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ResumeN.- El Gran Chaco integra la diagonal Neotropical de formaciones abiertas y es objeto fundamental en
hipétesis de conexiones pasadas entre la Selva Atlantica, la Amazonia y las Yungas. El objetivo de esta investi-
gacion fue evaluar si el Gran Chaco fue escenario de expansion de bosques higrofilos durante las fluctuaciones
climaticas del Pleistoceno, que podrian haber conectado la Selva Atlantica y las Yungas en su sector meridional
(Selva Tucumano-Boliviana). Para poner a prueba la hipotesis se utilizé como modelo de estudio a un ave en-
démica chaquena, la Monterita Cabeza Negra (Microspingus melanoleucus), y se realizaron andlisis filogeograficos
empleando marcadores nucleares y mitocondriales, asi como también modelados de nicho ecoldgico para el
presente y periodos pasados (Ultimo Interglacial, Ultimo Glacial Maximo y Holoceno Medio). Los resultados
indicaron un alto flujo génico en toda la distribucion del ave, sin que existan linajes restrictos geograficamente.
Los modelados de nicho no reflejaron grandes modificaciones en su distribucion, aunque para el presente,
sugieren ausencia de hdabitat a lo largo de una diagonal en sentido noreste-sudoeste, la cual se agudizé en el
Holoceno Medio y se atenud en el Ultimo Glacial Maximo. Estas variaciones se encontrarian relacionadas con
cambios microclimaticos dentro del Gran Chaco. Los resultados obtenidos avalan una estabilidad temporal
de la ecorregion chaquena, por lo que se rechaza la hipdtesis de expansiones de bosques higrofilos que hayan
fragmentado la distribucién del ave modelo de estudio.

PaLABRAS cLAVE: Filogeografia, Gran Chaco, Microspingus, Modelado de Nicho Ecoldgico, Pleistoceno.

AsstrACcT.- BIOGEOGRAPHY OF THE GRAN CHACO: NICHE MODELING AND PHYLOGEOGRAPHY OF MICROS-
PINGUS MELANOLEUCUS (AVES: THRAUPIDAE). The Gran Chaco, which is part of the diagonal of Neotropical
open formations, is a fundamental region to test hypotheses of past connections among the Atlantic Forest, the
Amazon and the Yungas. The aim of this study was to evaluate whether the Gran Chaco was fragmented by ex-
pansions of wet forests during Pleistocene climatic oscillations, which could have connected the Atlantic Forest
and the Yungas’s southern sector (Tucuman-Bolivian Forest). To test the hypothesis, we studied an endemic
bird of the region, the Black-capped Warbling Finch (Microspingus melanoleucus). We conducted phylogeographic
analyses employing DNA sequences of nuclear and mitochondrial markers, as well as ecological niche mode-
ling (ENM) for the present and past periods (Last Interglacial, Last Glacial Maximum and Middle Holocene). The
results indicated high gene flow among the studied populations, with no geographically restricted lineages. The
niche models showed a relatively conserved distribution range across historic periods, although they suggested
for the present, and particularly for the Mid Holocene, a lack of habitat suitability along a geographic diagonal
from northeast to the southwest of the study region. These results supported temporal habitat stability in the
Gran Chaco ecoregion, and did not support the hypothesis of expansions of wet-forests that could have frag-
mented the region and linked neighboring domains such as Andean and Atlantic forests.

Kevworbs: Ecological Niche Modeling, Gran Chaco, Microspingus, Phylogeography, Pleistocene.
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El clima de la Tierra ha sido variable, fluctuando re 1981, Paillard 1998, Clark et al. 2006). Esta alter-
entre periodos glaciales e interglaciales (Broecker  nancia climatica intervino a escala global en la modi-
y Van Donk 1970, Hays et al. 1976). La intensidad y ~ ficacion de las condiciones ambientales, impactando
duracion de estos periodos se profundizé durante el  en la distribucion de los biomas y sus organismos
Cuaternario, luego de la Transicién del Pleistoceno  (Haffer 1969, Vuilleumier 1971, Ab’Saber 1977). Las
Medio, hace alrededor de 900.000 anos (Pisias y Moo- consecuencias de esos cambios en la diversificacion



108 DELGADO ET AL.

biolégica han sido ampliamente estudiadas, en par-
ticular en selvas tropicales (Haffer 1969, Moritz et al.
2000), siendo controvertido su impacto en otras re-
giones, como las dreas abiertas y bosques secos Neo-
tropicales (Werneck 2011). Al momento no es claro
como estos cambios climaticos globales han impac-
tado en la diversificacion bioldgica de dichas areas
abiertas y secas.

La ecorregion del Gran Chaco, al igual que el resto
del continente, también experiment6 cambios clima-
ticos durante el Cuaternario (Iriondo 1993), pero aun
no existe un consenso claro de la magnitud, ni del
impacto de estos en la flora y fauna. El Gran Chaco
comprende la vegetacién espinosa que cubre las lla-
nuras del centro-norte de Argentina, oeste de Para-
guay, sudeste de Bolivia y parte de Mato Grosso do Sul
en Brasil (Fig. 1; Prado 1993). Segun Iriondo (1993),
en el Gran Chaco los cambios climéaticos histdricos
se expresan en las precipitaciones y no tanto en las
temperaturas, por lo tanto, la alternancia de periodos
glaciales e interglaciales se expresaria en el territorio
en forma de alternancia de periodos secos y hume-
dos. Asi, para el Ultimo Maximo Glacial se registra
un periodo arido para la region (Iriondo 1993) y una
transicion hacia un clima con mayor humedad en el
Pleistoceno Superior-Holoceno Inferior, mientras que
en el Holoceno Medio se ha reportado un periodo de
mayor aridez (Piovano et al. 2009). Luego, sobrevino
un aumento relativamente progresivo de la humedad,
con algunos episodios aridos de baja intensidad y du-
racion (como la Pequena Edad de Hielo), hasta alcan-
zar valores similares al clima actual (Piovano et al.
2009, Werneck 2011).

La dindmica del Chaco podria reflejar fenomenos
en fase ocurridos en biomas vecinos mas humedos.
De este modo, el patrén de especies compartidas en-
tre las Yungas y la Selva Atlantica surgiria principal-
mente a partir de aislamientos y reconexiones suce-
sivas entre estas dos regiones, posiblemente a causa
de las variaciones climaticas del Pleistoceno (Nores
1992, Silva 1994, 1996). Particularmente en los pe-
riodos humedos, el Chaco habria sido escenario de
expansiones de bosques higrofilos desde el sur de las
Yungas (i.e. Selva Tucumana-Boliviana) hasta la Selva
Atlantica, y viceversa, por ejemplo, a lo largo de los
rios Bermejo y Pilcomayo (Nores 1992). Estudios re-
cientes evaluaron la conexion entre estas formacio-
nes humedas a través de regiones geograficas actual-
mente ocupadas por Cerrado y/o Chaco (Trujillo-Arias
et al. 2017, 2018, Cabanne et al. 2019). Las expansio-
nes de bosques higrofilos en el seno del Gran Chaco
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podrian haber impactado en la distribucion de orga-
nismos asociados a esta tultima region, fragmentando
y reduciendo su drea de ocupacion. En este sentido,
las poblaciones de organismos asociados a bosques
xerofiticos, ubicadas a cada lado de la barrera de bos-
ques higrofilos (i.e., cauces de los rios mencionados),
estarian aisladas genéticamente. A su vez, ocurririan
gradientes de diversidad genética entre las regiones
afectadas en el pasado por la expansion de bosques
higrofilos, y aquellas mas estables, siendo mayor en
estas ultimas. Esto se explica porque las areas mas
estables permiten el establecimiento y persisten-
cia de especies, con un consiguiente aumento en la
diversidad genética (Graham et al. 2006, Carnaval y
Moritz 2008, Harrison y Noss 2017). Por otro lado, la
disponibilidad de nicho para las especies asociadas a
bosques xerofiticos chaquenos se veria ampliamente
disminuida para el periodo y la regién de maxima ex-
pansion de bosques higrofilos.

El abordaje complementario entre métodos ge-
néticos y modelado de distribucion de especies es
una herramienta util e integrada para intentar dilu-
cidar fendémenos pasados (Chan et al. 2011). Para la
region del Gran Chaco, las investigaciones filogeo-
graficas son escasas, y mas aun aquellas que utilizan
aves como modelo de estudio. Las aves endémicas
de areas abiertas, a pesar de su gran vagilidad y, por
ende, de la posibilidad de alcanzar mayores valores
de flujo génico, pueden encubrir altos niveles de es-
tructuracién por presencia de barreras geograficas
vigentes o ya ausentes (Rocha et al. 2020).

En este trabajo abordamos la hipotesis de evolu-
cion dentro del Chaco a través del estudio de un ave
endémica chaquena, la Monterita Cabeza Negra (Mi-
crospingus melanoleucus). M. melanoleucus es una espe-
cie monotipica de ave paseriforme perteneciente a la
Familia Thraupidae. Su distribucion incluye bosques
xerofilos y sabanas del norte y centro de Argentina,
oeste y sur de Uruguay, oeste, centro y sur de Para-
guay, sudeste de Bolivia y sur de Brasil (Narosky y
Yzurieta 2010, Billerman et al. 2020, eBird 2021; Fig.
1). Se considera un buen modelo de estudio para eva-
luar la hipdtesis de trabajo debido a que es abundante
y estéd asociada a la region y ambiente analizados en
este trabajo Por ello, es esperable que cambios en las
condiciones de la region del Gran Chaco pudieran ha-
ber impactado en su distribucién pasada.

El objetivo general de este trabajo fue explorar la
dindmica biogeografica del Gran Chaco con relacion
a la expansion histérica de bosques higrofilos en la
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region. Para esto analizamos la estructura genética
poblacional de M. melanoleucus mediante secuencias
de ADN y realizamos modelados de nicho para el
presente y el pasado. Las preguntas especificas que
intentamos responder en lo que se refiere a expan-
siones historicas (final del Pleistoceno) de bosques
higrofilos a lo largo de los rios Bermejo y Pilcomayo
son: i) ¢Poseen las poblaciones de organismos cha-
quenos menor diversidad genética en la regiéon de ex-
pansién de bosques higrofilos que en regiones de mas
al sur?, ii) ¢ Existe estructura genética asociada a la ex-
pansién de los bosques higrofilos? (eg. Norte-Sur), iii)
¢Indican los modelos de nicho proyectados al pasado
ausencia de habitat en las regiones de expansion de
bosques higrofilos?

METODOS
Muestreo y obtencion de datos genéticos

Para el andlisis genético estudiamos 27 mues-
tras de M. melanoleucus colectadas en 11 localidades
de Argentina y Bolivia (ver Tabla 1 y Fig. 1). El ADN
fue extraido de muestras de musculo y/o sangre si-
guiendo un protocolo de extraccién en columnas de
fibra de vidrio (Ivanova et al. 2006). Se amplificaron
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y secuenciaron tres marcadores, obteniéndose 27 se-
cuencias del marcador mitocondrial Citocromo B (Cit
B, 1.021 pb), 16 secuencias para Lipoproteina de muy
baja densidad (VLDL, 487 pb en el cromosoma sexual
Z),y seis para Gliceraldehido 3-fosfato deshidrogena-
sa (G3-pDH, 377 ph). Para amplificar Cit B se siguio
la metodologia de Lougheed et al. (2000), mientras
que para VLDL se sigui6 el protocolo de Borge et al.
(2005), y el de Fjeldsé et al. (2003) para G3-pDH. Para
la determinacion molecular del sexo se amplificé un
fragmento del gen Chromobox-helicasa-DNA (CHD)
usando los primers P2 y P8 (Griffiths et al. 1998).
Las secuencias de ADN fueron obtenidas en Macro-
gen (Seul, Corea) y en el Instituto de Biotecnologia
de INTA Castelar (Buenos Aires, Argentina). A su vez,
también usamos secuencias de Cit B disponibles en
bases de datos online (ver Tabla 1).

Los electroferogramas se procesaron en Codon-
Code Aligner v 8.0.2 (Codon Code Corporation Ded-
ham, MA, USA). La edicion de secuencias consistio
en el corte de los extremos, y la interpretacion de las
posiciones heterocigotas en el caso de los marcado-
res nucleares. Posteriormente se procedio a separar
las fases de los marcadores nucleares con la fun-
cién PHASE (Stephens y Donnelly 2003) de DNAsp
v 6.12.03 x64 (Rozas et al. 2017). Todas las secuen-
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Figura 1. a) Principales ecorregiones del area en estudio. b) Distribucion geografica de la Monterita Cabeza Negra (Microspingus melanoleucus) con las
ecorregiones que abarca (Dinerstein et al. 2017) y localidades de colecta de muestras para el estudio genético. Ver detalles de localidades en la Tabla
1. Se identifican grupos de localidades utilizados en el analisis de genética de poblaciones. Autor de la foto: Pablo Re.
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Tabla 1. Origen de las muestras para el estudio genético de la Monterita Cabeza Negra (Microspingus melanoleucus). Se indican los marcadores para
los que se obtuvieron secuencias para cada muestra.

{(]))c Localidad Latitud Longitud  ID muestra CitB VLDL G3-pDH
1 Palmarcito, -18.35 -64.52 - AY005210.1#2 No No
Chuquisaca,
Bolivia
2 PN* -25.12 -58.17 MACN CtOr**-3178 Si Si No
Pilcomayo,
Estero "Poi",
Formosa
MACN CtOr-3182 Si Si No
3 RN* Formosa, -24.31 -61.81 MACN CtOr-5367 Si No No
Seccional
Rio Teuco,
Formosa
MACN CtOr-5379 Si No Si
MACN CtOr-5397 Si No Si
MACN CtOr-5429 Si Si No
4 PN Chaco, -26.81 -59.61 MACN CtOr-4794 Si Si No
Chaco
MACN CtOr-4801 Si No Si
MACN CtOr-4802 Si No Si
MACN CtOr-4803 Si Si No
MACN CtOr-4804 Si Si No
5 EBCO, -27.55 -58.68 MACN CtOr-1434 Si Si No
Corrientes
MACN CtOr-1632 Si Si No
MACN CtOr-1644 Si Si No
6 Manuel -27.84 -58.81 - FJ799880.1° No No
Derqui,
Corrientes
7 PN -28.02 -58.03 MACN CtOr-4986 Si Si No
Mburucuya,
Corrientes
MACN CtOr-5009 Si Si No
MACN CtOr-5010 Si Si No
8 PN El Palmar, -31.89 -58.24 MACN CtOr-4316 Si Si No
Entre Rios
MACN CtOr-4323 Si Si No
MACN CtOr-4324 Si Si No
MACN CtOr-4378 Si Si No
9 La Para, Rio -30.89 -63 MACN CtOr-5298 Si No Si
Primero,
Cordoba
MACN CtOr-5319 Si No Si
10 Quimili, -27.65 -62.43 - AY005208.1* No No
Santiago del
Estero
11 Monteagudo, -27.51 -65.28 - AY005209.1*  No No
Tucuman

*PN: Parque Nacional; RN: Reserva Natural
**MACN CtOr: muestras de la coleccion de tejidos de Ornitologia del MACN (Museo Argentino de Ciencias Naturales)
2Lougheed et al. (2000) "Burns et al. (2014)
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cias se depositaron en GenBank (Numeros de acce-
so OL961578-01L961622). Para facilitar los analisis
posteriores, los ejemplares fueron asignados en los
siguientes cuatro grupos segun su localidad de origen
y de acuerdo a la hipotesis de trabajo: norte (con se-
cuencias de Formosa, Chaco y Bolivia), este (con se-
cuencias de Corrientes), sur (con secuencias de Entre
Rios) y oeste (con secuencias de Cérdoba, Tucuman y
Santiago del Estero) (Fig. 1).

Analisis de datos genéticos

Se construyeron redes de haplotipos con el méto-
do Median Joining y en el programa Network v5.0.0.3
(Bandelt et al. 1999). Se calcularon los valores de di-
versidad nucleotidica (i) y diversidad haplotipica (H)
de cada grupo geografico en MEGA X (Kumar et al.
2018). Los analisis de varianza molecular (AMOVA)
de los marcadores Cit By VLDL se realizaron en Arle-
quin v 3.5.2.2 (Excoffier y Lischer 2010), para lo cual
organizamos los grupos geogréaficos de acuerdo a di-
versas hipdtesis de estructura poblacional (Tabla 3).
Se realizaron las pruebas de Tajima (Tajima 1989) y
de Fu (Fu 1997) para evaluar estabilidad poblacional
en Arlequin. Para analizar variaciones en el tamano
efectivo poblacional a lo largo del tiempo se utilizé el
andlisis Extended Bayesian Skyline Plot (EBSP; Heled
y Drummond 2008) en BEAST 2.6.4 (Bouckaert et al.
2019). Para el analisis EBSP, se usé JModeltest (Darri-
ba et al. 2012) para seleccionar el mejor modelo de
sustitucion nucleotidica. A su vez, se uso la tasa de
sustitucion de CitB (=0,0105 sustitucion/sitio/millon
de anos o s/s/ma) como referencia (Weir y Shluter
2008), bajo un modelo de reloj estricto. Con priors
estandar se corrieron 10 millones de simulaciones,
con un muestreo cada 1000 y un 40% de burn-in. La
calidad de los analisis de EBSP fue evaluada mediante
la inspeccién del valor ESS (> 0 =200) en Tracer 1.7.2
(Rambaut et al. 2018).

Se utiliz6 Geneland (Guillot et al. 2005) para R (R
Development Core Team 2019) para estimar el nime-
ro mas probable de poblaciones genéticamente dife-
renciadas, mediante un analisis genético-espacial.
En primer lugar, se infirié el nimero mas probable de
poblaciones (10 corridas independientes), para luego
configurar el programa en base a este resultado y ob-
tener mapas mas confiables. Se realizaron tres repe-
ticiones con los mismos pardmetros.
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Modelados de nicho ecoldgico

Se utilizaron modelos de nicho para evaluar cam-
bios en la distribucion de M. melanoleucus entre el pa-
sado y el presente. Debido a que durante la segunda
mitad del Pleistoceno los cambios climéaticos habrian
sido ciclicos, y relativamente semejantes en dura-
cién e intensidad, se asumio que los modelos obteni-
dos para tales periodos son indicadores de periodos
previos (Anderson et al. 2013). Para los modelos de
nicho se utilizaron las capas climaticas disponibles
en WorldClim 1.4 (Hijmans et al. 2005; http:/www.
worldclim.org) para cuatro periodos: presente (Hi-
jmans et al. 2005), Holoceno Medio —HM- (~6000
afios antes del presente —ap-), Ultimo Maximo Gla-
cial -UMG- (~22.000 afios ap) y Ultimo Interglacial
—UI- (~140.000-120.000 afios ap) (Otto-Bliesner et al.
2006). En el caso de los tres periodos mas recientes
las capas climéticas fueron descargadas con una re-
solucién de 2,5 minutos, mientras que para el Ultimo
Interglacial la resolucién disponible fue de 30 segun-
dos. En el caso del Holoceno Medio y el Ultimo Maxi-
mo Glacial se utilizaron las capas correspondientes a
dos modelos climaticos: CCSM v4 (Community Clima-
te System Model v4; Gent et al. 2011) y MIROC-ESM
(Model of Interdisciplinary Research on Climate; Wa-
tanabe et al. 2011). Todas las capas fueron cortadas
al area de estudio en DIVA-GIS v7.5 (Hijmans et al.
2007).

Se seleccionaron 140 puntos de presencia de M.
melanoleucus distribuidos uniformemente (ver Fig.
4a) disponibles en bases de datos online como Glo-
bal Biodiversity Information Facility (GBIF; www.gbif.
org), y se proyectd el mapa del modelado de distribu-
cién para el presente en el programa Maxent -Maxi-
mum Entropy Species Distribution Modeling- v3.4.1
(Phillips et al. 2006). En primera instancia se selec-
cionaron las variables que mas influyeron de acuerdo
a la prueba de permutacion (Permutation importan-
ce) con un valor superior al 5%. A partir de ello, se
generd el modelo para el presente y luego se proyectd
al pasado. Todas las proyecciones fueron realizadas
con la siguiente configuracién: Random seed=25, Re-
plicates=10, Replicates type=subsample. Los mapas
binarios se obtuvieron asumiendo un valor de thres-
hold de cada proyeccion de Equal training sensitivity
and specificity Cloglog.
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Figura 2. Redes de haplotipos de secuencias de Citocromo b, G3-pDH y VLDL de la Monterita Cabeza Negra (Microspingus melanoleucus). Los colores
representan la region geografica de origen de las muestras: naranja=norte; amarillo=sur; azul=este; verde=oeste; blanco=Bolivia (se decidi6 colorear
distintivamente a pesar de considerarse dentro del grupo Norte para el resto de los analisis). Las lineas perpendiculares a las ramas representan

los pasos mutacionales.
RESULTADOS
Analisis de secuencias

El andlisis de Geneland no apoy¢ a la existencia
de estructura genética poblacional en la especie y las
redes de haplotipos para los tres marcadores no de-
notaron linajes exclusivos a ninguna region geografi-
ca (Fig. 2). Para Citocromo B, la regién Oeste presentd
el mayor porcentaje de haplotipos exclusivos. Los in-
dicadores de diversidad para los tres marcadores uti-
lizados no indicaron ninguna tendencia clara (Tabla
2). En relacion con las estadisticas sumarias calcu-
ladas, todas fueron no significativas (valor p>=0,05),
indicando una evolucion neutral y/o estabilidad po-
blacional dentro de los grupos (Tabla 2).

Se realizaron AMOVA con las secuencias de Cit B
para distintas agrupaciones geograficas (Tabla 3). La
mayoria de las estadisticas F no fueron significativas,
sugiriendo flujo génico alto y ausencia de estructura
genética poblacional en la especie. En la tltima agru-
pacion testeada (Tabla 3, grupo 3), el F, fue signifi-
cativo cuando consideramos al grupo oeste separado
del resto. En el caso del marcador VLDL sélo fue eva-
luada la agrupacién norte//este y sur, cuyos valores
resultantes no fueron significativos (p>0,05). Con
relacién a los andlisis de F  pareados, se obtuvieron
dos valores significativos (p<0,05) para Citocromo B:
comparacién este-oeste (F,= 0,47023) y compara-
cioén este-sur (F,= 0,37916). Los F, pareados para
las secuencias de G3-pDH y VLDL no fueron signifi-
cativos (p>0,05).

Tabla 2. Diversidad genética e indices de neutralidad de Tajima (D) y de Fu (FS) para poblaciones de la Monterita Cabeza Negra (Microspingus melano-
leucus) basados en tres marcadores independientes. n: nimero de secuencias en cada grupo, : diversidad nucleotidica, H: diversidad haplotipica.
Los niveles de significancia para las pruebas de neutralidad fueron fijados en 0.05 (D) y 0.02 (FS), para los que ningun valor fue significativo.

Citocromo B

Grupo n r[ H D FS n m
Norte 12 0,005 0,757 -1,594 8,769 7 0
Este 7 0,003 0,524 -1,024 0,904 9 0,0004
Sur 4 0,002 0,833 0,860 1,606 6 0,002
Oeste 4 0,007 1 0,067 3,051 O -
Total 27 0,005 0,769 -1,276 11,324 22 0,0007

VLDL G3-pDH

H D FS n s H D FS

0 0 0 8 0,005 0,75 -1,064 2,445

0 0 0 0 - - - -
0,533 1,032 1,723 O - - - -

- - - 4 0,006 0,5 -0,78 4,604
0,173 -0,835 0,813 12 0,005 0,667 -0,946 2,49
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Figura 3. Extended Bayesian Skyline Plot (EBSP) basado en secuencias de ADN de la Monterita Cabeza Negra (Microspingus melanoleucus). El eje del tama-
1o poblacional (Ne) esta en escala logaritmica y en millones de individuos. La escala temporal estd en millones de anos. La linea punteada corresponde a
la media del tamano poblacional y las lineas enteras superior e inferior corresponden a los limites respectivos del intervalo de confianza (95%).

Tabla 3. Anélisis de la Varianza Molecular (AMOVA) de la Monterita Cabeza Negra (Microspingus melanoleucus) para el marcador mitocondrial Citocro-
mo B. Los valores estadisticamente significativos (p<0.05) estan resaltados en negrita.

Porcentaje de variacion (%)

Entre
. Entre poblaciones
Agrupacién evaluada grupos dentro de
grupos
1) Norte // Oeste, Este y Sur -43,97 57,73
2) Norte // Oeste // Este y Sur 35,95 -9,50
3) Oeste // Norte, Este y Sur 53,64 -4,16

indice de fijacién

Intra-

poblacional Fer Fg Fo
86,24 -0,43971 0,40098 0,13759
73,56 0,35946 -0,14834 0,26444
50,52 0,53638 -0,08976 0,49476

El anélisis de EBSP indic6 una expansién demo-
grafica de M. melanoleucus de aproximadamente cinco
veces en los dltimos 100.000 anos (Fig. 3).

Modelados de nicho ecologico

Se generaron modelos de distribuciéon corres-
pondientes a cuatro periodos histéricos (Fig. 4). Las
variables que mas contribuyeron al modelo de nicho
de la especie son: BIO4 (estacionalidad de la tempera-
tura), BIO17 (precipitacion del cuarto anual méas seco),
BIO19 (precipitacion del cuarto anual maés frio), BIO15
(estacionalidad de la precipitacion), BIO7 (rango anual
de la temperatura) y BIO14 (precipitacion del mes mas
seco). El valor promedio del AUC (Area Under the Cur-
ve) para el modelado del periodo presente fue de 0,823
con una desviacién estandar de 0,024.

Con relacion al modelado del presente, se observo
cierta discontinuidad en la distribucién en forma de
una diagonal en sentido NE-SO que cruza el centro de
las provincias de Formosa, Chaco, Santiago del Este-
ro hasta el sur de Catamarca y el centro de La Rioja
(Fig. 4a). Dicha tendencia diagonal esta atenuada en

el Ultimo Méaximo Glacial (Fig. 4c), mientras que se
agudiza en el Holoceno Medio (Fig. 4b). En el Ultimo
Interglacial, los patrones de distribucion de areas con
hébitats adecuados son completamente diferentes.
Respecto al tamano del area potencial de ocupacion
en lo que se refiere al Presente (Tabla 4), se observa
disminucién para el Holoceno Medio (reduccién del
37,7%), estabilidad para el Ultimo Maximo Glacial
(reduccion del 4,7%) y abrupta disminucion para el
Ultimo Interglacial (reduccién del 85,6%).

DISCUSION

En este trabajo evaluamos la hipétesis de que ex-
pansiones de bosques higroéfilos en el pasado recien-
te del Gran Chaco podrian haber fragmentado este
bioma y conectado bosques himedos vecinos (Selva
Tucumana-Boliviana y Selva Atlantica). Los resulta-
dos no apoyan la existencia reciente de barreras al
flujo génico entre poblaciones de M. melanoleucus, 1o
que no sustenta la hipotesis de expansién de bosques
higrofilos que hayan fragmentado la distribucion de
organismos chaquenos. En conjunto, los resultados
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AUC=0823

a) Presente

Figura 4. Modelos de nicho ecolégico de la Monterita Cabeza Negra (Microspingus melanoleucus) para distintos periodos de tiempo: a) Presente; los
puntos negros corresponden a los registros de ocurrencias; b) Holoceno Medio (~6000 anos ap); ¢) Ultimo Maximo Glacial (~22 000 anos ap); d)

Ultimo Interglacial (~140 000-120 000 afios ap).

sugieren estabilidad del Gran Chaco para el periodo
Cuaternario.

Estructura genética poblacional y distribucion
historica de M. melanoleucus

El conjunto de evidencias sugiere que el ave en
estudio mantuvo relativamente estable su tamano
poblacional, o que al menos su crecimiento fue bajo,
y que no hubo barreras al flujo génico importantes en
toda su distribucién. Los resultados genéticos no apo-
yan la prediccion de que el ave en estudio presentaria
estructura genética asociadas a rios y en el sentido
Norte-Sur. Particularmente, se esperaba que las po-
blaciones asociadas a los rios Bermejo y Pilcomayo se

diferencien de las del resto y/o que presenten la me-
nor diversidad genética. Sin embargo, los resultados
descartan dicha estructura, pues se observaron redes
de haplotipos en forma de estrella, baja exclusividad
haplotipica en los grupos geograficos y valores no sig-
nificativos de F. y F,. Aun asi, es necesario resaltar
que las muestras analizadas dentro del grupo Norte
corresponden mayormente al drea de posible expan-
sion de bosques higrofilos, y la tinica muestra que se
encuentra al norte de tal barrera presenté en la red de
haplotipos un mayor numero de pasos mutacionales
(ver Cit B en Fig. 2). Con relacién a la reconstruccion
del tamano efectivo (Fig. 3), la expansion demografica
registrada fue de baja intensidad (aproximadamente
de cinco veces), y reciente en escalas temporales. Este
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resultado coincide con la proyeccién realizada para el
linaje chaqueno de otra ave de areas abiertas (Lepido-
colaptes angustirostris en Rocha et al. 2020). Otros ver-
tebrados endémicos de la misma regién han revelado
tamano constante o bien expansiones de hasta 10
veces en los ultimos 0,5 millones de anos (Lepidoba-
trachus spp. y Leptodactylus bufonius respectivamente
en Brusquetti et al. 2018, 2019), al igual que vertebra-
dos de otras regiones (Basileuterus leucoblepharus -ave
endémica de la Selva Atlantica- en Batalha-Filho et al.
2012). La baja y reciente variacién en el tamano efec-
tivo es compatible con los resultados de las pruebas
de neutralidad (Tabla 2), las cuales al no ser significa-
tivas sugieren estabilidad.

A suvez, los modelados de nicho tampoco susten-
tan una fragmentacién histérica en el sentido Nor-
te-Sur, tanto en el presente como en el pasado (Fig. 4).
No obstante, en el presente existe ausencia de habitat
paralaespecie en forma de diagonal fragmentando la
distribucién en noroeste vs. sudeste. Esta disyuncion
aparece también en otros periodos, como el Holoceno
Medio en el cual es de gran intensidad, mientras que
en el Ultimo Maximo Glacial aparece atenuada, pu-
diéndose observar sélo en los nucleos de habitat con
mayor probabilidad por superposicion de modelos
climaticos (regiones de tonos mas oscuros, Fig. 4c).
La franja diagonal mencionada fue poco favorable cli-
maticamente para la especie, pudiendo actuar como
barrera al flujo génico. La extension completa de esta
franja corresponde en parte a la zona transicional o
ecotonal entre el Chaco Oriental y Occidental (Chaco
Central segun Prado 1993) mientras que la seccion
meridional corresponde al Chaco Occidental. Tanto el
Chaco Central como el Occidental se caracterizan por
una disminucién en las precipitaciones respecto al
Oriental. Ademas, fue identificado en la region sur de
la franja un notable aumento en el rango de tempera-
turas (variable BIO7) segun los patrones de las capas
individuales de los modelos climaticos. La expansion

GRAN CHACO: BIOGEOGRAF{A DE UN AVE ENDEMICA 115

o retraccion del nicho en la region sur de la franja se
atribuye a cambios en esta variable.

Biogeografia del Gran Chaco durante el Pleistoceno

Los resultados corroboran la hipotesis de alta es-
tabilidad de la ecorregion chaquena. Por un lado, el
analisis genético sugiere estabilidad o leve incremen-
to demogréfico, y ausencia de barreras al flujo génico.
Estoindica que el darea de ocurrencia del ave se habria
mantenido bastante estable. Por otro lado, los resulta-
dos del analisis de nicho indican leves cambios entre
periodos pasados y el presente, con excepcion de la
comparacion con el Ultimo Interglacial (Tabla 4). Los
modelados de nicho sugieren para el Holoceno Medio
una expansién de las condiciones actuales del Cha-
co Central sobre parte del rea actual ocupada por el
Chaco Oriental. El Holoceno Medio es caracterizado
como un periodo arido para el continente (Behling
y Hooghiemstra 1998, Ledru 2002, May et al. 2008,
Prado et al. 2013) y el reemplazo de bosques hume-
dos por arbustales y pastizales en este periodo ya ha
sido propuesto para el Este del continente (Prado et
al. 2013). Esto ultimo podria estar relacionado con
nuestros resultados, dadas las condiciones secas del
Chaco Central frente al Oriental. A su vez, los analisis
indican para el Ultimo Maximo Glacial un reducido
avance de la ecorregion del Gran Chaco sobre el eco-
tono con el Monte de Llanuras y Mesetas, particular-
mente en el sentido sur, ademas de modificaciones en
las condiciones climaticas del Chaco Central. Para el
Ultimo Maximo Glacial existen controversias en la bi-
bliografia respecto al nivel de humedad en diferentes
zonas del continente, aun asi, la mayoria de los traba-
jos caracterizan al area de estudio como un periodo
mas seco que el actual (Sylvestre 2009). Este periodo
es el que menor variacion presenta respecto al pre-
sente en nuestros modelados (Tabla 4), eso permiti-
ria asumir leves variaciones ambientales en la region
de estudio, aunque debido a las controversias que se

Tabla 4. Area de distribucién (en pixeles -px-) de la Monterita Cabeza Negra (Microspingus melanoleucus) para el presente y periodos pasados. Para
Holoceno Medio y Ultimo Glacial Maximo el area de ocurrencia se obtuvo mediante un promedio de pixeles de los dos modelos climaticos utilizados.

Periodo Area (px)
Presente 59986
Holoceno Medio 37362
Ultimo Glacial Maximo 57188
Ultimo Interglacial 8628

Reduccion respecto al Presente

0%

37,7%

4,7%

85,6%
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presentan en la bibliografia no es posible al momento
establecer relaciones claras. El Ultimo Interglacial se
caracterizo por presentar condiciones mas célidas y
humedas que las actuales (Brunetto et al. 2015, Fe-
rrero et al. 2017) con importantes variaciones en el
nivel del mar. Para este periodo han sido hallados in-
dicios de climas tropicales/subtropicales en regiones
con climas templados actualmente (e.g. Entre Rios en
Brunetto et al. 2015) lo que podria haber generado
modificaciones en la distribucion de la flora y fauna.
Nuestros resultados para el Ultimo Interglacial no
reflejan patrones de distribucién de la especie rela-
cionados a los otros periodos modelados, esto puede
deberse a los cambios ambientales mencionados en
la bibliografia, aunque aun existe una gran falta de
informacion climética precisa para la region y el pe-
riodo.

En términos generales, el Gran Chaco ha sido
caracterizado como una regiéon estable en su distri-
bucién, aunque dentro de esa macro-estabilidad se
han presentado evidencias de dindmicas climéaticas
de menor escala (e.g. Brusquetti et al. 2019, Contre-
ras y Zucol 2019). Respecto a reconstrucciones de
historias biogeograficas del Cuaternario, la mayoria
de las investigaciones que incluyen parcialmente al
Gran Chaco se han realizado en torno a otras regio-
nes, o bien con el fin de evaluar hipdtesis de conexio-
nes entre distintas areas. Sin embargo, los escasos
trabajos orientados al Gran Chaco han encontrado, al
igual que en la presente investigacion, baja o ausente
estructura genética y baja diversidad intraespecifica,
asociado a modificaciones en el curso de rios, inesta-
bilidad climatica durante el Cuaternario (Camps et al.
2018), y a altos niveles de flujo génico y expansiones
poblacionales recientes y moderadas (Moreno et al.
2018, Brusquetti et al. 2019, Robbiati et al. 2021).

Los resultados de este trabajo no resultan com-
patibles con la existencia de un corredor de bosques
higrofilos en la regién Chaquena que habria permi-
tido contacto entre las Selva Tucumana-Boliviana y
la Selva Atlantica durante los periodos humedos del
Cuaternario. Este resultado estd en sintonia con otras
investigaciones que apoyan en cambio la hipotesis
de un corredor principal via Cerrado o via transicion
Chaco-Cerrado (Silva 1994, Sobral-Souza et al. 2015,
Trujillo-Arias et al. 2017, 2018, 2020, Cabanne et
al. 2019). Incluso se ha detectado flujo génico bajo o
ausente en especies con distribucién continua en el
Chaco, actuando principalmente el rio Parana-Para-
guay y sus paleo-cauces como barrera especie-es-
pecifica al intercambio genético (e.g. Thamnophilus
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caerulescens en Kopuchian et al. 2020). Sin embargo,
en futuras investigaciones que pongan a prueba hipo-
tesis similares sera pertinente incorporar muestras
correspondientes al Chaco de Paraguay y Bolivia, es
decir, al norte de los rios Pilcomayo y Bermejo, para
evaluar la prediccion de aislamiento genético entre
poblaciones al Sury al Norte de la barrera de bosques
higrofilos. Por ultimo, es necesario remarcar que la
reconstruccion de historias biogeograficas regiona-
les esta sujeta a las especies en estudio: por ejemplo,
existen ciertas evidencias de conexiones a través del
Chaco para otras especies (Eugenia uniflora en Tur-
chetto-Zolet et al. 2016). Por esto es posible pensar en
mas de un corredor que conecto las dos areas selva-
ticas en distintos periodos y por diferentes sectores,
permitiendo la configuracion de dindmicas comple-
jas que aun no han sido dilucidadas.

En conclusion, la distribucién de Microspingus
melanoleucus fue relativamente estable desde el Pleis-
toceno Superior en adelante. A raiz de esto, no hay
evidencia que sustente la hipdtesis de grandes ex-
pansiones de vegetacion higroéfila en la actual zona
del Gran Chaco, asociadas a las fluctuaciones clima-
ticas del Pleistoceno.
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