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BIOGEOGRAFIA HISTORICA DE CARDIOSPERMUMY URVILLEA
(SAPINDACEAE) EN AMERICA: PARALELISMOS GEOGRAFICOS
E HisTORICOS coN Los BosQuEs SEcos ESTACIONALES
NEOTROPICALES

JUAN PABLO COULLERI' y MARIA SILVIA FERRUCCI'

Summary: Historical biogeography of Cardiospermum and Urvillea (Sapindaceae) in America:
Geographic and historical parallelism with the Neotropical seasonally dry forest. The genera
Cardiospermum and Urvillea (Paullinieae) are widely distributed in the Americas, from central United
States to central Argentina. The fossil records from the late Eocene of North America to the Pliocene of
South America record an early distribution pattern of both genera during the Cenozoic Era. This study
aimed to establish areas of endemism and distribution patterns of Cardiospermum and Urvillea by means
of a grid-based parsimony analysis of endemicity (PAE) and a panbiogeographical analysis based in the
algorithm proposed by Echeverry & Morrone (2010). The study area includes the Nearctic and Neotropical
regions, the South American transition zone and the Mexican transition zone. We used the distribution
information of Ferrucci’s (2000) taxonomic treatment and the herbarium specimens for 33 species of
both genera. The PAE led us to detect and map six areas of endemism. The panbiogeographic results
and the fossil records allowed us to relate these areas of endemism between them, showing that they
match with the current geographical distribution of the Neotropical seasonally dry forests. These results
reveal an early dispersal event and a posterior series of vicariant events linked with the expansion and
reduction of the Neotropical seasonally dry forests, which could explain the current distribution patterns of
Cardiospermum and Urvillea in the Americas.

Key words: dispersal events, fossil records, Neotropical region, parsimony analysis of endemicity, track
analysis, vicariant events.

Resumen: Los géneros Cardiospermum y Urvillea (Paullinieae) estan ampliamente distribuidos en
América, desde el centro de los Estados Unidos hasta el centro de la Argentina. Los registros fésiles
correspondientes al Eoceno tardio de América del Norte hasta el Plioceno de América del Sur registran
patrones de distribucion en ambos géneros durante la Era Cenozoica. El objetivo de este trabajo es
establecer las areas de endemismo y los patrones de distribucién de Cardiospermum y Urvillea mediante
un analisis de simplicidad de endemismos (PAE) basado en cuadrantes y un analisis panbiogeografico
basado en el algoritmo propuesto por Echeverry & Morrone (2010). El area de estudio esta comprendida
por las regiones Neartica y Neotropical, la Zona de transicién sudamericana y la Zona de transicién
mexicana. La informacién de la distribucion proviene del tratamiento taxonémico realizado por Ferrucci
(2000) y especimenes de herbario de 33 especies de ambos géneros. El PAE permitié detectar y mapear
seis areas de endemismo. Los resultados del analisis panbiogeografico y el registro fésil nos permitieron
relacionar estas areas de endemismos entre ellas, demostrando que coinciden con la actual distribucién
geografica de los bosques secos estacionales neotropicales. Estos resultados sugieren un temprano
evento de dispersion y una posterior serie de eventos vicariantes relacionados con la expansién y
reduccion de los bosques secos estacionales neotropicales que explicarian los patrones de distribucién
actuales de Cardiospermumy Urvillea en América.

Palabras clave: Analisis de simplicidad de endemismos, analisis de trazos, eventos dispersivos, eventos
vicariantes, region Neotropical, registro fosil.
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INTRODUCCION

La familia Sapindaceae se encuentra
representada ampliamente en las regiones tropicales
y subtropicales, su distribucion disminuye hacia
las zonas templadas. Comprende 141 géneros y ca.
1900 especies (Acevedo-Rodriguez et al., 2011).
Radlkofer (1931-1934) reconocio catorce tribus para
Sapindaceae s.s., nueve en Sapindoideae y cinco en
Dodonaeoideae. Cardiospermum L. y Urvillea
Kunth pertenecen a la subfamilia Sapindoideae, y a
la tribu Paullinieae, ésta caracterizada por especies
de habito trepador. Cardiospermum es un género
relativamente pequefio, que cuenta con 16 especies,
3 de ellas son cosmopolitas, C. corindum L., C.
halicacabum L.y C. grandiflorum Sw.; mientras que
Urvillea registra 17 especies americanas (Ferrucci,
2000; Ferrucci, 2006; Ferrucci & Urdampilleta
2011a,2011b, en prensa), siendo U. ulmacea Kunth
la especie de mayor distribucion. Ambos géneros
en América se encuentran representados desde el
centro de los Estados Unidos hasta el centro de la
Argentina, es decir que sus distribuciones abarcan
las regiones Neartica y Neotropical. Los patrones
de distribucion actuales de Cardiospermum y
Urvillea podrian deberse a una serie de eventos
dispersivos y vicariantes ocurridos durante la era
Cenozoica. Evidencia de ello son los registros
fosiles representados por Cupanieidites cloudii
Cookson & Pike, considerada “ancestral” a la tribu
Paullinicae (van der Ham, 1990; van der Ham &
Tomlik, 1994), correspondiente al sur de California
durante el Paleoceno (Chmura, 1973), como asi
también Cardiospermum coloradensis MacGinitie
y C. terminalis Lesquereux (MacGinitie, 1969)
procedentes de la formacion Green river (Eoceno
medio), y por ultimo, los registros pertenecientes
a C. corindum en el sur de Estados Unidos
(Manchester, 1999) y Panama (Graham, 1985)
correspondientes al Eoceno tardio y Plioceno
en Venezuela (Barlett & Barghoorn, 1973). En
consecuencia, el registro fosil refleja una progresion
geografica y cronologica desde el norte hacia el sur
en el continente americano.

El primer paso en un estudio biogeografico es la
delimitacion de las unidades de estudio o las areas
a comparar (Nelson & Platnick, 1981, Quijano-
Abril et al., 2006). Morrone (1994) propuso que
el andlisis de simplicidad de endemismos (PAE)
de Rosen (1988) podria ser usado para identificar
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areas de endemismo. El algoritmo de PAE basado
en cuadrantes (Morrone, 1994) optimiza los
patrones de distribucion de diferentes taxones
mediante cuadrantes de tamafo arbitrario como
unidades operativas, a fin de obtener un mayor
grado de resolucion. El andlisis de simplicidad
de endemismos (PAE) ha sido criticado ya que
ignora las relaciones cladisticas entre los taxones
considerando solo sus distribuciones (Humpbhries,
1988). También, se le critica que algunas especies
resultan sinapomorfias de un conjunto de cuadrantes,
pudiendo dicha sinapomorfia definir varias areas
de endemismo, violando el principio mismo de
endemicidad, el de estar restringido a un lugar
determinado (Szumik et al., 2002). Sin embargo,
la bisqueda de homologia primaria entre areas es
un necesario primer paso en biogeografia historica.
De acuerdo a Rosen (1988) un cladograma de
PAE representa una hipotesis de las condiciones
ecologicas actuales, donde localidades hermanas
son aquellas que comparten dichas condiciones
(Posadas et al., 2011). Garzon-Orduia et al. (2008)
sostienen que PAE tiene como objetivo describir y
no explicar la actual distribucion de los organismos.
Es decir, PAE no puede explicar el alcance de las
influencias histéricas y ecologicas de los patrones
de distribucion (Posadas & Miranda-Esquivel,
1999). Dichas influencias pueden ser detectadas
mediante un analisis panbiogeografico, es decir,
detectar trazos generalizados que permitan enfatizar
la importancia de la informacion historica y espacial
(Craw, 1988; Craw et al., 1999; Morrone, 2001).

El objetivo de esta contribucion es
proponer una hipotesis de homologia primaria
biogeografica (Morrone, 2001) de los géneros
Cardiospermum y Urvillea en América, mediante
un analisis de simplicidad de endemismos y un
enfoque panbiogeografico como dos métodos
independientes con dos propuestas diferentes,
aunque complementarios.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Se empled el sistema de provincias
biogeograficas de Morrone (2006), basado en el
analisis de patrones de distribucion de diferentes
taxones (fauna y flora). Esto nos permitié aplicar el
concepto de homologia primaria que establece areas
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biogeograficas naturales definidas por especies
endémicas (Morrone, 2001). Las areas de estudio
fueron las Regiones Neotropical y Neartica y las
Zonas de transicion sudamericana y mexicana.

La region Neotropical comprende desde el
sur de México hasta el centro de Argentina y
estda conformada por las subregiones Caribefia,
Amazonica, Chaquefla y Paranaense. La region
Nearticabasicamente comprende las areas templado-
frias de Canada, los Estados Unidos de América y
el norte de México (Rapoport, 1968; Morrone,
2000). Esta region esta estrechamente relacionada
con la region Paleartica, la cual incluye las areas
templado-frias del Viejo Mundo, constituyendo en
conjunto el reino Holartico (Morrone, 1996, 1999).
La Zona de transicion sudamericana comprende la
cordillera de los Andes desde el norte de Venezuela
hasta Colombia, Ecuador, Puna, Prepuna y Monte.
Por otra parte, la Zona de transicién mexicana, esta
compuesta por las provincias biogeograficas de la
Sierra Madre Occidental, Sierra Madre Oriental, el
Cinturén Volcanico Transmexicano, la cuenca del
Balsas y Sierra Madre del Sur.

Material estudiado

Nuestra fuente primaria proviene del material
estudiado en el tratamiento taxonomico de
Cardiospermum y Urvillea realizado por Ferrucci
(2000), donde se analizaron especimenes
depositados en los herbarios A, ALCB, BA, BAA,
BAB, BACP, BAF, BAH, BCMEX, BM, BOLYV,
CAR, CEN CEPEC, CPAP, CORD, CTES, EAC,
EM, ENCB, F, FCQ, FHO, G, GH, GUA, HAS,
HAO, HB, HRB, HUEFS, HUT, ICN, IPA, K,
LE, LIL, LP, MAC, MBM, MCNS, MEXU, MO,
MOL, MVFA, MVM, MYF, NY, OXF, P, PACA,
PAMG, PEUFR, PY, R, RB, RBR, SI, SP, SPF, UB,
UC, UEC, UFMT, UFP, UPCB, US, USM, USZ,
VEN. La fuente secundaria fueron los especimenes
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coleccionados con posterioridad al afio 2000,
depositados en el herbario del Instituto de Botanica
del Nordeste (Tabla 1).

En la base de datos se incluy6 el 100% de las
especies del continente americano, alcanzando
un total de 460 registros en ambos géneros que
suman un total de 33 especies cuya distribucion fue
mapeada. Las especies que conforman este registro
son: Cardiospermum anomalum Cambess., C.
bahianum Ferrucci & Urdampilleta, C. corindum
L., C. cuchujaquense Ferrucci & Acev.-Rodr.,
C. cristobaliae Ferrucci & Urdampilleta, C.
dissectum (S. Watson) Radlk., C. grandiflorum
Sw., C. halicacabum L., C. heringeri Ferrucci,
C. integerrimum Radlk., C. oliveirae Ferrucci,
C. procumbens Radlk., C. pterocarpum Radlk.,
C. pygmaeum Radlk., C. tortuosum Benth., C.
urvilloides (Radlk.) Ferrucci, Urvillea andersonii
Ferrucci, U. biternata Weath., U. chacoensis
Ferrucci, U. dasycarpa Radlk., U. filipes Radlk.,
U. glabra Cambess., U. intermedia Radlk., U.
laevis Radlk., U. paucidentata Ferrucci, U.
peruviana Ferrucci, U. rufescens Cambess., U.
stipitata Radlk., U. stipularis Ferrucci, U. triphylla
Radlk., U. ulmacea Kunth., U. uniloba Radlk. y U.
venezuelensis Ferrucci.

Andalisis de Simplicidad de Endemismos

Para establecer las areas de endemismo se
procedio a realizar un analisis de simplicidad de
endemismos (PAE) basado en cuadrantes (Morrone,
1994). Para ello se diseié una cuadricula con
cuadrantes de 10° latitud x 10° longitud, la cual
se superpuso sobre un mapa de América. Es
conocido que los resultados de un analisis de
endemismo pueden depender de la escala (Morrone
& Escalante, 2002), por esta razon, es importante
mencionar que el tamafio de los cuadrantes es
totalmente operacional. Diferentes autores han

Tabla 1. Especimenes incluidos en el analisis proveniente del herbario CTES (Ferrucci & Urdampilleta,

2011a, 2011b).

_ Longitud Paises Coleccionista
Cardiospermum bahianum -1.381.667 -4.158.333 Brasil Urdampilleta et al. 389
Cardiospermum bahianum -912.667 -4.111.667 Brasil Oliveira 234
Cardiospermum bahianum -1.379.083 -4.158.222 Brasil Harley et al. 5266
Cardiospermum bahianum -1.382.417 -4.177.889 Brasil Saar et al. s.n., PCD 5099
Cardiospermum cristobaliae -16.55 -4.300.577 Brasil Urdampilleta et al. 421
Cardiospermum cristobaliae -16.55 -4.300.480 Brasil Forzza & Mello-Silva 3823
Cardiospermum cristobaliae -1.655.001 -4.300.530 Brasil Mello-Silva et al. 3024
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del area de estudio en relacion a la distribucion de

las especies de ambos géneros.

utilizado diferentes unidades de operativas (Linder,
2001; Szumik ef al, 2002; Mast & Nyffeler,

2003; Hausdorf et al, 2003). Cuadrantes mas

Todos los cuadrantes fueron numerados y
se construyd una matriz de presencia/ausencia,
en la cual las especies son consideradas como
caracteres y los terminales son los cuadrantes
en los cuales fue dividido el mapa (Tabla 2),
utilizando como grupo externo un cuadrante donde

den disminuir el numero absoluto de

los pasos en el cladograma de areas, mientras que

pequeiios pue

cuadrantes grandes pueden aumentar el numero de

sinapomorfias. En este trabajo, en la seleccion del

tamafo de los cuadrantes se consideraron el tamafio
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no se encuentra presente ninguna especie de ambos
géneros. El analisis de simplicidad fue llevado a
cabo con el programa Mix del paquete PHYLIP
3.69 (Felsenstein, 1985). Los arboles fueron
examinados con WINCLADA 1.0 (Nixon, 2002).
Los grupos de cuadrantes que compartian al menos
dos especies fueron considerados como areas de
endemismo (Platnick, 1991; Morrone, 1994).
Luego de un primer analisis se eliminaron del
mismo C. corindun, C. halicacabum y U. ulmacea
(las especies de mas amplia distribucion) puesto
que generaban homoplasias en los clados (areas).
Ademas, las areas definidas por una sola especie
fueron tenidas en cuenta como potenciales areas
de endemismo. Como los resultados consistian
en multiples soluciones, éstas fueron resumidas
utilizando el cladograma de consenso estricto, y
luego las areas de endemismo fueron delineadas y
mapeadas.

Andalisis de trazos

La construccion de los trazos generalizados
se realizd mediante la construccion de trazos
individuales para cada taxon. Un trazo individual
es la unidad basica de un estudio panbiogeografico,
constituyendo las coordenadas primarias de un taxon
en el espacio, y consiste en una linea que conecta
las localidades donde se distribuye una especie o
taxon supraespecifico, de modo que la suma de los
segmentos que conectan las localidades sea la menor
posible (criterio de distancia minima). Desde el punto
de vista topologico, un trazo individual es un arbol de
tendido minimo, que para n localidades contiene n-1
conexiones (Craw 1988; Morrone, 2004).

A partir de los trazos individuales y el mapa
dividido en cuadrantes (el mismo que se utilizo6 para
PAE), se confecciond una matriz r x ¢, donde las filas
(r) representan las unidades operativas geograficas
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(los cuadrantes) y las columnas (c) representan a los
trazos individuales (Morrone, 2004). Cada entrada
en la matriz es “1” cuando un trazo se encuentra
presente o cruza un cuadrante y “0” si esta ausente
o no lo cruza. Como grupo externo, en la matriz fue
incluida un area hipotética donde no se encuentran
0 cruzan ningun trazo. Dicha matriz fue sujeta a un
analisis de parsimonia con el programa TNT 1.1
(Goloboff et al., 2003). En el cladograma resultante
los clados representan la superposicion de los trazos
individuales, dicha superposicion corresponde a
los trazos generalizados (Zunino & Zullini, 2003).
Estos trazos representan patrones de distribucion
actuales de biotas ancestrales, las cuales fueron
fragmentadas por eventos geologicos o tectonicos
(Craw et al., 1999), los trazos generalizados
equivalen a componentes bioticos (Morrone, 2009).

Finalmente se remueven de la matriz los trazos
individuales que soportan los clados obtenidos y se
vuelve a analizar reiteradas veces eliminando cada
vez los trazos que soporten los clados obtenidos
hasta no obtener clados soportados (Echeverry &
Morrone, 2010).

REsuLTADOS

Como resultado de los datos de la distribucion
geografica de ambos géneros, 22 de los 39
cuadrantes fueron ocupados por dos o mas especies
con caracter informativo. La region Neotropical
presenta la mayor riqueza especifica y dentro de
ésta las dos subregiones mas ricas son la Chaquena
y la Paranaense, acumulando mas del 50% de las
especies entre ambas (Tabla 3).

El analisis de simplicidad de endemismos,
mediante el consenso estricto de los arboles
obtenidos (Fig. 1), evidencio la presencia de seis

Tabla 3. Numero y porcentaje de especies por subregion, las subregiones Chaquena y Paranaense de la

region Neotropical son las dos con mayor riqueza especifica.

Neartica 1 1.75
Zona de Transicién Mexicana 4 7.01
Neotropical Caribefia 9 15.78
Amazodnica 5 8.77
Chaquefa 13 22.8
Paranaense 20 35.08
Zona de Transicién Sudamericana o) 8.77
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Fig. 1. Cladograma de consenso estricto obtenido a
partir del analisis de simplicidad de endemismos por
cuadrantes, cada terminal representa un cuadrante.
A, D, E, C, B y F representan las areas de
endemismo. El area A presente en el Cerrado
y la Caatinga (BSEN), correspondiente a las
subregiones Paranaense y Chaquefia, el area E
perteneciente a las sabanas de los Altos Llanos
venezolanos (subregién Amazonica) y las restantes
se corresponden con los BSEN de la region Neartica
(B y C), la Zona de transicion sudamericana (F) y la
subregion Caribefia (D).

areas de endemismo (Fig. 2) distribuidas en todo
el continente. El arbol de consenso estricto (ACE)
presenta dos secciones: 1. una politomia explicada
por la ausencia de sinapomorfias, a excepcion de los
clados que representan a las areas de endemismo F
soportada por U. peruviana y el area B determinada
por C. cuchujaquense y C. tortuosum; 2. un clado
definido por C. grandiflorum (el clado o), en éste se
distinguen las areas de endemismo por la presencia
de especies Unicas de cada area en particular. El
area E definida por U. venezuelensis; C. pygmaeum
y U. dasycarpa soportan el area D; el area C
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Fig. 2. Areas de endemismo establecidas por PAE
para ambos géneros. El analisis PAE esta basado
en los datos de distribucion de 460 registros (33
especies). Los patrones de saturacion (incremento
de oscuridad) siguen la siguiente escala: 1-3
especies endémicas (areas B, E y F); 4-7 especies
endémicas (areas C y D) y 16 especies endémicas
(area A).

esta soportada por C. dissectum; y el area A, la
mayor y mas diversa, presenta las sinapomorfias
correspondientes a C. anomalum, C. bahianum,
C. cristobaliae, C. heringeri, C. integerrimum,
C. oliveirae, C. procumbens, C. pterocarpum, C.
urvilloides, U. andersonii, U. chacoensis, U. filipes
y U. laevis.

Es interesante observar que todas las areas de
endemismo coinciden con la ubicacion geografica
de los bosques secos estacionales neotropicales y
sabanas sudamericanas.

Los bosques secos estacionales neotropicales son
esencialmente ecosistemas boscosos caracterizados
por poseer un dosel continuo o casi continuo y
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escasas gramineas (Mooney et al., 1995). El indice
pluviométrico es de aproximadamente 1600 mm/
afio y con un periodo de por lo menos 5-6 meses
con precipitaciones practicamente inexistentes
(Gentry, 1995; Graham & Dilcher, 1995). El paisaje
esta dominado por vegetacion caducifolia, aunque
en las regiones mas secas existen arboles perennes
y especies suculentas (Mooney et al., 1995). En
contraste con los bosques humedos, los BSEN
presentan flores conspicuas, y la dispersion de los
frutos y semillas generalmente es anemofila.

Las sabanas en las cuales se encuentran las areas
de endemismos corresponden al Cerrado y a las
pertenecientes a los Altos Llanos venezolanos.

Los patrones de distribucion disyuntos en las

Biogeografia de Cardiospermumy Urvillea

areas de endemismos apoyan la idea de una serie
de eventos vicariantes y de especiacion alopatrica,
responsables de la distribucion y diversidad actual
de los géneros. El area de endemismo de mayor
longitud y de mayor riqueza especifica (el area
A) perteneciente a las subregiones Chaquefa y
Paranaense de la region Neotropical, coincide con
la mayor extension continua de bosques secos
estacionales neotropicales, reforzando aun mas la
idea de dichos eventos vicariantes relacionados con
la expansion y posterior retroceso de estos bosques.

Mediante el algoritmo utilizado para el
analisis panbiogeografico se obtuvieron cuatro
cladogramas de consenso estricto (Fig. 3). Siete
trazos generalizados fueron encontrados (Fig. 4),
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Fig. 3. Cladogramas de consenso estricto obtenidos a partir del analisis panbiogeografico, cada terminal
representa un cuadrante. A: Arbol con todos los trazos individuales incluidos en la matriz. B: Cladograma
obtenido a partir de una matriz reducida, los trazos individuales que soportaban los clados del arbol A,
fueron eliminados. C: Arbol obtenido a partir de una matriz sin los trazos individuales que soportan los
clados de los arboles Ay B. D: Ultimo arbol del analisis a partir de la matriz sin los trazos individuales que
soportan los clados de los arboles A, B y C. El siguiente arbol (no mostrado) no presenta ningun clado y
ninguna sinapomorfia. Los trazos generalizados se encuentran representados como 6, 3,7, 1, 4,5y 2.
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Fig. 4. A: Trazos generalizados para las especies de Cardiospermum y Urvillea, siete trazos generalizados
fueron obtenidos en el analisis panbiogeografico; el esquema de provincias biogeograficas es el propuesto
por Morrone (2006). B: Trazo 1, relaciona las regiones Neartica, la Zona de transicién mexicana y la
subregion Caribefia. C: Trazo 2 es exclusivo de la Zona de transicion sudamericana. D: Trazo 3 relaciona
las subregiones del neotropico Caribefia y Amazonica. E. Trazo 4 se corresponde con la Caatinga y el
Cerrado. F: Trazo 5 es exclusivo de la subregion Paranaense (Mata Atlantica). G-H: Trazos 6 y 7 relacionan

las subregiones Chaquefia y Paranaense.

el trazo 1 relaciona la region Nedartica con la Zona
de transicion mexicana y la subregion Caribefia
(region Neotropical), el trazo 2 es exclusivo de la
Zona de transicion sudamericana; las subregiones
Caribefia y Amazonica se encuentran relacionadas
por el trazo 3; los trazos 4, 6 y 7 relacionan las
subregiones Chaquefia y Paranaense, y el trazo 5 es
exclusivo de la subregion Paranaense. A los fines
de este analisis, de las 33 especies 20 resultaron
informativas (se presentan como sinapomorfias
que soportan trazos generalizados), en la Tabla 4
pueden observarse los trazos generalizados, las

110

subregiones donde se encuentran y que especies los
soportan.

DiscusioN

Areas de endemismos

La distribuciéon de ambos géneros sitlia a sus
especies en dos regiones biogeograficas y las Zonas
de transicion mexicana y sudamericana. Las areas
de endemismo se corresponden con los actuales
bosques secos estacionales neotropicales (BSEN)
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Tabla 4. Trazos generalizados con sus
respectivas especies que lo soportan. En las
subregiones, las lineas separan trazos.

Neartica

C. pygmaeum,
C. tortuosum,
U. dasycarpa.

Z
ona de Caribefia 1
Transicion

Méxicana

U. stipitata, U.
venezuelensis
C. anomalum,
C. bahianum,
C. oliverae,
U. rufescens
C. heringeri, C.
integerrimum
C. procumbens,
C. pterocarpum,
7 U. chacoensis,
U. filipes, U.
uniloba
U. glabra, U.
6 intermedia,
U. triphylla

Amazodnica 3

Chaquena 4

Paranaense 5
Neotropical

Chaquena-
Paranaense

Zona de
Transicion 2
Sudamericana

U. peruviana, U.
ulmacea

y sabanas sudamericanas, presentando ambas una
distribucion disyunta a lo largo del Neotrdpico.

Las areas de endemismos presentes en la region
Nedrtica probablemente son las mas antiguas, puesto
que el registro fosil del taxdn “ancestral” de la tribu
Paullinieae, Cupanieidites cloudii (van der Ham,
1990; van der Ham & Tomlik, 1994), se encuentra
en el area B (completamente Nedrtica). También
en esta region estan representados los primeros
registros de Cardiospermum, C. terminalis y C.
coloradensis, correspondientes al Eoceno medio
del centro-oeste de Estados Unidos (MacGinitie,
1969), y los primeros registros de C. halicacabum
y C. corindum pertenecientes al Eoceno tardio del
desierto de Sonora (Burnham & Graham, 1999).

El registro fosil sugiere la presencia de procesos
dispersivos hacia el sur en América del Norte
mediante la presencia de C. corindum en el sur
de Estados Unidos en registros pertenecientes al

Eoceno tardio (Manchester, 1999) y hallazgos
de la misma especie en estratos posteriores en
Panama (Graham, 1985) y Venezuela (Barlett &
Barghoorn, 1973), los cuales se deberian a los
cambios climaticos y geoldgicos que tuvieron lugar
durante el Eoceno. Esta época se caracterizo por ser
en sus etapas tempranas, hace aproximadamente
55 millones de afios (55 Ma.), céalida, himeda y
estable, pudiendo encontrarse bosques en los polos.
A partir del Eoceno medio (40 Ma.) se inicia un
proceso de enfriamiento global y disminucion
del didxido de carbono como consecuencia de la
separacion de Australia del continente Antartico
y la circulacion por todo el globo de la corriente
circumpolar antartica. A raiz de ello, a finales
del Eoceno (35 Ma.), las condiciones climaticas
presentaban un caracter mas estacional y no tan
estable como al principio de esta época (Prothero
& Emry, 1996). Durante esta época los bosques que
se extendian por todo el continente se replegaron a
sus situaciones actuales dando lugar a las grandes
llanuras y pastizales que actualmente se encuentran
en el centro y sur de Estados Unidos (Jacobs et al.,
1999).

La region Neotropical presenta la mayor
cantidad de areas de endemismos, ademas del area
de endemismo mas extensa y de mayor riqueza
especifica, respecto a ambos géneros. La subregion
Caribefla posee dos arecas de endemismos, una
de ellas la comparte con la region Nedartica (area
C), la otra es completamente Neotropical (area
D). Las areas de endemismos de esta subregion
presentan pocas especies endémicas debido a
que sus ecosistemas (bosques secos estacionales
neotropicales) si bien datan desde el Mioceno
(Graham & Dilcher, 1995) han estado bajo los
efectos de los procesos orogénicos que originaron
Mesoamérica y el Caribe (Williams, 1989; Reddish,
1996), procesos que desestabilizarian la subregion,
siendo los ecosistemas actuales relativamente
recientes (Gentry, 1982). Ademas, los bosques
secos estacionales neotropicales caribefios tienen
pocas lianas comparados con sus contrapartes
continentales, lo cual reflejaria que las lianas, cuyos
frutos y semillas son dispersados por el viento, no
se pueden dispersar a largas distancias a través del
mar, perdiendo poder germinativo durante largos
periodos de exposicion en dichas aguas (Guillespie
et al., 2000).

La subregion Amazonica presenta una potencial
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area de endemismo (E), definida por la especie
endémica U. venezuelensis. Esta area de endemismo
coincide con la ubicacion geografica de las sabanas
de los Altos Llanos venezolanos. En esta region
se habrian establecido las primeras especies de
Cardiospermum y Urvillea provenientes del norte,
transportadas por el viento a través de las Antillas
(en formacion) durante el Plioceno temprano, el
Istmo de Panama no existia en ese tiempo geologico.
La presencia de una Unica especie endémica en
esta area de endemismo podria deberse al reciente
retroceso de los bosques secos estacionales
neotropicales a finales del Pleistoceno y el posterior
establecimiento de las sabanas de los Altos Llanos
venezolanos, como resultado del final del ultimo
maximo glacial, dando origen a los actuales bosques
humedos y selvas de la cuenca amazonica (Irion et
al., 1995; Colinvaux, 1996; Simpson, 1997).

El area de endemismo mas grande, de mayor
riqueza especifica y en la cual se hallan las especies
con los caracteres mas derivados, se encuentra
presente en las subregiones Paranaense y Chaqueia.
Probablemente estas dos subregiones posean los
bosques secos estacionales neotropicales mas
estables (De Oliveira et al., 1999; Behling et
al., 2000; Lavin, 2006), en los cuales dominan
las zonas semiaridas. Estas dos subregiones no
han sufrido importantes alteraciones durante los
ciclos glacial-interglaciares ocurridos en la era
Cenozoica. El sorprendente numero de especies
endémicas de diferentes taxones indicaria una
larga historia geologica en estos ambientes (Prado,
1991). Cardiospermum y Urvillea habrian arribado
al sur del continente durante el Plioceno tardio/
Pleistoceno temprano cuando los bosques secos
estacionales neotropicales formaban parte de casi
todo el paisaje de América.

La Zona de transicién sudamericana se caracteriza
por la presencia de una especie endémica, U.
peruviana que define una pequefia potencial area
de endemismo, correspondiente a los bosques secos
estacionales de los valles interandinos peruanos y
bolivianos. El bajo numero de especies endémicas
y de especies de ambos géneros puede deberse a los
cambios orogénicos y climaticos del Cuaternario
que pudieron haber causado el aislamiento de los
BSEN en los valles interandinos de Perti de los
BSEN en regiones mas al sur, especialmente de los
valles interandinos bolivianos (Linares-Palomino et
al., 2006).
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Andalisis Panbiogeografico

El trazo generalizado 1 relaciona el sur de la
region Nedartica con la Zona de transicidn mexicana
y la region Neotropical, es decir que esta region
de Centroamérica incluye taxones de distribucion
tanto Neartica (C. pygameum y C. tortuosum)
como especies de distribucion Neotropical
(U. dasycarpa). Las especies de distribucion
Neartica incluyen especies que diversificaron en
las montafias de México durante el Plioceno y
Pleistoceno, constituyendo el istmo de Tehuantepec
el limite sur, aunque algunas especies pueden
escapar de esta barrera geografica, dichas especies
generalmente se encuentran en las regiones aridas y
templadas. En cambio, las especies que poseen una
distribucion Neotropical habrian diversificado en
la Zona de transicion mexicana antes del cierre del
istmo de Tehuantepec, estas especies generalmente
se encuentran en las regiones de los bosques
nubosos de las montafias de Oaxaca y mas al sur
en la subregion Caribeiia. El trazo atraviesa por los
BSEN presentes en México y Centroamérica.

El trazo 2 se encuentra enteramente en la Zona
de transicion sudamericana, relaciona las yungas de
los valles interandinos de Bolivia con los BSEN de
los valles interandinos peruanos. Estos bosques han
divergido de manera aislada, hecho evidenciado
por las diferencias en la composicion floristica de
ambos BSEN (Berrio ef al., 2002). Sin embargo,
ambos biotas estan relacionados por este “trazo
transandino”, trazo que no es exclusivo del género
Urvillea (U. peruviana y U. ulmacea) ya que otros
autores (Daniel, 1986; Bridgewater et al., 2003;
Wood, 2006) han descripto las relaciones entre
estas biotas, mediante la distribucion de especies
correspondientes a las familias Fabaceae, Cactaceae,
Bignoniaceae, Asteraceae, Euphorbiaceae,
Polygonaceae, Capparaceae, Rutaceac, Moraceae
y Rubiaceae.

El trazo generalizado 3 relaciona la subregion
Caribefia con la Amazoénica, y las areas de
endemismo E y A, las biotas representadas en
este trazo corresponden a las sabanas de los Altos
Llanos venezolanos. Estas se caracterizan por
la presencia de un estrato inferior dominado por
gramineas C4 y un estrato superior conformado
por arbustos, arboles o inexistente, aunque éstos
nunca formaran un dosel cerrado. El agua es un
factor limitante, siendo fundamental la presencia de
cuerpos de agua permanentes 0 semipermanentes
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durante la estacion seca, puesto que sus suelos no
son permeables y no funcionan como reservorio
(Hubber et al., 20006).

Los trazos 4, 5 y 6 se encuentran en el area
de endemismo de mayor riqueza especifica, el
trazo 4 relaciona a las especies endémicas de la
Caatinga (BSEN) y el Cerrado, mientras que los
trazos 5 y 6 relacionan las regiones en las cuales
se encuentra la mayor extension de BSEN desde el
nordeste brasilefio representado principalmente por
la Caatinga y la Mata Atlantica, hasta el nordeste
argentino cuyos bosques secos estacionales
neotropicales corresponden a los bosques del
Nucleo misionero (Chaco himedo).

La Caatinga es el tipo de bosque seco estacional
neotropical que mas especies endémicas de ambos
géneros presenta, es de entre todos los BSEN el
mas antiguo y mas estable, debido a que no se vio
perturbado por los cambios climaticos ocurridos
durante el Pleistoceno (Paganucci de Queiroz,
2006). Pennington et al. (2004) mediante analisis
con secuencias transcriptas internas de varias
especies del BSEN de la Caatinga demostrd que
la especiacion y diversificacion en estos bosques
aparentemente tuvo lugar a partir del Plioceno.
Aunque es el arca mas aislada de BSEN, no
hay que descartar la posibilidad de maultiples
invasiones de taxones presentes en los BSEN
durante las etapas mas secas entre el Plioceno
hasta finales del Pleistoceno cuando estos bosques
experimentaron su maxima expansion (Paganucci
de Queiroz, 2006).

La Mata Atlantica es un bioma que nuclea a
una serie de ecosistemas casi continuos, desde
el centro-oeste de Brasil hasta el nordeste de
Argentina, posee un conjunto de variables
geograficas y climaticas que lo hacen Uinico, varia
desde sub-htimedo en las regiones mas al norte
(cercanos a la Caatinga) hasta hiper-hiimedos
en las regiones mas al sur proximas al Nucleo
misionero (Stehmann et al., 2009). La Mata
Atlantica es quizas uno de los ecosistemas mas
antiguos de Sudamérica, data desde la separacion
de Gondwana (80 millones de afios). Sin embargo,
sufrié varios procesos de expansion y contraccion
durante los periodos glacial-interglaciares, el
bioma tal cual lo conocemos hoy data de principios
del Holoceno (Lendru ef al., 2009).

Dentro de las sabanas, el Cerrado es el que
mayor nimero de especies de ambos géneros
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presenta. Esta biota, de una riqueza especifica
sorprendente (Ratter ef al., 2006), es relativamente
joven. Estudios recientes estiman que el Cerrado
data del Mioceno tardio o el Plioceno temprano,
es decir, entre 10-0.4 Ma. (Simon et al., 2009).
El Cerrado constituye un complejo vegetativo
muy particular, caracterizado por la escleromorfia
foliar y la suberificacion de los tallos (Fernandes
& Bezerra, 1990). Los suelos son pobres debido
a la porosidad de los mismos, lo cual ayuda a la
lixiviacion de éstos, aunque esta misma cualidad
también favorece la funcidén de reservorio natural
y constante de agua, necesario debido a los
largos periodos de sequia. El Cerrado presenta
dos estratos, un estrato inferior dominado por
gramineas C4 y un estrato superior, conformado
por arboles de baja altura (aproximadamente 10
metros) y arbustos (Gottsberger & Silberbauer-
Gottsberger, 2006; Ratter et al., 1997; Eiten,
1972). El surgimiento de esta ecoregion puede
deberse a la explosion de gramineas C4 durante
el Mioceno tardio hasta el Plioceno temprano,
favorecido por el ambiente seco predominante y la
reduccion de CO,, superando sus limites actuales
de distribucion, replegandose a su situacion actual
a mediados del Holoceno (Vieira Zanella, 2011).
La mayoria de las especies de Cardiospermum
y Urvillea del Cerrado son compartidas con la
Caatinga, lo cual se condice con estudios floristicos
en las cuales se analizan relaciones del Cerrado con
las biomas que lo limitan (Sarmiento, 1983; Simon
et al., 2009), mediante estudios filogenéticos de
linajes del Cerrado y dichos biomas, se concluye
que las especies vegetales del Cerrado son una
mezcla floristica de los componentes de las biotas
circundantes. La posicion geografica privilegiada
del Cerrado jugo un rol importante en el aumento
de la riqueza especifica del mismo. La misma se
debio a la diversificacion reciente influenciada por
la capacidad de su flora a adaptarse rapidamente
al fuego (Wiens & Donoghue, 2004; Donoghue,
2008; Crisp et al., 2009).

Eltrazo 7, relaciona los bosques secos del Nucleo
misionero y el bosque seco Chiquitano. Este trazo
atraviesa los bosques secos presentes en Paraguay
y el estado de Mato Grosso do Sul (Brasil), estos
bosques se caracterizan por presentar al Este
una composicion floristica correspondiente a la
subregion Paranaense (Chaco humedo) y al Oeste,
especies representantes de la vegetacion tipica del
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Chaco seco. Sin embargo, la composicion floristica
de esta region es mas compleja, debido a la
presencia del ecotono Parana-Paraguay (Spichiger
et al., 2006), confirmando la presencia de un bioma
ancestral entre ambas subregiones Paranaense
(al este) y Chaquefia (al oeste). El bosque seco
Chiquitano (Noroeste del trazo 7) merece especial
atencion, este bosque es una zona de transicion
entre las especies de distribucion tropical
himeda y las especies de distribucion semiaridas
subtropicales; la distribucion de las especies de
este bosque esta relacionada con las variables
climaticas estrechamente correlacionadas con la
latitud. Sin embargo, el bosque seco Chiquitano no
es una mezcla de especies amazonicas y del Gran
chaco, ya que su composicion floristica es unica,
constituyendo una verdadera ecoregion (Olsen &
Dinerstein, 1998; Ibisch et al., 2002). Mayle et
al. (2004) sostiene la hipotesis que la flora de esta
region es esencialmente joven y que las especies
constituyentes de estos bosques secos arribaron
recientemente del norte durante el ultimo maximo
glacial.

CONCLUSIONES

Los patrones de distribucion exhibidos por
Cardiospermum y Urvillea son dificiles de tratar
con un enfoque dispersalista, ya que las areas
de endemismos disyuntas proponen la idea de
eventos vicariantes. Sin embargo, es necesario
tener en cuenta toda la historia evolutiva de ambos
géneros al momento de establecer una hipdtesis
biogeografica. Por ello, los procesos dispersivos
no pueden ser descartados, debido a que fueron
necesarios para que Cardiospermum y Urvillea
migrasen desde el sur de los Estados Unidos hacia
el sur del continente entre el Eoceno y el Plioceno.

La mayoria de las especies exhiben una
distribucion limitada a una pequefia area, ademas
de las cuatro especies de amplia distribucion.
Estos patrones de distribucion serian el resultado
de una biota fragmentada a través de la historia
por cambios climaticos y tectonicos, exhibiendo
un notable paralelismo con la actual distribucion
geografica de los BSEN y sabanas sudamericanas, y
con la historia evolutiva de estos biomas, sugiriendo
que Cardiospermum 'y Urvillea en América, serian
endémicas de estas biotas.
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