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Summary. Four populational models of geographic speciation are discussed. A first tentative model points out several
basaltic tablelands along the extra-Andean territory, standing lengthy periods of geological and climatic diastrophisms from
the late Tertiary. A very high rate of endemic forms can be emphasised for such biota, inhabiting very restrictive ecosystems
along each plateau. These isolated formations constitute reliable refuges or neo-dispersal centres, of peculiar biocenoses
such in the case of lizards (Liolaemus, Phymaturus) and anurans (Atelognathus). On the other hand, the distribution
pattern showed by the widespread central populations of Liolaemus darwinii and the several peripherally opposite but
phyletically related species could be supported by the so-called "centrifugal speciation” model. It suggests a probable
speciation process following a centrifugal progression, which involves opposite phases of contraction and expansion of the
populations. That could be in agreement with an expected accumulation of genetic differences between some isolated
peripheral remnants and the wide radiating centre of ancestral populations. The "invading dune" model can be applied to the
distribution ranges of several sand-dwelling species of lizards belonging to "Liolaemus wiegmannii group”. From ancient
postglacial precursors, an interposed ecological barrier of aeolean dunes and sandbanks could have favoured morphological
changes that independently characterised the population evolution and the geographic isolation of these phyletically related
sand-lizard species. The "vanishing refuge" model as a mechanism for ecogeographic speciation may explain the actual
distribution of lizards of the Pristidactylus genus. From a primitive common ancestor inhabiting large forest, continuously
deteriorated, over time some disjoined populations remained in isolated refuges. Subsequently they could have acquired
several preadaptations to environments of more open, dry, rocky and shrubby formations, evolving towards the differentiated
taxa actually recognised.

Key words: models of ecolgeographic, biogeographic, herpetology, andean-patagonian, “reptiles”, biodiversity.

Resumen. Se analizan cuatro modelos de especiacion geogréafica en el area andino-patagénica. Un primer y simple modelo
involucra las mesetas basalticas aisladas a través del territorio extra-andino, las que han soportado desde el Terciario
Tardio prolongados periodos de diastrofismo climatico y geoldgico. Su biota exhibe altas tasas de formas endémicas
pertenecientes a habitats muy restringidos, significativos para cada meseta. Dichos ecosistemas aislados llegan a constituir
verdaderos refugios o "centros de neo-dispersion”, con peculiares biocenosis caracterizadas por especies de iguanidos
(Liolaemus, Phymaturus) y anuros (Atelognathus). Un particular patron de distribucion propio de Liolaemus darwinii,
con una extendida poblacién central a la cual periféricamente se oponen poblaciones de varias especies filéticamente
relacionadas, podria adecuarse al modelo conocido como "especiacion centrifuga”. Este sugiere un probable proceso inicial
de especiacion a través de una progresion "centrifuga” que involucra fases de contraccién opuestas a fases de expansion
de las poblaciones: lo que estaria de acuerdo con una previsible acumulacién de diferencias genéticas entre algunas
poblaciones periféricas aisladas y el amplio centro poblacional radiante de distribucion ancestral. EI modelo del "médano
invasor" puede aplicarse a los rangos de distribucién de varias especies de lagartijas arenicolas pertenecientes al grupo
Liolaemus wiegmannii. A partir de una antigua area de origen post-glacial, una barrera ecol6gica natural de dunas y
médanos voladores podria haber favorecido cambios morfol6gicos y hasta una evolucion independiente con un aislamiento
geografico de poblaciones de estas especies arenicolas relacionadas filéticamente. El modelo de "refugio en desaparicion"
COmo mecanismo para la especiacion eco-geografica puede asimismo explicar la actual distribucion de las especies de
lagartos del género Pristidactylus. Desde un primitivo ancestro com(n habitando extensos bosques, que han estado
continuamente en deterioro a través del tiempo, algunas poblaciones disyuntas quedaron en refugios aislados. Subsecuen-
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temente, ellas pudieron adquirir varias pre-adaptaciones a ambientes mas abiertos, rocosos, secos y con formaciones
arbustivas, evolucionando hacia los presentes taxa, diferenciados para distintos habitats.

Palabras claves: modelos ecogeograficos, biogeografia, herpetologia andino-patagénica, reptiles, biodiversidad.

Introduccién

Si consideramos los elementos actuales de la fauna
andino-patagdnica, sus ancestros mas primitivos se pue-
den ubicar, cronolégicamente, en el convulsionado lapso
geoldgico desde el Cretacico al Paleoceno. Es decir en
la fase inicial Senoniana - Maastrichtiana con ciclos de
grandes eventos geoldgicos de magnitud (diastréfico)
andinos que llevarian durante el Terciario a la presente
configuracion del paisaje y orografia del continente suda-
mericano (HARRINGTON, 1962).

De acuerdo con su magnitud los grandes paroxis-
mos orogenéticos han sido acompafiados en los Gltimos
750 millones de afios por periodos de intensas altera-
ciones climéticas culminantes en glaciaciones, cuyo im-
pacto sobre cualquier forma de vida puede ser obvia-
mente evaluado o ponderado (CEI, 2000). Considerando
el simple esquema de BROOKS (1970), después de la
imponente crisis Hercinica y desde el Pérmico al Plio-
ceno, una relativamente templada -y hasta célida- estabi-
lidad climética prevalece: la "high equability" (AXELROD
y BAILEY, 1968; AXELROD, 1979; AXEL-ROD et al.,
1991. Pero a esta fase se fueron paulatinamente apa-
reando los continuos y progresivos levantamientos de la
orogénesis andina, siempre marcada por episodios de
activo vulcanismo, a veces muy extensos. Un pico de
acentuado diastrofismo, con fases sucesivas de intensos
procesos de plegamiento, magmatizacion, intrusion y ex-
trusion volcanica y prolongadas efusiones lavicas, se ve-
rificd sin embargo en el periodo Mioceno, contempora-
neamente a notables ingresiones marinas y a alternadas
modificaciones climaticas de variable relevancia (HINO-
JOSAy VILLAGRAN, 1997).

Igualmente se puede decir del poderoso empuje tec-
ténico Plio-Cuaternario, con una elevacién terminal parti-
cularmente répida de las ya delineadas Cordilleras, Pre-
cordilleras y antigua Cordillera de la Costa (Chile), con
una definida divisoria continental y separacion de la
cuenca Atlantica de la del Pacifico. Posteriormente, los
prolongados periodos frio del Pleistoceno, cuyas fases
de mayor o0 menor dureza, glaciales e interglaciales, to-
davia en curso, adquirieron sin duda una importancia e-
coldgica y biogeografica fundamental.

Las tierras emergidas cenozoicas, ya nucleadas en
los macizos cratdnicos pretéritos -pampeano, patagdnico
y deseadense- fueron teatro de graduales estadios de
evolucion y diferenciacion de los anfibios y reptiles neo-
tropicales de aquel aislado sector austral de Godwana,
en avanzada deriva continental desde el Cretaceo
Tardio.
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El templado clima del Terciario, a pesar de sus re-
petidas fluctuaciones desde regimenes pluviales a regi-
menes éaridos reflejados en la paleoflora (HINOJOSA y
VILLAGRAN, 1997; VILLAGRAN e HINOJOSA, 1997),
permiti6 una amplia dispersion, en latitud y en longitud
de formas tropicales y silvicolas (GASPARINI y BAEZ,
1975; BAEZ y GASPARINI, 1977, 1979).

La gran barrera andina, practicamente infranqueable
en las repetidas fases glaciales cuaternarias, representé
prolongadamente un obstaculo de gran envergadura pa-
ra intercambios faunisticos, desde el accidentado re-
lieve costero que bhordea los valles longitudinales chile-
nos, al relieve tabular volcanico patagonico, rodeado por
la formacién xerdfila del Monte y paulatinamente semide-
sertizado por el régimen de aridez e incesante erosion
edlica predominante en los ecosistemas esteparios
pleistocénicos. En consecuencia, la fauna termomesdfila
cenozoica experimentd una declinacion inevitable, con
extincién mas 0 menos rapida de especies y géneros, 0
fuerte retraccion de sus areas de distribucion.

Entraron ademas en juego procesos de adaptacion
morfofisioldgicos a los nuevos rigidos pardmetros am-
bientales. En algunos casos se determinaron reductos
de diferente extension, refugios o asilos para formas de
maés reducida plasticidad ecoldgica, 0 de mas escaso po-
tencial genético en el sentido de una variacion genotipica
y de respuesta a la seleccion natural. Especies 0 géne-
ros de amplia dispersion pliocénica, o preglacial queda-
ron, por lo tanto, separados en conjuntos aislados cis o
transcordilleranos por el baluarte andino, provocandose
sucesivamente en ellos nuevos "centros de diversifica-
cion", una expresion inicialmente introducida por VAVI-
LOV (1926, 1951).

Dicha expresion originalmente se aplicd a espacios
geogréficos donde se podia observar una excepcional
diferenciacion de especies cultivadas, mas segun MAYR
(1963), puede asimismo extenderse a aquellos sitios
donde se evidencie un alto nivel de variacion genética y
por ende un aumento apreciable de especiacion y "diver-
sificacion” de taxa. En cuanto a los mecanismos evolu-
tivo-genéticos, es menester aclarar que una tasa mayor
de variacion genética y de probabilidad de especiacion,
no debe forzosamente ser circunscripta a hipotéticos
"centros geograficos" dentro del rango de distribucion de
cada entidad sistematica. Puede también interpretarse
mejor, como una mayor "radiacién evolutiva" espacio-
temporal, vista la frecuencia e importancia de la deno-
minada "especiacion periférica” valorada por el mismo
VAVILOV (1951).
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De acuerdo a los andlisis de radiocarbono y polini-
cos, a partir de la dltima glaciacién se sucede un con-
junto de fendémenos que drasticamente afecto el territorio
patagénico (entre 11.000 y 8.000 a. C.). A la dltima gla-
ciacion, constituida por cuatro fases, le sucedieron luego
ciclos postglaciales, incluso una "neoglaciacion" (500 a.
C.). Los limites alcanzados por los campos de hielo fue-
ron variables segin la latitud, hasta cotas de nivel entre
400-600 m s.n.m., con tres fases de "derivas" o0 avances
del hielo. Estos alcanzaron hasta 100-150 km mas al
este de la actual costa del Atlantico en el sur de la
Patagonia, como resultado de la contraccion de la masa
ocednica. Ademas, durante los Ultimos 7.000 afios a. C.
se sucedieron cuatro ciclos de erupciones volcanicas
postglaciales, y ello combinado con fenémenos de levan-
tamientos eustaticos del continente (AUER, 1949, 1959;
CALDENIUS, 1932; SCHOBINGER, 1973).

Estos procesos afectaron al clima reinante. Gracias
al analisis polinico se ha podido eshozar una sucesion
de oscilaciones climticas reconociéndose al menos cua-
tro periodos, alternandose ciclos templados y secos con
periodos frios y humedos, similares al actual (desde 500
a. C.). VAN DER HAMMEN y GONZALEZ (1960) esti-
man temperaturas medias 8 °C inferiores a la actual du-
rante la maxima glaciacion de 2 a 3 °C superiores en las
fases mas cdlidas interglaciarias.

La distribucion fitogeografica también fue oscilando
de acuerdo al clima y la exposicién e intensidad de los
fendmenos geoldgicos. Una tundra fria se alternd con
una estepa xerdfila; una relativamente estrecha franja de
bosques adaptados a climas himedos y frios mostré
periodos de extension, retraccion y cambios de continui-
dad a lo largo de la precordillera andina.

Entre los anfibios se han encontrado fésiles de remo-
to origen gondwanico (Caudiverbera, Wawelia, etc.) ca-
si indistinguibles con formas actuales. También entre los
reptiles, CHANI (1976) encontrd en el Plioceno Superior
pampeano una forma del género Callopistes, actual-
mente restringido a Perd y Chile, y recientemente (ALBI-
NO, 1996, 1998) en yacimientos miocénicos ha sefialado
al actual género Liolaemus, tropidurino de notable ex-
pansion evolutiva.

La mayor expansion filética entre los reptiles igua-
noideos tropidurinos es sin duda la del género Liolae-
mus. Entre las casi 160 especies descriptas, distintos
grupos o lineas evolutivas se vislumbraron en las Ultimas
décadas y varias agrupaciones clasificadoras tentativas
discuten las relaciones filéticas interespecificas (LAU-
RENT, 1983, 1985; CEl, 1986; ETHERIDGE, 1995,
2000; HALLOY et al., 1998), incluso con el auxilio de in-
vestigaciones moleculares comparativas sobre el orde-
namiento del ADN mitocondrial (SCHULTE et al., 1999).

Sobre la base de estas vinculaciones propuestas, se
han ensayado tentativas explicaciones hiogeogréaficas
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ajustadas a distintos modelos que, sin resultar excluyen-
tes, se ponen a consideracion.

Modelo de las mesetas basalticas patagonicas

Conforman un conjunto de factores geomorfoldgicos
desempefiandose como sucesivos centros de especia-
cién y "neo dispersion” evolutiva.

Una serie de planicies basalticas se originaron du-
rante prolongados paroxismos volcanicos, terciarios y
cuartarios, y se destacan a lo largo de la geografia pata-
gonica con cotas desde 300 a 1.500 m s.n.m.

Con mayor o menor grado de erosién y modificacio-
nes geoldgicas recientes, estas mesetas aparecen como
peculiaridades del paisaje patagonico en una amplia
region extrandina al este de los Andes y hasta el borde
del Atlantico, desde el sur del rio Barrancas Colorado
(36°-39° S) hasta las proximidades del rio Gallegos (51°
30'S).

Algunas de las mas notorias formaciones han sido
estudiadas tales como la meseta de Somuncurd (40°-
41° S, 66° - 68° W) en Rio Negro (METHOL, 1967, CEl,
1969), meseta del lago Buenos Aires (47° S, 71° 30" W)
(CEI, 1971), Centro (49° S, 69° W) y del lago Cardiel
(49° S, 71° 30" W) (CEI, 1975), del Asador (48° S, 71°
30" W) (CEl'y SCOLARO, 1982), del Viento (49° 30" S,
72° 30" W) (SCOLARO y CEl, 1997), en la provincia de
Santa Cruz, y meseta de la laguna Blanca Zapala (39° S,
70° W) (CEl y ROIG, 1968) en la provincia del Neuquén

(Fig. 1).

Permanecen audn insuficientemente exploradas va-
rias mesetas alineadas sobre el sector este de los Andes
al sur de los 47° S y colindando con los campos de hie-
los continentales.

Paleogeoldgicamente, se reconocen dos macizos
nesocratonicos patagonicos, de remota emersion y pri-
mitivamente expuestos a intensa sedimentacion (Paleo-
zoico) y en fases sucesivas de intensos procesos de ple-
gamiento, magmatizacion, intrusion y extrusiones vol-
canicas.

En el Oligoceno, la gigantesca ingresion del mar de
Molasa constituy6 un elemento de gran impacto paleo-
geografico y sedimentario. Islas vulcaniticas emergian
de las aguas bajas del mar oligocénico que separaba
ambos macizos: Patagonico y Deseadense. Una vez reti-
rado el mar, sobre un paisaje sedimentario actuaron
fuertes fuerzas erosivas (Mioceno - Plioceno) formando
valles de erosion posteriormente rellenados por coladas
volcanicas (basalto) dando origen a fenémenos morfold-
gicos de “inversion del relieve”.

Un valle rellenado por oleadas de lava conduce a la
formacién de un canal subterrdneo o paleocanal. La ero-
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sion ataca y reduce los flancos menos resistentes del
basalto, transformando el relieve originario en la tipica
meseta con eventuales surgentes laterales debidos a las
filtraciones del paleocanal. Queda asi determinada una
estructura tabular cuya cima aparece circundada de
paredes verticales de basalto o “bardas”.

Como resultado de acciones morfogenéticas, mol-
deado y el régimen hidrol6gico, un peculiar equilibrio
ecolégico que proviene del Mio-Plioceno, no parece ha-
ber sido afectado por la Ultima glaciacion y sélo muy
marginalmente por las ingresiones marinas.

En estas mesetas es posible reconocer tres diferen-
tes tipos altimétricos en relacién con los rasgos gene-
rales morfo hidroldgicos: 1) Piso de las cumbres volca-
nicas (1.500 - 2.000 m s.n.m.). 2) Piso de la planicie o
lagunas arcillosas (900 - 1.500 m s.n.m.) 3) Piso de las
Quebradas o de los arroyos de filtracion (en algunos
casos mesotermales) (500 - 900 m.s.n.m.). Cabe desta-
car que estos limites decrecen a medida que se incre-
menta la latitud.

En las cimas se observa la presencia de cuencas
cerradas con drenaje centripeto, que permiten definir
anillos de ambientes fisonomicos diferentes segin la
composicion de sedimentos arcillosos, capas de derru-
bios y escombros, limitados por distintos niveles de ba-
salto con sus respectivas paredes verticales y taludes.
En todos ellos, la densidad de la vegetacion y la compo-
sicién floristica propone distintas y peculiares asocia-
ciones.

El clima se caracteriza por: escasez e inconstancia
de las precipitaciones (100 - 120 mm. anuales), distri-
buidas irregularmente con alta frecuencia de nieve y
granizo; periodos prolongados de sequia y lluvias torren-
ciales de verano; grandes amplitudes térmicas diarias y
anuales, fuertes vientos y baja humedad relativa. Es
preciso destacar la existencia de microclimas estacio-
nales en el fondo de las cuencas.

La vegetacion es en alto grado relictual. La cima de
las mesetas aparece como una comunidad botanica dis-
yunta constituida por elementos floristicos que confor-
man Distritos diferentes. En su mayoria pertenecen a la
Provincia Fitogeogréafica Patagdnica, aunque en el sur
aparecen Distritos de la Provincia Fitogeografica Suban-
tartica (ROIG, 1998). En ambos casos, dentro de areas
pertenecientes a otros Distritos floristicos (del Monte, en
el norte).

Los endemismos botéanicos estan presentes con alta
frecuencia y varias especies vegetales muestran carac-
teres morfolégicos y desarrollo vegetativo aberrantes
("morphos”), propios de una flora en vias de modifi-
cacion y adaptacion a condiciones extremas.
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No estan ausentes los gradientes ecotonales y en las
mesetas australes aln prevalecen condiciones perigla-
ciales en la vecindad de los actuales glaciares conti-
nentales.

El conjunto de factores determina y restringe tanto
las tendencias adaptativas de los taxones hiologicos, co-
mo las relaciones ecoldgicas, definiendo un peculiar con-
junto de biotopos dentro de muy especializados eco-
sistemas (CEl y SCOLARO, 1982). Se definen asi verda-
deras islas biogeograficas emergentes dentro de un pai-
saje aparentemente homogéneo sin solucion de continui-
dad.

El poblamiento animal se destaca por el alto grado
de especializacion y por su indice elevado de endemis-
mos. Se acentlia mas en la herpetofauna por los habitos
estenoicos y el antiguo abolengo de las especies. No pa-
rece haberse afectado el significado de “tierra de asilo” o
centros de neodispersion zoo-hotanicos de las areas
constantemente emergidas (CEl, 1986).

Se observa una rigurosa y reciproca exclusion de al-
gunas formas respecto de su dominio ambiental, asegu-
rada por procesos adaptativos biologicos prolongados y
en acuerdo con el régimen microclimatico e hidrolégico
del habitat.

En los ecosistemas de lagunas arcillosas tempora-
rias de cuencas cerradas se observa una peculiar y sim-
plificada cadena tréfica. Productores primarios tales co-
mo algas (Nostoc sp.) y fanerdgamas (Myriophyllum
elatinoides) permiten el desarrollo de una abundante
microfauna acuética tales como: anfipodos e hirudineos
(Hyalella sp., Herpobdella sp.), ostracodos y copépo-
dos, y larvas de dipteros. Estos constituyen el alimento
de batracios endémicos, tales como el semiacuético Ate-
lognathus patagonicus y los semiterrestres A. praeba-
salticus (laguna Blanca, Neuquén), A. solitarius (Las
Bayas, Rio Negro), A. reverberii (Somuncura, Rio Ne-
gro) y A. salai (Portezuelo, Chubut).

La distribucion de estos peculiares atelognatidos tel-
matobiinos de antiguo origen cenozoico se completa con
la presencia de varias formas aisladas en biotopos de
Bosques de la Provincia Fitogeografica Subantartica
(ROIG, 1998) tales como: Atelognathus nitoi (Barilo-
che) en un ecotono del Bosque Mesdfilo con el Higrdfilo
Valdiviano, y mas al sur, en formaciones de esta Ultima
selva, A. grandisonae (Isla Wellington, Chile). Reciente-
mente (BASSO, 1998) encontraria A. ceii (La Tapera,
Chile, frontera con la Argentina) en una laguna basaltica
de ambiente ecotonal del Distrito del Bosque Xérico Pre-
andino.

Una dispersién tan amplia sugiere una inicial vasta
difusion en ecosistemas terciarios de Bosques de No-
thofagus sp. con probables ancestros adaptados a una
mayor estabilidad termo-higrométrica. Luego, con el ad-
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venimiento de un régimen arido estepario, podrian haber
ocurrido adaptaciones fisioldgicas (SHOEMAKER vy CEl,
1972), acompafiando a las drasticas reducciones de las
areas originalmente ocupadas, desarrollandose proce-
sos de segregacion y endemismos a nivel especifico y
subespecifico (LYNCH, 1978; CEl, 1984).

Las aguas surgentes mesotermales (18-20 °C) al pie
de las mesetas baséalticas proponen micro ecosistemas
similares a los observados en Somuncurd, donde se re-
gistran endemismos tales como el anfibio Somuncuria
somuncurensis (relacionado evolutivamente con los
mencionados Atelognadidos), y el pez caracido sin esca-
mas Gymnocharacinus bergi (arroyo Valcheta, Somun-
curd).

La condicién de aislamiento de las mesetas basalti-
cas ha favorecido la evolucion de taxones vicariantes de
aparente similitud morfoldgica, pero alopatridas, sin re-
gistros hasta el presente de poblaciones intermedias.

Los derrames basalticos constituyen el habitat de
trece especies de reptiles viviparos endémicos. Ademas
de las especies del complejo Liolaemus kingii - arche-
forus, cabe mencionar: Liolaemus (Vilcunia) silvanae
(Meseta Lago Buenos Aires), Liolaemus (Vilcunia) peri-
glacialis (Mesetas Asador-Lago Belgrano) y Liolaemus
canqueli (Meseta Canquel).

En grietas de paredes isotérmicas de coladas basél-
ticas aparecen endemismos muy especializados de repti-
les viviparos como: Phymaturus indistinctus (Sierra
San Bernardo), Ph. somuncurensis (Somuncurd) y Ph.
patagonicus (Paileman, Chubut).

Acorde con estudios recientes (ETHERIDGE, 1995),
un conjunto de especies evolutivamente relacionadas
pertenecientes al "grupo kingii - archeforus" (CEl,
1986) pueden interpretarse sobre la base de sus areas
de distribucion. Las diversas formas derivadas de un
ancestro comun (del grupo kingii) con una inicial amplia
dispersion invadié areas libres de hielo, desde su domi-
nio centro-oriental patagonico. En su desplazamiento
hacia el norte, algunas poblaciones alcanzaron la mese-
ta de Somuncura durante una fase interglaciar. Disyun-
tas posteriormente durante un periodo glaciar, dieron ori-
gen a la actual Liolaemus somuncurae (CEl y SCOLA-
RO, 1981). Similares procesos podrian explicar la segre-
gacion de especies vinculadas al "grupo archeforus"
(una linea derivada del grupo kingii), acorde con la fiso-
nomia aparentemente tardia de sus habitat periglaciales
especializados. Las diferentes estrategias ecoldgicas de
todas estas formas en sus muy especializados biotopos
(secos/himedos) pueden haber actuado como factores
de segregacion para evitar en el pasado -y hasta el
presente- un posible entrecruzamiento exitoso entre las
formas, hoy consideradas especies distintas (SCOLARO
y CEl, 1987, 1997).
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Hasta el presente, el complejo de diez especies com-
prende formas de distribucién en la provincia de Santa
Cruz, con las excepciones que se mencionan: Liolae-
mus Kingii (meseta Central, y sur de Chubut), L. so-
muncurae (meseta Somuncurd, Rio Negro), L. tristis
(meseta de las lagunas sin Fondo), L. baguali (meseta y
sierra El Bagual), L. archeforus (meseta del lago Bue-
nos Aires), L. tari (meseta del Viento), L. escarchadosi
(cordon Los Escarchados) en ambientes esteparios del
Distrito del Erial Patagonico de cima de meseta, (Provin-
cia Fitogeografica Patagdnica: ROIG, 1998). A ellas se
suman L. zullyi (valle rio Zeballos, pie de meseta lago
Buenos Aires), L. gallardoi (meseta Aguila-Asador) y L.
sarmientoi (sudoeste de Santa Cruz y Chile), en am-
bientes ecotonales y del Distrito del Bosque Xérico
Preandino (Nire, Nothofagus antarctica), Provincia
Fitogeografica Subantartica (ROIG, 1998).

Modelo de especiacidn centrifuga

Este modelo derivado de la teorfa propuesta por
BROWN (1957, 1958), plantea un probable proceso de
especiacion a partir de una dilatada area de dispersion
de la poblacion ancestral. Fases de contraccion segui-
das de fases de expansion de esta poblacion, pueden
asociarse con una previsible acumulacion de diferencias
genéticas entre poblaciones aisladas en reductos perifé-
ricos y la espacialmente extensa area central de radia-
cién evolutiva.

Dichas diferencias podrian alcanzar a veces un ver-
dadero nivel de aislamiento reproductivo. Una nueva
fase de expansion subsiguiente, podra restablecer por
ende los contactos geograficos que se necesitan para
confirmar o0 no el nivel especifico de las diferencias
adquiridas.

Este modelo se ajusta con adecuado grado de I6gica
y explicando la distribucion actual de un conjunto de
especies evolutivamente relacionadas denominadas
"grupo darwinii" (CEI, 1986; ETHERIDGE, 1993) (Fig.
2). Todas las especies de este grupo manifiestan una
hipertrofia muscular del muslo, evidenciada por un
excepcional abultamiento de la region femoral posterior,
sin formaciones glandulares y revestido por un parche
peculiar de escamas ensanchadas, mas desarrollado en
los machos (CEI, 1993). Este caracter es Unico dentro de
los Tropiduridae (ETHERIDGE, 1992).

La forma nominal L. darwinii BELL, 1843 se consi-
dera un elemento herpetoldgico representativo del monte
y su distribucion abarca un dilatado territorio entre 28° y
43° de latitud S. La especie muestra cierta variacion
individual y poblacional, a veces acentuada, mostrando
formas locales o "morphos” (CEI, 1986, 1993). Reciente-
mente, siete nuevos taxa alopatridas y alo-simpatridas
se han sefialado para las regiones topograficamente
accidentadas del noroeste y sur, en los margenes de esa
extensa area de dispersion. Estas nuevas especies
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fueron descritas principalmente sobre diferencias en el
patron tipico de coloracion, ademas de otros caracteres
morfologicos y tamafio corporal (ETHERIDGE, 1992,
1993; LOBO y KRETZSCHMAR, 1996; CEl'y SCOLARO,
1999).

Aunque algunas de las especies (Liolaemus lauren-
ti, L. abaucan) se distribuyen mas o menos amplia-
mente, la mayoria de ellas estan restrictas a areas
topogréaficamente limitadas. Hacia el norte de la extensa
area de L. darwinii aparecen L. quilmes, L. koslow-
skyi, L. olongasta y L. calchaqui; al sur, encontramos
la recientemente descrita L. telsen.

La forma nominal es un conspicuo habitante de sue-
los arenosos en la periferia de dunas y médanos, mos-
trando definidos caracteres adaptativos a tal ambiente
(ETHERIDGE, 1993, 2000; HALLOY et al., 1998). En
cambio, las formas derivadas han colonizado areas de
afloramientos rocosos y laderas montafiosas muy erosio-
nadas, pero conservando biotopos de margenes de are-
nales maviles y terrenos sueltos arenosos sujetos a ero-
sion edlica.

La extensa dispersion central de la forma nominal y
los distintos taxa definidos en sus margenes septen-
trional y austral, sugiere asi un probable proceso de
especiacion referible a un modelo de progresiva modifi-
cacion y variacion centrifuga. Se habrian producido rela-
tivos “cambios de densidad poblacional con sucesivas
expansiones y contracciones del dominio geogréafico de
la poblacién en su curso evolutivo, hasta alcanzar los
estadios conclusivos del mismo”. Esta expresion es en
efecto, el fundamental contenido de la mencionada teo-
ria de BROWN (1957).

Modelo del médano invasor

Inicialmente propuesto por CEIl (1993), este modelo
se ajusta bastante a la distribucion geogréafica actual-
mente conocida para el conjunto de especies denomi-
nado "grupo wiegmannii* (= Ortholaemus) (CEl, 1979,
1993; ETHERIDGE, 2000). Todas son especies con ca-
racteres adaptativos muy peculiares a la vida en dunas o
médanos y arenales desérticos (Fig. 3).

El patron de distribucion original de este "grupo” se
relacionaria al desarrollo y retraccién final de la gran
formacién erémica cuaternaria, post-Lujanense, denomi-
nada "Médano Invasor' (GROEBER, 1936). De menor
importancia por su mas limitada duracion, es invocada
como factor de disyuncién geomorfoldgico y paleocli-
matico, habiendo actuado como una barrera natural de
aislamiento para los taxa herpetoldgicos considerados.

En su maxima extension el fenémeno geoldgico ha-
bria comprometido espesos sedimentos de loess y edli-
cos remanentes de la Ultima glaciacién, superpuestos a
los sedimentos fluvio-lacustres depositados durante la
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fase interglacial (RISS/WURM), hace mas de 30.000
afios a. C. Una consecuencia climatica derivada del
campo de hielo, en su avance y retroceso, fue la
ocurrencia de fuertes y frecuentes vientos (80 km/h.)
favoreciendo una intensa erosion edlica con arrastre y
acumulacion de arenales mdviles. Correlacionado con
ello, un paisaje desértico o subdesértico acompafié al
desarrollo de esta formacion.

Esta barrera natural habria favorecido los mecanis-
mos de segregacion genética, seguida por aislamiento
reproductivo, de poblaciones especializadas en substra-
tos arenosos (psamdfilas).

Las especies de este grupo exhiben un amplio es-
pectro de adaptaciones morfoldgicas, etoldgicas y hasta
cromaticas, que facilitan su vida sobre y bajo las arenas
(HALLOY et al, 1998). Viven tanto en ambientes de
arenas voladoras, suelos sueltos, como sistemas de
dunas dispersas a través de un extenso territorio. Actual-
mente, se reconocen ocho especies conformando un
grupo o clado filogenéticamente relacionado por la evo-
lucion de sus caracteres adaptativos (ETHERIDGE,
2000). Siete de estas especies son estrictamente areni-
colas; cuatro de ellas tienen pequefios rangos de distri-
bucién y estan enteramente restringidas a arenales suel-
tos y voladores: Liolaemus riojanus (en el este arido de
San Juan y La Rioja), L. salinicola (valle del rio Abau-
can y region arida salobre de Pipanaco, Calamarca), L.
scapularis (médanos del centro-oeste de Tucuman, Sal-
ta y Este de Catamarca) y L. rabinoi (forma casi extinta
de los médanos de El Nihuil, sur de Mendoza). Las otras
tres especies arenicolas habitan dunas costeras en for-
ma discontinua: L. lutzae (Rio de Janeiro, Brasil), L.
occipitalis (Santa Catarina a Rio Grande do Sul, Brasil)
y L. multimaculatus (costa este de Buenos Aires hasta
norte de Rio Negro). La restante especie, L. wiegmannii
se encuentra ampliamente distribuida (desde el sur de
Brasil, centro-este hasta Rio Negro, Argentina), prefiere
terrenos arenosos sueltos y dunas voladoras, pero tam-
hién se encuentra sobre terrenos consolidados y laderas
rocosas.

Modelo del refugio en desaparicién
("vanishing refuge")

Este modelo de especiacion eco-geografica fue pro-
puesto por VANZOLINI y WILLIAMS (1981). El esquema
elegido para su presentacion es el de un amplio espacio
forestal himedo inicial, con elementos faunisticos estric-
tamente vinculados a su hébitat, rodeado por forma-
ciones abiertas no mesodfilas. Si se producen cambios
climaticos con marcado aumento de la aridez ambiental,
las formaciones abiertas podrian invadir y fraccionar la
selva primitiva, reduciéndola paulatinamente a reductos
aislados, donde algunos elementos faunisticos relictua-
les podrian sobrevivir.
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Si en el supuesto proceso de una progresiva dese-
cacion ambiental, alguno de los elementos faunisticos
posee la posibilidad de una preadaptacion para una
mayor resistencia a condiciones de semiaridez, ello le
favoreceria para ocupar biotopos marginales o ecotona-
les. Bajo una marcada presion selectiva, acentuada por
una probable densidad poblacional reducida y conse-
cuente deriva genética, los elementos faunisticos prea-
daptados incrementarian rapidamente sus caracteres
favorables. Avanzarfan desde los habitat ecotonales o de
transicion, hacia una definitiva independencia del am-
biente mesdfilo primitivo, con una sucesiva expansion en
las formaciones abiertas predominantes, en mayor 0 me-
nor grado xerofilas.

Se habria producido asi el paso desde un estado
genético de preadaptacion a una fase preferencial de
ecotono y luego a la consolidacién de una nueva forma
ecoldgica, o taxon, a nivel de especiacion por abandono
de un reducto fragmentado o en desaparicion.

Ante la eventualidad de una posterior alternancia de
cambios climaticos, con posibilidad de reconstitucion con
una renovada expansion de la selva pluvial y de su conti-
nuidad climéxica, las especies supervivientes en refugios
aislados, a causa de la fragmentacion sufrida, recupera-
rian la posibilidad de flujos genéticos reciprocos; siempre
de acuerdo al grado de solidez de la identidad genética y
el aislamiento reproductivo alcanzado durante el prolon-
gado periodo previo de aridez invasora tolerado. Las po-
blaciones adaptadas a formaciones abiertas, son ahora
nuevas formas o especies parapéatridas de mas amplia
distribucion.

Los ejemplos presentados por VANZOLINI y WI-
LLIAMS (1981), se refieren particularmente a la selva
pluvial amazonica y enclaves mesofilos en las semia-
ridas "caatingas” del Brasil nordoriental, donde el modelo
parece explicar la especiacion y distribucion de escinci-
dos del género Mabuya, entre otros ejemplos.

Otro caso interesante propuesto por LAMBOROT y
DIAZ (1987) es el de la especiacion del género Pristi-
dactylus en Chile utilizando este modelo de los refugios
en desaparicion. Los bosques de Nothofagus spp., ha-
bitat del primitivo Pristidactylus torquatus, antigua-
mente se extendian por el centro de Chile mucho més al
norte que en la actualidad. Luego, en las dltimas centu-
rias, cambios en el clima y en la vegetacidon habrian
confinado a los bosques a localidades aisladas (30°-35°
S), conformando asf refugios, dentro de areas con grado
extremo de aislamiento y destruccién de los ambientes
climax originales. En estos refugios de manchones dis-
yuntos del bosque esclerdfilo, rodeados de formaciones
disclimax y matorrales xerdfilos, se han encontrado y
descrito dos formas: P. valeriae y P. alvaroi.

Por otra parte, ejemplares de P. valeriae se han
registrado entre formaciones arbustivas (Chusquea qui-
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la) adyacentes a los bosques de Nothofagus. Esto po-
dria ser considerado como una adaptacion secundaria a
la reduccion geografica y el deterioro del habitat y al
mismo tiempo, una pre-adaptacién a formaciones mas
abiertas.

Un grado mas elevado de adaptacion a formaciones
arbustivas abiertas y habitat en roquedales asoleados,
ha alcanzado la forma P. volcanensis, de los matorrales
aridos subandinos, donde las reliquias de los bosques
ancestrales, se presentan actualmente reducidas a unos
pocos arboles de Austrocedrus sp. en las cimas de
algunos cerros. Los individuos de esta especie se mues-
tran resistentes a la exposicion solar, lo cual es letal para
las restantes especies de habitat boscoso.

La especie P. volcanensis representaria una fase
terminal de especiacién eco-geogréfica, que podria ha-
ber evolucionado desde el pasado en un refugio de bos-
que, sometido a un continuo deterioro ambiental a través
del tiempo (incremento de la aridez, alteraciones de ori-
gen antrdpico), y tuvo la alternativa de adaptacion a
formaciones rocosas, aridas y abiertas. Por su parte, P.
valeriae y P. alvaroi serfan fases avanzadas de pre-
adaptacion a formaciones abiertas, ya con un aislamien-
to genético por reduccion del area y deterioro ambiental
con cardcter de barrera.

Ademé&s de las especies mencionadas, al género
Pristidactylus se le asignan seis taxa de distribucion
cis-cordillerana, en territorio argentino. Hasta el presen-
te, ninguna de las especies del género, occidentales u
orientales, ha conseguido franquear la barrera que repre-
senta la cordillera de Los Andes (Fig. 4).

Si se aplica el modelo del "vanishing refuge" a la his-
toria evolutiva de las especies argentinas en su rango
actual de distribucion, este puede sugerir una intere-
sante interpretacion de su dispersion. Tanto P. scapu-
latus que presenta poblaciones aisladas andinas hasta
ahora sin contacto, como P. araucanus y Pristidactylus
sp. nov., similarmente distribuidos en una cadena de
poblaciones discontinuas muestran una peculiar reten-
cion del patrén juvenil oscuro en las hembras. Esta cade-
na de poblaciones estd aparentemente relacionada a
paisajes volcanicos o basalticos, los cuales interrumpen
el remanente relictual de los primitivos bosques de No-
thofagus, Chusquea o Araucaria. Pristidactylus fas-
ciatus, propio de los ambientes aridos del monte, re-
presentaria a su vez la fase terminal de especiacion eco-
geografica sefialada anteriormente para las formas chile-
nas, como P. valeriae o P. volcanensis.

Ejemplos extremos de una probablemente reciente,
pero irreversible reduccion del antiguo bosque templado
y de una notable restringida adaptacién a los cambios
climaticos y biocendticos se puede indicar también para
el casi "insular" habitat de P. achalensis y P. causa-
tiensis. Ambas especies estan limitadas a biotopos hd-
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medos, de pedregales arbustivos en Pampa de Achala jeta a alguna regulacion hormonal 0 genética. Esta espe-
(Sierra de Cdrdoba) y Sierra de la Ventana (provincia de cie, muestra la distribucion mas austral del género, y
Buenos Aires), respectivamente. prefiere biotopos en ambientes de la estepa arida sub-
arbustiva abierta, en pedregales asoleados de origen

Cabe destacar el peculiar dimorfismo cromatico se- baséltico.

xual de Pristidactylus sp. nov. con una intensa mancha
gular negra, exhibida en los machos, probablemente su-
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