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Resumen. Los campos constituyen una de las regiones de los pastizales del Rio de la Plata que se extiende en Uruguay y en la porcion meri-
dional de Rio Grande do Sul (Brasil), cuya potencialidad para realizar estudios palinolégicos aiin esta escasamente explorada. En este trabajo
se revisa y analiza el estado actual de las investigaciones palinolégicas actuales y fosiles en la region de los campos. Se discuten los modelos
de larelacion polen-vegetacion actual como analogo moderno y se sintetiza la informacién proveniente de los registros polinicos fosiles. La in-
tegracion de estos resultados v la utilizacion de los modelos actuales para interpretar las secuencias fosiles permitieron realizar una recons-
truccion preliminar de la historia de la vegetacion de la region de los campos durante el Pleistoceno Tardio y Holoceno. Los cambios de la
vegetacion fueron relacionados con forzantes abi6ticos (cambios en el nivel relativo del mar o en las condiciones climaticas) y bi6ticos (antr6-
picos), y se postulan posibles rutas de migracion de distintos taxones y vinculaciones de los campos con otras regiones fitogeograficas. Final-
mente se discuten las potencialidades de la region de los campos para los estudios palinolégicos, las dificultades que frecuentemente se
presentan para la integracion de la informacion y se puntualizan aquellos aspectos que podrian considerarse en futuros trabajos para realizar
interpretaciones mas ajustadas de la informacion paleoecolégica disponible.

Palabras clave. Analisis polinico. Pastizales del Rio de |la Plata. Bosques. Pleistoceno. Holoceno.

Abstract. MODERN AND LATE QUATERNARY PALYNOLOGICAL ANALYSIS IN THE CAMPOS REGION (URUGUAY AND SOUTHERN BRAZIL):
STATUS OF INVESTIGATIONS, DIFFICULTIES AND POTENTIALITIES. The campos constitute one of the regions of the Rio de la Plata grasslands
which extends in Uruguay and southern Rio Grande do Sul (Brazil), whose potentiality for carrying out palynological studies is still scarcely
explored. This paper reviews and analyzes the current state of modern and fossil palynological research in the campos region. The potential use
of modern pollen-vegetation relationship models as modern analogues is discussed and the information obtained from fossil pollen records is
synthesized. The integration of these results and the use of modern pollen-vegetation relationship models to interpret fossil sequences allowed
the preliminarily reconstruction of the vegetation history of the campos region during the late Pleistocene and Holocene. Vegetation changes
were related to abiotic (relative sea level changes or climatic conditions) and biotic (anthropogenic) forcing factors, and possible taxa migration
routes and links between the campos and other phytogeographic regions were postulated. Finally, the potentialities of the campos region for
palynological studies are discussed, as well as the difficulties that frequently arise for the integration of the information and also those aspects
that could be considered in future works to make more accurate interpretations of the available paleoecological information.

Key words. Pollen analysis. Rio de la Plata grasslands. Forests. Pleistocene. Holocene.

Los pAsTIZALES son uno de los biomas terrestres naturales  (Soriano, 1991); cubren una superficie de ca. 750.000 km?
que, a escala global, comprenden un area estimada de 39  (Bilencay Mifarro, 2004) en las planicies del centro-este de
millones de km?, lo que equivale a una cuarta parte de lasu-  la Argentina, Uruguay y sur de Brasil (Fig. 1) y constituyen
perficie terrestre (Costanza et al, 1997). Los Pastizales del ~ unade las areas de mayor riqueza de especies de gramineas
Rio de la Plata (PRP) se extienden entre los 28° y 38°S  a nivel mundial (Soriano, 1991; Bilenca y Mifarro, 2004).
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Aunque esta region es considerada generalmente como fi-  Grande do Sul (RS) suele ser denominada “bioma Pampa”
sondmica y topograficamente uniforme, se la ha subdividido  (IBGE, 2004), pero este término es controvertido porque se
en dos regiones, denominadas pampasy campos (Burkart,  confunde con la region de las pampas de los PRP (eg,
1975; Soriano, 1991) (Fig. 1). Laregion de los camposen Rio  Ab'Saber, 2005; Overbeck et al, 2007). La precisién en la
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Figura 1. Pastizales del Rio de la Plata (modificado de Ledn, 1991 y Soriano, 1991), unidades de pastizal de los campos de RS (adaptado de
Hasenack et al, 2010), y ubicacion de las muestras polinicas superficiales, de las secuencias palinoldgicas fosiles y de los sitios mencionados
en el texto. Referencias de las secuencias palinolégicas fosiles en la Tabla 1. Captura de imagen de Google Earth, 2017.
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terminologia utilizada en los trabajos es particularmente
confusa para Brasil, donde es frecuente que se refieran a los
“campos” no solo como a la vegetacién de los PRP (sensu
Soriano, 1991) sino también a la que se desarrolla en los
biomas Mata Atlantica (campos de altitud versus bosques
de Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze) y Cerrado. En con-
secuencia, en este trabajo nos referiremos estrictamente
como campos a la vegetacion dominada por pastizales que
se desarrolla en Uruguay y en la porcion meridional de RS,
predominantemente (Fig. 1).

Esta region presenta una notable continuidad geologica
entre Uruguay v el sur de RS, que se manifiesta en las ca-
racteristicas geomorfologicas y edaficas (Chebataroff, 1960)
que operan como vias de conexion floristica condicionando
la distribucion de muchas especies vegetales, principal-
mente las arbéreas y arbustivas, y permite que algunas al-
cancen el limite sur de su distribucién natural en Uruguay
(Brussa y Grela, 2007). En la regién de los campos hay una
elevada importancia relativa de especies lefosas que dis-
minuyen gradualmente de norte a sur, una de las caracte-
risticas que permitio su subdivision regional en campos del
nortey campos del sur(Ledn, 1991) (Fig. 1).

Los pastizales ocupan el 65% de la superficie de Uruguay
(MGAP-DIEA, 2011) y el 63% de RS (IBGE, 2004), y se de-
sarrollan en relieves llanos o levemente ondulados, en coli-
nas, lomadas v cerros (del Puerto, 1987; Boldrini, 2009;
Hasenack et al, 2010; Lezama et al, 2011) (Fig. 2). Los cam-
pos del norte presentan un predominio de gramineas de las
tribus Andropogoneae y Paniceae (e.g, Andropogon, Axono-
pus, Paspalumy Schizachyrium), mientras que las especies
de “flechillas” (e.g, Piptochaetiumy Stipa) son mas frecuen-
tes en los campos del sur (Le6n, 1991).

Diferenciacion de los pastizales en la region de los campos

Lezama et al. (2011) identificaron diferentes unidades de
pastizal en la vegetacion de los pastizales naturales de los
campos de Uruguay, asociadas principalmente con la varia-
cion macro topografica y edafica a escala de paisaje y no con
las variables climaticas. Estas descripciones a escala regio-
nal estan limitadas por incompatibilidades metodologicas,
lo que dificulté la adopcién de una clasificacion para estu-
diar las relaciones polen-vegetacion (Mourelle y Prieto,

2012). Por esa razdn, en este trabajo se sigue la propuesta
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de Mourelle y Prieto (2012) de clasificar la flora de los cam-
pos de Uruguay en tipos de vegetacion o comunidades.

En cambio, los campos de RS fueron divididos por Bol-
drini (2009); Boldrini et al. (2010) y Hasenack et al. (2010) en
distintas “"unidades de pastizal” a escala regional: campos li-
tordneos, campos arbustivos, campos do centro do Estado,
campos de solos profundos, campos de solos rasos, campos
dos areais, campos com espinilhoy campos com barba-de-bode
(Fig. 1). Para ello consideraron las caracteristicas de la com-
posicion y estructura floristica en los remanentes de pasti-
zales naturales, asi como los aspectos geomorfologicos vy
pedolégicos. A su vez, distintos tipos o comunidades de
pastizales se diferenciaron en relacion con la disponibilidad
hidrica del sustrato. Bajo condiciones de déficit hidrico se
desarrollan los campos rupestres y secos, mientras que en
areas con drenaje insuficiente lo hacen los campos umidosy
pantanosos (brejosos) (Fig. 2.1-4; Setubal y Boldrini, 2012;
Silva-Filho et al, 2017).

Las denominaciones de las diferentes “unidades de pas-
tizal” de RS se mantienen en este trabajo con el solo obje-
tivo de ubicar en cuales de ellas se han realizado estudios
polinicos actuales y fosiles (Fig. 1). Los trabajos sobre la re-
lacion polen-vegetacion actual en este territorio son esca-
sos, y aln no es posible demostrar si estas unidades de
pastizal pueden diferenciarse por medio de los espectros
polinicos de muestras superficiales.

En laregion de los campos, ademas de los pastizales, re-
gionalmente dominantes, se desarrollan diferentes tipos de
vegetacion o comunidades definidas a partir de la fisonomia
dominante. Asi, en ambientes con mayor contenido de hu-
medad, como en los margenes de los cursos de agua que
frecuentemente atraviesan los campos, se desarrollan bos-
ques riberefos o matas de galeria (Fig. 2.5); en las serranias
con suelos poco profundos, alto grado de rocosidad y défi-
cit hidrico se desarrollan los bosques serranos o matas de
encosta (Fig. 2. 6), mientras que en pequenas areas favore-
cidas con humedad se desarrollan bosques pantanosos o
capoes de mato (Fig. 2.7); en zonas de suelos arenosos se
desarrollan bosques psamoéfilos o matas de restinga arenosas
(Fig. 2.8), matorrales costeros espinosos (Fig. 2.9) y de “Can-
dela” (Dodonaea viscosa Jacq.) (Fig. 2.10); y en zonas coste-
ras con suelos mal drenados lo hacen las matas de restinga

paludosas (Fig. 2.11). En determinadas regiones se desarro-



lla un estrato arboreo de baja cobertura, frecuentemente
dominado por un Gnico taxén cuyos individuos crecen lo
suficientemente separados entre si lo que permite la ex-
pansion de un estrato herbaceo de tipo pastizal. Estas for-
maciones se conocen como bosques de parque o vegetacdo
parque. En particular, cuando el taxén dominante es Vachellia
caven (Molina) Seigler & Ebinger se denominan espinillares
0 campos com espinilho (Fig. 2.12), y palmares cuando domi-
nan individuos de Butia sp. (Fig. 2.13). En terrenos con dre-
naje insuficiente y con mayor o menor acumulacion de agua
también se desarrollan banados (Fig. 2.14), pajonales (Fig.
2.15) y turberas (Fig. 2.16).

MOURELLE £ A.: PALINOLOGIA DE LOS CAMPOS

La vegetacion de los campos fue modificada en sus ca-
racteristicas floristicas y estructurales desde el arribo de los
europeos en el siglo XVI. El impacto creciente de la activi-
dad agro-ganadera como el desarrollo urbano y turistico ha
perjudicado tanto la biodiversidad como los servicios eco-
sistémicos de los pastizales (Gautreau, 2014; Andrade,
2015; Modernel et al, 2016). Sin embargo, aln existen va-
rias areas donde los pastizales no estan alterados o estan
poco modificados. Estas han sido sefialadas como areas va-
liosas que deberian preservarse por su gran biodiversidad y
su buen estado de conservacion (Bilenca y Minarro, 2004).

Por lo tanto, estas areas son ideales para realizar estudios

Figura 2. Diferentes tipos de vegetacion de la region de los campos; 1, Pastizal campos rupestres; 2, Pastizal campos secos; 3, Pastizal campos
Umidos; &4, Pastizal campos pantanosos (brejosos); 5, Bosques riberefios o matas de galeria; 6, Bosque serrano o matas de encosta; 7, Bosques
pantanosos o capoes de mato; 8, Bosque psamafilo o matas de restinga arenosa; 9, Matorral costero espinoso; 10, Matorral costero de “Can-
dela”; 11, Matas de restinga paludosa; 12, Espinillares o campos com espinilho; 13, Palmares; 14, Banado de agua dulce; 15, Pajonales; 16, Tur-
beras. Foto 12: P.J.S. da Silva-Filho y Foto 16: V. Ribeiro.
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de larelacion polen-vegetacion actual y obtener secuencias
polinicas fosiles. La informacion temporal aportada por los
estudios palinolégicos provee una vision de largo tiempo de
la dinamica de las comunidades y el desarrollo de los eco-
sistemas y tiene un importante rol en la ecologia, el desa-
rrollo de estrategias de conservacion y de gestion de los
campos.

El objetivo de este trabajo es revisar y analizar el estado
actual de las investigaciones palinologicas en la region de
los campos integrando los resultados obtenidos por dife-
rentes autores. Para alcanzar este objetivo, en primer lugar
se discuten los modelos de la relacion polen-vegetacion ac-
tual como analogos para interpretar las secuencias polini-
cas fésiles. En segundo lugar se sintetiza Ia historia de la
vegetacion durante el Cuaternario tardio obtenida a partir
del analisis polinico. Finalmente se discuten las dificultades
que frecuentemente se presentan para la integracion de la
informacion palinolégica y las potencialidades de la regién

de los campos para los estudios polinicos.

Relacién polen-vegetacion actual en la region de los
campos: un andlogo para interpretar los registros fosiles

El analisis de la relacién polen-vegetacion a escala re-
gional en la region de los campos de Uruguay permitio ca-
racterizar los principales tipos de vegetacion o comunidades
a partir de las asociaciones polinicas (Mourelle y Prieto,
2012,2016) (Figs. 1, 3). Los analisis estadisticos mostraron
una buena correspondencia entre las asociaciones polinicas
de muestras superficiales y los diferentes tipos de vegeta-
cion (Fig. 3.1). Esta diferenciacion de las asociaciones poli-
nicas respondid principalmente a la dominancia de algin
tipo polinico en particular (Poaceae en los pastizales, Dodo-
naea viscosa en matorrales costeros de “Candela”), o a la
presencia de tipos polinicos claves (tipos polinicos higréfilos
en los bosques riberefios).

Los estudios de la relacion polen-vegetacion en los cam-
pos de RS estan limitados a unas pocas unidades de pasti-
zal (Fig. 1). Para la unidad de los campos arbustivos, Macedo
(2018) realiz6 un estudio cuantitativo de la vegetacion y
del polen (Fig. 1). Esto permitié diferenciar tres tipos de
pastizales por medio de las asociaciones polinicas (campos
rupestres, campos secos, y campos Umidosy pantanosos), y

separarlos de las matas de galeriay capbes de mato (Fig. 3.2).
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La division de estos tipos de pastizales en los espectros po-
linicos respondi6 a la co-dominancia de Poaceae y Astera-
ceae subf. Asteroideae, asociados con Rubiaceae, en los
ambientes con menor disponibilidad hidrica (Fig. 2.1-2), y
menores proporciones de estos dos Gltimos en ambientes
con drenaje insuficiente (Fig. 2.3—4). Menores frecuencias
relativas de Asteraceae subf. Asteroideae y mayores de
Asteraceae subf. Cichorioideae permitieron identificar a los
campos secos v diferenciarlos de los campos rupestres. El
predominio de taxones higrofilos (Cephalanthus glabratus),
mesofilos (Myrtaceae, Myrsine, Sebastiania) y mesofilos-
subxerofilos (Lithraea/ Schinus) caracterizé a las matas de ga-
leriay capbes de mato. En particular, en los campos arbustivos
de Sao Gabriel, las altas proporciones de Cyperaceae en los
campos umidosy brejosos no influyeron en la caracterizacion
regional de los campos, ya que reflejaron solamente condi-
ciones locales de mayor o menor humedad.

Por otra parte, algunas muestras polinicas superficiales
fueron analizadas para las unidades campos litordneos
(Medeanic, 2004, 2006; Medeanic et al, 2016) y campos com
espinilho (Evaldt et al, 2014) (Fig. 1). En términos generales,
estos analisis mostraron cierta correspondencia entre la
composicion floristica y los conjuntos polinicos. En los cam-
pos litordneos dominan Cyperaceae, Poaceae, Amaranthus-
Chenopodioideae, Juncaceae y Asteraceae. Varias muestras
tienen proporciones polinicas menores de 100 granos, y las
proporciones de los granos de polen que caracterizan a
estos pastizales estan distorsionadas ya que fueron calcu-
ladas sobre una suma polinica total que incluy6 a los pali-
nomorfos no polinicos y/o a los tipos polinicos arboreos,
exoticos y extra-regionales. Los campos com espinillo fueron
reconocibles a través de las asociaciones polinicas de Va-
chellia caven, Prosopis, Aspidosperma quebracho-blancoy Par-
kinsonia aculeata, sin embargo, no fue posible distinguir
estadisticamente los distintos tipos de vegetacion locales
por medio de los espectros polinicos. Para que el analisis
entre el polen v la vegetacion pueda emplearse para la in-
terpretacion de secuencias fosiles, deberian incluirse los
mismos grupos ecoldgicos, tanto en las sumas polinicas
como en los estudios fitosocioldgicos. De lo contrario, la in-
formacion obtenida no resulta comparable.

La baja resolucion taxonémica de algunos taxones poli-

nicos (Asteraceae subf. Asteroideae, Poaceae, Cyperaceae,



Myrtaceae, Rhamnaceae) y/o la ausencia en el registro po-
linico de las especies exclusivas que caracterizan a algunos
tipos de vegetacion o comunidades de los campos (e.g., Si-
deroxylon obtusifolium (Humb. ex Roem. & Schult.) T.D. Penn.,
Annona maritima (Zachia) H. Rainer y Varronia curassavica
Jacg. en los bosques psamofilos; Ocotea pulchella (Nees &

Mart.) Mez en los bosques riberefos y pantanosos y en las

MOURELLE £ A.: PALINOLOGIA DE LOS CAMPOS

matas de restinga paludosas; Quillaja brasiliensis (A. St.-Hil. &
Tul.) Mart. en los bosques riberefios; v Juncus acutus L. en
bafados salinos), considerados tipos polinicos “silenciosos”,
genero una pérdida de informacion ecolégica que imposibi-
litd diferenciar algunos tipos de vegetacion o comunidades
solamente por los conjuntos polinicos, como los bosques

psamofilos de los serranos (Mourelle y Prieto, 2012, 2016),

Figura 3. 1, Diagrama polinico resumido en porcentaje para las 68 muestras de superficie que constituyen el modelo de Ia relacioén polen-ve-
getacion actual a escala regional para la region de los campos de Uruguay. 2, Diagrama polinico resumido en porcentaje para las 28 muestras
polinicas superficiales de los campos arbustivos de Sao Gabriel, RS. Unidades polinicas segln analisis de agrupamiento CONISS no restringido.
Hierbas incluye principalmente Poaceae, Cyperaceae, Monocotyledoneae, Apiaceae, Chenopodioideae y Rubiaceae; Subarbustos incluye prin-
cipalmente Asteraceae subf. Cichorioideae; arboles y arbustos incluye principalmente Myrtaceae, Myrsine, Lithraea/ Schinus, Celtis, Dodonaea
viscosa, Sebastiania/Acanthosyris, Phyllanthus sellowianusy Cephalanthus glabratus. Informacion completa de las variables incluidas en cada grupo
de vegetacion y de los analisis estadisticos en Mourelle y Prieto (2012, 2016), Mourelle (2015) y Macedo (2018).
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o el campo dmido del pantanoso y las mata de galeria de los
capées de mato (Macedo, 2018) (Fig. 3). Un caso semejante
ha sido sefialado por Medeanic et al. (2016) para los campos
litordneos donde los distintos ambientes que se desarrollan
en el area no se pudieron diferenciar debido a la baja reso-
lucion taxonémica de los principales tipos polinicos.

La limitante generada por la baja resolucion taxonémica
de los principales tipos polinicos que caracterizan a los pas-
tizales se extendi6 a la imposibilidad de separar los campos
del norte de los campos del sury de distinguir las unidades
de pastizal en Uruguay (Mourelle y Prieto, 2012). Aunque se
han intentado diferenciar las distintas unidades de pastizal
de los campos de RS a partir del estudio morfométrico de los
granos de polen de Poaceae exclusivamente (Radaeski et al,
2016), esto no se ha logrado debido al solapamiento de ta-
manos que presentan estos granos entre las distintas es-

pecies de la familia. Por lo tanto, estos resultados no se

pueden utilizar para diferenciar los diferentes pastizales y
en consecuencia tampoco para la interpretacion de las se-
cuencias polinicas fosiles. Tampoco se han podido separar
los campos de las pampas a partir del estudio de los granos
de polen de Poaceae de las muestras fosiles (Schiler y
Behling, 2011).

Historia de la vegetacién durante el Cuaternario tardio
El analisis palinologico de secuencias fosiles provenien-
tes de la region de los campos de Uruguay son escasos y
aislados, ubicados principalmente en ambientes costeros y
de humedales del sur y sureste del pais, mientras que en RS
el nimero de sitios analizados es mayor y estan ubicados
tanto en areas costeras (campos litordneos) como hacia el
interior del estado (campos dos areais, campos com barba-
de-bode, campos arbustivos y campos do centro do Estado)

(Fig. 1; Tab. 1). La mayoria de estas secuencias son “conti-

TaBLA 1 — Secuencias palinolagicas fosiles en la region de los campos de los Pastizales del Rio de la Plata

Sitio Nombre /a;jg.jf‘/j;;?; 0) I(:qugc;zr; pmf;é :g)idad Referencias

Campos del norte

1 Sdo Francisco de Assis 29°35%55° 13" 100 380 Behling et al. (2005)

2 Sdo Martinho da Serra 29°27%53° 41" 450 100 Bauermann et al. (2008)

3 Sdo Gabriel (CAS-1) 30°34%54° 01" 215 125 Macedo (2018)

4 Sdo Gabriel (CAS-2) 30° 34" 53° 59’ 253 115 Macedo (2018)

5 Cagapava do Sul 30° 20" 53° 18’ 430 150 Behling et al. (2016)

6 Guaiba 30°11:51°22' 45 312 Neves (1998)

7 Morro Santana 30° 04 51° 06" 280 50 Behling et al. (2007)

8 /Tguas Claras 30°05750° 51’ 18 275 Bauermann (2003)

9 Barrocadas 30°02;50° 36’ 16 480 Bauermann (2003)

10 Passinhos 30°02;50° 23 15 270 Macedo et al. (2007)

11 Laguna de Tramandai 29°57:50° 10’ 1 540 Lorscheitter y Dillenburg (1998)
12 Laguna dos Patos 30°50;50° 59’ -7,70 200 Cordeiro y Lorscheitter (1994)
13 Capdo do Ledo 317°48;52° 25’ 5 412 Neves (1998)

14 Laguna Formosa 31°48:54° 28’ 123 163 Mourelle et al. (2017)
Campos del sur

15 India Muerta 33°42753°57 25 170 Iriarte (2006)

16 Rincon Bravo 33°40753° 49’ 15 62 Mourelle et al. (2015a)

17 Laguna Negra 33°56;53° 33 290 Garcia-Rodriguez et al. (2010)
18 Arroyo Solis Grande 34° 457 55° 25" 2 736 Mourelle et al. (2015b)
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nuas” y abarcan el Holoceno Medio y Tardio, mientras que
otras presentan hiatos estratigraficos o niveles polinica-
mente estériles, en consecuencia los registros de la historia
de la vegetacion son discontinuos (Figs. 4, 5). La integracion
de estos resultados y la utilizacion de los modelos actuales
han permitido realizar una reconstruccion preliminar de la
historia de la vegetacion de los campos durante el Pleisto-
ceno Tardio y Holoceno (Fig. 5).

En la zona costera de la region de los campos se anali-
zaron banados salinos (Arroyo Solis Grande; sitio 18, Fig. 4)
y lagunas originadas luego del evento regresivo del Holo-
ceno (Laguna Negra; sitio 17; Laguna dos Patos; sitio 12; La-
guna de Tramandaf; sitio 11). Los cambios de la vegetacion
estan relacionados con las fluctuaciones del nivel relativo
del mar. En areas mas internas de la zona costera de RS se
estudiaron campos pantanosos (Passinhos; sitio 10; Capao
do Ledo; sitio 13) y turberas (Aguas Claras; sitio 8; Barroca-
das; sitio 9), que reflejan la gradual expansion de los bos-
ques psamofilos y matas de restinga paludosas sobre los
pastizales (Fig. 1; Tab. 1).

Por otra parte, en areas continentales mas internas las
secuencias palinolégicas reflejaron la respuesta de la vege-
tacion en relacion con cambios en la disponibilidad hidrica
en el sustrato: campos pantanosos (Guaiba; sitio 6; Morro
Santana; sitio 7; Sao Gabriel; sitios 3, 4, Fig. 4) y banados de
agua dulce (Rincon Bravo; sitio 16; India Muerta; sitio 15)
(Fig. 1; Tab. 1). Las dos Gltimas, ubicadas en la cuenca de la
Laguna Merin, no mostraron modificaciones de la vegeta-
cion relacionadas con la actividad antropica realizada por los
“constructores de cerritos”, o bien los sitios de muestreo se
ubican relativamente alejados de los sectores que habrian
sido utilizados por los grupos indigenas para la horticultura.

Por dltimo, los registros de lagunas internas (Laguna
Formosa; sitio 14, Fig. 4) y campos pantanosos (Sao Fran-
cisco de Assis; sitio 1; Sao Martinho da Serra; sitio 2; Caga-
pava do Sul; sitio 5) han permitido analizar los cambios de la
vegetacion en funcién de las forzantes antrépicos y/o cli-
maticos, y establecer posibles patrones de distribucion de
algunas especies lefiosas y sus relaciones fitogeograficas
con otras regiones (Fig. 1; Tab. 1).

En forma general, las secuencias estudiadas coinciden
en que los pastizales fueron el tipo de vegetacion dominante

en la region de los campos desde el Pleistoceno Tardio (Fig.
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5). Aln faltan estudios de la relacion polen-vegetacion ac-
tual para definir a qué tipos de pastizales corresponderian
los registros de RS. El desarrollo de especies arbéreo-ar-
bustivas (sitios 1, 6, 9, 14, 16), principalmente en los campos
del norte, se ha inferido a partir de las secuencias polinicas,
no solo como individuos aislados sino como comunidades
boscosas en las proximidades los cuerpos de agua dulce
(sitio 14). En particular, las asociaciones polinicas en Laguna
Formosa (sitio 14) entre 14.570 y 13.500 cal. afios AP su-
gieren vinculos con la Provincia fitogeografica del Chaco du-
rante ese periodo (Fig. 5; Tab. 1). Esto es consistente con el
registro de macrorrestos para el mismo momento en el
norte (localidad Pay Paso; Suarez, 2011) vy sur (localidad
Santa Lucia; Ubilla et al, 2017) de Uruguay (Fig. 1) (Mourelle
etal,2017).

Durante el Holoceno Temprano y Medio, las comunida-
des haléfitas constituian la vegetacion costera de los cam-
pos debido a una mayor influencia salina en la costa como
consecuencia del aumento relativo del nivel del mar (sitios
11, 12, 13, 17, 18). Sin embargo, también se observé el de-
sarrollo de comunidades haléfitas en el interior que no tie-
nen analogos modernos (sitio 15). Esta area no fue
alcanzada por el mar durante la etapa transgresiva, en con-
secuencia esas comunidades han sido relacionadas con
condiciones climaticas mas secas entre ca. 7.450 y 4.400
cal. afos AP (Iriarte, 2006). Esta interpretacion es consis-
tente con las condiciones secas que se habrian extendido
hasta ca. 5.500 cal. anos AP para areas al norte de los cam-
pos (Neves, 1998; Behling et al, 2005), asi como en areas
advyacentes (Leal y Lorscheitter, 2007), vy en los campos de
altitud (Roth y Lorscheitter, 1993; Behling, 1995, 1997;
Behling et al, 2001; Leonhardt y Lorscheitter, 2010; Prado
etal, 2013; Scherer y Lorscheitter, 2014). En la region cos-
tera de los campos del norte, los bafiados de agua dulce se
fueron estableciendo progresivamente hacia el sur, a ca.
5.500 cal. anos AP (sitio 11), a ca. 4.500 cal. afios AP (sitio
12) vy a ca. £.100 cal. ahos AP (sitio 13), junto con la expan-
sion progresiva de un bosque compuesto por elementos del
“bosque atlantico lluvioso” y del “bosque estacional” hacia
el sur (sitios 8, 12, 13) y hacia el oeste (sitio 6) (Figs. 1, 5).
Asimismo, comenzaron a desarrollarse banados salinos
(sitio 18) y comunidades hidréfilas (sitio 17) en la zona cos-

tera de los campos del sur. Esto refleja la disminucion de la
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1 Arroyo Solis Grande (sitio 18)
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Bafados salinos
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T T T T T T
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y
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2 Laguna Formosa (sitio 14)
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vegetales

Bosques riberefios
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y riqueza.

Dominio de pastizales
y pajonales
Bosgue riberefio

Dominio de pastizales.
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e feecro oo foeen e e | e e |
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3 Séo Gabriel - CAS-1 (sitio 3)

Comunidades
vegetales

Dominio de pastizales (comunidades
anélogas a los campos umidos y brejosos).
Incrementa la abundancia de los elementos

lefasos

Dominio de pastizales (comunidades
analogas a los campos tmidos 'y
brejosos). Desarrollo de los elementos
lefiosos mesdfilos-subxerdfilos.

Dominio de pastizales (comunidades
similares a los campos secos y rupestres)
Escasos elementos lefiosos

2,072

100 Dominio de pastizales y escasos
elementos lefiosos

110

Niveles estériles

120
39271 — S
20 40 60 80 20 40 20 40

20 20 40 60 %
Macrorestos

[ Concentracion g Fragmentos de B Heleobia ausiralis ] o
vegetales

D Arena m Limo con Limo con bajo - Limo-arcilloso
gruesa arena contenido de arena de conchillas conchillas

cias: 1, Arroyo Solis Grande; 2, Laguna Formosa; y 3, Sao Gabriel.

Figura 4. Diagramas palinologicos resumidos en porcentaje de las secu
Litologia y dataciones radiocarbénicas. Modificado de Mourelle et al. (2015b, 2017) y Macedo (2018).
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Figura 5. Cambios en la vegetacion para la region de los campos desde el Pleistoceno Tardio hasta el presente. Los nimeros de los sitios co-
rresponden con los de la Figura 1y Tabla 1; ArH, arbustales hidrofilos; BaD, banados de agua dulce; BaS, bafiados salinos; Bq, bosques; CHal,
comunidades hal6fitas; CHid, comunidades hidréfilas; CPs, comunidades psaméfilas; DP, dominio de pastizales; EL, elementos lefiosos; Hum,
humedales; Pan, pantanos; Pas, pastizales; Pj, pajonales.
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influencia marina en relacion con el descenso del nivel del
mar a partir de ca. 5.500 cal. afos AP (Cordeiro y Lorscheitter,
1994; Lorscheitter y Dillenburg, 1998; Neves, 1998; Moure-
lle et al, 2015b). Por otra parte, habria aumentado la riqueza
de los elementos lefosos en los campos del norte (sitios 2, 6,
8, 9, 14), asi como la presencia de bosques riberefios bien
desarrollados proximos a los cuerpos de agua (sitios 1, 14).

Posteriormente, para el Holoceno Tardio, el bosque com-
puesto por elementos del "bosque atlantico lluvioso” y del
"bosque estacional” continud su expansion sobre las plani-
cies costeras de los campos de RS y areas adyacentes (si-
tios 6, 7, 8,9, 10, 12, 13) y se establecieron comunidades
hidrofilas en cuerpos de agua protegidos de la accion directa
del mar por las barras de arena (sitios 12, 13). En los campos
del norte se registraba un aumento en la riqueza y/o pro-
porciones de taxones lefiosos (sitios 3, 4, 14), en cambio, en
los campos del sur se desarrollaban banados de agua
dulce (sitio 16) con una disponibilidad variable de agua.
El desarrollo de vegetacion palustre y elementos lenosos
habrian favorecido el establecimiento de los grupos indige-
nas en la region (Mourelle et al, 2015a). El registro de polen
de Araucaria en los campos del norte desde ca. 500 cal. anos
AP (sitios 5, 14) podria reflejar la presencia de individuos o
incluso pequenas poblaciones de A. angustifolia en el area
(Behling et al, 2016; Mourelle et al, 2017).

Potencialidades y consideraciones para realizar andlisis
palinolégicos de la region de los campos

Varias caracteristicas hacen de los campos un area apta
para la realizacion de estudios palinolégicos actuales vy fosi-
les porque: (1) los pastizales naturales estan determinados
climaticamente (Bilenca y Minarro, 2004); (2) presentan he-
terogeneidad geomorfolégica y una densa red hidrica que
facilitan el desarrollo de diferentes tipos de vegetacion o co-
munidades para estudiar procesos de produccion, disper-
sion y preservacion del polen; (3) toda la riqueza floristica
se desarrolla en un area de ca. 390.000 km? y de acceso re-
lativamente sencillo; v (4) existen ambientes como lagunas
costeras e interiores, banados salinos y de agua dulce, pan-
tanos vy turberas donde potencialmente se podrian obtener
secuencias fosiles que registren los cambios de la vegeta-
cion y el ambiente durante del Cuaternario tardio.

Si bien existen algunas dificultades en el analisis de la
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relacion polen-vegetacion actual de los campos, relaciona-
das con el impacto humano y la limitada resolucion taxoné-
mica de algunos tipos polinicos, esto no ha impedido
estudiar las relaciones entre el polen y la vegetacion actual,
tanto cualitativa como cuantitativamente. La utilizacion de
algunos de estos modelos actuales ha permitido realizar
interpretaciones mas ajustadas de las secuencias palino-
I6gicas fosiles para reconstruir la historia de la vegetacion
de la region de los campos desde el Pleistoceno Tardio. Los
cambios de la vegetacion fueron relacionados con forzan-
tes abiodticos (cambios en el nivel relativo del mar o en las
condiciones climaticas) y biéticos (antropicos), y se han pos-
tulado posibles rutas de migracion de las distintas especies
y vinculaciones de los campos con otras regiones fitogeo-
graficas (e.g, bosque atlantico lluvioso y bosque estacional,
campos de altitud, provincias fitogeograficas Chaquena y
Paranaense).

Sin embargo, la comparacion e integracion de la infor-
macion disponible obtenida a partir del analisis palinolégico,
tanto actual como fésil, se ha visto dificultada porque en los
trabajos se han utilizado metodologias v criterios diferen-
tes. En este sentido, se puntualizan a continuacion aquellos
aspectos que podrian considerarse en futuros trabajos, los
que seguramente permitiran una interpretacion mas ajus-
tada de la informacion paleoecoldgica disponible.

Una de las dificultades observada en el analisis de los
espectros polinicos de los campos fue la de identificar si la
dominancia de algin taxon reflejaba ajustadamente la co-
bertura de la planta parental dominante en la vegetacion, o
si por el contrario este taxén estaba sobre-representado y
distorsionaba la proporcion de los otros, en cuyo caso lo re-
comendable seria excluirlo de la suma polinica total. La
presencia de tipos polinicos dominantes en las muestras de
superficie se relaciond principalmente con el tipo de poli-
nizacion anemofila que presentan sus plantas parentales
(e.g, Cyperaceae en los bafados de agua dulce), mientras
que otros taxones frecuentes en la vegetacion, con tipo de
polinizacién zodfila, se encontraron sub-representados
(e.g., Fabaceae subf. Faboideae en pastizales; Erythrina
crista-galli en los bosques riberefos) (Mourelle y Prieto,
2012).

Sin embargo, la sobre o sub-representacion de los dis-

tintos tipos polinicos puede variar al analizar los espectros



polinicos fosiles, principalmente relacionado con las carac-
teristicas del sitio de muestreo. Esto fue observado en los
campos del norte (Fig. 1, sitios 3, 4, 14) donde la sefal poli-
nica de los pastizales dominantes esta sub-representada en
los registros fosiles en un grado mas o menos significativo
en funcion de la densidad del bosque riberefio que rode6 al
cuerpo de agua muestreado (Mourelle et al, 2017; Macedo,
2018). Como se ha demostrado en el modelo polinico actual,
la representacion de los taxones arboreo-arbustivos no solo
depende de la distancia al sitio de muestreo, sino también
de la altura maxima de las plantas y su ubicacién en el bos-
que (higrofilas o mesofilas), las que condicionan la disper-
sion polinica (Mourelle y Prieto, 2016; Mourelle et al,, 2017;
Macedo, 2018). Por lo tanto, la exclusion de estos taxones
dominantes de la suma polinica total en las secuencias f6-
siles debera ser considerada para cada caso en particular
luego de realizar un estudio de la relacion entre el poleny la
vegetacion actual, idealmente cuantitativo.

En este contexto, es fundamental ampliar el conoci-
miento sobre la relacion polen-vegetacion actual para iden-
tificar cuales taxones estan bien, sobre o sub-representados
en cada tipo de vegetacion, aumentando la fidelidad de las
interpretaciones paleoecologicas. Algunas veces en el es-
pectro polinico el conjunto de acompanantes es tan o mas
significativo que las variaciones de las proporciones de los
taxones dominantes.

Conocer cuales son los taxones polinicos “silenciosos”,
que corresponden a plantas presentes en la vegetacion pero
cuyos granos no se encuentran en los espectros polinicos,
es importante para poner el foco del andlisis en otros tipos
polinicos y evaluar asi cuales de ellos permiten identificar
distintos tipos de vegetacion o comunidades. No obstante,
es indispensable tener siempre en cuenta que la ausencia
de determinados tipos polinicos en los espectros (tanto ac-
tuales como fosiles) no refleja la ausencia de las plantas pa-
rentales en la vegetacion (actual o pasada). Esto resalta la
importancia de identificar esos tipos polinicos claves que,
aunque en bajas proporciones, desde el punto de vista cua-
litativo puedan ser indicadores del desarrollo de distintos
tipos de vegetacion en el pasado.

Por otro lado, la utilizacion de sumas polinicas menores
de 100 granos en los analisis cuantitativos de secuencias

polinicas fosiles (e.g, Suarez, 2011; Rodriguez-Gallego et al,
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2012; Behling et al, 2016) no son recomendables para ex-
plicar cambios paleoambientales y deben considerarse con
precaucion. Los modelos polinicos actuales han demostrado
que esas sumas no son suficientes para reflejar adecuada-
mente a la vegetacion. Sobre la base de nuestros resulta-
dos se recomiendan sumas polinicas no menores de 300
granos por muestra.

De acuerdo con el modelo polinico actual regional para la
region de los campos de Uruguay (Mourelle y Prieto 2012,
2016), algunos taxones polinicos con baja dispersion (e.g,
taxones palustres como Polygonumy Myriophyllum, o arbo-
reo-arbustivos como Rhamnaceae y Daphnopsis racemosa) y
las esporas (e.g, Phaeoceros, Ricciaceae e Isoetes) represen-
tan a la vegetacion local y estan relacionados con caracte-
risticas edaficas locales. En consecuencia, las variaciones en
sus proporciones en las secuencias fosiles no deberian ser
empleadas por si solas como indicadoras de posibles cam-
bios climaticos regionales, como fueron utilizadas por ejem-
plo por Medeanic et al. (2001).

En este sentido, cabe resaltar que las altas frecuencias
relativas de Phaeoceros han sido utilizadas en secuencias
polinicas fosiles de los campos y areas adyacentes como
indicadoras de condiciones climaticas calidas y secas
(Behling et al, 2005; Macedo et al, 2010) o menos himedas
(Evaldt et al, 2014). No obstante, estas altas proporciones
de Phaeoceros, asociadas a una baja concentracion polinica,
podrian relacionarse con una preservacion diferencial del
polen como consecuencia de procesos tafonémicos sin- vy
post-depositacionales, como en Sao Gabriel (Fig. 4), ya que
la proporcion de estas esporas en las muestras polinicas su-
perficiales es relativamente baja (Mourelle y Prieto, 2012,
2016; Macedo, 2018). Las esporas tienen una mayor capa-
cidad de preservacion en relacion con el polen (e.g, Faegri e
Iversen, 1989; Traverse, 2007), por lo que la sobre-repre-
sentacion en los espectros fosiles no deberia emplearse

como indicadores paleoambientales.

PERSPECTIVAS Y CONSIDERACIONES FINALES
Durante los Gltimos 20 afos, los analisis palinologicos
fosiles en la region de los campos de los PRP han provisto
informacién sobre los cambios de la vegetacion desde el
Pleistoceno Tardio, complementando asi los estudios que

se han realizado en las pampas y el sudeste de América del
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Sur en general. Sin embargo, estos estudios adn son esca-
sos en relacion con la diversidad vegetal que existe en los
campos y siguen siendo numerosos los interrogantes sin
responder. Incluso hasta muy recientemente no existian
estudios de la relacion entre el polen y la vegetacion actual
que pudiesen ser empleados para interpretar los registros
fosiles.

Adn quedan por estudiar varios tipos de vegetacion que
se desarrollan en los campos, principalmente en la zona oc-
cidental de Uruguay asi como en varias unidades de pastizal
de RS. Analizar en ellas los fendmenos de dispersion, depo-
sitacion y preservacion polinica permitira ampliar el modelo
polinico regional y obtener nueva informacion ecoldgica
para ajustar la interpretacion de las secuencias fosiles.

Diferenciar las distintas unidades de pastizal de RS a
partir de los espectros polinicos actuales constituira la base
para comprender la evolucion de los pastizales durante el
Pleistoceno Tardio y Holoceno. Hasta la actualidad estos
pastizales se han agrupado en los registros fosiles bajo la
denominacion de “campos” sin ningdn tipo de diferencia-
cion. Sin embargo, los modelos polinicos actuales para RS
(Macedo, 2018) muestran que es posible diferenciar distin-
tos tipos de pastizales incluso dentro de una unidad de pas-
tizal y abre una nueva perspectiva en la interpretacion de
los registros polinicos del Cuaternario de esta region.

Asimismo, existen numerosos ambientes que tienen
gran potencial para obtener secuencias fosiles. Nuevos es-
tudios palinolégicos en los campos del norte para el Pleisto-
ceno Tardio y Holoceno permitiran profundizar sobre el
origeny la evolucion de la flora lefiosa del area, asi como es-
tablecer posibles conexiones con otras provincias fitogeo-

graficas como la Chaquenay la Paranaense.
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