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Simposio VIL. Prosopis Spp. en los Paisajes Boculturales Aridos y Semiaridos de América

PROSOPIS SPP. EN LOS PAISAJES BIOCULTURALES ARIDOS Y SEMIARIDOS DE AMERICA:
EVALUACION DE POTENCIALES MODIFICACIONES DE POBLACIONES NATURALES DEL
GENERO DERIVADAS DE, PRACTICAS HUMANAS A LO LARGO DEL HOLOCENO

Aylen Capparelli', Peter Felker? y Diego Gobbo?

RESUMEN

El objetivo del presente trabajo es analizar, a una
macroescala espacial y temporal, los factores que
podrian modular potenciales modificaciones de las
poblaciones de Prosopis spp. americanos derivadas
de précticas humanas en el pasado. Para ello se cru-
zan datos sobre atributos eco-fisiologicos y genéticos
con aquellos sobre précticas humanas de manejo
de plantas. Se concluye que determinados tipos de
procesamiento de las vainas para su consumo son
los mas factibles de haber favorecido modificaciones
poblacionales in situ y/o a la dispersién de especies
anuevas areas.

Palabras clave: manejo de plantas, diseminulos,
germinacion, establecimiento, arqueobotanica.

ABSTRACT

The objective of this work is to analyze, at a spatial
and temporal macroscale, the factors that could
modulate potential modifications of the populations
of American Prosopis spp. derived from human prac-
tices in the past. For this, data on eco-physiological
and genetic attributes are crossed with those human
practices of plant management. It is concluded that
certain types of processing of pods for consumption
may have led to in situ population changes and / or to
the dispersal of species to new areas.

Keywords: plant management, dissemination,
germination, establishment, archaeobotany.
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El género Prosopis tiene una distribucién natural
disyunta en Africa, Asia y América (Burkart, 1976).
En América se extiende a lo largo de zonas aridas
desde el sudoeste de USA hasta el golfo San Jorge
(Burkart, 1976; Paziecknic et al., 2001) y en zonas
htimedas solo en su porcién més oriental (Figura
1. Teniendo en cuenta la clasificacién taxondémica
de Burkart (1976), América concentra 40 de las 44
especies de Prosopis, y tres centros principales de
origen y diversificacion (Burkart, 1976; Felker en Lee
et al., 1992) (Figura 1). La asociacion de Prosopis a
ambientes aridos en América es muy fuerte y anti-
gua en el tiempo, y la diversificacién actual se habria
alcanzado a fines del Plioceno comienzos del Pleis-
toceno (Bessega et al., 2006; Catalano et al., 2008;
Kingsolver et al., 1977; Mares et al., 1977).

De las 40 especies mencionadas, 33 poseen algtin
tipo de uso en el seno de sociedades tradicionales
actuales, a partir de la recolecciéon en poblaciones
que crecen espontaneamente (Capparelli en prensa).
Cada una de las partes de la planta es utilizada con
propositos especificos, en el marco de casi una vein-
tena de aplicaciones, aparte de aquellas que incluyen
obtencién de mieles y de sombra, y su concepcion
como area de caza y espacio simbdlico/ritual. Entre
los usos més frecuentes, resalta la preparacion de
comidas y bebidas a partir de las vainas dulces y
carnosas, las cuales posee patrones llamativamente
similares en los tres centros de diversificacién, més
alla del tipo de subsistencia predominante de cada
sociedad, aunque involucrando complejos distintos
de especies en cada uno (para més detalle, ver Cap-
parelli en prensa).

Los registros arqueobotanicos directos de Prosopis
recuperados hasta el momento indican que las inter-
acciones entre este y los grupos humanos estaban
establecidas muy tempranamente en América (en
Argentina su uso estaba extendido desde el noroeste
hasta Patagonia entre los 10.550/10.000 y los 9.402
ahos AP); su importancia fue en aumento durante
un lapso de condiciones de subsistencia cambiantes
que incluyeron el surgimiento de la agricultura
incipiente y la domesticacién de camélidos; su uso
continué ininterrumpidamente hasta la llegada
de los espaholes (Capparelli, en prensa y trabajos
alli citados). Si bien, al momento de la conquista
europea, las fuentes documentales mencionan la
existencia de poblaciones de cultivo en areas acota-
das geograficamente, tales como Perti y el desierto
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de Atacama (Bibar, [1558] 1966; Yacovleff y Herrera,
1934), estas menciones son realmente escasas, y la
mayoria de los trabajos hace referencia a que las
partes utilizadas de Prosopis se colectaban de las
poblaciones donde crecia espontdneamente.

La importante magnitud de las interacciones reg-
istradas a lo largo del tiempo entre los Prosopis de
zonas aridas y los grupos humanos, dan lugar a pre-
guntarse si pudieron existir modificaciones, directas
o indirectas, de las poblaciones naturales del género,
derivadas de practicas humanas en el pasado. Las
mismas, de registrarse, habrian tenido lugar en el
marco del conjunto de practicas que las sociedades
humanas establecen en su sistema de manejo de
plantas (Berkes et al., 2000). Segan los grados de
intensidad en el cual se ejercen dichas practicas el
resultado que generan variard; dichos grados estan
regulados por criterios de seleccion cultural, por la
intensidad con que se realiza la seleccién, asi como
por la especializaciéon o complejidad de las practicas
que se llevan a cabo y la duracién de las mismas
(Blancas et al., 2013). En tanto, parte de sistemas bio-
culturales, los sistemas de manejo estan moldeados
también por los atributos del ambiente fisico y de los
componentes no humanos del conjunto (Berkes et
al., 2000).

Existen antecedentes donde se han registrado/pro-
puesto préacticas de sociedades pasadas que podrian
haber propiciado tales tipos de cambios. Para el Holo-
ceno Temprano y Medio, se detectd, en el noroeste de
Argentina y en Cuyo, la seleccién de ejemplares con
caracteristicas hibridas y el traslado/intercambio de
diseminulos desde zonas de distribucion natural del
género hacia sitios de residencia humana donde Pro-
sopis no crecia naturalmente (Capparelli, en prensa)
(Figura1). Se propuso también que los Prosopis de la
seccién Algarobia presentes actualmente en el desi-
erto de Atacama habrian sido introducidos alli por
vez primera, intencional o accidentalmente, desde el
Chaco argentino por los grupos humanos ca. 4000
afos APy luego sus poblaciones se habrian instalado
y dispersado en el drea debido a una combinacién de
condiciones climaticas mas benignas para la época,
junto con acciones naturales (tendencia malezoide,
endozoocoria) y humanas directas (manejo silvicola
y/o cultivo) o indirectas a través del pastoreo de lla-
mas, las que habrian actuado como agente dispersor
(Figura 1).
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Figura 1. Distribucion del género Prosopis en América y especies extremas (modificada de Capparelli en
prensa). 1-2-3. Centros de diversificacién en orden de importancia. Flechas a-f: antecedentes sobre transfe-
rencia de diseminulos; a-d: precontacto; e-f: pos-contacto europeo.




Con la intensificacién de las practicas agricolas, se
habrian producido clareos intencionales de pobla-
ciones naturales en México (i.e., P. juliflora en Oaxa-
ca, Flannery, 1986) e incluso una reduccién dréstica
de las poblaciones de P. pallida forma pallida en los
fragiles bosques riparios del desierto sur peruano
ca. 1000 ahos AP (Beresford-Jones, 2011). Para este
mismo momento habria ocurrido la introduccién
de Prosopis juliflora desde Sudamérica continental
(norte de Venezuela) a las islas del Caribe, donde el
género estaria previamente ausente (Burkart, 1976;
Johnston, Little y Washworth en Pasiecznik et al.,
2001) (Figura 1).

En las tres centurias posteriores a la conquista
europea se registran un par de casos que relatan la
transferencia de plantas de Prosopis de un lugar a
otro; uno desde el interior de México a Baja Califor-
nia (Aschmann, 1959) y otro desde la provincia de
Santiago del Estero, Argentina, hacia las misiones
jesuiticas del NE del pais (Montenegro, [1663-1728]
en Martin y Valverde, 1995) (Figura 1). Con la intro-
duccién del ganado europeo se produjeron, desde
el siglo XIX en adelante, cambios sustanciales en
las poblaciones de Prosopis (Beresford-Jones, 2011;
Burkart, 1976; Fisher, 1977; Pasiecznik et al., 2001),
que exceden los alcances del presente trabajo.

En orden de aportar a esta discusién nos propon-
emos aqui cruzar datos, por un lado, relativos a los
principales atributos eco-fisiologicos y genéticos
que modulan la propagacién y establecimiento de
diseminulos de Prosopis, y de las variables geo-am-
bientales que los condicionan, y por otro, sobre el
conjunto de practicas humanas, conscientes o in-
conscientes, directas o indirectas, que pueden haber
propiciado modificaciones persistentes en el tiempo
de las poblaciones naturales de Prosopis segn los
atributos analizados, previo al siglo XIX.
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ATRIBUTOS ECO-FISIOLOGICOS Y GENETICOS
QUE MODULAN LA PROPAGACION Y ESTABLE-
CIMIENTO DE DISEMINULOS DE PROSOPIS
Y VARIABLES GEO-AMBIENTALES QUE LOS
CONDICIONAN

Diseminulos de propagacion

Con la excepcion de P. strombulifera, que tiene la
capacidad de reproducirse por rizomas (Hunziker
et al., 1986), el resto de las especies de Prosopis se
reproduce por via sexual (Simpson et al., 1977), por
lo que de aqui en adelante nos referiremos solo a
frutos y semillas como diseminulos de propagacion.
Las vainas dulces y carnosas de Prosopis coevolu-
cionaron con la megafauna de América que favore-
ci6 la amplia dispersién geografica de sus semillas
(Mooney et al., 1977). Actualmente, ademés de los
guanacos (Lama guanicoe), son varios los mamiferos
silvestres menores que comen y dispersan sus fru-
tos (Campos y Vélez, 2015; Mares et al., 1977). Las
semillas de Prosopis tienen abundante sustancia
de reserva y carecen de toxicidad para vertebrados
e invertebrados, por lo que son susceptibles a la
depredacién por insectos, especialmente briquidos,
que también coevolucionaron con el género dando
lugar a un “sindrome” mayor de fruto, que requiere
del paso de las semillas por el tacto digestivo de los
mamiferos para desinfestarlas y para producir la es-
carificacién de la cubierta seminal (Kingsolver et al.,
1977) y asi eliminar la dormicién “fisica” que poseen
(Villagra et al., 2004). Los frutos que no pasaron por
tracto digestivo alguno, poseen semillas con baja
capacidad de germinacién (Campos y Vélez, 2015;
Mooney et al., 1977; Villagra et al., 2004).

Germinacion

Como en la mayoria de las especies vegetales, la
producciéon de semillas y el establecimiento de las
plantulas son las etapas mas vulnerables del ciclo
de vida de Prosopis (Mooney et al 1977). Las semillas
requieren de condiciones de humedad y tempera-
tura especificas para germinar, especialmente en
las especies freatéfitas de la seccién Algarobia (i.e.,
P alba, P. nigra, P. chilensis, P flexuosa, P velutina,
entre otras), adaptacion que le permite prosperar
en ambientes aridos y semidridos (Mooney et al.,
1977; Simpson et al., 1977). En estas, inmediatamente
a la germinacién de la semilla y al desarrollo de un
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sistema radicular ramificado, que le permite captar
humedad de los niveles més superficiales del suelo, se
produce el alargamiento de la raiz principal a mayor
velocidad que el del vastago (Glendening y Paulsen,
1955). Esto permite a la planta alcanzar las napas de
agua de niveles profundos del suelo (Mooney et al.,
1977) y florecer y fructificar independientemente de
las lluvias estacionales (Kingsolver et al., 1977; Simp-
son et al., 1977). Otros Prosopis, en cambio, poseen
adaptaciones vinculadas a plantas xerdfitas (i.e., P.
torquata, P. pubescens, P. strombulifera, P. tamarugo;
de la seccion Strombocarpa) (Simpson et al., 1977) y
unos pocos combinan ambas adaptaciones (Mooney
etal., 1977).

Las semillas de Prosopis germinan en un rango
de temperatura que va entre 10/20° a %40/45° C
(Mooney et al., 1977; Villagra, 1995; Villagra et al.,
2004%). La germinacién no es afectada por la luz, pero
la supervivencia de la semilla requiere de estar a16
2 cm de la superficie del suelo para captar la hume-
dad necesaria inicialmente (unas 6 horas a 34°C),
que solo se obtiene en un corto periodo de verano
(Mooney et al., 1977). Las defecaciones en las que son
liberadas las semillas cuando se dispersan natural-
mente, proveen de humedad y un microhébitat fértil
para la geminacion (Kingsolver et al., 1977).

Establecimiento de plantulas

La germinacion es obstaculizada y la mortalidad de
plantulas es elevada en sitios donde hay una cubierta
de pastos establecida (Glandening y Paulsen, 1955).
Cuando prosperan, es com@n que las plantulas sean
pastoreadas y destruidas por los mamiferos natu-
rales del area; por estos motivos, el establecimiento
a campo ocurre muy esporadicamente (Mooney
et al., 1977). Los sistemas radiculares profundos de
las freatofitas, ademés de resistir el estrés hidrico,
toleran la alcalinidad y salinidad (Felker, en pren-
sa-a, en prensa-b; Felker et al., 1981; Velarde et al.,
2003; Villagra, 1997; Villagra y Cavagnaro, 2000).
La tolerancia al frio invernal depende de la especie
y el lugar a donde estid adaptada (Ewens et al., en
prensa; Felker, en prensa-a; Felker et al., 1982). Solo
existen dos especies verdaderamente tropicales: P,
pallida y P. juliflora, que no toleran heladas (Felker,
en prensa-a, en prensa-b). Ciertas poblaciones de P.
chilensis poseen plantulas adaptadas para brotar més
tardfamente y asi evitar el riesgo de dafio por hela-

das tardias (Carranza et al., 2000). La capacidad de
Prosopis de fijar nitrégeno atmosférico en noédulos
radiculares hace que los requerimientos de nitroge-
no del suelo para que prospere la plantula sean bajos
(Felker, en prensa-b).

Hongos patiogenos

Existen al menos dos hongos patégenos (Lasiodi-
plodiay Pestalotiopsis) que afectan la madera de Pro-
sopis, y que, alin con una plantula bien establecida,
pueden matar el arbol en tres afios cuando descen-
dencias de ejemplares adaptados a zonas aridas se
hacen crecer en sitios con mayor humedad (Ewens
et al., en prensa; Lesney y Felker, 1995).

Floracion, polinizacion y fructificacion

Algunas especies freatéfitas de Prosopis son
plésticas al periodo de oscuridad para florecer; en
cambio, otras responden a un escotoperiodo aco-
tado y preciso (Simpson et al., 1977). Las xerdfitas,
poseen floracién de tipo oportunista (Simpson et al.,
1977). La fecundacién de las flores es llevada a cabo
por distintas especies de abejas solitarias, de vuelo
corto, que coevolucionaron especificamente con el
género dentro de cada uno de los centros de origen,
y menos frecuentemente por insectos de vuelos mas
largos (Simpson et al., 1977). Las especies de insectos
nativas de un centro tienen la capacidad de polinizar
arboles provenientes de otro centro (Ewens et al.,
en prensa), por lo que los polinizadores no parecen
ser una limitante en la transferencia de plantas. En
la seccion Algarobia, como todos los individuos son
autoincompatibles y las abejas solitarias tienen un
vuelo corto (Simpson et al., 1977), es importante que
la cobertura arbdrea sea continua para que se pueda
dar la fecundacion cruzada (Ewens et al., en prensa).

Tendencia malezoide

Justo por debajo de la superficie del suelo de las
plantas jovenes de gran parte de las especies de la
seccion Algarobia, y varios cm debajo de la superficie
del suelo en plantas més ahosas, hay una zona de
yemas preformadas que permanecen dormidas,
siempre y cuando la yema primaria del arbol esté en
desarrollo normal y en crecimiento; en cambio, si la
yema principal de la plantula o del arbol es destruida
de alguna manera, estas yemas dormidas inician su
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crecimiento alrededor de la base de la planta, dando
lugar a un individuo multi-tallo y, consecuentemente,
a cambios estructurales de las formaciones boscosas
que se transforman en un matorral impenetrable
(Fisher, 1977). Los factores més frecuentes de este
proceso han sido: una intensa explotacion de arboles
altos y erectos para la extraccion de sus troncos y/o
el sobrepastoreo y consecuente ramoneo de yemas
apicales (Burkart, 1976; Pasiecznik et al., 2001).
Cuando este sobrepastoreo es generado por ganado
europeo, establecido a lo largo de varias hectireas
durante varios dias, que suman nuevas plantulas
en cantidad, por la alta tasa de semillas viables con
capacidad germinativa que defecan, y donde las
pasturas naturales fueron consumidas por el mismo
ganado, la densidad de las poblaciones de Prosopis
suele aumentar desproporcionadamente (Felker, en
prensa-a). En particular, caballos y vacas, son los que
preservan mayor cantidad de semillas sin injurias en
heces y mayor porcentaje de semillas con capacidad
germinativa (Haas et al., 1973). P. ruscifolia en Chaco,
y P. glandulosa en Texas, asi como P. velutina y P.
Jjuliflora en regiones tropicales, son las especies que
mas frecuentemente se comportan como malezoides
en América (Ewens et al., en prensa; Fisher, 1977).

Patrones de variabilidad e hibridacién

Tanto la plasticidad ambiental como la variabil-
idad genética —dada por hibridacién y subsecuente
retrocruza de los hibridos- en Prosopis son altas y
otorgan resiliencia al género (Solbrig et al., 1977).
La simpatria, el solapamiento parcial de épocas de
floracion y la escasa discriminacién especifica entre
los insectos polinizadores facilitan la hibridacién y
la aparicién de ambientes hibridos, principalmente
dentro de la seccién Algarobia (excepto entre P.
pallida y P. juliflora) (Ewens, en prensa; Hunziker et
al., 1986; Palacios y Bravo, 1981; Simpson et al., 1977;
Solbrig et al., 1977).
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PRACTICAS HUMANAS QUE PUEDEN HABER
PROPICIADO MODIFICACIONES -PERSISTEN-
TES EN EL TIEMPO- DE LAS POBLACIONES
NATURALES DE PROSOPIS SEGUN LOS
ATRIBUTOS PREVIAMENTE EXPUESTOS

Criterios de seleccion cultural

Estos criterios de seleccion dirigiran el camino de
la seleccidén cultural en el caso de que se reproduzcan
nuevas poblaciones a partir de las semillas. En el caso
de Prosopis, tienden a seleccionar vainas méas dulces
o sabrosas, méas largas, mas espesas, més grandes,
mas o menos coloreadas y arboles mas rendidores
(ver sintesis en, Capparelli, en prensa). Aunque es
habitual la recoleccién de frutos verdes e inmadu-
ros, solo los maduros o los que tengan la capacidad
de madurar antes de su procesamiento tendran
implicancias futuras en la dispersién por accién hu-
mana. En el caso de los colectados inmediatamente
antes de la maduracién, podria existir una ventaja
en cuanto a la cantidad de semillas viables, por un
menor impacto en el ataque de braquidos. Durante
los acampes de recoleccion, en verano, es comdn que
se elaboren comidas y bebidas con el fruto morterea-
do (Capparelli, en prensa). Si las mismas involucran
el remojado de las vainas, las semillas -cuya testa
fue escarificada por el machacado- podrian tener
suficiente humedad por unas horas y germinar. Sin
embargo, es improbable que las plantulas prosperen
debajo de la cobertura boscosa.

Transporte

Es improbable que la caida accidental de vainas
durante el transporte haya tenido un efecto en la
dispersion de Prosopis, ya que las semillas que no
pasaron por el tracto digestivo de los animales tienen
muy bajas probabilidades de germinar.

Secado y almacenamiento

Lasvainasalmacenadasno tendrianlas condiciones
favorables para que las semillas germinen. En primer
lugar porque las semillas permanecerian dentro de
sus endocarpos y sin escarificar. En segundo lugar,
porque los sitios de almacenaje suelen emplazarse
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en lugares secos y frescos. En tercer lugar, porque es
com@n que se produzca la infestacién de la totalidad
de las semillas por braquidos luego de cinco meses
de almacenamiento (Capparelli, en prensa).

Procesamiento para alimento humano/forraje

De las vias culinarias regdistradas en América (Ca-
pparelli, en prensa y trabajos alli citados), el tostado
favoreceria la preservacién de las semillas pero haria
que estas pierdan su viabilidad. En cambio, si las
vainas se secan al aire, se muelen y se remojan para
hacer comidas o bebidas (i.e., del tipo de la “afiapa”™),
existirian condiciones favorables para que las semi-
llas que se descartan en el proceso, germinen en los
alrededores de las areas de actividad. Esto siempre
y cuando, el procesamiento sea en verano y en un
lugar abierto, donde las plantulas tengan suficiente
luz. Es llamativa la asociacion entre los contenedores
de Lagenaria siceraria y las preparaciones culinarias
de Prosopis en contextos tradicionales de Norte y
Sudamérica (Capparelli, en prensa). Estas practicas
podrian haber dado lugar a que las semillas germinen
incluso dentro de estos contenedores, haciendo mas
visible la plantula a los humanos. Arqueolégicamen-
te se han encontrado contextos con macrorrestos de
ambos taxa.

En el 4reatradicional de domesticaciény cria delas
llamas, el desierto surandino por arriba de los 3000
m s. n. m. (Capparelli, 2021 y trabajos alli citados),
es improbable que, atin cuando se hubieran utilizado
vainas de Prosopis de valles mesotérmicos como
complemento de la alimentacion de las mismas, las
semillas de las deyecciones hayan tenido las tempe-
raturas suficientes para germinar y las plantulas las
condiciones favorables (i.e., humedad, periodo libre
de heladas) para su establecimiento y desarrollo.
No obstante, no se puede descartar totalmente que
algunos de los diversos parches que conforman los
ambientes andinos (ver, Luebert y Pliscoff, 2017)
hayan tenido las condiciones adecuadas para ello
(ver también, Mc. Rostie et al., 2017). Asi y todo, la
llama posee menor tasa de semillas viables en sus
defecaciones en relacién al ganado europeo (Fisher,
1977), por lo cual una dispersién de tipo malezoide
de Prosopis parece poco probable. Sin embargo, la
germinacién y el establecimiento de las plantulas
se podrian haber dado mediante préacticas humanas
conscientes de cuidado y acondicionamiento.

CONSIDERACIONES FINALES

Los registros arqueobotinicos directos indican
que los grupos humanos establecieron sistemas de
manejo con poblaciones de Prosopis desde al menos
diez milenios en América, por lo que se desprende
que el conocimiento botanico tradicional y sus prac-
ticas asociadas pueden haber sido atin més antiguos.
Su asociacion pasada y presente con contenedores
de Lagenaria siceraria, especie ingresada a América
desde Beringia hace 10.000 ahos (Ericson et al.,
2005), y la antigiiedad de los restos arqueolégicos
de Prosopis en Eurasia (ca. 23.000 afos AP) (Snir et
al., 2015) lleva a pensar en la posibilidad de que el
conocimiento asociado a este género haya ingresado
a América con el poblamiento. Hacia ~13.000 cal.
AP, momento para el cual se refleja en Sudamérica
una rapida radiacién humana desde los Andes
centrales y el nordeste de Brasil hasta Patagonia
(Prates et al., 2020), los grupos humanos dedicados
a la caza de megafauna pueden haber utilizado los
bosques de Prosopis americanos como area de caza
y/o recoleccion. A pesar del largo periodo de uso y
manejo ininterrumpido, del anélisis aqui presentado
se desprende que las practicas humanas, voluntarias
o involuntarias, capaces de propiciar el asentamiento
y prosperidad de diseminulos apartados de su lugar
de origen, que puedan generar cambios persistentes
en las poblaciones de Prosopis durante el Holoceno
parecen ser restringidas. Entre los factores que las
condicionan intervienen las caracteristicas intrinse-
cas de cada especie, las practicas humanas asociadas
a estas y las condiciones geo-ambientales del lugar de
destino de los diseminulos translocados. En el caso
de las freatofitas, de la seccion Algarobia, que propor-
cionan los frutos mas apetecidos culturalmente, la
elaboracién de comidas y bebidas mediante remojo,
en verano, y fuera de la cobertura boscosa, es una
de las practicas que méas probablemente puede haber
favorecido la germinacién y establecimiento de plan-
tulas de manera indirecta, a partir del descarte de
las semillas. El uso de las vainas como forraje puede
haber tenido un efecto similar, aunque requeriria
de practicas conscientes de cuidado y acondiciona-
miento. Se profundizaran estos aspectos en trabajos
futuros.
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