Speranza et al., 2007; Pometti et al., 2012;

Paredes, 2015; Elena, 2018; Moreno et al., 2018).
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En A. quebracho-banco, los principales rios de la regidon constituyen importantes
barreras al flujo génico. Se ha sugerido que los grandes rios representan barreras
geograficas para la dispersion y el flujo genético de los organismos terrestres, y la
persistencia de estas barreras durante periodos suficientemente largos puede conducir
a la diferenciacion y, en ultima instancia, al origen de nuevas especies (Wallace, 1852).
En Sudamérica, diversos autores observaron que los limites del drea de distribucion
geografica de varios taxones, principalmente de animales, coinciden con el rio
Amazonas o algunos de sus afluentes y sugirieron que estos rios han sido una barrera
para la dispersion y el flujo genético (Sick, 1967; Capparella,1991; Hayes, 1995; Haffer,
1997; Gascon et al., 2000; Ribas et al., 2012; Boubli et al., 2015; Naka & Brumfield,
2018). El eje del rio Parana-Paraguay en la cuenca del Plata, también fue propuesto
como una importante barrera geografica de dispersién en algunos taxones de aves,
mamiferos, ranas y reptiles (Brodkorb, 1938, 1939; Hayes, 1995; Podtiaguin, 1941;
Short, 1975; Gallardo, 1979; Myers, 1982; Carlini et al., 2004; Kopuchian et al., 2020).
En A. quebracho-blanco, los resultados aqui obtenidos demostraron que los abanicos
aluviales de los rios Bermejo y Dulce son barreras naturales que explicarian la
existencia de las discontinuidades genéticas entre las poblaciones mas orientales del
Chaco Seco. Mientras que la similitud genética entre la poblacién del Parque Nacional
Chaco (ID 4) con las poblaciones de Santiago del Estero y Catamarca podria ser
explicada por la dinamica del rio Juramento en la regién central del Chaco debido al

control estructural de las lomadas de Otumpa.

En el Chaco Humedo, la diferenciacién genética entre las poblaciones de A.

quebracho-blanco estd asociada a la estructura de las cuencas hidrograficas de los rios
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Parand y Santa Lucia. El rio Parand es el segundo sistema fluvial mas grande de
Sudamérica después de la cuenca del rio Amazonas (Orfeo & Stevaux, 2002;
Campodonico et al.,, 2016). Estudios previos mostraron una diferenciaciéon genética
entre las poblaciones de algunos taxones concordante con el cauce actual del rio, pero
en otros casos la diferenciacién genética entre las poblaciones era coincidente con el
paleocanal del rio Paran3, y se sugirié que el rio habria tenido un papel importante en
el pasado en la formacién de la estructura genética actual de dichas especies, aunque
las respuestas a esta barrera geografica habria sido especifica para cada especie
(Moreno et al., 2018; Kopuchian et al., 2020). La evolucién morfolégica del rio Parana
responde a causas tectdnicas y se produjo como un mecanismo adaptativo a los
cambios progresivos de las condiciones de escurrimiento, especialmente de la
pendiente regional, debido a la basculacién de bloques del subsuelo. En la provincia de
Corrientes, el ajuste independiente de los megabloques generd una extensa depresion
que la atraviesa en sentido NE-SO. Asi, el cauce del Parana fue desplazandose
paulatinamente hacia el NO hasta ocupar su actual posicion a fines del Pleistoceno.
Durante su desplazamiento, ocupd sucesivamente diferentes tramos del rio Paraguay
Yy, en consecuencia, la confluencia de ambos rios fue migrando progresivamente hacia
el N, mientras que los canales abandonados fueron ocupados por cursos autéctonos,
esteros y banados (Orfeo & Neiff, 2008). El cambio de curso del rio Parana habria
tenido un importante papel en la determinacion de los patrones actuales de la
vegetacion. En este sentido, los resultados aqui obtenidos sustentan el papel del rio
Parand como barrera geografica a la dispersién. Por otra parte, el hecho que el rio
Santa Lucia también constituya una barrera al flujo génico entre las poblaciones de A.

quebracho-blanco sugiere que los cambios de curso del rio Parand en el pasado
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también pudieron impactar en los patrones de diferenciacién genética entre las

poblaciones actuales de esta especie.

En la region occidental del Chaco Seco, las Sierras Pampeanas son bloques de
una antigua penillanura fracturados y separados por la tectdnica del Terciario en varios
cordones con orientacion Norte-Sur. El relieve es, en general, escarpado, el flanco
occidental es abrupto y corresponde a las grandes fallas; mientras que la ladera
oriental es extendida y estd cubierta por sedimentos Terciarios y Cuaternarios. Los
valles intermontanos son llanos y estan cubiertos por sedimentos que forman cuencas
endorreicas. El sistema montano se encuentra incluido en una zona templada vy
semiarida, aunque la topografia determina la existencia de diferentes microclimas
(Cabido et al., 2003). Las evidencias de las discontinuidades genéticas detectadas entre
las poblaciones sugieren que los sistemas serranos de las sierras Pampeanas (Sierra de
Ancasti y Sierras Chicas) asi como las dreas deprimidas ocupadas por las Salinas
Grandes constituyen importantes barreras naturales que estarian modulando los

patrones de variabilidad y estructura genética de A. quebracho-blanco.

La asociacidon entre las diferencias genéticas entre las poblaciones de A.
quebracho-blanco y las caracteristicas del paisaje del Gran Chaco sugiere, por lo tanto,
gue dicha variacidn genética podria tener caracteristicas adaptativas a los diferentes
nichos ecolégicos en la region como también fuera sugerido para otras especies
chaqueiias (Pometti et al., 2012; Paredes, 2015). En este sentido, aunque las
poblaciones del Chaco Seco y el Chaco Himedo no difieren genéticamente entre si, la
deteccion de bandas exclusivas, principalmente en las poblaciones del Chaco Seco,

sugieren la ocurrencia de probables rearreglos gendmicos los que podrian conferir a
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las poblaciones ventajas adaptativas a las caracteristicas ambientales de cada

ecorregion.

Efecto de la fragmentacion del habitat sobre la variabilidad y estructura

genética en A. quebracho-blanco.

La pérdida y la fragmentacién de los habitats constituyen las principales causas
de pérdida de biodiversidad. La pérdida de habitats puede conducir a la extincién de
especies con distribuciones restringidas, en tanto la fragmentacién impide que las
especies de mayor tamafo, que requieren de espacios mayores o se distribuyen en
forma mas espaciada, puedan mantener poblaciones estables en fragmentos
pequefios (Henle et al., 2004; Reino et al., 2013; May et al., 2019). En la actualidad, la
creciente demanda de alimentos y los cambios en el uso del suelo han aumentado la
fragmentacion de los bosques a nivel mundial (Millennium Ecosystem Assessment,
2005). Este proceso de fragmentacion debido al uso no regulado de la tierra (Tabarelli
& Gascon, 2005; Ribeiro et al., 2009; Tabarelli et al., 2010) modifica los patrones
floristicos y estructurales de las comunidades forestales, dando lugar a paisajes con
parches de bosque dispersos en una matriz de tierras agricolas o urbanas (Augusto et

al., 2000; Carvalho, et al., 2016; Sousa et al., 2017).

Los efectos de la fragmentacion sobre la diversidad genética dependen de la
biologia de las especies, el paisaje y la estructura de la comunidad forestal (Damasceno
et al., 2011). La fragmentacion dificulta la dispersidén del polen y de las semillas entre
los fragmentos de bosque. En consecuencia, en las poblaciones pequeiias y aisladas de
arboles y arbustos, la combinacién de un mayor efecto de la deriva genética y de la

endogamia asi como la reduccién del flujo genético entre poblaciones puede reducir
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sustancialmente la variacion genética (Aguilar et al., 2008) y aumentar la
diferenciacion genética entre las poblaciones asi como el riesgo de extincién de las
especies (Frakham et al., 2000; Santos & Telleria, 2006; Fischer & Lindermayer, 2007;
Tabarelli et al., 2010; Pelorosso et al.,, 2016). Por lo tanto, develar las causas y las
consecuencias de la fragmentacién de los bosques es crucial para formular medidas

tendientes a mitigar sus efectos negativos sobre la biodiversidad (Frate et al., 2015).

La pérdida de la variacion genética a causa de la fragmentacién puede tener
efectos perjudiciales tanto a corto como a largo plazo en la aptitud y la viabilidad de las
poblaciones. A corto plazo, el aumento de la homocigosis puede causar la expresion de
alelos recesivos deletéreos, disminuyendo la aptitud individual (depresién por
endogamia) (Husband & Schemske, 1996; Reed & Frankham, 2003). A largo plazo, una
menor diversidad genética puede afectar el potencial de una especie para adaptarse a
las condiciones ambientales cambiantes (Willi et al., 2006). La respuesta genética de
las plantas a la fragmentacion del habitat puede verse afectada por sus caracteristicas
reproductivas, las especies autoincompatibles tienen mas probabilidades de perder
diversidad genética por deriva genética que las especies autocompatibles (Honnay &
Jacquemyn, 2007; Aguilar et al., 2008). Asimismo, se ha sugerido que las especies de
arboles y arbustos perderian menos variabilidad genética en respuesta a la
fragmentacion del habitat que las especies herbaceas debido a que, por ser longevas,
las plantas lefiosas pueden persistir en las poblaciones remanentes durante un largo
tiempo (Hamrick, 2004; Lowe et al., 2005; Kramer et al., 2008). En consecuencia, en los
paisajes fragmentados, la deriva genética afectarda a las poblaciones de arboles vy

arbustos durante un nimero menor de generaciones que en las especies herbaceas
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con tiempos generacionales mas cortos (Young et al.,, 1996). Ademas, la plasticidad
fenotipica permite a las plantas lenosas adaptarse mejor a las condiciones ambientales
cambiantes en escalas temporales mas cortas (Hamrick, 2004; Jump & Penuelas, 2005;

Valladares et al., 2007).

Estas caracteristicas de los arboles y arbustos les permitirian sobrevivir en
pequeiios fragmentos de habitat, a menudo disturbados. Por ultimo, debido a su gran
tamafio y a la gran produccién de polen y semillas, en las plantas lefosas perennes el
flujo genético potencial es elevado, especialmente en las especies anemdfilas,
contrarrestando la pérdida de variabilidad genética debido a la fragmentacion del
habitat (Nason & Hamrick, 1997; Hamrick, 2004). Sin embargo, la idea de que las
especies leflosas son relativamente resistentes a la pérdida de diversidad genética ha
sido cuestionada por los resultados de estudios que muestran que el flujo de polen
entre poblaciones fragmentadas puede ser limitado (Knapp et al., 2001; Sork et al.,
2002). En Fagus sylvatica asi como en Quercus spp. polinizadas por el viento, el
aumento en los niveles de endogamia, la elevada divergencia poblacional y la
reduccion de la diversidad genética en los rodales, se asocié a la disminuciéon del
numero de donantes de polen disponibles como consecuencia de la fragmentacién del
habitat. Lo que limita la dispersidn del polen y la produccidn de frutos, las que estan
correlacionadas con el niumero de cohortes de floracidn cercanas (Knapp et al., 2001;
Sork et al., 2002; Jump & Penuelas 2006; Vakkari et al., 2006). Asimismo, se ha
sugerido que si la dispersidon del polen a larga distancia es frecuente y los limites de las
poblaciones de arboles se extienden mas alld de los limites de los fragmentos, es

posible que los fragmentos de bosque no estén aislados reproductivamente ni sufran
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pérdidas de diversidad genética, sino que experimenten una limitacién cuantitativa de
polen (O'Connell et al., 2006). La amplia mezcla genética derivada del movimiento de
polen a larga distancia es comun en las especies forestales, pero un menor volumen de
polen podria reflejarse en una menor fecundidad (Dow & Ashley, 1996, 1998; Streiff et

al., 1999; Craft & Ashley, 2007).

Asimismo, los arboles tropicales polinizados predominantemente por animales
(Bawa, 1990), son especialmente vulnerables a la fragmentacidn del habitat a escala de
paisaje debido a la reduccién del nimero y la diversidad de los polinizadores (Didham
et al, 1996), la interrupciéon potencial de las interacciones entre plantas vy
polinizadores asi como a las bajas densidades de individuos adultos. Aunque puedan
volar a largas distancias, la menor posibilidad de encontrar arboles de la misma
especie dispersos en un paisaje fragmentado reduce las visitas de los polinizadores y la
eficacia en la polinizacién, lo que se traduce en una menor fructificacion (Quesada et
al., 2004). Incluso si la variacion genética entre la progenie de los arboles es
indistinguible en los fragmentos y en el bosque continuo, una reduccién del 40% en la
fructificacién por la limitacion del polen es un riesgo demografico para los arboles en
los fragmentos. Del mismo modo, la limitacidn de la dispersion de las semillas podria
dar lugar a una limitacion del reclutamiento, que podria ser identificada erréneamente
como una consecuencia de efectos genéticos. De hecho, las densidades de arboles
endémicos dispersados por animales son mas bajas en los fragmentos que las
densidades de otros arboles (Cordeiro & Howe, 2001). La reduccién de la polinizacién y
la dispersion efectiva, mas que la disminucién de la variabilidad genética, explicarian la

mayor parte del reclutamiento deficiente de arboles en los fragmentos de bosque.
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Sin embargo, estudios empiricos sobre los efectos de la fragmentacién en el flujo
de polen revelaron diferentes respuestas de las poblaciones de especies forestales
neotropicales (Nason & Hamrick, 1997). En Spondlas mombin (Anacardiaceae), que es
relativamente abundante y polinizada por una variedad de pequeiios insectos, las
poblaciones de los fragmentos de bosques pequefios sufrieron reducciones
significativas en la tasa de germinacion y la produccion de frutos en relaciéon con los
fragmentos grandes y poblaciones forestales continuas. Sin embargo, el 90-100% de la
progenie producida en los fragmentos pequefios era el producto del flujo genético
mediado por el polen procedente de masas forestales situadas a mas de 80-1000 m de
distancia. En contraste, en diversas especies monoicas de Ficus (Moraceae) que son
relativamente escasas y son polinizadas por pequeias avispas especie-especificas de
vida corta, los analisis de paternidad revelaron que estos polinizadores altamente
coevolutivos son agentes eficaces del movimiento de polen a distancias muy largas (de
6 a 14 km) hasta los arboles receptivos. Debido a este extenso flujo de polen, se estimé
que las poblaciones reproductoras de Ficus consistian en cientos de individuos
distribuidos a lo largo de un area sustancialmente mayor que la documentada para
otras especies de plantas. Los patrones de dispersién observados en S. mombin y en
Ficus spp. demostraron el movimiento potencial de los polinizadores entre las
poblaciones que se encuentran tanto en entornos forestales perturbados como

continuos (Nason & Hamrick, 1997).

En el Gran Chaco, el uso extractivo y no planificado de los recursos naturales
provocan afio a afio la degradacion y pérdida sostenida de miles de hectareas de

bosques nativos. A la explotacién desmedida de los recursos madereros, se agregan el
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avance de una ganaderia no sustentable y la expansion de la frontera agricola (Bucher
& Huszar, 1999; Frate et al.,, 2015). En consecuencia, la cobertura boscosa es
discontinua, alternando con tierras agropecuarias. La fragmentacién del bosque
chaquefio provocaria una disminucion de hasta un 20% en los niveles de polinizacién y
de produccion de semillas (Aizen & Feinsinger, 1994).Los resultados de esta tesis
demostraron que un alto porcentaje del drea de A. quebracho-blanco estad siendo
reemplazada principalmente por el avance de la agricultura, tanto en el Gran Chaco
(~30%) como en el Gran Chaco Argentino (~16%). Debido a ello y a la muy baja
superficie protegida actualmente, tanto la fragmentacion como la degradacion del
habitat podrian tener un importante impacto sobre los niveles de variabilidad y

estructura genética de los arboles maduros y futuros de esta especie.

En este sentido, los resultados del analisis comparado de los niveles de
variabilidad genética de los arboles maduros (cohorte pre-fragmentacion) y futuros
(cohorte post-fragmentacion) de las poblaciones de A. quebracho-blanco del Chaco
Semiarido obtenidos en esta tesis mostraron que las diferencias no fueron
significativas. Ademas, los mayores niveles de flujo génico entre las poblaciones post-
fragmentacion que entre las poblaciones de la cohorte pre-fragmentacién
evidenciados por el AMOVA, sugieren que la reduccidon y el aislamiento de las
poblaciones debidos a la fragmentacidn no habrian afectado el movimiento de poleny
semillas entre fragmentos. A pesar de ello, los resultados obtenidos pueden variar en
el estado de plantulas, debido al efecto de la deriva genética ocasionado por el alto
porcentaje de mortandad de las semillas durante su establecimiento. Por otra parte, la

capacidad de multiplicacién asexual a partir de las raices gemiferas también

141



Capitulo 5: Discusion

contribuiria a la retencion de los niveles de diversidad genética en ambas cohortes de

A. quebracho-blanco.

Asimismo, debido a que la fragmentacién del bosque chaquefio es relativamente
reciente (< 100 anos; Administracién de Parques Nacionales, 2018), y los arboles de A.
quebracho-blanco son longevos y de lento crecimiento (permanece en estado juvenil
por mas de una década, Barchuk & Diaz, 1999; Lewis et al., 1999), el tiempo
transcurrido aun no seria lo suficiente para evaluar el impacto a largo plazo de Ila
fragmentacion en la diversidad y estructura genética de los drboles maduros y futuros.
Aunque en el corto plazo los factores ecoldgicos y demograficos podrian tener un
impacto mayor en la viabilidad de las poblaciones de A. quebracho-blanco que la
degradacion genética de las poblaciones. Teniendo en cuenta que el analisis
comparado de los niveles de variabilidad genética entre las cohortes pre y post-
fragmentacion sélo se pudo llevar a cabo en dos poblaciones, los resultados aqui
obtenidos son aun preliminares y deberdn ser puestos a prueba mediante el analisis de
un numero mayor de poblaciones. Asimismo, como los analisis se realizaron en una
generacion, se cumplié con una parte del objetivo propuesto y se logré estimar el
impacto de la fragmentacién sobre la variabilidad y estructura genética de A.
quebracho-blanco a corto plazo. Este trabajo servird de base para andlisis futuros para

determinar los efectos a largo plazo.

Estado de conservacion e identificacidon de areas valiosas para la conservacion

de A. quebracho blanco.

De acuerdo con los criterios de la Unidn Internacional para la Conservacién de la

Naturaleza, A. quebracho-blanco fue categorizada como una especie de menor
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preocupacion, ya que es abundante y estd ampliamente distribuida (Rotton, 2021). Sin
embargo, los bosques del Gran Chaco, donde habita A. quebracho blanco, estan
sufriendo una rapida y expansiva alteracion: la mayor parte de los bosques han sido
convertidos al uso agricola; mientras que las presiones econdmicas amenazan con
aumentar la deforestaciéon y el sobrepastoreo del Chaco de Paraguay y Bolivia
(Direccion de Bosques, Secretaria de Ambiente y Desarrollo Sustentable, 2003; Torrella
& Adamoli, 2005; Campos-Krauer & Wisely, 2011; Britos & Barchuk, 2013, Torres
Basso, 2014; Moglia et al., 2017). De acuerdo con los resultados de esta tesis, el area
de distribucién de A. quebracho blanco en el Gran Chaco ha disminuido en un 30%
debido al cambio de uso del suelo. Ademads, la superficie de areas protegida en el
rango geografico de esta especie, en particular en las areas de mayor aptitud para A.
quebracho blanco, es aun insuficiente para asegurar la conservacion del bosque
chaquefio y el mantenimiento de sus servicios ecosistémicos (Dinerstein et al., 2017).
Por las razones antes expuestas, es probable que a corto plazo A. quebracho- blanco

deba ser re-clasificada como amenazada o en peligro.

Asimismo, ante la necesidad de desarrollar programas de conservacion y uso
sustentable tanto del bosque chaquefio como de las poblaciones de A. quebracho-
blanco, es preciso identificar areas valiosas para la conservacion. A fin que permitan la
continuidad de los procesos genéticos, ecoldgicos y evolutivos que generan vy
mantienen la biodiversidad del bosque y que reduzcan la vulnerabilidad de las especies
frente a las amenazas. Entre los criterios para la identificacion de areas clave para la
biodiversidad (Key Biodiversity Areas-KBAs, IUCN, 2016), se encuentran el tamafio

poblacional y la distribucidn de las especies; con particular énfasis en las especies
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endémicas y/o bajo alguna categoria de amenaza internacional. Para algunos criterios
relacionados con el tamafo de las poblaciones se dispone de variables que permiten
inferir la proporcién de la poblaciéon global de una especie contenida en un
determinado sitio. Dentro de dichas variables se incluye “la proporcidn de la diversidad
genética contenida dentro de un drea determinada” (UICN, 2016). En relacion con la
distribucién de especies, los limites de una KBA se basan en consideraciones
ecoldgicas, para lo cual es necesario cartografiar la extensién local de aquellos
elementos (individuos de una especie, grupo de especies u otro grupo taxondmico)
gue cumplen con el o los criterios de las KBA. Para aquellos casos en que se trate de
elementos para los que se cuente con poca informacidn acerca de los limites de su
extension geografica local se ha recomendado estimar la extensidn geogréfica
aproximada utilizando modelos de distribucion. En Argentina se han llevado a cabo
algunas practicas de priorizacion de areas de importancia para la conservacion,
orientdndose unas veces a grupos especificos como por ejemplo las Areas de
Importancia para la Conservacion de las Aves (Di Giacomo & Krapovickas, 2005), otras
veces a ecosistemas (ej. Areas de Valor de Pastizal, Bilenca & Mifiarro, 2004) o bien
con criterios multi-taxones y ecosistémicos (e]. Evaluaciones Ambientales Estratégicas,
Zuleta et al., 2015; Identificacion de Vacios Ecorregionales, Solis Neffa et al., 2021).
Como resultado surgieron iniciativas como la creacion de nuevas areas protegidas
nacionales (ej. P.N. Impenetrable, P.N. Patagonia) y la implementacién de
instrumentos de ley como la Ley 26.331 de Ordenamiento de Bosques Nativos y la Ley
26.639 de Proteccion de Glaciares. No obstante, la heterogeneidad en la cobertura de
areas protegidas de las ecorregiones argentinas lleva a que en algunos casos menos

del 3 % de la superficie caiga dentro de alguna categoria de proteccion nacional o
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provincial (Administracion de Parques Nacionales, 2007). Por otra parte, se ha sugerido
que para la conservacion de las especies de amplia distribucion geografica, como A.
quebracho-blanco, es necesario salvaguardar a las poblaciones cubriendo los
diferentes gradientes ambientales y abarcando todas las probabilidades de frecuencia
alélica y genotipicas de la especie. Ademas, se deben asegurar las condiciones
favorables para el crecimiento y su regeneracién natural (Rotach, 2005; Koskela et al.,
2013). La conservacidn in situ permite que las poblaciones de gran tamafio continden
con los procesos evolutivos correspondientes a su lugar de origen. Ademas, conservar
las poblaciones en su habitat natural es mas econdmico y menos laborioso que

conservar las poblaciones de arboles en condiciones ex situ (Koskela et al, 2013).

En este contexto, la informacién sobre los patrones de diferenciacion y
estructuracion genética de las poblaciones resulta crucial para definir de un modo
apropiado las unidades de gestion y conservacién (Frankham et al., 1999; Palsball et
al., 2007) asi como para identificar los lugares adecuados para la recoleccion de
semillas o plantulas para los planes de reforestacién (Viana, 1990). Asimismo, dado
que el andlisis combinado de la diversidad y estructura genética de las poblaciones con
el modelado de nicho ecolégico permiten caracterizar la geografia de la vulnerabilidad
de las especies (Soliani et al.,, 2017; Sistri et al., 2021; Sunny et al.,, 2022), la
informacién resultante de estos andlisis es fundamental para identificar las areas
valiosas para la biodiversidad y definir mejores estrategias de conservacion a escala
regional que consideren tanto las areas de baja diversidad genética como las areas de
alta diversidad genética amenazadas por el cambio ambiental actual (Pahad et al.,

2019). Este enfoque se ha utilizado para evaluar el estado de conservacién actual de
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algunas especies sudamericanas de plantas (Morales et al.,, 2015; Mader & Freitas,
2019; Silva Vieira et al., 2020), asi como para predecir futuras pérdidas de diversidad
genética debidas al cambio climatico (Collevatti et al., 2011; Lima et al., 2017). Sin

embargo, para las especies del Gran Chaco, estos estudios son todavia escasos.

En este sentido, los tres grupos bayesianos genéticamente diferenciados
identificados en A. quebracho-blanco, representan tres unidades de manejo
constituidos por poblaciones que no son demograficamente independientes entre si y
que, por lo tanto, requieren una gestién conjunta. Ademds, a partir del andlisis
combinado de los patrones de variabilidad genética de A. quebracho-blanco, el MNE y
las caracteristicas del paisaje realizado en esta tesis se identificaron tres areas valiosas
para la conservacién de A. quebracho-blanco. La primera de ellas se encuentra en el
este del Chaco Humedo, en las cuencas de los rios Santa Lucia y Corrientes donde, si
bien la aptitud del area potencial de la especie es baja (0,30-0,60), se detectaron altos
niveles de variabilidad genética. La segunda area con valores mas altos de diversidad
genética se encuentra en el norte del Chaco Seco, en el sistema de la cuenca del rio
Paraguay. La tercera drea se encuentra en el sur del Chaco Seco, en la cuenca de
Salinas Grandes. Estas Ultimas areas se ubican en las zonas de mayor aptitud (0,61-

0,99) identificadas en el MNE.

Bothelo et al. (2021) sefalaron la importancia del mantenimiento de la
diversidad genética de las poblaciones naturales de A. quebracho-blanco mediante la
creacién de bancos de germoplasma de poblaciones de areas poco fragmentadas.
Siguiendo estos lineamientos, los resultados aqui obtenidos, sugieren que las

poblaciones de A. quebracho-blanco que ocurren en las areas de mayor aptitud
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climatica y presentan mayor variabilidad genética podrian ser candidatas para la
conservacién in situ. Ademds, aunque en la region central del Chaco Seco (en las
cuencas de los rios Sali-Dulce y Salado o Pasaje) se detectaron los valores mas bajos de
diversidad genética. El hecho que en dicha region A. quebracho-blanco es dominante
con una probabilidad de ocurrencia de la especie muy alta (0,99), se detecté un mayor
numero de bandas exclusivas, que se sugirié que las variantes genéticas alli detectadas
tendrian valor adaptativo a las condiciones ambientales propias de la regién, que esa
zona esta siendo afectada por el avance de la frontera agropecuaria y que la superficie
de areas protegidas es escasa, la conservacién in situ de las poblaciones de A.
quebracho-blanco de la regiéon central del Chaco Seco también deberia ser

considerada.

Botelho et al. (2021) también propusieron que las poblaciones ubicadas en el
Chaco Serrano de la Provincia de Cordoba, deberian ser consideradas como candidatas
para la creacién de un banco de germoplasma. Sin embargo, la identificacién en esta
tesis de unidades evolutivas independientes en A. quebracho-blanco asociadas a
condiciones ambientales particulares y a las caracteristicas del paisaje sugiere que,
para la restauracion de las areas de bosque degradadas del Gran Chaco, se deberian
seleccionar exclusivamente arboles dadores de semillas dentro de cada una de las
areas de valor para la conservacién de la especie identificadas en esta tesis. A fin de
evitar que, mediante la implantacién de arboles de otras procedencias, se provoque un
proceso de depresion por exogamia impactando negativamente en la viabilidad de la
especie. Debido a que el intercambio de polen o semillas entre las poblaciones de un

mismo grupo genético no implica riesgos de contaminacién genética (Solani et al.,
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2017), el conocimiento del grado de similitud genética entre poblaciones de A.
quebracho-blanco, constituird la base para la eleccidn de las fuentes mds apropiadas

de individuos para la recuperacién de poblaciones en declive.

Por otra parte, los actuales patrones de diversidad biolégica en el Gran Chaco
son, al menos en parte, el resultado de procesos de diversificacion de los organismos y
comunidades en el espacio y en el tiempo relacionados o causados por cambios
climaticos o eventos geoldgicos (Speranza et al., 2007; Moreno et al., 2018; Camps et
al., 2018). Por lo que los resultados de los analisis genético-poblacionales aqui
obtenidos junto a los andlisis filogeograficos en curso en el grupo de trabajo
contribuirdn a la comprensién de los procesos genéticos, ecoldgicos e histéricos que
condujeron a la diversificacion de A. quebracho-blanco asi como a la comprensién de
los mecanismos de origen de la biodiversidad a una escala regional. Asimismo, estos
anadlisis permitiran identificar areas de refugio floristico en el pasado o corredores de
expansion. Por otro lado, dado que los analisis de distribucion basados en el modelado
de nicho ecolégico permiten describir la influencia de las condiciones ambientales
actuales en la distribucion de las especies (Wiens & Graham, 2005; Anderson et al.,
2006; Pearson et al., 2007). A partir del modelo de distribucién de A. quebracho-blanco
basado en variables climaticas del presente realizado en esta tesis, se podran hacer
predicciones sobre cdmo se verd afectada su distribucién ante futuros escenarios de
cambio ambiental, asi como conocer si las areas en las predicciones a futuro se
encuentran dentro de sistemas de protecciéon de organismos nacionales (por ejemplo

Parques Nacionales y Provinciales). En conjunto, los resultados combinados de estos
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analisis permitiran identificar nuevas areas de interés para la conservacion y establecer

prioridades de conservacidn de la diversidad vegetal de la regién.

Finalmente, los resultados de esta tesis contribuyen al Criterio 1 del Proceso de
Montreal: Conservacién de la Diversidad Bioldgica - 1.3 Diversidad genética. Indicador
“1.3. b Niveles poblacionales de las especies representativas asociadas con los
bosques, seleccionadas para describir la diversidad genética”. Este indicador brinda
informacién sobre la condicion poblacional de las especies seleccionadas asociadas con
los bosques, que segun se considera, reflejan la diversidad genética presente en los
ecosistemas forestales. Algunas especies forestales sustentan o se basan en gran
medida en estructuras, patrones, asociaciones y procesos forestales particulares y, por
consiguiente, pueden usarse para describir el estado de la diversidad genética en los
bosques en su conjunto. Aspidosperma quebracho-blanco es una de las especies
forestales dominantes del Gran Chaco, por lo que el conocimiento acerca de la
vulnerabilidad genética de esta especie puede reflejar el estado de la diversidad

genética del bosque chaqueno en general.

El papel de los sistemas productivos en la conservacion de la biodiversidad.

Los estudios sobre la conservacion de las especies en grandes areas tuvieron
como principal marco de referencia a la teoria de la biogeografia de islas (Wilson &
MacArthur, 1967). De acuerdo con esta teoria, las reglas de configuracion de las
reservas se basaban, en parte, en las previsiones sobre la pérdida de diversidad
generada por las extinciones de especies y la ausencia de recolonizaciones. En
consecuencia, las areas pequefias y distantes de las fuentes emisoras de especies

tendrian mayores pérdidas de especies que las areas grandes y mas prdéximas. Sin
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embargo, dicha teoria demostro ser insuficiente para predecir cuantas especies serian
halladas en determinada localidad, a mediano y largo plazo, basdndose solamente en
el tamano del area. Ademas, la biogeografia de islas considera que las poblaciones
intercambian individuos sin limitaciones en un drea, mientras que hoy se considera
gue las poblaciones se subdividen en grupos locales entre los que ocurre un limitado
intercambio de individuos. Todas esas condiciones afectan la dinamica de las
poblaciones naturales, incluyendo la posibilidad de su restablecimiento luego de

extinciones parciales.

Las limitaciones de la teoria de biogeografia de islas sumadas a los resultados de
las investigaciones sobre la distribucion espacial de los organismos en habitats
fragmentados, hicieron resurgir la teoria de la dindmica de metapoblaciones (Levins,
1970). Esta teoria cobré especial importancia para la conservacidon cuando los estudios
en areas pequefias constataron que dichas areas eran las Unicas que contenian
poblaciones de ciertas especies siendo, por lo tanto, las mds adecuadas para su
conservaciéon. Este cambio de paradigma sugirio la necesidad de preservar pequeios
fragmentos y estudiar las tasas de reproducciéon, mortalidad y movimiento de
organismos entre los mismos. Como la dindmica de cada poblacion es relativamente
independiente en cada fragmento, las extinciones en algunos de ellos pueden ser
compensadas por las recolonizaciones desde otros fragmentos. Por lo tanto, la
persistencia de una metapoblacion, a largo plazo, dependera de la existencia de varias
poblaciones relativamente proximas, que garanticen el flujo de individuos entre los
fragmentos. De acuerdo con esta teoria, en los ecosistemas forestales, las poblaciones

de fragmentos pequeiios e incluso algunos arboles solitarios, podrian servir como
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importantes peldafios para el movimiento de los polinizadores y del polen dentro y
fuera de los fragmentos de bosques, contribuyendo al flujo genético a escala de
paisaje. El flujo genético mediado por el polen seria suficiente para contrarrestar los
efectos de la deriva genética y los niveles moderados de seleccion microambiental en
cientos de kildmetros cuadrados. Por lo tanto, la conservaciéon de la biodiversidad en
reservas espacialmente aisladas dependeria de la conservacion de los elementos

forestales en el paisaje fragmentado circundante.

Los bosques, en términos de diversidad ecosistémica, riqueza bioldgica y oferta
de bienes y servicios ambientales, constituyen una parte esencial de los medios de
subsistencia de las comunidades que alli habitan, tanto en aspectos de recoleccién,
como de consumo de productos vegetales naturales (Carpentier et al., 2000; Dovie,
2003; Ticktin, 2005). EI Gran Chaco representa un activo importante para la
conservacién de la biodiversidad a escala continental (Medina et al., 2016), ya que
incluye los remanentes mas importantes de bosques xerofiticos subtropicales de todo
el mundo (Hansen et al.,, 2013; Vallejos et al., 2014). Sin embargo, es el segundo
ecosistema sudamericano con mayor tasa de deforestacidon absoluta. Durante el siglo
XX vy, especialmente en las ultimas décadas, el paisaje ocupado por los bosques
chaqueiios se ha transformado por la explotacion no planificada de los recursos
naturales, la alta tasa de deforestacion, el avance de la agricultura a gran escala, la
explotacién de recursos hidrocarburiferos y la construccion de grandes obras de
infraestructura (Boletta et al., 2006; Brown et al., 2012; Bastin et al., 2017; Cabido et
al., 2018). El desmonte no solo intensificd la degradacion ambiental, sino que eliminé

grandes areas utilizadas por pueblos indigenas y desplazé a los ganaderos criollos. Por
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este motivo, los bosques chaquefios son considerados un ecosistema en peligro de

extincion y con alto valor de conservacion (Campos-Krauer & Wisely, 2011).

En la Argentina, como respuesta al descontrolado avance de la frontera
agropecuaria que provoco la pérdida de mas de 6 millones de hectareas de bosques
nativos, el Congreso Nacional sanciond en diciembre de 2007 la ley N° 26.331 de
Presupuestos Minimos de Proteccién Ambiental de los Bosques Nativos (Honorable
Camara de Diputados de la Nacidn, 2007), que contempla la consolidacion y el manejo
efectivo de dreas prioritarias de conservacion mediante el Ordenamiento Territorial de
los Bosques Nativos y la regulacion de la expansion de la frontera agropecuaria y de
cualquier otro cambio de uso del suelo. Sin embargo, los bosques de la regién del Gran
Chaco estan poco representados en los sistemas de areas protegidas (Hansen et al.,
2013; Nori et al., 2016). Actualmente, la superficie de d4reas protegidas (9%)
corresponden a un porcentaje muy por debajo de los sugeridos (17%) en linea con la
Meta 11 de Aichi (Convenio sobre la Diversidad Biolégica, 2011-2020; Kuemmerle et
al., 2017), mientras que las restantes areas naturales se encuentran altamente
amenazadas y resultan insuficientes para garantizar la conservacion de la
biodiversidad. Por lo tanto, resulta prioritario disminuir la presiéon sobre los bosques
remanentes, restaurar ambientes degradados y reforestar con especies nativas. Asi
como, desarrollar planes de manejo y conservacién de los recursos genéticos in situ
para recuperar y sostener a largo plazo la biodiversidad del Gran Chaco y los servicios
ecosistémicos y, en consecuencia, el sustento para llevar a cabo programas
productivos’ asi como evitar impactos socio-ambientales negativos (Frate et al., 2015).

Por este motivo, la inclusidn de los sistemas de produccién, en particular los forestales,
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en el marco de un manejo sustentable integral resulta de gran importancia para la
conservacién de la diversidad bioldgica, los servicios ecosistémicos (regulacién de los
ciclos hidroldgicos, disminucién de la erosidn del suelo, almacenamiento de carbono,
entre otros) y los valores ambientales de las unidades de gestion (Fracassi et al., 2015;

Saborio, 2016).

Entre las actividades contempladas en la elaboraciéon de planes de manejo
sustentable para los bosques nativos del Gran Chaco incluidos en la Categoria Il asi
como en los corredores biolédgicos, se encuentra el aprovechamiento forestal con
manejo silvopastoril (SSP). Los SSP son una opcién de produccién pecuaria y forestal en
donde las lefiosas perennes (arboles o arbustos) interactian con los componentes
tradicionales de la ganaderia (forrajeras herbdceas y animales), bajo un sistema de
manejo integrado en los que hay interacciones tanto ecolégicas como econdmicas
entre los diferentes componentes (Young, 1987). Sin embargo, la forma en que
actualmente se desarrollan algunos SSP no asegura el mantenimiento del bosque
como un ecosistema con capacidad de generar productos y servicios a perpetuidad. El
desmonte selectivo, desarbustado o desbarejado con rolo o topadora para la apertura
del sotobosque puede ser tan intenso que altera irrecuperablemente la dinamica del
bosque. Ademas, en la realidad de la regidon chaquefia, los SSP priorizan la produccion
ganadera, produciendo una dréstica reduccion de la cobertura boscosa para aumentar
la produccidn de pasturas en el estrato herbaceo, y donde el uso de la madera (y con
ello el manejo del bosque restante) tiene poca, o incluso ninguna, importancia
(Carranza et al., 2019). Por otra parte, las practicas tradicionales consideran como

mejora de la produccidn de forraje la implantacién de pasturas exdticas en los bosques

153



Capitulo 5: Discusion

nativos, desconociendo las potenciales consecuencias sobre los procesos ecoldgicos y
la biodiversidad del bosque (Manghi et al.,, 2013). Las normas sobre las tareas de
desmonte y SSP, establecen como mecanismo para evitar los desmontes excesivos,
habilitar para cada predio un porcentaje para ese fin y preservar el recurso dejando

zonas de reserva o clausura (un minimo del 50% de la superficie total).

Las superficies de bosques habilitados para la explotacidon pueden ser manejados
aplicando distintas variantes silviculturales dependiendo del estado inicial del bosque,
de la posibilidad de un aprovechamiento actual, expresado en la densidad minima de
arboles comerciables maduros (5 arboles / ha para el Chaco Semiarido) y del potencial
de produccidon a mediano y largo plazo expresado en la cantidad de arboles futuros, i.e.
arboles jovenes y semimaduros de buenas caracteristicas individuales (50 arboles / ha
para el Chaco Semiarido). En el caso de bosques muy degradados, donde no se cuenta
con el numero minimo de arboles para obtener una cobertura minima del 50% de la
superficie, se debe completar el componente arbdéreo ya sea favoreciendo la
regeneracion natural o a través de practicas de enriquecimiento mediante la
implantacion de arboles de otras procedencias. Los SSP se caracterizan por una alta
fragmentacion del paisaje, la pérdida de habitat de la fauna y flora nativa y la
exposicién de los suelos a la erosidn hidrica y edlica. La alta heterogeneidad de los
sistemas y las cadenas de produccién, de las escalas de intervencion y de los arreglos
de tenencia de la tierra, como asi también de los tipos forestales, ambientes y niveles
de conservacion existentes, ponen en duda que pueda desarrollarse un paquete
tecnolégico que contemple todas estas diferencias (Peri, 2012; Manghi et al., 2013).

Como una alternativa a los SSP, el Plan Nacional de Manejo de Bosques con Ganaderia

154



Capitulo 5: Discusion

Integrada (MBGI) propone incluir la conservacién del bosque y el manejo ganadero en
una misma matriz productiva, posibilitando la integracion de todos los componentes y
aprovechando los beneficios que cada uno aporta al sistema. El MBGI es una
tecnologia de adopcion voluntaria por parte de los productores que apunta a la
produccién rentable de carne y productos maderables y no maderables, en un marco
de sustentabilidad ambiental y socioecondmica. Para el logro de estos propdsitos,
ademas de las dreas de manejo ganadero y forestal, el predio destinado a MBGI debe
incluir, un drea libre de intervenciones y clausurada al ganado, destinada a la
conservaciéon de la biodiversidad, la preservacion del acervo genético de las especies
presentes y el resguardo de la fauna asociada. Las dreas destinadas a la conservacién
se deben conectar con las de predios vecinos con corredores de flora y fauna para

potenciar la conservacién a escala de paisaje (Carranza et al., 2019).

Los resultados de esta tesis mostraron que los niveles de variabilidad genética
detectados en la poblacién de A. quebracho-blanco de la Reserva Natural Formosa
fueron menores que los detectados en los fragmentos fuera de la reserva. Este hecho
sumado a que la variabilidad genética detectada en los fragmentos no estd relacionada
con el tamafo de los fragmentos pero si con la distancia entre las poblaciones, y que
se detectd un moderado flujo génico entre fragmentos, dichos fragmentos podrian
tener un papel relevante en la conservacion de la diversidad genética de A. quebracho-
blanco. Sobre la base de todos los resultados aqui obtenidos, las poblaciones de A.
quebracho-blanco que, de acuerdo con el OTBN, se encuentran en zonas de categoria |
(rojas) o préximas a areas protegidas de muy alto valor de la conservacién (dentro de

un radio de ~40 km) o a corredores biolégicos pueden ser consideradas como de bajo
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Capitulo 5: Discusion

riesgo genético. En cambio aquellas poblaciones que se encuentran a una distancia
mayor de 40 km de un darea protegida o de un corredor bioldgico o en zonas con
bosques de mediano valor de conservacion (categoria Il o amarilla), o en zonas donde
se permite el desmonte parcial para el desarrollo agropecuario (categoria Ill o verdes)
estarian en mayor riesgo de sufrir las consecuencias negativas de la fragmentacion o el

aislamiento de las poblaciones.

El disefio de una red de areas protegidas, bien gestionadas y distribuidas en
diversos habitats posibilitan el mantenimiento funcional de los ecosistemas (Dinerstein
et al., 2017). Por lo tanto, el cumplimiento de las leyes vigentes que determinan la
conservaciéon de un porcentaje del ambiente original en cada propiedad y la
preservacion fragmentos de bosques interconectados entre si y con las unidades de
conservaciéon (existentes y futuras), garantizaria la existencia de fragmentos capaces
de sustentar metapoblaciones de A. quebracho-blanco asi como de otras especies
forestales en las areas agricolas del Gran Chaco. Por otra parte, dado que el monitoreo
de la diversidad genética es una herramienta para investigar el estado de conservacién
de las poblaciones de especies clave, serd preciso implementar un sistema de
monitoreo que permita medir el impacto de los SSP y de los MBGI sobre la diversidad y
estructura genética de las poblaciones de A. quebracho-blanco, a fin de asegurar la
conservaciéon de la diversidad genética de esta especie y el potencial productivo del

ecosistema.
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Conclusiones

Los resultados obtenidos en esta tesis constituyen un importante aporte al
conocimiento de la variabilidad y estructura genética de las poblaciones naturales de

A. quebracho-blanco en la Argentina asi como al de las especies forestales chaquefias.

El andlisis de agrupacién bayesiana y el agrupamiento de las poblaciones en el
PCoA permitid comprobar que la distribucién de la variabilidad genética de A.
quebracho-blanco no es al azar, sino que estd estructurada espacialmente a escala
regional. Por otra parte, la correlacidn positiva y significativa entre las distancias
geograficas y genéticas resultante del test de Mantel indica que en A. quebracho-
blanco la variabilidad genética estd distribuida espacialmente como resultado del flujo

génico entre individuos cercanos.

Los niveles de variabilidad y estructura genética detectados en A. quebracho-
blanco estdn de acuerdo a lo esperado en especies longevas, predominantemente
alégamas y de amplia distribucidén geografica. Asimismo, los valores de Rhog; obtenidos
sugieren que la diferenciacidon genética entre las poblaciones de A. quebracho-blanco
es de moderada a alta como resultado de restricciones al flujo génico entre las
poblaciones, debido a las caracteristicas reproductivas y demograficas de A.
quebracho-blanco asi como a las caracteristicas ambientales que limitarian el flujo de
polen y semillas. A partir de la deteccidn de diferencias significativas en la composicidn
genética de las poblaciones se identificaron tres unidades de manejo en A. quebracho-

blanco.
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El estudio combinando el uso de marcadores moleculares con el empleo de
modelos espaciales a fin de analizar la relacion entre las caracteristicas del paisaje y el
ambiente y los patrones de estructuracién genética de A. quebracho-blanco llevados a
cabo en esta tesis constituyen una de las primeras contribuciones para la
interpretacion de la relacién existente entre los patrones geograficos de la diversidad
genética de una especie de la flora con las caracteristicas ambientales actuales del
Gran Chaco Argentino. Los resultados obtenidos mostraron que los individuos de A.
quebracho-blanco de los grupos genéticos | y Il se encuentran en las areas
topograficamente mas elevadas y de mayor probabilidad de ocurrencia de la especie
(Chaco Seco); mientras que los del grupo Il (Chaco Himedo y Sabana inundable de
Parand) se encuentran en las dreas topograficamente mas bajas (0-183 m.s.n.m.) y de
menor (Chaco Humedo) a baja (Sabana inundable de Parand) probabilidad de
ocurrencia de la especie. Contrariamente a lo esperado, los resultados mostraron que
las poblaciones que ocurren en las areas con mayor probabilidad de ocurrencia de A.
quebracho-blanco, presentaron menor variabilidad genética respecto de las
poblaciones que se encontraron en las areas con menor probabilidad de ocurrencia.
Ademas, los resultados obtenidos demostraron que la conectividad estructural entre
las poblaciones A. quebracho-blanco seria limitada debido a las caracteristicas del
paisaje del Gran Chaco. Los principales rios de la region, los sistemas serranos vy las
Salinas Grandes son barreras naturales que explicarian la existencia de las
discontinuidades genéticas entre las poblaciones de A. quebracho-blanco. La variaciéon
genética de las poblaciones de A. quebracho-blanco tendria caracteristicas adaptativas

a las diferentes condiciones ambientales del Gran Chaco.
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La evaluacién del impacto de la fragmentacidn del habitat y del uso del suelo en
la conectividad funcional de las poblaciones de A. quebracho-blanco aporté
informacién de base para evaluar el riesgo de erosién de la diversidad genética de esta
especie y la sustentabilidad genética de los bosques actuales y futuros del Chaco
Semidrido. Los resultados demostraron que un alto porcentaje del area de A.
quebracho-blanco esta siendo reemplazada principalmente por el avance de la
agricultura. Ademads, los resultados del andlisis comparado de los niveles de
variabilidad genética de los arboles maduros y futuros mostraron que no existen
diferencias significativas en las poblaciones de A. quebracho-blanco del Chaco
Semiarido entre las cohortes post-fragmentacién y pre-fragmentacion. Los valores
comparados de AMOVA y Rhog; mayores entre las poblaciones post-fragmentacién que
entre las poblaciones de la cohorte pre-fragmentacién sugieren que la reducciéon y el
aislamiento de las poblaciones debidas a la fragmentacién no habrian afectado el
movimiento de polen y semillas. La capacidad de multiplicacion asexual a partir de las
raices gemiferas también contribuiria a la retencidn de los niveles de diversidad
genética en ambas cohortes de A. quebracho-blanco. Asimismo, debido a que la
fragmentacion del bosque chaqueno es relativamente reciente y los arboles de A.
quebracho-blanco son longevos y de lento crecimiento, el tiempo transcurrido adn no
seria lo suficiente para evaluar el impacto a largo plazo de la fragmentacién en la
diversidad y estructura genética de los arboles maduros y futuros, aunque en el corto
plazo los factores ecolédgicos y demogréficos podrian tener un impacto mayor en la
viabilidad de las poblaciones de A. quebracho-blanco que la degradacién genética de

las poblaciones.
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De acuerdo con los criterios de la Unidn Internacional para la Conservacién de la
Naturaleza, A. quebracho-blanco fue categorizada como una especie de menor
preocupacion. Sin embargo, de acuerdo con los resultados de esta tesis, el drea de
distribucién de A. quebracho blanco en el Gran Chaco ha disminuido en un 30% debido
al cambio de uso del suelo. Ademas, la superficie de areas protegidas en el rango
geografico de esta especie, en particular en las dreas de mayor aptitud para A.
quebracho blanco, es aun insuficiente para asegurar la conservacion del bosque
chaqueiio. Por las razones antes expuestas, es probable que a corto plazo A.

quebracho- blanco deba ser re-clasificada como amenazada o en peligro.

A partir del andlisis combinado de los patrones de variabilidad genética, el MNE y
las caracteristicas del paisaje se identificaron tres dreas valiosas para la conservacién
de A. quebracho-blanco. La primera de ellas se encuentra en el este del Chaco
Hdmedo, en las cuencas de los rios Santa Lucia y Corrientes donde, si bien la aptitud
del area potencial de la especie es baja, se detectaron altos niveles de variabilidad
genética. La segunda area con valores mas altos de diversidad genética se encuentra
en el norte del Chaco Seco, en el sistema de la cuenca del rio Paraguay. La tercera area
se encuentra en el sur del Chaco Seco, en la cuenca de Salinas Grandes, en las zonas de
mayor aptitud identificadas en el MNE.

La identificacién en esta tesis de unidades evolutivas independientes en A.
quebracho-blanco asociadas a condiciones ambientales particulares y a las
caracteristicas del paisaje sugiere que, para la restauracion de las dreas de bosque
degradadas del Gran Chaco, se deberian seleccionar exclusivamente arboles dadores

de semillas dentro de cada una de las areas de valor para la conservacién de la especie
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identificadas en esta tesis, a fin de evitar que, mediante la implantacién de arboles de
otras procedencias, se provoque un proceso de depresidon por exogamia impactando
negativamente en la viabilidad de la especie. El conocimiento del grado de similitud
genética entre poblaciones de A. quebracho-blanco, constituira la base para la eleccion
de las fuentes mads apropiadas de individuos para la recuperacidon de poblaciones en

declive de esta especie.

Finalmente, los resultados de esta tesis mostraron que los niveles de variabilidad
genética detectados en la poblacion de A. quebracho-blanco de la Reserva Natural
Formosa fueron menores que los detectados en los fragmentos fuera de la reserva.
Este hecho sumado a que la variabilidad genética detectada en los fragmentos no estd
relacionada con el tamafio de los fragmentos pero si con la distancia entre las
poblaciones, y que se detecté un moderado flujo génico entre fragmentos, sugiere que
dichos fragmentos tendrian un papel relevante en la conservacion de la diversidad

genética de A. quebracho-blanco.

Sobre la base de todos los resultados aqui obtenidos, las poblaciones de A.
quebracho-blanco que, de acuerdo con el OTBN, se encuentran en zonas de categoria |
(rojas) o proximas a areas protegidas de muy alto valor de la conservacién o a
corredores bioldgicos pueden ser consideradas como de bajo riesgo genético. En
cambio aquellas poblaciones que se encuentran a una distancia mayor de un darea
protegida o de un corredor biolégico o en zonas con bosques de mediano valor de
conservacién (categoria Il o amarilla), o en zonas donde se permite el desmonte parcial

para el desarrollo agropecuario (categoria Ill o verdes) estarian en mayor riesgo de
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sufrir las consecuencias negativas de la fragmentaciéon o el aislamiento de las

poblaciones.

El cumplimiento de las leyes vigentes que determinan la conservacién de un
porcentaje del ambiente original en cada propiedad y la preservacién fragmentos de
bosques interconectados entre si y con las unidades de conservacidon (existentes y
futuras), garantizaria la existencia de fragmentos capaces de sustentar
metapoblaciones de A. quebracho-blanco asi como de otras especies forestales en las

areas agricolas del Gran Chaco.

Por otra parte, dado que el monitoreo de la diversidad genética es una
herramienta para investigar el estado de conservacion de las poblaciones de especies
clave, serd preciso implementar un sistema de monitoreo que permita medir el
impacto de los diferentes sistemas de manejo forestal propuestos para el Gran Chaco
sobre la diversidad y estructura genética de las poblaciones de A. quebracho-blanco, a
fin de asegurar la conservacién de la diversidad genética de esta especie y el potencial

productivo del ecosistema.
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Anexos

Anexo 1. Puntos georreferenciados de Aspidosperma quebracho-blanco utilizados para

el modelado de nicho ecoldgico. LONG= longitud en decimales, LAT= Latitud en

LONG

-59,76
-60,91
-59,75
-61,81

-58,84
-59,52

-64,06
-67,03
-59,78
-55,73
-61,32
-65,12
-64,17
-64,13
-67,29
-57,88
-57,57
-66,23
-59,24

-57,52
-59,84
-57,62

-64,43
-64,92

LAT

-19,98
-31,38
-21,02
-24,31

-30,64
-31,87

-18,11
-30,00
-29,57
-20,80
-25,15
-28,62
-25,83
-29,74
-31,03
-21,99
-22,07
-32,37
-31,50

-30,19
-20,56
-25,63

-16,73
-35,39

LONG

-58,03
-61,86
-61,15
-65,54

-60,89
-65,42

-65,01
-60,56
-59,94
-64,00
-66,87
-58,17
-60,48
-58,77
-57,13
-60,61
-61,58
-66,38
-64,26

-62,51
-62,33
-63,80

-58,19
-63,30

decimales.

LAT LONG
-32,52 | -64,28
-29,40 | -62,80
-30,19 | -65,87
-31,16 | -63,27
-25,32 | -64,66
-31,42 | -64,15
-32,17 | -63,83
-25,81 | -64,58
-26,05 | -64,35
-21,50 | -64,52
-30,35 | -66,27
-23,20 | -64,86
-26,31 | -58,62
-27,50 | -58,95
-29,65 | -63,76
-22,02 | -62,70
-21,17 | -59,95
-17,58 | -61,95
-18,50 | -57,62
-19,91 | -63,20
-19,42 | -63,10
-20,69 | -59,67
-25,97 | -59,12
-21,29 | -64,58

LAT

-17,88
-17,82
-27,97
-20,42

-30,37
-31,42

-31,43
-31,19
-33,12
-31,85
-33,25
-17,74
-27,15
-26,18
-29,45
-22,27
-22,05
-17,56
-22,39

-17,74
-18,82
-22,54

-22,98
-17,90

LONG

-63,79
-63,23
-64,54
-64,81
-64,17
-66,69
-62,56
-63,81
-65,58
-66,51
-66,35
-58,28
-66,37
-64,56
-64,41
-64,50
-64,09
-66,13
-57,92
-61,50

-64,33
-57,00

-60,07
-57,00

LAT

-35,63
-19,75
-33,36
-30,72

-31,14
-29,61

-31,23
-30,27
-34,02
-33,73
-28,20
-26,88
-28,72
-21,63
-18,21
-19,12
-18,98
-17,41
-23,53

-17,50
-20,00
-26,00

-23,50
-23,00
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Anexo 1. Puntos georreferenciados de Aspidosperma quebracho-blanco utilizados para

el modelado de nicho ecoldgico. LONG= longitud en decimales, LAT= Latitud en

LONG

-59,00
-59,00
-61,00
-58,97
-58,00
-57,00
-62,15
-64,78
-65,38
-61,85
-64,63
-65,70
-64,28
-67,42
-64,25
-61,42
-65,25
-57,41
-57,82
-66,92
-58,00
-57,53
-61,58
-57,83

LAT

-24,00
-21,00
-23,00
-27,27
-27,00
-25,00
-20,45
-28,13
-24,80
-23,90
-24,70
-25,75
-30,45
-30,70
-23,25
-21,43
-27,15
-21,40
-19,82
-32,35
-31,37
-25,20
-21,75
-21,65

decimales.(continuacién)

LONG

-61,29
-58,82
-57,86
-59,58
-60,52
-60,54
-61,93
-60,74
-64,71
-58,81
-58,16
-60,05
-65,42
-58,73
-59,54
-64,98
-58,57
-62,95
-62,79
-64,98
-61,50
-64,75
-62,22
-62,13

LAT

-24,07
-29,99
-30,22
-23,67
-31,74
-32,19
-20,72
-27,70
-25,90
-33,00
-30,71
-31,67
-25,29
-30,38
-30,89
-24,33
-26,46
-20,53
-23,45
-32,54
-24,33
-18,33
-18,75
-19,93

LONG

-65,18
-64,46
-64,56
-64,94
-64,59
-64,07
-63,82
-65,03
-58,49
-61,92
-59,62
-63,23
-62,75
-63,70
-64,42
-64,94
-65,67
-64,49
-65,78
-55,72
-55,83
-57,32
-57,65
-60,61

LAT

-31,21
-32,19
-29,74
-30,23
-30,02
-30,85
-29,93
-30,92
-29,03
-21,24
-26,82
-27,87
-27,76
-27,99
-27,89
-27,39
-29,48
-30,86
-28,50
-22,54
-21,13
-19,20
-19,01
-24,67
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Anexo 2. Contribucidn de las 19 variables bioclimaticas a cada uno de los componentes principales (CP). BIO 1= Temperatura media anual. BIO 2= Promedio del
rango diurno de temperaturas. BIO 3= Isotermalidad. BIO 4= Estacionalidad de la Temperatura. BIO 5= Temperatura maxima del mes mas calido. BIO 6=
Temperatura minima del mes mas frio. BIO 7= Rango anual de temperatura. BIO 8= Temperatura media del trimestre mas humedo. BIO 9= Temperatura media del
trimestre mas seco. BIO 10= Temperatura media del trimestre mas calido. BIO 11= Temperatura media del trimestre mas frio. BIO 12= Precipitacion anual. BIO 13=
Precipitacion del mes mas hiumedo. BIO 14= Precipitacion del mes mas seco, BIO 15= Estacionalidad de la Precipitacidn, BIO 16= Precipitacidn del trimestre mas

humedo. BIO 17= Precipitacion del trimestre mas seco. BIO 18= Precipitacién del trimestre mas calido. BIO 19= Precipitacién del trimestre mas frio.

Ccp 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19
BIO1 0,29 0,02 -0,23 0,04 0,06 006 -0,06 003 -003 002 021 -004 -008 016 -0,02 -054 -061 032 -610E+04
BIO 2 025 -009 -037 -001 o007 -004 -001 o008 004 -0,23 0,22 -0,04 -006 020 006 -0,16 0,70 0,32  -2,29E+04
BIO3 0,31 0,08 -0,10 0,09 006 0,11 -0,03 0,00 -0,04 0,17 0,22 0,04 003 -002 006 -031 0,14 -0,81 6,23E+05
BIO 4 027 -010 0,22 -0,23 003 -0,11 1024 0,12 0,24 -0,13 -002 0,71 0,16 0,16 0,30 0,04 -0,08 0,01 7,22E+04
BIO 5 0,27 0,07 019 -028 -0,04 -0,27 o019 015 0,14 017 -001 -0,53 -0,32 -0,03 0,47 0,08 -0,03 -0,00 7,11E+03
BIO 6 o06 -046 018 -008 -0,01 033 -025 023 0,18 008 0,00 -033 0,57 0,21 0,07 0,02 -0,01 0,00 -517E+03
BIO7 -0,04 0,45 003 -013 o004 -0,22 -0,75 0,28 0,26 -0,06 0,02 0,10 0,01 -0,02 0,02 0,00 0,01 -0,00 -1,60E+04
BIO 8 0,28 0,07 019 -0,27 -0,02 -0,26 0,22 0,14 0,14 0,07 -0,04 -0,09 0,13 -001 -0,78 -0,08 0,07 0,00 -2,12E+05
BIO 9 o007 -045 018 -007 001 034 -0,21 0,17 0,17 -0,01 0,01 0,15 -061 -0,32 -0,16 -0,04 004 -0,00 3,52E+03

BlIO10 0,23 -008 0,12 -045 -043 -001 -0,29 -0,34 -0,55 -0,18 0,02 0,02 0,03 -0,02 0,02 -0,01 0,02 -0,00 2,80E+04
BIO11 0,10 -0,29 0,23 0,10 069 -041 -022 -034 -0,15 0,01 0,02 -0,03 0,01 -000 -0,00 -0,010 0,00 0,00 -7,02E+03
BlIO12 -0,16 0,25 -0,00 -049 044 043 005 -001 -0,16 0,21 -0,01 0,03 -0,17 0,41 -0,06 0,08 0,04 0,00  -1,29E+05
BIO13 0,18 0,32 0,27 0,05 021 o036 011 -019 0,16 -0,67 -0,02 -0,21 0,08 -0,21 0,02 -0,03 -0,03 -0,01 8,37E+04
BlO14 -0,21 -0,26 -0,29 -0,16 -0,02 -0,23 001 o010 O09 -054 -0,12 -0,13 -0,19 0,38 -0,10 0,08 -0,23 -0,37 4,41E+03

Biois o023 -003 -042 -0,15 0,17 004 001 0,10 -0,06 -0,01 0,26 0,01 0,13 -035 -004 050 -0,18 -0,00 0,45
BIO16 0,31 004 -008 017 -002 o006 -006 -003 -0,00 003 0,19 0,01 -0,07 0,13 -0,10 0,48 -0,11 -0,00 -0,74
Blo17 -0,25 -008 -0,26 -039 0,18 -0,06 0,11 0,14 -0,05 -0,04 -0,04 -0,00 0,22 -051 0,10 -0,25 0,00 -0,00 -0,50

Blo18 0,24 -0,02 -03 -0,10 -0,02 o008 -0,11 -0,48 0,41 0,18 -0,58 -0,00 0,01 -0,02 0,01 0,00 0,01 -0,00 -1,08E+04
BIO19 0,29 0,05 -0,05 0,21 0,14 o005 -0,02 048 -0,46 -0,07 -0,62 0,02 -0,01 -0,01 0,03 0,01 0,01 0,00 -4,27E+04
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Anexo 3. indice de Correlacién de Pearson entre las 19 variables bioclimaticas obtenidas de WorldClim. BIO 1= Temperatura media anual. BIO 2=

Promedio del rango diurno de temperaturas. BIO 3= Isotermalidad. BIO 4= Estacionalidad de la Temperatura. BIO 5= Temperatura maxima del mes

mas calido. BIO 6= Temperatura minima del mes mas frio. BIO 7= Rango anual de temperatura. BIO 8= Temperatura media del trimestre mas

himedo. BIO 9= Temperatura media del trimestre mas seco. BIO 10= Temperatura media del trimestre mas calido. BIO 11= Temperatura media del

trimestre mas frio. BIO 12= Precipitacion anual. BIO 13= Precipitacion del mes mas hiumedo. BIO 14= Precipitacidon del mes mas seco, BIO 15=

Estacionalidad de la Precipitacién, BIO 16= Precipitacién del trimestre mas hiumedo. BIO 17= Precipitacién del trimestre mas seco. BIO 18=

BIO

OCoONOOTUVBAE,W N R

-0,46

0,4
-0,5
0,9
0,96
-0,6
0,91
0,91
0,93
0,97
0,66
0,67
0,05
-0,12
0,68
0,09
0,56
0,15

0,12
0,13
-0,26
-0,55
0,58
-0,35
-0,48
-0,48
-0,42
-0,44
-0,29
-0,44
0,53
-0,3
-0,46
-0.33
-0.38

-0,94
0,1
0,55
-0,72
0,18
0,56
0,07
0,6
0,49
0,64
-0,3
0,44
0,65
-0,25
0,3
-0,01

Precipitacién del trimestre mas célido. BIO 19= Precipitacion del trimestre mas frio.

4

-0,13
-0,68
0,87
-0,23
-0,67
-0,15
-0,7
-0,58
-0,72
0,19
-0,33
-0,73
0,15
-0,42
-0,06

5

0,74
-0,19
0,93
0,7
0,97
0,78
0,45
0,44
0,02
-0,17
0,45
0,05
0,42
0,06

6

-0,8
0,79
0,95
0,81
0,99
0,73
0,74
0,08
-0,1
0,75
0,12
0,59
0,21

7

-0,33
-0,76
-0,32
-0,75
-0,67
-0,69
-0,09

-0,7
-0,13
-0.49
-0.24

8

0,67
0,93
0,81
0,49
0,48
0,03
-0,15
0,49
0,06
0,5
0,03

9

0,75
0,95
0,7
0,71
0,06
-0,07
0,73
0,1
0,5
0,25

10

0,81
0,51
0,46
0,15
-0,3
0,47
0,18
0,45
0,16

11

0,72
0,76

-0,02
0,77
0,05
0,58
0,15

12

0,92
0,43
-0,26
0,93
0,48
0,79
0,49

13

0,1
0,06

0,14
0,78
0,27

14

1
-0,76
0,1
0,99
0,36
0,6

15

0,05
-0,77
-0,16
-0,48

16 17

1
0,14 1
0,77 0,39
0,28 0,62

18

0,18

19

1
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Anexo 4. Porcentaje de la varianza que aporta cada variable ambiental obtenida por el
analisis de componentes principales (ACP). BIO 1= Temperatura media anual. BIO 2=
Promedio del rango diurno de temperaturas. BIO 3= Isotermalidad. BIO 4=
Estacionalidad de la Temperatura. BIO 5= Temperatura maxima del mes mas calido.
BIO 6= Temperatura minima del mes mas frio. BIO 7= Rango anual de temperatura.
BIO 8= Temperatura media del trimestre mas humedo. BIO 9= Temperatura media del
trimestre mas seco. BIO 10= Temperatura media del trimestre mas cdlido. BIO 11=
Temperatura media del trimestre mas frio. BIO 12= Precipitacién anual. BIO 13=
Precipitacion del mes mas hiumedo. BIO 14= Precipitacién del mes mas seco, BIO 15=
Estacionalidad de la Precipitacion, BIO 16= Precipitacidon del trimestre mas humedo.
BIO 17= Precipitacion del trimestre mas seco. BIO 18= Precipitacién del trimestre mas
calido. BIO 19= Precipitacion del trimestre mas frio.

BIO %
1 2838
2 17,65
3 1427
4 935
5 7,31
6 612
7 439
8 3,64
9 3,19
10 1,53
11 1,12
12 0,93
13 0,66
14 0,52
15 0,42
16 0,27
17 0,18
18 0,07
19 0
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Anexo 5. Contribucién de variables climaticas obtenidas con MaxEnt y curvas de

respuesta entre A) el cambio de “X” variable mientras que las demas mantienen su

valor; B) idoneidad de dicha variable al modelo. La linea roja representa la respuesta

promedio para las 10 réplicas y la linea azul la variacién estandar de dicha respuesta.

BIO 2= Promedio del rango diurno de temperaturas. BIO 3= Isotermalidad. BIO 5=

Temperatura maxima del mes mas calido. BIO 6= Temperatura minima del mes mas
frio. BIO 8= Temperatura media del trimestre mas humedo. BIO 14= Precipitacion del
mes mas seco. BIO 18= Precipitacion del trimestre mas calido. BIO 19= Precipitacién
del trimestre mas frio.

BIO (%)
2 03
3 481
5 27
6 3,7

05

00

-
g

g

05

00

/

i

37.898 91,963

7808 01.003

05

[T, -

\

3

1868

05

00

>
>

BIO

14

18

19

(%)

9,4

4,5

20,3

11,1

—

00 4
-12.330 26,905

(] 1615

] 1615
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Anexo 6. Graficos de Jacknife obtenidos por MaxEnt. Las barras celestes indican como
el modelo variaria en ausencia de la variable. La barra azul representa la cantidad de
informacién que la variable aporta al modelo. La barra roja indica cémo es el modelo

teniendo en cuenta todas las variables. BIO 2= Promedio del rango diurno de
temperaturas. BIO 3= Isotermalidad. BIO 5= Temperatura maxima del mes mas calido.

BIO 6= Temperatura minima del mes mas frio. BIO 8= Temperatura media del
trimestre mas humedo. BIO 14= Precipitacidon del mes mas seco. BIO 18= Precipitacion
del trimestre mas célido. BIO 19= Precipitacion del trimestre mas frio. AUC= Area bajo

la curva.

BIO 14 4
BIO 18 7
BIO 19 7
BIO 2 ]
BIO3 7
BIOS' 7
BIO6 q

BIO 8 7

060 062 064 066 068 070 072 074 076 078 080 082 084 086
AUC
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Anexo 7. Definiciones de clase de la cubierta terrestre de uso global ESRI 2020

Clases

1. Agua

2. Arboles

3. Pastos

4. Vegetacion
inundada

5. Cultivos

6.
Matorrales/arbustos

7. Areas Construidas

8. Suelo desnudo

9. Nieve/ Hielo

10. Nubes

utilizadas para el estudio.

Descripcion

Zonas en las que el agua esta presente de forma predominante durante todo
el afio; contiene poca o ninguna vegetacion dispersa, no hay afloramiento de
rocas ni elementos construidos como muelles; ejemplos: rios, estanques,
lagos, océanos, llanuras salinas inundadas.

Cualquier agrupacion significativa de vegetacion densa y alta (~*15 m o mas),
normalmente con un dosel cerrado o denso; ejemplos: vegetacién boscosa,
agrupaciones de vegetacidn alta y densa dentro de sdbanas, plantaciones,
pantanos o manglares (vegetacion densa/alta con agua efimera o dosel
demasiado grueso para detectar el agua por debajo).

Zonas abiertas cubiertas de hierbas homogéneas con poca o ninguna
vegetacion mas alta; cereales y hierbas silvestres sin parcelacion humana
evidente (es decir, no es un campo parcelado); ejemplos: praderas y campos
naturales con una cobertura arbdrea escasa o nula, sabana abierta con pocos o
ningun arbol, parques/campos de golf/céspedes, pastos.

Zonas de cualquier tipo de vegetacion con una mezcla evidente de agua
durante la mayor parte del afio; zona estacionalmente inundada que es una
mezcla de hierba/arbustos/arboles/suelo desnudo; ejemplos: manglares
inundados, vegetacion emergente, arrozales y otras agriculturas muy regadas
e inundadas.

Cereales, hierbas y cultivos no arbdreos plantados por el hombre; ejemplos:
maiz, trigo, soja, parcelas de tierra estructurada en barbecho.

Mezcla de pequerios grupos de plantas o plantas individuales dispersas en un
paisaje que muestra suelo o roca expuestos; claros llenos de matorrales dentro
de bosques densos que claramente no son mas altos que los arboles;
ejemplos: cobertura moderada a escasa de arbustos, arbustos y mechones de
hierba, sabanas con hierbas, arboles u otras plantas muy escasas.

Estructuras hechas por el hombre; grandes redes de carreteras y ferrocarriles;
grandes superficies impermeables homogéneas, incluyendo estructuras de
aparcamiento, edificios de oficinas y viviendas; ejemplos: casas, pueblos /
ciudades densas, carreteras pavimentadas, asfalto.

Zonas de roca o suelo con vegetacién muy escasa o nula durante todo el afio;
grandes zonas de arena y desiertos sin o con poca vegetacion; ejemplos: roca o
suelo expuesto, desierto y dunas de arena, salinas secas, lechos de lagos secos,
minas.

Grandes areas homogéneas de nieve o hielo permanente, normalmente sélo
en zonas de montafia o en latitudes mas altas; ejemplos: glaciares, manto de
nieve permanente, campos de nieve.

No hay informacién sobre la cobertura del suelo debido a la nubosidad
persistente.
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Anexo 8. Valores obtenidos de los test de normalidad (test de Shapiro-Wilks), homogeneidad
de la varianza (test de Bartlett) y prueba de hipdtesis para la comparacion entre los indices de
diversidad genética para cada cohorte con un valor de significancia de *p=0,05. He=
Heterocigosis, Sh= indice de Shannon, %P= Porcentaje de loci polimérficos, W= Valor del test

de Shapiro- Wilks, t= valor de la prueba de hipdtesis t de student, p= valor de significancia para

cada test.
Tsnapowiks 1ol e
co::)erte coPh(:srtte
He Lloar  peoogr | P08 e
Sh P=\A(/;917* p=V\(/;910* p=0,83" rt; E)(?'7355*
h p=\A(/;910* p=V\(/)f413* p=0,57* F;c:-oo,’5751*
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Anexo 9. Tabla de probabilidades posteriores promedio para cada corrida en GENELAND en
todas las poblaciones muestreadas de A. quebracho-blanco. k= agrupaciones bayesianas

estimadas para cada corrida.

Corrida K Probabilidad posterior promedio
1 3 -35.176,19
2 3 -34.990,44
3 3 -35.104,11
4 3 -35.205,82
5 3 -35.145,44
6 3 -36.852,63
7 3 -35.078,87
8 3 -35.525,51
9 3 -35.266,63

10 3 -35.040,75
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Anexo 10. Proporcién de pertenencia a cada grupo bayesiano para cada individuo de

todas las poblaciones muestreadas de A. quebracho-blanco. ID= cddigo de la

poblacién, I= Numero de individuo, Gl= Grupo |, Gll= Grupo Il, Glll= Grupo Il

ID I GI GII Gl ID I GI GII Gl ID | Gl Gl Gl

1 1 0 025 0,75 2 3 0 025 0,75 3 9 0 025 0,75

1 2 0 025 0,75 2 4 0 025 0,75 3 10 0 0,25 0,75

1 3 0 025 0,75 2 5 0 025 0,75 4 1 075 0 0,25

1 4 0 025 0,75 2 6 0 0,25 0,75 4 2 075 0 0,25

1 5 0 025 0,75 2 7 0 0,25 0,75 4 3 075 0 025

1 6 0 025 0,75 2 8 0 025 0,75 4 4 0,75 0 0,25

1 7 0 025 0,75 2 9 0 0,25 0,75 4 5 075 0 025

1 8 0 025 0,75 3 1 0 0,25 0,75 4 6 075 0 025

1 9 0 025 0,75 3 2 0 025 0,75 4 7 075 0 0,25

1 10 0 0,25 0,75 3 3 0 025 0,75 4 8 075 0 0,25

1 11 0 0,25 0,75 3 4 0 0,25 0,75 4 13 0,75 0 0,25

1 12 0 0,25 0,75 3 5 0 025 0,75 4 14 0,75 0 0,25

1 13 0 0,25 0,75 3 6 0 025 0,75 4 15 0,75 0 0,25

2 1 0 025 0,75 3 7 0 0,25 0,75 4 16 0,75 0 0,25

2 2 0 025 0,75 3 8 0 0,25 0,75 4 17 0,75 0 0,25
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Anexo 10. Proporcién de pertenencia a cada grupo bayesiano para cada individuo de
todas las poblaciones muestreadas de A. quebracho-blanco. ID= cédigo de la
poblacién, I= Numero de individuo, Gl= Grupo |, Gll= Grupo Il, Glll= Grupo Il

(Continuacion)

D I Gl Gl Gl ID 1 GlI GII Gl ID | Gl GlII Gl

4 18 0,75 0 0,25 6 3 0 025 0,75 8 3 0 025 0,75

4 19 0,75 0 0,25 6 4 0 025 0,75 8 4 0 025 0,75

4 20 0,75 0 0,25 6 5 0 025 0,75 8 5 0 025 0,75

4 21 0,75 O 0,25 6 6 0 025 0,75 8 6 0 025 0,75

4 22 0,75 0 0,25 6 7 0 025 0,75 8 7 0 025 0,75

4 23 0,75 0 0,25 6 8 0 025 0,75 8 8 0 025 0,75

5 1 0 0,25 0,75 6 9 0 025 0,75 8 9 0 025 0,75

5 2 0 0,25 0,75 6 10 0 0,25 0,75 8 10 0 0,25 0,75

5 3 0 0,25 0,75 7 1 0 0,25 0,75 8 11 0 0,25 0,75

5 4 0 0,25 0,75 7 2 0 025 0,75 8 12 0 0,25 0,75

5 5 0 0,25 0,75 7 3 0 025 0,75 8 13 0 0,25 0,75

5 6 0 0,25 0,75 7 4 0 025 0,75 8 14 0 0,25 0,75

5 7 0 0,25 0,75 7 5 0 025 0,75 8 15 0 0,25 0,75

5 8 0 0,25 0,75 7 6 0 025 0,75 9 1 0 025 0,75

6 1 0 0,25 0,75 8 1 0 025 0,75 9 2 0 025 0,75

6 2 0 0,25 0,75 8 2 0 025 0,75 9 3 0 025 0,75
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Anexo 10. Proporcién de pertenencia a cada grupo bayesiano para cada individuo de
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todas las poblaciones muestreadas de A. quebracho-blanco. ID= cédigo de la
poblacién, I= Numero de individuo, Gl= Grupo |, Gll= Grupo Il, Glll= Grupo Il
(Continuacion)
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Anexo 10. Proporcién de pertenencia a cada grupo bayesiano para cada individuo de
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(Continuacion)
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Anexo 10. Proporcién de pertenencia a cada grupo bayesiano para cada individuo de

todas las poblaciones muestreadas de A. quebracho-blanco. ID= cddigo de la

poblacién, I= Numero de individuo, Gl= Grupo |, Gll= Grupo Il, Glll= Grupo Il
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Anexo 11.
ID 4
4 *
0 0,04
11 0,01
12 0,02
13 0,10
14 0,09
15 0,06
16 0,11
17 0,06
20 0,08
18 0,21
19 0,18
1 017
2 0,20

Diferencias genéticas (Rhog) entre las poblaciones de Aspidosperma quebracho-blanco analizadas. ID= cddigo de la poblacidn.

10

0,11
0,08
0,11
0,08
0,10
0,11
0,09
0,08
0,19
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0,15

0,20

11
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0,06
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0,03
0,07
0,19
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0,12
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12

0,09
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0,14
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15
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16
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0,09
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0,19

17

0,07
0,19
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0,09

0,14

18 19 1

0,11 *
0,13 0,11 *

0,21 0,16 0,13

2
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Anexo 11. Diferencias genéticas (Rhog) entre las poblaciones de Aspidosperma quebracho-blanco analizadas. ID= cédigo de la poblacién.
(Continuacion)

ID 4 10 11 12 13 14 15 16 17 20 18 19 1 2 3 5 6 7 8 9
3 012 o011 o009 0,12 0,12 0,12 0,06 0,10 0,09 0,09 0,17 0,23 0,08 0,11 *

5 0,22 021 023 023 019 0,22 0,17 0,21 0,20 0,16 0,18 0,24 0,13 0,12 0,12 *

6 0,23 018 020 0,21 0,17 0,28 0,14 0,19 0,17 0,13 0,17 0,15 0,13 0,11 0,12 0,04 *

7 0,23 0,20 018 0,22 013 0,17 0,12 0,27 0,16 0,12 0,19 0,13 0,09 0,11 0,09 0,11 0,08 *

8 0,09 0,10 003 0,10 0,09 0,07 002 0,10 0,08 0,06 019 0,14 0,08 0,09 0,02 0,12 0,11 0,08 *

9 0,23 021 020 0,22 0,18 019 0,14 0,19 0,18 0,14 0,19 0,15 0,11 0,10 0,06 0,12 0,09 0,08 0,08 *

249



Anexo 12. Diferencias genéticas (Rhog) entre grupos bayesianos.

Grupos I Il [

0
Il 0,16 O
I 0,08 0,10 O

Anexo 13. Diferencias genéticas (Rhoy) entre ecorregiones.

Ecorregion Chaco HumedoChaco SecoSabana inundable del Parand
Chaco Humedo *
Chaco Seco 0,01 *
Sabana inundable del Parana 0,04 0,02 *
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Cuenca

Corrientes
Santa Lucia
Parana Medio

Zonas sin rios o
arroyos de
importancia
Zona deriosy
arroyos de Salta y
Formosa
Bermejo medio y
bajo
Salado o Pasaje

Sali-Dulce

Falda Oriental de
Ambato
Salinas Grandes

Anexo 14. Diferencias genéticas (Rhog) entre las cuencas hidrograficas dentro del area de estudio.

Corrientes Santa Parana

0,13
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0,17

0,09

0,08
0,21
0,11
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0,08
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0,11

0,20
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0,27
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0,14

Medio
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0,15
0,10
0,07

0,10

Zonas sin rios o
arroyos de
importancia
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0,12
0,03
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0,12

Zona deriosy

arroyos de Saltay medioy

Formosa

0,05
0,18
0,13
0,12

0,11

Bermejo Saladoo Sali-
Pasaje Dulce Oriental de Grandes

bajo

0,15
0,09
0,09

0,12

0,06
0,05

0,16

0,04

0,13

Falda

Ambato

0,11

Salinas
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Anexo 15. Diferencias genéticas (Rhos;) entre los sistemas de cuencas del area de estudio.

Sistema

Parana

Paraguay

Mar Chiquita

Serrano

Parana

0,06

0,03

0,03

Paraguay Mar Chiquita Serrano

0,09

0,07

0,06

252



10

11

0,04

0,03

0,03

0,04

0,04

0,05

0,04

0,05

0,03

0,03

0,03

0,02

0,03

0,03

0,05

0,04

0,05

0,03

0,03

Anexo 16. Distancia genética de Nei entre las poblaciones de A. quebracho-blanco. ID= cédigo de la poblacién.
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Anexo 16. Distancia genética de Nei entre las poblaciones de A. quebracho-blanco. ID= cédigo de la poblacién. (Continuacién)
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Anexo 17. Matrices de distancias genéticas y geograficas generadas por Alleles in space y

utilizadas para realizar el test de Mantel

https://drive.google.com/drive/folders/19mmftkbhzCCpAKkOC|8T028zHI2v2K LC?usp=s

haring

Anexo 18. Valores promedio de las variables bioclimaticas para cada una de las poblaciones

analizadas de A. quebracho-blanco. ID= cédigo de la poblacion, BIO 2= Promedio del rango

diurno de temperaturas. BIO 3= Isotermalidad. BIO 5= Temperatura maxima del mes mas

calido. BIO 6= Temperatura minima del mes mas frio. BIO 8= Temperatura media del

trimestre mas humedo. BIO 14= Precipitacidon del mes mas seco. BIO 18= Precipitacion del

trimestre mas calido. BIO 19= Precipitacion del trimestre mas frio.°C= grados centigrados,

kDOO\IO\U'I-bUJNI—\E

N R R R R R R RRRR
O uwVWwooONOOTULPdWNEFO

BIO2
(°C)
11,23
11,37
11,06
11,89
12,92
13,12
13,22
13,01
12,93
13,33
12,99
13,49
13,98
13,24
13,26
13,19
14,53
12,71
13,11
13,27

BIO3
47,51
48,89
47,57
50,72
52,30
51,94
51,83
50,96
50,51
48,87
48,48
48,53
48,97
47,80
48,45
45,37
49,49
49,84
49,56
46,07

BIOS
(°C)
31,62
32,28
32,02
32,44
34,51
34,87
35,35
34,94
34,99
33,80
33,57
33,80
33,75
33,40
33,14
34,61
32,17
26,80
30,67
33,79

mm= milimetros.

BIO6
(°C)

7,98
9,03
8,78
8,99
9,80
9,60
9,84
9,40
9,40
6,52
6,77

6

5,19
5,71
5,77
5,54
2,80
1,30
4,22
4,98

BIO8
(°C)
23,20
23,73
23,63
23,83
26,88
26,67
26,66
26,57
26,55
25,63
25,56
25,54
26,21
25,19
25,05
27,25
23,03
20,06
23,75
25,28

BIO14
(mm)
46
45
41
30
12

N D OO N ®®0g

=
o

O 00 00 00 B~

BIO18
(mm)
325
451
455
405
346
304
320
310
311
300
304
309
364
377
401
229
319
299
269
285

BIO19
(mm)
154
165
144
103
55
59
51
52
49
21
28
20
18
28
38
15
25
30
27
18
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https://drive.google.com/drive/folders/19mmftkbhzCCpAkQCj8To28zHI2v2K_LC?usp=sharing
https://drive.google.com/drive/folders/19mmftkbhzCCpAkQCj8To28zHI2v2K_LC?usp=sharing

Anexo 19. Contribucién de cada variable climatica seleccionada para el modelado de
nicho ecolégico para cada eje. PC= Coordenada principal,BIO 2= Promedio del rango
diurno, BIO 3= Isotermalidad, BIO 5= Temperatura maxima del mes mds calido, BIO 6=
Temperatura minima del mes mas frio, BIO 8= Temperatura media del trimestre mas
himedo, BIO 14= Precipitacién del mes mas seco, BIO 18= Precipitacion del trimestre

mas cdlido y BIO 19= Precipitacion del trimestre mas frio.

Variables PC1 PC2 PC3
BIO 2 -0,48 -0,04 0,15

BIO3 -0,01 0,26 0,91
BIO5 -0,18 0,56 -0,25
BIO 6 0,20 0,57 0,06
BIO 8 -0,24 0,52 -0,25
BIO 14 0,50 0,02 -0,13

BIO 18 0,38 0,09 0,10

BIO 19 0,50 0,11 -0,04

Anexo 20. Valores obtenidos con la correlacién de Spearman. He= heterocigosidad
esperada, Sh= indice de Shannon, %P= Porcentaje de loci polimérfico.p= valores
de significancia para cada variable comparado con *p=0,05

Variables He Sh %P
Area -0,63 -0,55 0,20
boscosa p=0,25* p=0,33* p=0,74%*
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