UNIVERSIDAD NACTONAL AUTONOMA
DE MEXICO

FACULTAD DE CIENCIAS
DIVISION DE ESTUDIOS DE POSGRADO

FUNDAMENTOS Y METODOS
BIOGEOGRAFIA HISTORICA
CONTEMPORANEA

DE LA

T E S i S
QUE PARA OBTENER EL GRADO DE
MAESTRO EN CIENCIAS

(BIOLOGIA)
P R E § E N T A

DAVID NAHUM ESPINOSA ORGANISTA

Director: M, en C. Jorge Enrique Llorente Bousquets

MEXICO, D. F. 1993

o

VS -0



pr—

%‘g Universidad Nacional
:‘\-A

2%  Auténoma de México
UNAM

UNAM — Direccién General de Bibliotecas Tesis
Digitales Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADOS © PROHIBIDA
SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta
protegido por la Ley Federal del Derecho de
Autor (LFDA) de los Estados Unidos
Mexicanos (México).

El uso de imégenes, fragmentos de videos, y
demas material que sea objeto de proteccion
de los derechos de autor, sera exclusivamente
para fines educativos e informativos y debera
citar la fuente donde la obtuvo mencionando el
autor o autores. Cualquier uso distinto como el
lucro, reproduccién, edicion o modificacion,
sera perseguido y sancionado por el respectivo
titular de los Derechos de Autor.



RECONOCIMIENTOS

Este trabajo se realizé bajo la direccién del M. en C. Jorge Llorente Bousquets, del
Museo de Zoologia de la Facultad de Ciencias de la UNAM. Se concluy6 gracias a los apoyos
otorgados por el proyecto de innovacién docente DO-201592 de la Direccion General de Asuntos
del Personal Académico de la UNAM.

Agradezco a los miembros del jurado, Dra. Ana Barahona, Dr. Jorge Victor Crisci, Dr.
Oscar Flores, M. en C. Adolfo Navarro, Dr. Jorge Soberén y Dr. José Luis Villasefior, la
revision critica que hicieron al escrito. Asi mismo, extiendo este agradecimiento a'la M. en C.
Isolda Luna y al Dr. Nelson Papavero por la revisién y critica de las diferentes versiones de este
escrito.

La edicién final de este trabajo se facilité gracias a la asesorfa del M. en C. Hesiquio
Benitez, del Bidl. Juan Antonio Cruz y de la Bidl. Isabel Vargas. La ayuda brindada por la Bidl
Susana Ocegueda para la revisién de la versidn final, fue fundamental.

Agradezco, [inalmente a todo ¢l personal del Musco de Zoologia "Alfonso L. Herrera”
de la Facultad de Ciencias, la hospitalidad y la ayuda que me otorgaron durante mi estancia de
seis meses para concluir este trabajo.

Atentamente:

David N. Espinosa Organista



CONTENIDO

RESUMEN, 1
INTRODUCCION, 3

CAPITULO 1. BIOGEOGRAFIA Y BIOGEOGRAFIA HISTORICA, 7
1.1 ;Qué es la biogeografia?, 7
1.2 Biogeografia ecoldgica v biogeografia histérica, 9
1.3 Los enfoques genealdgicos de la biogeografia histdrica, 23

CAPITULO 2. HISTORJIA DE LA BIOGEOGRAFIA, 27
2.1 Los marcos de referencia para interpretar la historia de la biogeografia actual, 27
2 La biogeografia predarwiniana, 32 -
2.3 La biogeografia de Darwin-Wallace, 40
2.4 La biogeografia contempordnea, 42

CAPITULO 3. LOS FUNDAMENTOS DE LOS IJNFOQUES HISTORICOS EN
BIOLOGIA COMPARADA, 55

3.1 Problemas y metas de la biogeografia histérica, 55

3.2 Herencia con modificacién: ;patrén o proceso?, 56

3.3 El principio de parsimonia, 60

CAPITULO 4. EL METODO DE LA CLADISTICA, 65
4.1 Cladismo y otras escuelas en sistemadtica, 65
4.2 El método general, 65
4.3 Caracteres, taxones y clasificacion, 68
4.4 Postulacién de hip6tesis de polaridad evolutiva, 77
4.5 Hipétesis de interrelacidon genealdgica, 83
4.6 Construccién de cladogramas, 88
4.7 Criterios de seleccion de cladogramas por parsimonia, 89
4.8 Evaluacion, seleccién y reduccion de soluciones en cladismo, 91

CAPITULO 5. EL METODO DE LA BIOGEOGRAFIA DE LA VICARIANZA, 97
5.1 Fundamentos, 97
5.2 Cladismo y vicarianza, 98
5.3 Areas de endemismo, 101
5.4 Una clasificacién de métodos, 102
5.5 Tres problemas tipicos entre cladogramas de dreas, 104
5.6 Los métodos pioneros, 105
5.7 Anilisis de componentes, 108
5.8 Métodos de parsimonia, 111
5.9 Comparacion de cladogramas, 112 :
5.10 Aplicacion de consensos al anilisis biogeogrifico, 113



5.11 Conclusion: La estrategia general, 114

CAPITULO 6. EL METODO DE LA PANBIOGEOGRAFIA, 117
6.1 Los fundamentos, 117
6.2 EI método de Croizat, 118
6.3 Los conceptos bisicos y el método general de la panbiogeografia,121
6.4 La construccién de hipétesis de homologia biogeogrifica, 125

CAPITULO 7. LA SINTESIS POSIBLE, 131
7.1 Los fundamentos comunes en la biogeografia histérica, 131
7.2 El problema del espacio, 133

LITERATURA CITADA, 135



RESUMEN

David N. Espinosa Organista. Herbario de la Escuela Nacional de Estudios Profesionales
Zaragoza, Universidad Nacional Auténoma de México. J. C. Bonilla 66 Col. Ejercito de
Oriente. Fundamentos y Métodos de la Biogecgrafia Historica Contempordnea. Tesis de
Maestria en Ciencias (Biologia), Facultad de Ciencias, UNAM. La biogeografia, durante los
Gitimos 235 afios, ha vivido una revolucion tedrica acerca de las hipdtesis que se han propuesto
para explicar la naturaleza de las dreas de endemismo y los patrones que forman. Se contrastan
dos enfoques que pretenden explicar tales patrones: la Biogeografia Tradicional (Biogeografia
del Centro de Origen-Dispersion), cuyos principales exponentes fueron P. J. Darlington, G. G.
Simpson y E. Mayr, y la Biogeografia de la Vicarianza, desarrollada por G. Nelson, N.
Platnick, D. Rosen, y C. Patterson, entre otros. Primero, se hace una revisién acerca de las
raices historicas y epistemoldgicas que dieron lugar a la idea de que los patrones de endemismo
que hoy observamos (dreas de endemismo y sus interrelaciones) son, por una parte, producto
de eventos independientes de dispersion de las especies, desde unos pocos sitios ubicados
usualmente en el norte, con desplazamientos sucesivos hacia el sur; desde las dreas mayores
hacia las de menor extension. Esto sitios son referidos en la literatura como Centros de Origen
y fueron el recurso tradicional para explicar patrones biogeogrificos bajo la idea de estabilidad
de los continentes. Por otra parte, los enfoques genealdgicos de la biogeografia histérica, que
constituyen la alternativa a la biogeografia tradicional son el tema principal de este trabajo. Sus
dos principales escuelas, la Biogeografia de la Vicarianza desarrollada por Don Rosen, Gareth
Nelson y Norman Platnick, entre otros, al igual que la llamada Pan-biogeografia fundada por
Leén Croizat y formalizada recientemente por autores neozelandeses (Craw, Heads, Weston y
Page) suponen que existe una estrecha correlacién entre la historia de la tierra y la historia de
la biota. Las divisiones de dreas ancestrales de distribucién, debidas al surgimiento de barreras
distribucionales por movimientos tect6nicos, han aislado a conjuntos grandes de especies
(biotas), y por divergencia evolutiva de las subpoblaciones se forman dreas de distribucién
recurrente (patrones) que se han llamado regiones o dreas de endemismo. Los primeros dos
capitulos tratan de la ubicacidén de la biogeografia en el contexto de la biologia comparada actual
y su desarrollo histérico. El capitulo 3 trata de los fundamentos tedricos y metodolégicos,
comunes y particulares de los enfoques genealdgicos de la biogeografia histérica actual. Luego
se describen las principales herramientas de andlisis de la Sistemadtica Cladista (capitulo 4), de
la Biogeografia de la Vicarianza (capitulo 5) y de la Panbiogeografia (capitulo 6). Finalmente
(capitulo 7) se hace un andlisis acerca de las perspectivas de los enfoques genealGgicos hacia una
sintesis tedrica y metodoldgica.



ABSTRACT

David N. Espinosa Organista. Herbario de la Escuela Nacional de Estudios Profesionales
Zaragoza, Universidad Nacional Auténoma de México. J. C. Bonilla 66 Col. Ejercito de
Oriente. Background and Methods of the Contemporary Historical Biogeography. Tesis de
Maestria en Ciencias (Biologia), Facultad de Ciencias, UNAM. Two approaches on historical
biogeography have been hardly discussed for 25 years. Endemism patterns have been recognized
-by both approaches. First, traditional biogeography, or Centre of Origin’s Biogeography
proposes that such patterns are products of several recurrent and independient events of
dispersion from a few places at north of the world. This school was found by Charles Darwin
and Alfred R. Wallace last century, and further developed by G. G. Simpson, P. J. Darlington
and E. Mayr between 1930s and 1970s. On the other hand, Vicariace Biogeography and
Panbiogeography assume a close relationship between history of earth and history of biota.
Thus, if we know the relationships among species, we can do inferences about relationships of
areas in which these species evolved. These two schools are defined in this work as genelogical
approaches. How must inferences be done, it is a matter of debate between vicariance
biogeography and panbiogeography: however, both schools have some common background.
" This work deals ultimately with genealogical approaches, which are described and discussed
based on their background and methods. First, this paper approaches the traditional explanation.
It is kown that the Centre of Origin’s idea is a much older than Darwin’s period, and explains
some major incongruences and contradictions underlying the ideas that explain patterns of
endemism by independent dispersion events. Later, a discussion on common and particular
backgrounds of the two genealogical schools is made in the chapter 3. Then, in chapter 4, a
description of general methods of cladistic systematics is developed. In chapter 5, cladistic
biogeography, is discussed as well as some methods that have been proposed too. The major
contributors to vicariance biogeography are G. Nelson, N. Platnick, D. Rosen, and others. On
panbiogeography, in chapter 6, it does a descriptions of two of main methods proposed in this
school. Finally, perspectives about a possible synthesis on main thougths and methods are
discussed (chapter 7).



INTRODUCCION

La Biologia tiene dos grandes enfoques de estudio: la Biologia General y la Biologia
Comparada. La Biologia Comparada, en un sentido amplio, es el estudio de la diversidad
bioldgica desde una perspectiva histérica (Nelson y Platnick, 1981, Platnick, 1992). Su principal
objetivo de estudio es la reconstruccién de los patrones de semejanza y desemejanza que existe
dentro de la diversidad orgdnica, tanto en la diversidad de formas como en la distribucién
geogrifica de las mismas, y supone que apartir del anilisis de ciertos caracteres es posible inferir
las interrelaciones de parentesco entre las especies. Las principales disciplinas de la biologia
comparada son la Sistemdtica, la Biogeografia, la Biologia Evolutiva, la Embriologia y la
Paleontologia. En todos estos campos es posible aplicar el método comparativo sugerirdo por
Philip Sclater hace mds de cien afios, el cual consiste en la propocicién de un conjunto de
caracteres a partir de los cuales podemos encontrar que siempre que comparamos tres o mas
entidades orginicas (especies), siempre hay dos de ellas que se parecen mds entre si que con
ninguna otra.

Durante los iultimos 25 afios, la Biologia Comparada y en particular tres de sus
principales disciplinas, la Evolucién, la Sistemdtica' y 1a Biogeografia, han vivido una revolucién
tedrica que se puede considerar tan importante como la aparicién de la teorfa darwiniana de la
evolucion hace mds de cien afios. si bien no tan espectacular. Esta revolucion se ha acompafiado
de un importante desarrollo de métodos de andlisis que unen estrechamente a las tres disciplinas.

En el campo de la evolucién se han removido los concepios centrales del programa de
investigacion gradualista y adaptacionista del neodarwinismo; en sistemdtica se han generado al
menos dos enfoques taxondmicos alternativos a la sistemdtica tradicional o evolucionista, Estos
nuevos enfoques, primero el feneticismo y mds recientemente el cladismo, han considerado
altamente especulativa la hipétesis tradicional del gradismo, que nos lleva a suponer y buscar
relaciones de ancestria-descendencia entre especies fésiles y especies actuales, lo cual condujo
en muchas ocasiones a la postulacién de "eslabones perdidos" hipotéticos en drboles filéticos,
como estrategia para reconstruir la filogenia.

En el campo de la biogeografia, uno de los debates centrales de estos Gitimos afios ha
girado en torno al problema de la historia espacial de las biotas y de las relaciones que hay entre
diferentes dreas biogeogrdficas o dreas de endemismo. La biogeografia tradicional de
Darwin-Wallace constituyd un programa de investigacion sensu Likatos (1978), y como tal sus
esfuerzos se canalizaron hacia la bisqueda de los centros de origen de cada taxén y de la
reconstruccién de las historias de dispersién de los mismos. Como cinturén protector de la teoria
central o nticleo duro, el programa dispersionista establecid que las especies regularmente no

LAqui se adoptard el término Sistemdtica como aquella rama de la taxonomia (ciencia que estudia la
clasificacion de los organismos) cuyo interés primordial es la biisqueda del sistema general de clasificacion, que esté
basado en la historia evolutiva de los seres vivos.
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se originan donde estdn y, previamente, deben buscarse las historias de dispersién que expliquen
c6mo es que ellas llegaron hasta donde hoy las encontramos.

Los enfoques mds recientes en biogeografia historica han desestabilizado al programa
dispersionista y han retomado las hipdtesis planteadas por A. P. De Candolle en 1820, por J.
Hooker en 1844-60 y P. Sclater en 1858. De acuerdo con ellos, muchos biogedgrafos
contempordneos adoptan la existencia de regiones o dreas de endemismo, las cuales son producto
de una historia comiin y por lo tanto es posible, y se debe, investigar sus interrelaciones
histéricas; en otras palabras, hay una historia que produjo los patrones de distribucién actual.
Sin embargo, los alcances de las nuevas ideas en estos campos de la biologia comparada, sus
limitaciones y sus relaciones conceptuales, no han sido examinados, asimilados y empleados
suficientemente por la mayoria de los taxénomos y por el aparato educativo de la enseiianza de
la biologia. En muchos casos se sostienen atin de manera rigida los paradigmas de la biologia
comparada que dominaron hasta poco mas de la mitad de este siglo.

El presente trabajo se tienc como objetivos, por una parte, realizar una sintesis del
desarrollo metodoldgico que han experimentade los enfoques genealdgicos de la biogeografia
histérica, sus fundamentos tedricos y sus principales planteamientos metodolégicos particulares,
asi como el andlisis comparativo de las dos escuelas mas recientes en este campo: la
biogeografia cladista y 1a pan-biogcografia. En el capitulo 1 se trata de ubicar a los enfoques
genealdgicos de la biogeografia histérica dentro del contexto de los diferentes campos y enfoques
de la biogeografia contempordnea. Después se hace un andlisis historico breve (capitlo 2), que
busca a grandes rasgos las raices epistemoldgicas de la biogeografia histérica contemporinea;
luego (capitulo 3), se discuten tres aspectos que son fundamentales para el desarrollo tedrico y
metodologico de los enfoques genealégicos de la biogeografia historica: (1) Ia naturaleza de los
patrones biogeogrificos, en particular de las dreas de endemismo, (2) el principio ontoldgico de
la evolucién o de la herencia con modificacién, y (3) el principio epistemologico de la
parsimonia o simplicidad y las implicaciones bioldgicas y metodoldgicas tanto de este principio
como del anterior en la biogeografia histérica; en los tres capitulos siguientes se hace una
clasificacién y descripcion de los métodos mds usuales del Cladismo (capitulo 4), de la
Biogeografia cladista (capitulo 5) y de la Pan-biogeografia (capitulo 6).

En el capitulo 4 se exponen de manera sucinta los conceptos bésicos y el método general

- de la cladistica, los criterios de seleccion, direccién y codificacion de caracteres, las estrategias
para construir drboles de interrelacién genealdgica (cladogramas), y algunas herramientas
estadisticas enfocadas a la evaluacién de los cladogramas y a la reduccién de soluciones. En el
capitulo 5, dedicado a la Biogeografia cladista, primero se trata de abordar el desarrollo del
método en orden cronoldgico, después se separan los métodos para construir cladogramas
(método de componentes) de los métodos para resolver problemas de taxa o dreas faltantes, asi
como de taxa de distribucién amplia y/o distribuciones redundantes. En estos dltimos se
distinguen las soluciones por parsimonia de los métodos de consenso y compatibilidad. En el
capitulo 6, que trata de la Pan-biogeografia, se exponen los conceptos bdsicos de esta escuela:
trazo, trazo estindar (o trazo generalizado), linea de base, centro de masa y nodo. Luego se
exponen los criterios para la construccién y orientacién de trazos individuales y las técnicas
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estadisticas usadas para determinar trazos estAndar. A manera de conclusion, en el capitulo 7 se
hace una comparacion de los conceptos y fundamentos desarrollados tanto por la biogeografia
cladista como por la pan-biogeografia y s¢ hace también también una seric de reflexiones acerca
de las perspectivas de la biogeografia histérica, de las coincidencias e incongruencias entre
biogeografia cladistica y pan-biogeografia y de la posibilidad de construir la sintesis evolutiva
planteada por Croizat en espacio, tiempo y forma.

La reflerencia a la historia de la biogeografia se hace necesaria en la medida que sirve
para comprender como es que sc¢ sintetizan los fundamentos de la biogeografia histérica actual,
a partir de fuenics epistemoldgicas diferentes. Sin embargo, no se pretende hacer un anilisis
histérico exhaustivo. Para un estudio detallado de la historia de la biogeografia, se remite al
lector a las obras de Browne (1983) o Papwelo y Balsa (1986), Papavero (1989, 1991) y Bueno
y Llorente (1991).






CAPITULO 1

BIOGEOGRAFIA Y BIOGEOGRAFIA HISTORICA'

1.1 ;QUE ES LA BIOGEOGRAFIA?

El problema que nos ocupa en principio es a qué y a cudntas cosas se les ha llamado
tradicionalmente biogeografia. Luego, debemos preguntarnos si ésta es una disciplina cientifica
como tal, es decir, debemos disculir si la biogeografia constituye un conjunto coherente de
principios tedricos y metodoldgicos qtie se planica preguntas que no se hacen otras ramas de la
ciencia. Esta inquictud se deriva de dos situaciones que se observan a menudo cuando uno revisa
la inmensa y dispersa literatura en revistas cspecializadas y los ya no pocos textos que se han
escrito sobre el tema. Parece que el térimino biogeografia, bajo una misma definicién, significa
al menos unas seis cosas difcrentes. Si el lector estd interesado, puede elegir al azar un par de
textos con el titulo de biogecografia y obscrvard lo diferentes que son. Si gusta asociar una
probabilidad al parecido de los fndices, encontrard con seguridad que los contenidos de un par
de libros de biogeograffa tomados al azar no comparten mds del treinta por ciento de sus temas.
A veces es posible encontrar en un libro de ecologfa de uno a tres capitulos dedicados a la
"biogeograffa®. ;Es enlonces la biogeograffa una rama de la ecologfa, o es una ciencia
independiente? ;Qué es y qué no es la biogeograffa?

Se puede definir a la biogeografia como la ciencia que estudia la distribucion de los seres
vivos tanto en el espacio como en el tiempo. A primera vista esto no representa una definicién
problemdtica. Sin embargo, si consideramos algunas definiciones de lo que es la ecologfa, por
ejemplo la de Andrewartha (1961), encontraremos algunos puntos que requieren de una
definicién mds precisa. Para estos autores la ccologia es la ciencia que estudia la distribucién
y la abundancia de los organismos. Entonces, si tanto la biogeografia como la ecologfa se pueden
definir en términos del estudio dc la distribucidn dc los seres vivos, jcudl es entonces la
diferencia entre biogeografia y ecologia?

Krebs (1978) retoma el conceplo de Andrewartha y redefine a la ecologia como el estudio
de las muiltiples interacciones enire los organismos que producen una determinada distribucién
de ellos. Sin embargo, aun con esta precisién, nuestra pregunta se mantiene sin respuesta.
Intuitivamente, empero, uno pucde darse cucnta que se estd empleando el mismo término para
nombrar dos cosas diferentes; quizd haya que distinguir entre la distribucién ecolégica y la
distribucidn geogrdfica de los seres vivos.

Cuando se habla de distribucidn en ecologfa, se alude normalmente al comportamiento
de algin pardmetro poblacional a lo largo de un gradiente ambiental, ya sea que se trate de
gradientes de condiciones (temperatura, pH, salinidad, entre otros) o de recursos (disponibilidad
de alimento, de refugios, de sitios de crianza, entre otros). Asf, se ha reconocido que muchos
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organismos muestran picos de abundancia entre ciertos intervalos de temperatura, que pueden
ser mds laxos o mads estrechos. Cuando los organismos se distribuyen en un intervalo amplio de
temperatura, por ejemplo, se les llama curitérmicos, cuando su distribucidn estd limitada
abruptamente por mdrgenes estrechos de temperatura, son estenotermos. De esta forma, la
distribucidn de una especie cn ccologia se refiere al comportamiento eurieco o estenoeco de sus
individuos o poblaciones en relacidn con cada uno de los componentes de su ambiente (figura
1.1). Distribucidn en biogeografia, en cambio, se refiere simplemente a la coleccidn de
localidades en las que una especie o taxén encuentra delimitacidn del drea que es ocupada por
sus miembros (figura 1.2). Lacoste y Salanon (1973) se refieren elegantemente a ello como "la
relacién estdtica que guardan los organismos de una especie o taxén con el drea que ocupan”,
Si se consideran sitios geogrdficos, los prefijos curi (amplio) y esteno (estrecho), se aplican al
sufijo ropos (lugar), estos es curitopia y estenotopla.

abundancia

Euriecas Estenoecas

gradiente de recursos
FIGURA 1.1. Distribucidn en ecologfa se refiere al comportamiento de algin pardmetro poblacional sobre un gradient
de condiciones (temperatura, pH, por cjemplo) o de recursos (radiacién solar, nutrientes, por ejemplo). Tal
comporntamiento puede ser laxo, ewrieco. o bien estrecho. estenoeco,

 Bursera copucemly

FIGURA 1.2. Distribucion geogrifica de Bursera coyucensis. La distribucidn geogréfica puede expresarse como puntos
que representan las localidades Giren ocupada) en que se tiene registro de una especie o taxén o como una drea que
contiene a todas las localidades, entre lus formas mids comunes, Tomado de Kohlman y Sdnchez (1984).
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A partir de la distincién entre distribucion geogrdfica y ccoldgica se podria definir a la
biogeograffa como el estudio de la distribucién geogréfica de los seres vivos y los cambios de
ésta través del tiempo. El andlisis de las causas de los diferentes patrones de distribucion
geogrifica, sin embargo, sigue siendo un tema interesante de controversia. La diversidad de
explicaciones se debe a la gran cantidad de disciplinas que han tratado de demostrar las causas
de 1a distribucién de las especies. Parecen triviales las afirmaciones de que la ecologfa, por
ejemplo, es la ciencia que hacen los ccélogos, pero esa impresién desaparece cuando
reconocemos que la biogeografia no es la ciencia que hacen los biogedgrafos. Nelson (1985) se
pregunta si existen en realidad los biogedgrafos. La imprecisién acerca de lo que es y no es la
biogeograffa y lo agitado de sus debates, se deben en buena parte a que ésta es una ciencia de
sintesis. De acuerdo con Nelson (1985), la biogeograffa viene a llenar ese hueco que hay entre
la biologia y la geologia. Gencralmente los que hacen biogeografia son taxénomos, ya sea
botdnicos o zodlogos, los expertos de grupos quienes, como parte de sus planes de trabajo,
elaboran explicaciones, a veces menos a veces mds rigurosas, acerca de por qué las especies que
estudian se distribuyen geogrdficamente como lo presentan. También ha habido un buen niimero
de gedlogos que tratan de mostrar que sus hipdlesis sobre las historias de la tierra son
congruentes con los cambios en el registro fGsil. Esta situacién ha sido desafortunada para la
biogeografia, pues el hecho de la distribucién geogrifica se ha abordado generalmente desde
puntos de vista muy estrechos, en funcion de la subdisciplina que maneje ya sea el ecélogo, el
botdnico, el zodlogo, el paleontdlogo u otro especialista, que se ocupe del tema.

1.2 BIOGEOGRAFIA ECOLOGICA Y BIOGEOGRAFIA IHISTORICA

Campos y enfoques de estudio en la biogeografia. Desde el siglo pasado, con De Candolle
(1820) se reconocen dos formas de abordar el estudio de la distribucién de los seres vivos y sc
sugiere una divisién primaria de la biogeografia, de acuerdo con los autores contempordneos,
en Biogeografia Ecoldgica y Biogeografia HistGrica. El método de cualquiera de ambos enfoques
parte del reconocimiento y construccién de sus propios patrones de distribucién y los
biogedgrafos han reconocido al menos unos ocho tipos de parrén biogeogrdfico.

Por una parte, se han descubicrto patrones de variacién de la diversidad biolSgica, en este
caso riqueza de especies, con respecto al clima y a otros rasgos geogrdficos tales como
disminucidn del drea continental, bajfos peninsulares y variaciones con respecto al relieve, entre
otros (figura 1.3). Es comiin decir que, genralmente, hay mds especies en los trépicos y una
disminucidn de tal riqueza de especies hacia los polos. A este hecho se han asociado diferentes
explicaciones causales. Se ha propuesto que éste y otros gradientes de diversidad se deben,
ademds del clima, a la edad de las comunidades, a la heterogeneidad del hdbitat o a la
complejidad peoldgica, cntre otras hipdlesis. Este patrén es abordado por la Ecologla de
Comunidades, aunque cs tratado también por MacArthur (1972) como parte central de su
Geographical Ecology, junto con su "biogeograffa” de islas (cuadro 1.1).

En la misma biogeograffa de islas, también se ha reconocido como un patrén
biogeogrdfico aislado el hecho de que en dreas mds grandes existan mds especies que en dreas
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de menor tamaiio. Se ha notado que este patrén es perceptible tanto si comparamos las biotas
de dos o mds islas, como cuando comparamos las biotas de dos o mds dreas aisladas geogréfica
o ecolégicamente dentro de un continente, conocidas como islas virtuales o hdbitats insulares.
El enfoque que asumid este hecho como su objeto central de estudio fue la "Biogeografiu” del
Equilibrio Insular. Esta corricente se desarroll$ vertiginosamente desde su planteamiento formal
en los 1960s y en los 1970s.

Millas ﬁ

FIGURA 1.3, Gradientes de diversidad con respecto a la latitud y presencia.de bajios peninsulares (tamainio del
continente), Tomado de Krebs (1978),

La biogeografia del equilibrio insular tiene tres aspectos importantes en su modelo: (1)
el modelo de colonizacién de una isla, basado en el comportamiento de las tasas de inmigracién
de especies a la isla y de extincién de especies dentro de la isla, con relacidén a las variaciones
en el mimero de especies presentes en la isla (figura 1.4); (2) la relacién especies- drea, cuyo
objetivo principal fue estimar, para cada archipiélago y para cada grupo taxondémico, los
pardmetros que definfan el modelo mds adecuado para explicar las variaciones en el niimero de
especies ‘de acuerdo con el tamaiio del drea de la isla (figura 1.5); y (3) la generacion de
lineamientos y recomendaciones para el disefio de reservas naturales y el manejo de dreas para
la conservacién (figura 1.6), las cuales se desarrollaron a partir de los trabajos de Wilson y
Willis (1975), Diamond (1975), Diamond y May (1976) y Terborgh (1976). Es a finales de esa
década, y en la siguiente, cuando se acumularon en la literatura una gran cantidad de evidencias
en contra de esta teorfa que obligaron al replanteamiento del enfoque de estudio de este patrén.
Sus criticos encontraron que las predicciones del modelo postulado por MacArthur y Wilson
(1963) y desarrollado mds tarde por Diamond (1972, 1975), Simberloff (1969, 1974) y otros,
raramente se observaban en condiciones naturules; a partir de la segunda mitad de los 1970s
Simberloff y Abele (1976, 1982), Abbott (1983), Connor y McCoy (1979) y Boecklen y Gotelli
(1984), encontraron muchas imprecisiones de interpretacién estadistica y bioldgica por parte de
quienes asumieron el modelo del equilibrio como vidlido, no sélo para explicar el proceso de
colonizacidn de islas y hdbitats aislados y la relacién entre el nimero de especies y el drea, sino
también para derivar principios y recomendaciones para la conservacién de la biodiversidad
(cuadro 1.1).
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FIGURA 1.4, (a) Modelo de colonizicidon para una isla, La tasa de inmigracién I disminuye con el incremento del
mimero de especies presentes en la isht, en tanto que I tasa de extincién E aumenta; el punto donde se igualan ambas
tasas coincide con el niimero de especies que una isla puede soportar en estado de equilibrio §; T representa Ja tasa de
T bio de es extintas por especies colonizadores durante el equilibrio, (h) El modelo del equilibrio considerando
varias islas de diferente tamafio y diferente distancia a la fuente de especies colonizadoras (el continente). Las islas lejanas
y pequeiias tendrin un valor de § s bajo en tanto que las cercanas y grandes tendrdn un valor mis alto. Redibujado

de Krebs (1978).

# especies

Momtaarat

T T T T T
rem 10 102 103 1ot 105
(@) ) log area

FIGURA 1.5, Relacion especies-iren para las Antillas. El modelo S=KA?* (a) es transformado a su versién lineal
logS=2z*logA-+logK (b). Se ha interpretado que la pendiente z indica el grado de aislamiento de una isla. Los errores
cou respecto a la linea estimada son interpretados por esta teoria como desequilibrio, uno de sus principales defectos de
acuerdo con los estadisticos (redibujado de Cox er al, 1976)
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Un segundo patrén biogeogrifico que sec ha considerado en la literatura cientifica se
refiere a las variaciones geogrdficas en la distribucién de formas de vida. En algunos libros han
Hlamado a esta orientacién de estudio como Ecogeografia, o también como Geografia Ecolégica,
pero algunos autores como Lacoste y Salanon (1973) dedican una buena parte de sus obras de
biogeografia al estudio de esta Geografia de Biomas (cuadro 1.1). La vegetacién de un lugar
pertenece a uno u otro bioma segiin su espectro bioldgico, que indica la composicién en nimero
de especies o en abundancia (segiin la escala de trabajo) de las diferentes clases de formas de
vida. Los sistemas de clasificacién son diversos y las representaciones mds comunes de los
espectros biolégicos son los diagramas circulares. Dos o mds localidades se pueden incluir en
un bioma si su composicién de formas de vida es parecida a la composicién tipica de éste
(figuras 1.7 y 1.8, cuadro 1.1). Estos tipos de estudios son tratados como biogeografia en los
textos de geografia fisica y es el vinculo seleccionado por esta disciplina para interactuar con la
biologfa.

6b

adecuado no adecuado adecuado no adecuado

FIGURA 1.6. Lineamientos generales para el disefio de reservas naturales segiin Wilson y Willis (1975). Las dreas son
mejores entre sf, si son 1 mds grandes, 2 no fragmentadas, 3 proximas a otras dreas, 4 equidistantes entre si, §
comunicadas y 6 aproximadamente circulares, Las condiciones la, 2a, 3a, 4a, 5ay 6a son preferibles a las condiciones
b,




Objeto de estudio.

Unidad de estudio
(patrones).

Campo de estudio.

Variaciones geogrificas
de la riqueza de especics

Relacién entre riqueza y
drea.

Tendencias geogrificas de
la riqueza.

Biogeografia del
equilibrio en islas *

Ecologfa de Comunidades
*

Distribucién geogrifica
de las formas de vida.
(Distribucién geogrdfica
de la adaptacidn)

Composicién de bioformas
o espectros bidticos de las
comunidades.

Patrones geogréficos de la
adaptacion.

Ecogeografla o Geografia
Ecolégica *

Ecologla (muroecologla)*

Distribucién geogrifica
de taxones (o taxa).

Area de distribucion
individual,

Composicion y afinidades
de origen de regiones y
localidades. Cenlros de
origen e historias de
dispersion de taxones.

Area de distribucién
congruente de taxones de
filogenia distinta.

Biogeografla Fenética *
Biogeografla de la
Dispersion **
Biogeografia Filogenética
*ok

Biogeografia de la

Vicarianza y
Panbiogeografia **

CUADRO 1.1. Los campos o enfoques de estudio de Ja biogeografia contempordnea. * Enfoques Ecoldgicos;

**Enfoques Histdricos.

Un tercer patrén sobre el que trabajan los biogedgrafos es la distribucién de taxones o
taxa. Este patrén ha gencrado tres diferentes orientaciones de estudio. En primer lugar lo que
podemos Hamar Corologia, la cual es una parte de la Biogeografla Fenética y aborda el estudio
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de la dindmica de las dreas de distribucién o Areografia, que trata de la descripcién y andlisis

de las dreas en términos de forma, tamaiio, tendencias de deformacién y ubicacién de barreras
a la dispersidn, entre otras (figura 1.9). Por otro lado, la biogeografia fenética realiza

clasificaciones bidticas con base en la composicidn taxondmica de las dreas geogréficas y agrupa
a éstas con base en las especies o taxones que comparten entre sf (figura 1.10), esto es por

simple similitud o semejanza. Al igual que en la sistemdltica, este enfoque fenético no pretende
postular ni probar hipdtesis acerca de las causas histéricas que pudieron dar origen a sus

patrones.
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hemicriptéfitas

{ fanerofitas

TFIGURA 1.7. Los espectros bioldgicos representan fa composicién de una Joculidad en cuanto a sus formas de vida
vegetal,

. Tundradrtica ... ____ . W%
Bosque boreal templado
HH]]]]] Bosque templado
== Bosque tropical lluvioso
% Bosque tropical caducifolio

Pastizal templado

Cordilleras

m Vegetacién mediterranea: chaparral

FIGURA 1.8, Mapa de distribucién de biomas en el conlinente americano. La biogeografia de biomas representa la
distribucién geogrdfica de la adaptacidn. (Tomado de Cox er al, 1976). ;
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FIGURA [.9. Cuatro pariinetros de un drea de distribucion individual (@) forina, (b) lineas de defoermacion, (c) grado
de superposicién y (d) ubicacion de barreras distribucionales. Tomados de Rapoport (1975).

Las otras dos orientaciones que se han desarrollado a partir de la misma distribucién de
taxones, se derivan de otro patrén que sc ha reconocido también en la biogeografia: las dreas
de endemismo o regiones biogeogrdficas. Los conceptos de endemismo y de drea o region
biogeogrdfica han sido interpretados y definidos de forma confusa. La definicién de estos
conceptos puede conducir a tautologias: ;Qué es una especie endémica?, aquella que es tipica
de una regidn, y jqué es una region?, es una 4rea definida por endemismos. Podenios proponer
una definicién de ambos conceptos con base en el concepto de homologia, de manera andloga
a la sistemdtica. Para la sistemdtica, un par de estructuras de dos organismos diferentes, cuando
se.comparan, resultan ser homdlogas si ambas guardan la misma posicion con relacién al todo
del que forman parte (homologfa topoldgica). Bajo la tcoria de la evolucién, dos estructuras son
homdlogas cuando comparten una historia comiin (homologfa evolutiva). De forma andloga,
varias especies suelen mostrar una gran correspondencia en sus distribuciones, lo cual implica
que hay homologia biogeogrdfica desde un punto de vista puramente topoldgico (Nelson
Papavero, com. pers., define esto como homopatria, ver capitulo 5). Dos o mds especies de
distribucidn continua, que muestran una gran coincidencia en su ubicacidn, tamafio y forma, son
homopdtridas y se denominan endémicas, y configuran un drea de endemismo. Bajo la idea de
la evolucién en espacio, tiempo y forma, varias especies con distintas capacidades dispersoras
que conforman un drea de endemismo, comparten una historia comtin, El reconocimiento de
tales dreas y el andlisis de Ias causas que han gencrado al endemismo es el objeto de estudio de
la biogeografia histdrica.
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FIGURA 1,10. Una clasificacidn biogeogrifica fenética de tipo jenirquico, divisive y monotético del territorio mexicano
con base en l{a pr i ia de especies del género Bursera (Tomado de Kolilman y Sdnchez, 1984). Observese
sue las regiones 5 y 8 estdn definidas dnicamente por la in de especies.

El enfoque tradicional de estudio de la biogeografia del endemismo es la Biogeografia
de la Dispersién, también conocida como biogeografia de centros de origen, escuela fundada en
¢l contexto de la teoria evolutiva de Charles Darwin y Alfred Russcll Wallace. Bajo este
cnfoque, la biogeograffa reconstruye una a una las historias de dispersién de cada grupo
taxonémico, de acuerdo con su distribucién actual y su paleodistribucidn (distribucidén fésil), de
1al forma que la historia evolutiva de cada grupo queda plasmada en un escenario geogrifico mds
o menos estable (figura 1.11). Si bien este enfoque reconoce la existencia de dreas de endemismo
o regiones como entidades reales, el estudio de éstas se aborda considerando a las dreas
geoldgicas como unidades fijas que pueden ser colonizadas con especies de otras dreas y que
pueden sufrir internamente procesos de extincidn. Las biotas para esta escuela estdn constituidas
por elementos de distinto origen geogrdfico y distintas edades, en el sentido de integraciones
cenogenéticas (Reig, 1962); en este sentido las faunas y las floras han sido denominadas
horofaunas, horofloras o patrones de dispersién (Halffter, 1976). De algtin modo es la suma o
estadistica de las distribuciones.
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FIGURA 1.11. Hipdtesis de dispersion para los peces de apua dulee que muestran distribucién transpacifica, Darlington
(1957) analizé la posibilidad de dos hipdtesis sobre Ja distribucion del grupo que se centran en saber si los peces migraron
de América a Asia o viceversa. Lus dos hipdtesis implican migracidn a través del estrecho de Behring.

La biota de una region biogeogrdfica o de una localidad estd definida por la exclusividad
de sus especies de flora o fauna, no por sus rclaciones filogenéticas. Ambos conceptos no se
refieren al mero listado de especices; Ia biogeograffa tradicional busca las afinidades de un censo
de especies con base en el reconocimiento del origen de algunos de sus elementos. Para este
enfoque de estudio la mayoria de las especies de un grupo pueden asignarse a un centro de
origen lnico; ellas no se originaron donde se encuentran actualmente. Esto a su vez indica que
las especies autdctonas de una biota son la excepeién a la regla en el proceso de especiacidn.
Asf, cn la flora de una localidad o regién se pucden reconocer elementos de estratos o
cenocrones de origen paledrtico, nedrtico, o neotropical, cntre otros, en tanto que los elementos
endémicos, que se interpretan como de origen in situ, son los menos frecuentes: Ia "biogeograffa
de vacfo". Un estrato o cenocrdn es un conjunto de especies, o grupos supraespecificos que
invadieron simultdneamente a un drea, desde el mismo lugar, durante una edad similar y por la
misma via de acceso (Reig, 1962; Simpson, 1965; Halftter, 1961, 1976). El cuadro 1.2, muestra
la composicidn de Ia flora de México, segtin los clementos floristicos que contienen cada tipo
de vegetacion. El conceplo de elemento, usado en los estudios floristicos, es equivalente al de
estrato o cenocrdn, utilizado en los estudios faunisticos, aunque su aplicacién es mds laxa, es
decir, no es necesariamente cierlo que, por cjemplo, todas las especies del elemento boreal ¢n
México hayan imvadido su drea actual simultincamente. Los elementos florfsticos sélo indican
procedencia comtn, no edad necesariamente.
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Tipo de vegetacién Elemento Elemento Elemento
meridional boreal endémico

Bosque tropical perennifolio XXXXXXXX . .
Bosque tropical subcaducifolio XXXXXXX . X
Bosque tropical caducifolio XXXXXX . XX
Bosque espinoso XXXXX . XXX
Matorral xerdfilo XXX X XXXX
Pastizal XXX XX XXX
Bosque de Quercus XXX XXX XX
Bosque de confferas XXX XXX XX
Bosque mesdéfilo de montaiia XXXXX XX X

CUADRO 1.2, Composicisn de la flora de México segiin Rzedowski (1978).

Las vias de acceso de las especies invasoras, reconocidas por la biogeografia tradicional,
son de tres tipos: los corredores, los puentes filtro y las rutas al azar. Esta corriente, a diferencia
de las escuelas contemporidneas, hace una divisién taxonémica de los campos de estudio de la
biogeografia en Fitogeografic y Zoogeografia. Las potencialidades ecolégicas de dispersién y
colonizacién son las que predicen, en esta escuela biogeogrdfica, las distintas posibilidades de
penetracién o diseminacién de las especies, donde cada una de ellas tiene una historia tnica.

Un segundo grupo de enfoques de la biogeografia del endemismo es estrictamente
histérico; casi todos cllos coinciden en suponer que de las relaciones de parentesco entre fos
taxones se puede inferir la historia de las dreas biogeogrificas. Estos enfoques se pueden
denominar filogenéticos (Llorente y Espinosa, 1991) o con mayor restriccién como enfoques
genealdgicos, cuando el principio metodoldgico es cladistico. Este plantecamiento ha sido
abordado por la Biogeografia Filogenética de Hennig (1968), Brundin (1972, 1988) y Ball
(1976); por la Biogeografia de la Vicarianza, desarrollada por Rosen, Nelson, Platnick,
Humphries y Cracraft, entre los mds importantes; la Pan-biogeografia, desarrollada inicialmente
por Croizat (1958, 1961) y retomada en los dltimos diez afios por los biogedgrafos
neozelandeses, Craw, Page, Grehan, Henderson y Heads, entre los principales investigadores,
consideran que a partir del estudio de las relaciones espaciales se pueden deducir las relaciones
genecalégicas. En este sentido la pan-biogeograffa es filogenética pero no cladistica.

La escuela de Hennig y Brundin reconoce, al igual que la biogeografia de la dispersidn,
que los centros de origen existen y que la metodologia de la sistemdtica filogenética (cladismo)
puede ser 1itil para localizarlos. Como una extensién de la regla de la desviacién taxondmica,
Hennig (1968) propuso que en la distribucién geogrifica es posible observar las rutas de
sucesién de los estados de caracter. Asf, es posible localizar el centro de origen de un grupo en
aquella drea en donde encontremos a la especie (o al género) de un grupo, que contenga la
mnayor cantidad de estados de caracter plesiomérfico (ancestrales). Esta corriente difiere en
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algunos aspectos tedricos de la biogeografia dispersionista tradicional, los cuales discutiremos
en el siguiente capflulo, pero uno de los conflictos centrales es ¢l criterio bajo el cual se infiere
la localizacién de los centros de origen. La escuela tradicional los ubicarfa donde encuentra las
especies mds recientes, el centro generador de novedades evolutivas; la escuela Hennigiana los
ubicarfa en donde se encucntren las especics mds antiguas, pues no se han movido desde su
origen.

Para las otras dos escuelas, biogeografia de la vicarianza y pan-biogeografia, las dreas
de endemismo son evidencia de que la historia geoldgica y la historia de su biota estdn altamente
correlacionadas. Las dreas de endemismo se forman principalmente debido a eventos tecténicos,
que produjeron la divisién de dreas de distribucion ancestral, debido al surgimiento de barreras
intermedias o por extinciones intermedias. Este tipo de eventos debe involucrar no a uno, sino
a una gran cantidad de especies para que se formen dreas de distribucién recurrentes. Ambos
enfoques suponen que, por cllo, muchos grupos comparten una parte importante de sus historias
de especiacién. Las dos escuelas buscan, por diferentes mélodos, encontrar las interrelaciones
genealdgicas de las dreas de endemismo y sus constituyentes: los endémicos.

La distincién entre biogeografia ccoligica 'y biogeografia histérica, muchas veces
sugerida, se complica ante esta diversidad de enfoques. Sin embargo, se puede notar de modo
general que, mientras la biogeografia ecoldgica estudia los patrones de variacidn espacial y
temporal de la riqueza de especies y formas de vida, al analizar las causas de tales variacioncs,
la biogeografia histdrica es fundamentalmente la biogeograffa del endemismo o de la insularidad
propiamente dicha. Las preguntas que pretenden contestar cada una son diferentes; en un caso,
en el histérico, ¢por qué dos o mds especies viven confinadas a ciertas regiones o dreas
reconocidas?, ;por qué ahi?; en otro caso, en el ecoldgico, ¢por qué un lugar puede tener mds
o menos especies o formas de vida que otros lugares? Son éstas las dos preguntas fundamentales
que se hace la biogeografia en general.

Si hacemos una interpretacién mds estricla, deberfamos considerar el estudio de las
variaciones de la riqueza de especies, de la distribucién geogrdfica de las formas de vida y de
las tendencias geogrdficas de las grandes familias de adapraciones, como ecologfa a gran escala.
Mds atin, la geografia de biomas bien pucde ser considerada como una rama de la geografia
fisica en estrecha conexidn con la ecologfa. La biogeograffa como una ciencia mds o menos
independiente se puede considerar como el estudio de la distribucién de los taxones en ¢l espacio
y en el tiempo. La interpretacion de las causas de la distribucién geogrdfica involucra el
componente de tiempo evolutivo que es muy diferente del tiempo ecoldgico involucrado en los
patrones de biomas y formas de vida.

Biogeografia y niveles de estudio. Para Hengeveld (1990) toda la biogeograffa es ecolégica y
niega tdcitamente la posibilidad de una biogeografia histérica. Por ello, la distincién de niveles
de estudio en biogeografia sélo responde a una diferencia de escala y los factores que se deben
tomar en consideracion, para el andlisis de cualquier patrén de distribucién geogréfica son
fundamentalmente los mismos. Segiin este punto de vista si hay, por decir algo, mil factores que
intervienen en la configuracién de un drea de distribucidn, de ellos seguramente hay cerca de
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novecientos noventa y nueve de naturaleza ecoldgica y uno es ¢l componente de historia, por lo
tanto no existe la biogeografia histérica.

Segiin Hengeveld, la biogeografia y en particular la areografia es una forma de ecologia
a gran escala. Bajo este enfoque, la biogeografia no necesita de conceptos como drea de
endemismo o regién, ya que estos son construidos por la mente humana y no tienen realidad
natural. La visién de Hengeveld es una interpretacién del individualismo aplicado a la
hiogeografia, que veremos mds adelante. Una visién reduccionista y mecanicista: la misma
corriente individualista que sugiere que las especies no existen -sélo los individuos- y que, por
lo tanto, cualquier intento de definir a las especies y atin mds analizarlas, cae en el terreno de
la Metabiologfa. Asf también, en el andlisis biogeogrifico, lo que existen son las dreas de
distribucién de cada especie (dreas individuales). Los otros conceptos como provincia bidtica o
regién, son estadisticos, pero no son entidades concretas y reconocibles. La clasificacién
biogeogrdfica, asf, debe partir del "andlisis objetivo” y sin sesgo tedrico alguno, de todas las
distribuciones de las especies; no hay por qué sobrevalorar al endemismo. Como cada especie
tiene su capacidad particular de dispersion, su propia tolerancia a las fuerzas de seleccion y su
propia adecuacion al medio, la distribucidn congruente no significa absolutamente nada, y si no
existe conexién entre las distribuciones actuales y las pasadas, la construccion de dreas de
endemismo y la bisqueda de interrelaciones entre ellas es estéril, o aiin mds drdsticamente,
segiin Rapoport (1975), seria Metametabiologia.

Los enfoques como el de Hengeveld, que toman en cuenta todo para llegar a nada, se
conocen en taxonomia como fenéticos y por ello se puede aplicar el mismo nombre a su versién
en biogeografia. La tarea de la biogeografia bajo este enfoque es feliz, solo trataria de describir
y luego explicar una a una, la cantidad millonaria de dreas de distribucién, su forma, sus
tendencias a la deformacién y sus barreras distribucionales. Habrfa tema de trabajo para, por lo
menos, unas veinte generaciones de biogedgrafos que no se preocuparian por concluir nada. En
cuanto a las metas de una clasificacién biogeogrifica, se trataria de alcanzar el mayor nimero
e localidades o sitios de censo, las cuales son las tnicas entidades reales para una clasificacién
biogeogrdfica, luego se intentaria la aplicacién de mds de una veintena de coeficientes de
asociacién, construir dendrogramas y buscar el patrén de agrupamicnto que mejor describa la
conformacién de “provincias o regiones bidticas”, las cuales tendrian un significado
exclusivamente estadistico, ya que cualquier generalizacién implicaria comunidad de procesos,
lo cual es rechazado por el individualismo que caracleriza a esta escuela de pensamicnto.

Bajo otro punto de vista que comparten algunos autores de la biogeografia histdrica
contempordnea (Myers y Giller, 1988), tanto la distincién entre ecologia y biogeografia, como
cntre biogeografia ecolégica ¢ histérica es tangible y recac en el reconocimiento, tanto de escalas
como de patrones y procesos particulares a cada disciplina y enfoque. De acuerdo con esto, Ia
biogeograffa ecolégica estudia los hechos de la distribucidn individual de cada especie,
fundamentalmente a escala local; supone que los factores que contribuyen a la conformacién
de un determinado patrén de distribucién operan en ¢l corto plazo y su naturaleza es netamente
ecoldgica. En cambio, la biogeografia histdrica es la biogeografia del endemismo; estudia los
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patrones de distribucién a escala global y supone que los factores que los producen son de
naturaleza histérica y, por Jo tanto, han actuado en intervalos de tiempo evolutivo (cuadro 1.3).

De forma similar a la ecologfa, en biogeografia se podrfan distinguir con base en cl
esquema de Myers y Giller (1988) dos diferentes niveles de estudio. En ecologia se plantea que
poblacién y comunidad, aunque estdn conectadas directamente, constituyen niveles de integracién
diferentes y que cada uno de cstos dos niveles de integracidn ticne propicdades y pardmetros
propios. En Ia biogeografia hay también una distincién clara en los conceptos de drea de
distribucidn individual y drea de endemismo. Mientras que las distribuciones se describen en
relacién con su forma, tamaiio y tendencias de deformacién, entre otros pardmetros, para las
dreas de endemismo en cambio sélo tiene sentido hablar de interrelaciones y de homologia
biogeogrdfica. En la realidad, a pesar de que la separacién de ambos enfoques es reconocible,
tal separacién no obedece estrictamente al esquema que proponen Myers y Giller.

Las polémicas intrinsecas. El debate entre los enfoques ccolégicos e histdricos de la
biogeografia no es la confrontacién de dos puntos de vista simples y esquemdticos, como se han
planteado hasta aquf, por razones de cspacio. En realidad se trata de dos visiones del mundo,
que no se reducen a la simple polémica entre monoropismo (dispersién de las especies a partir
de ciertos centros o dreas de origen) y politopismo (generacién de las especies en su lugar de
distribucidn). En este debate subyacen un conjunto de polémicas paralelas que han producido
matices y hasta grandes variantes dentro de los dos grandes enfoques de la biogeografia. Se
contraponen en el terreno ontoldgico individualismo contra integralismo (no necesariamente
holismo), al mismo tiempo que se contraponen reduccionismo contra determinisimo 16gico y el
inductivismo contra el deductivismo, cn ¢l terreno epistemoldgico.

Bajo la visién del individualismo, las regiones, si cs que existen, no representan un todo
tnico e integrado, como lo supondria el holismo extremo, sino mds bien es la suma de las
partes. De acuerdo con esto, lo quec es vdlido en biogeograffa es el estudio de las dreas de
distribucién individual.

Por otro lado, el reduccionismo logico (Popper, 1974) establece que los procesos que
explican un evento no necesariamente explican otros eventos que ocurren en el mismo espacio
y tiempo; suponer lo contrario es, segin Popper, detcrminismo [Ggico: causas semejantes
producen efectos semejantes.

En el mismo terreno metodoldgico, el Hamado positivismo ldgico supone que el proceso
de investigacién debe partir de la observacion objetiva de los datos numéricos -sin el prejuicio
de teorfa alguna- y del reconocimiento a partir de ellos de los patrones perceptuales. Estos
patrones deben ser luego explicados por modelos ledricos que son propuestos sélo después de
que los patrones han sido revelados. Este proceso de investigacion se conoce como inductivismo.
Todas las otras corrientes contempordneas cn filosofia de la ciencia, como las desarrolladas por
Thomas Kuhn, Imre Lidkatos, Karl Popper y Paul Feyerabend, entre otros muchos, aunque
antagdnicas entre si cn varios puntos, han abundado en evidencias en contra del inductivismo
y han coincidido en que el inductivismo es sencillamente imposible. De acuerdo con todos ellos
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los procedimientos de generacién del conocimiento cientifico son deductivos, las teorias se
generan a partir de otras teorfas y que tanto la toma de datos como el reconocimiento de
patrones tienen siempre un fundamento tedrico, aun en aquellos procedimientos que se

autocalifican como inductivos.

Escala Patrdén Procesos

Distribucidn Individual Tolerancia y adecuacién al
medio.

Local: Nivel ecolégico.

Capacidad intrinseca para la
dispersion.

Factores externos que
favorecen la dispersidn.

Factores externos que
impiden la dispersién.

Global: Nivel histérico. Distribucion congruente de Cambios tecténicos.

taxones distintos.
Especiacidn.

Interrelacion genealdgica.

Extincion.

CUADRO - 1.3. Dos niveles de estudio en biogeografia definidos en términos de la escals, los patrones y procesos

involucrados en cada nivel.

No - podemos hacer una caracterizacién tajante de los enfoques ecolgicos como
individualistas, reduccionistas e inductivistas y a los enfoques histéricos genealSgicos como
holistas, deterministas y deductivistas. Ubicar a cada uno en esos dos extremos seria
peligrosamente esquemdtico. Como hemos sefialado anteriormente, ambos enfoques no son
_monoliticos y el debate no se da dnicamente entre los dos enfoques sino también dentro de cada

uno de ellos.
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1.3 LOS ENFOQUES FILOGENETICOS DE LA BIOGEOGRAFIA HISTORICA.

En el andlisis del origen de las dreas de endemismo se han formulado diferentes preguntas
y problemas que van desde la mds elemental, acerca de si las dreas de endemismo existen en la
realidad, hasta la discusidn de cudles factores tienen mayor o menor peso para conformar dichas
dreas. Aun cuando la discusién se ha llevado a cabo en diferentes niveles de andlisis, son dos
-las. hipdtesis principales que se han propuesto: el dispersionismo y fa vicarianza. Ambos
enfoques se explicardn con mayor detalle en los siguientes capitulos, pero es necesario aquf
hacer mencidén de ambos enfoques para definir ¢l contexto en el que se desarrolla este trabajo.

En términos muy generales la hipdtesis dispersionista supone que cada especie tiene una
historia particular de dispersién, a través de una geografia estable. Cuando algunos miembros
de una especie logran salvar una barrera, es posible que éstos lleguen a prosperar como una
poblacién independiente, que con el paso del tiempo podrd diverger hasta convertirse en una
especie diferente (figura 1. [2a). Bajo esta explicacidn, el reconocimicnto previo de las regiones
no es necesario, y la tarca de la biogeografia histérica se centraria en la reconstruccion de las
historias de dispersion de cada uno de los taxones que se han reconocido hasta el momento, Il
principio de cada una dc cstas historias de dispersién nos conduce necesariamente a la
localizacién de un centro tinico de origen de cada grupo. Para muchos dispersionistas los centros
o dreas de origen de la mayoria de los grupos coincidian con unos pocos lugares, en tanto que
para otros tal coincidencia no era tan obvia y desarrollaron varios criterios para localizarlos.
Bajo la idea del dispersionismo, la conformacion de las regiones, si es que existen, se debe a
que las barreras distribucionales operan de igual forma para la mayoria de los grupos,
confindndolos a la misma drea. Sin embargo, para otros biogedgrafos el concepto de barrera cs
relativo segtin sea el taxén, su edad, el lapso de tiempo requerido para cruzarla y la edad de las
barreras mismas, entre otros aspectos.

(a) Dispersion |(b) Vicariancia

FIGURA 1.12. Dos hipdtesis acerca de la formacion de patrones de distribucion geogrifica.
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Concepto de homologia biogeogr:ifica en los enfoques filogenéticos. En el otro extremo, la
hipdtesis de Ia vicarianza supone que las dreas de endemismo se forman a partir de dreas de
distribucién ancestral que al aparecer una burrera intermedia, ya sea por eventos tectdnicos o
paleoclimdticos, separan subpoblaciones de una biota, cuyos constituyentes ticnen distintas
capacidades dispersoras y colonizadoras. Cada subpoblacién, posteriormente diverge durante el
aislamiento -alopatria- a través del tiempo, hasta formar especies nuevas (figura 1.12b). Por lo
tanto, las historias de distribucién de muchas especies debe ser congruente y, ain mds, debe
existir una correlacién estrecha entre la historia de la tierra y la historia de su biota. Si este
principio tedrico es correcto, una prediceidn que se deriva inmediatamente de este es que las
relaciones genealdgicas que se puedan establecer entre las especies deben revelar también
relaciones genealdgicas entre las dreas y viceversa. La tarea de este enfoque de la biogeografia
histérica se encauzaria hacia la reconstruccidn de la historia de los eventos de vicariancia que
dieron lugar a la configuracién de las drcas de endemismo. Para los enfoques filogenéticos, la
correspondencia de las distribuciones -el endemismo- implica homologia en dos sentidos:
topoldgico y evolutivo. Esto es, dos especies de una misma drea de endemismo guardan la
misma posicién con respecto al todo y por cllo son topoldgicamente homdlogas. Pero también
son homdlogos evolutivos en tanto que afiaden la interpretacion de que esa correspondencia en
sus distribuciones implica una sola historia de formacién con un mismo origen o causa. Dentro
de esta corriente, que aqui denominamos filogenética, se ubican la biogeografia de la vicarianza
y la pan-biogeografin. La diferencia de estas dos corrientes ticne su origen en la diferente
concepcién del espacio como componenle inseparable de la especie y el taxdén. Esto
necesariamente tiene repercusiones en el método, lo cual implica el uso de patrones diferentes,
téenicas de inferencia distintas y tipos de resultados también diferentes.

La biogeografia de la vicarianza, o biogeografia cladista, parte del reconocimiento de
las dreas de endemismo como patrén de estudio (figura 1.13a). La pan-biogeografic parte de la
construccion de trazos individuales (figura 1.13b). En otras palabras, para la biogeografia
cladista busca la correspondencia en las distribuciones, a partir del solapamiento de las
localidades donde se han registrado a las especies, mientras que la pan-biogeografia lo hace
buscando el solapamiento de sus disyunciones.

Para la biogeografia cladista, ¢l elemento de juicio central en el establecimiento de las
interrelaciones -entre las dreas de endemismo, es la genealogia de las especies. En orden
metodolégico, es necesario primero hacer sistemdlica y después biogeografia. Para la pan-
biogeografia esla secuencia no es estricta, si bien parte del reconocimiento de que la mayoria
de las especies estdn contenidas en un género, en virtud de su origen comiin; supone ademds que
con los resultados de un andlisis pan-biogeogrdfico es posible redefinir y precisar algunas
relaciones de parentesco entre las especies. Esto es, lanto la sistemdtica puede ser evidencia para
la biogeograffa, como la biogeografia puede ser fuente de evidencia para la sistemdtica (Page,
1987; Craw, 1988).

La biogeograffa cladista produce cladogramas de dreas de endemismo (figura 1.14) que
representan historias de divisién sucesiva de dreas de distribucién ancestral, lo cual genera un
arreglo jerdrquico en las interrelaciones de las dreas. La pan-biogeografia produce trazos
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generalizados -llamados también trazos estdndar-, que muestran también una historia de division,
pero que no estd sujeta a la suposicién de que las interrelaciones entre las dreas sean jerdrquicas.
Las disputas entre ambos enfoques, el reconocimiento de sus fundamentos comunes y
particulares y la descripcidn de sus técnicas de andlisis, son el tema central de los siguientes
capitulos.

dreas de endemismo para
ol pénero Bursera en México

a Bursera Kerberi
w lursera lancifolic
a Bursera laxiflora

FIGURA 1.13. (a) Las dreas de endemismo se construyen a partir del reconocimiento de distribuciones recurrentes. (b}
Los trazos se construyen por medio de la conexion de todas las Jocalidades donde se presenta una especie, a través de
vurios criterios.
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FIGURA 1.14. La biogeografia de la vicarianza produce cladogrimas generales de dreas, a partir de varios cladogramas
de dreas de diferentes taxones. Suponga que cuatro dreas diferentes son ocupadas por seis taxones distintos (a-d, e-f, h-i,
k-m, n-p y g-u). Después, cada especie es sustituida por el dreia que ocupa, lo cuid produce seis cladogramas de dreas
diferentes, Finalmente, cuando se suman, se produce un inico cladograma de ireas que describe la historia comiin de

divisidn de dreas que dio origen a las especies de cada taxon.
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CAPITULO 2

IHISTORIA DE LA BIOGEOGRAFIA

La polémica generada en las décadas de 1960 y 1970 por Ledn Croizat, Gareth Nelson
y Donn Rosen, trajo como consecuencia un fendmeno comiin de las ciencias en crisis: la revisién
‘critica de su historia. Cuando una ciencia se vuclve esclerdtica, ocurre frecuentemente que las
consideraciones histéricas en busca de sus raices también se hacen rigidas y esquemdticas, lo que
podemos llamar ¢l “sindrome del hito”, algo parccido a la divisién de la historia en antes y
después de Cristo. Esto pucde ser congruente con ¢l marco de andlisis de Thomas Kuhn (1971),
quien supone que la ciencia de antes y despuds de una revolucién no comparten conceptos ni
hipdtesis. La mayor parte de los trabajos que hacen menciones histdricas sobre la biogeografia,
hasta la década de 1960, generalmente encuentran su temidtica de investigacién en Darwin y
Wallace. Suponen que esta biogeografin cs sustancialmente diferente de la predarwinista.
Comenzar la historia de la biogeografia con Darwin y Wallace hace dificil apreciar sus
contribuciones reales (Nelson, 1978). Varios autores del periodo darwiniano atribuyen muchas
de las ideas de Darwin a la originalidad de él mismo. Nelson (1978) y Nelson y Platnick (1981)
encuentran en Mayr una clara referencia de esto:

"Cuanda el joven Duarwin abordd el Beagle en 1931, tomd como hecho bien conocido que las floras y faunas
de todus las regiones eran ‘productos’ de estas regiones y que Jus biotas deben sus caracteristicas al medio fisico local.
Pero lo que &l descubrié y nunea dejd de enfitizar fue totalmente diferente i sus preconcepciones, Por ejemplo: *En el
hemisferio sur, si comparamos grandes extenstones de tierra en Australia, Sudidfrica y el suroeste de Sudamérica, entre
las latitudes de los 25 y 35 grados, encontraremos partes extremmadamente semejantes en todas sus condiciones, pero no
seria posible sefalar tres faunas y floras mis completamente disimiles...’. Estas observaciones, y otras que se han
discutido recientemente, eliminaron para Darwin la idea de Buffon y otros pioneros, de que las floras y las faunas son
‘producto de un pais’ o, como puede decirse hoy en dia, que los fuctores del medio fisico determinan la compaosicién

de faunas y floras.”

El fragmento resaltado muestra la equivoca interpretacidn de Mayr acerca de las ideas
de Buffon y De Candolle, quienes se refirieron a las biotas como producto de una regién en un
sentido histdrico, no por los faclores fisicos actuales.

2.1 LOS MARCOS DE REFERENCIA PARA INTERPRETAR LA HISTORIA DE LA
BIOGEOGRATIA ACTUAL

En las corrientes contemporineas de Ia filosoffa de la ciencia se han propuesto diferentes
marcos de referencia para entender cudles son los factores que han operado en el desarrollo
histérico de las ciencias. El interés de los historiadores de las ciencias es encontrar explicaciones
al gpor qué unas teorfas fueron reemplazadas por otras?, ¢por qué el reemplazo ocurrié en ese
momento histdrico y no antes?, ¢por qué algunas teorfas hoy aceptadas no prosperaron en otro
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liempo?, jeémo podemos estimar que una teorfa cientifica se encuentre en pleno florecimicnto
o decadencia? Los historiadores de la ciencia contempordneos han tratado de interpretar la
historia de las ciencias mds, que circunscribirse a la simple narracion de los hechos.

Karl Popper (1962) propuso primero un esquema racionalista de las ciencias. En sus
liltimas propuestas, en cambio, Popper (1974) sugirié un esquema de andlisis que se encuadra
dentro de lo que hoy llaman epistemologia evolutiva. Primero sugiere un criterio para deslindar
¢l conocimiento cientifico del no-cientifico. Popper sugiere que la diferencia entre ciencia y no-
ciencia recae en la posibilidad de someter a prueba sus hipdtesis. Una hipdtesis es cientifica si
cstablece estrictamente qué evidencias la confirmarfan y cudles la refutarfan. Cuando una teoria
s refutada por un conjunto de evidencias contrarias a sus predicciones, se postula entonces una
nueva teoria mds consistente con las evidencias. Es asi, segiin Popper, como unas teorias son
reemplazadas por otras a través de la historia.

El esquema de Popper ha sido rechazado por otros autores como Thomas Kuhn e Imre
Ldkatos. Ambos destacan muchos ejemplos en la historia de las ciencias que indican que la
mayor parte de las teorfas tienen anomalias que las refutan y no por ello son descartadas. Mds
tarde, Popper propuso un esquema en ¢l que sugiere que las teorias estidn sometidas a presiones
de seleccién. De la misma manera que las especies son hostigadas por su entorno, ¢l cual sélo
permile que prosperen las mds resistentes, muchas teorfas que coexisten en el tiempo para
explicar los mismos hechos son somctidas a la presién de la critica. Sélo aquellas teorias
resistentes a la critica pueden prosperar en la comunidad cientifica. Hay muchas variantes dentro
de la epistemologfa evolutiva que van desde si la seleccion natural sufrida por las teorfas es igual
a la del mundo orgdnico hasta analogias mds relajadas. Lo mismo que ocurre en la teorfa de la
evolucién orgdnica de nuestros dias, en la epistemologia evolutiva hay polémica en cuanto a
cudles son las fuerzas de seleccion y cudles son las unidades que son seleccionadas. Recuérdese
que dentro de la teorfa de la evolucién se ha discutido si lo que se seleccionan son los
individuos, los genes, los grupos familiares o los demos, e incluso las especies, entre otras
propuestas. De manera andloga, la epistemologia evolucionista se pregunta sobre qué cs lo que
climinan las fuerzas de seleccién en la ciencia, si son las hipétesis, o los trabajos producidos,
o los mismos tedricos, entre otras propuestas. Eso ha dado muchos puntos de vista dentro de esa
gran corricnte.

Por otra parte, Thomas Kuhn sugirié que las ciencias pasan por diferentes periodos. Hay
periodos de estabilidad en los que la comunidad cientifica adopta una teoria, con base en la cual
produce investigaciones subsidiarias. Estas investigaciones particulares dan por hecho que la
teoria es verdadera, de tal forma que si encuentra una o varias evidencias contradictorias a la
teoria central, o paradigma, el investigador hard una explicacién muy particular de esta anomalia
respelando al paradigma. Estas son llamadas explicaciones ad hoc. Luego, en otra etapa, las
ciencias llegan a acumular un gran nimero de anomalias que las hacen inoperantes. Entra
entonces la ciencia en una etapa de revolucidn cientifica, que se caracteriza por una proliferacién
de hipétesis alternativas al paradigma que se ha puesto en duda. En una ctapa posterior, una de
las hipétesis alternativas se adopta como mejor que las otras y se convierte en la nueva teorfa
central o paradigma con la cual trabajard la comunidad cientifica, y asi sucesivamente. Otros
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rasgos. importantes del esquema de Kuhn es que descarta el racionalismo de Popper; los
paradigmas no son refutados por una anomalia, sino cuando varias anomalias se acumulan, Del
mismo modo, los paradigmas de antes y después de una revolucién no comparten los mismaos
conceptos ni estudian necesariamente los mismos hechos, ni aplican los mismos métodos. Por
ello, afirma Kuhn, los paradigmas de antes y después de una revolucidn son inconmensurables.
Kuhn basa y aplica su esquema al desarrollo de la fisica y encuentra que la fisica de Galileo no
es comparable a la de Aristdteles. Lo mismo sucede entre la fisica de Galileo, que fue
reemplazada por la de Newton, y entre ésta y la {isica relativista de Einstein. En todos los casos
Kuhn encuentra un reemplazo total de conceplos, métodos y el tipo de resultados a los que sc
llega. Por lo tanto, concluye Khun, la ciencia no es acumulativa, ni neccsariamente su desarrollo
es hacia la progresién del conocimiento. El estado de la ciencia actual no es el resultado del
crecimiento del conocimiento de los cientificos de todas las épocas.

Imre Ldkatos (1978) desecha tanto el marco de anilisis de Popper como el de Kuhn.
Comparie las criticas de Khun hacia Popper y critica a Kuhn en relacién con la
inconmensurabilidad de los paradigmas y con la suposicién de que dos paradigmas nunca
coexisten en el tiempo. Fuera del caso de la fisica, no se encuentra esa desconexién entre los
paradigmas sefialada por Kuhn. Ldkatos propone un esquema de andlisis basado en el concepto
de programa de investigacién cientifica. Cada programa de investigacion cientifica tiene tres
elementos, Primero, un nicleo duro que es equivalente a la teorfa central o paradigma de Kuhn
(habrfa que hacer notar que Kuhn no es muy riguroso en su definicién de paradigma y que
algunos autores han encontrado mds de 17 significados difcrentes). La heurfstica positiva, quc
es el conjunto de lincamientos de investigacion que permiten al cientffico postular predicciones,
los medios de generacion de hipdtesis. Por tiltimo, la heurfstica negativa, que es un cinturdn que
protege a la teorfa contra las refutaciones.

Se puede hablar, por cjemplo, de un programa de investigacidn adaptacionista dentro del
campo de la evolucidn. Su niicleo 1o constituye la explicacién general que dice que cuando opera
la seleccién natural los organismos desarrollan estructuras adaptadas al medio. Por lo tanto sus
recursos heuristicos deben enfocarse a cstablecer la congrucncia entre los rasgos de las
estructuras y ¢l medio. Por ejemplo, si el tamaiio del cuerpo y de sus apéndices (e.g. patas,
cola), en los homeotermos es una respuesta a la influencia de la temperatura del medio (sc
supone que un cuerpo mds grande con apéndices pequefios expone una menor superficie de
pérdida de calor) entonces esperarfamos que en los lugares frios las razas de una misma especic
fucran mds grandes, con patas y cola mds cortas. Asi, bajo el programa adaptacionista, todo
rasgo estructural, fisioldgico o ctoldgico, tienc una razén de ser de acuerdo con el medio que
lo selecciond. Si lo observado no obece a la prediccidn hecha por la heuristica positiva, entonces
se hace una explicacién adicional (explicaciones ad fioc), de tal manera que se concilie la
anomalfa con la teorfa central. Es ah{ donde actda la heuristica negativa como cinturén protector
del nicleo duro. La heuristica negativa establece lo que estd prohibido para 1a teorfa central; en
el caso del programa adaptacionista, lo que cstd prohibido es que un organismo muestre
estructuras que no lengan una funcidn especifica para sobrevivir al medio.
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Ldkatos propuso que los programas de investigacién pueden ser progresivos o regresivos,
de acuerdo con el balance que haya entre las predicciones que confirman la teoria y aquellas que
la refutan, las cuales requerirdn de la postulacién de explicaciones ad hoc. St un programa es
exitosamente predictivo, entonces se puede calificar de progresivo. Si sus predicciones son
frecuentemente refutadas y son mds las contradicciones, ¢l programa es entonces regresivo, El
programa adaptacionista, por ejemplo, se ha enfrentado a muchas inconsistencias, algunas ya
cldsicas. jCudl es la funcidn de una nariz y un mentén prominentes en los humanos, que no
poseen otros primates? Las anomalias que se le han acumulado al programa adaptacionista son
muchas, eso lo califica como un programa progresivo, pero ni estd muerto, como predice el
esquema de Popper, ni la generacién de otros programas alternativos ha recmplazado al
adaptacionismo, como lo predice el esquema de Kuhn. El esquema de Ldkatos permite la
coexistencia de diferentes programas de investigacién que atienden a problemas equivalentes.
Tat es el caso de la biogeografia histérica actual, la cual estd constituida por cuatro progranas
de investigacién bien definidos, que comparten al menos parcialmente algunos conceptos y
fundamentos. Por cllo se ha adoptado aqui cste marco de referencia como herramienta para
analizar muy brevemente las rafces histdricas de la biogeografia contemporinea.

Las propuestas para la historia de la biogeografia, Para el andlisis histérico de la
biogeograffa, algunos autores recientes proponen que la biogeografia, como otras ciencias, ha
pasado por tres etapas de desarrollo, que en orden son: (1) una ctapa descriptiva, (2) una etapa
narrativa, y (3) una etapa analitica (Ball, 1976; Simberloff, 1983; Humphries, 1982). La ctapa
descriptiva o empirica, segiin la concepcién de Ball, consiste en la simple catalogacién de
distribuciones de taxa y el reconocimiento de regiones; los Ifmites de éstas coinciden
generalmente con zonas climdticas o con fronteras fisicas abruptas: cordilleras, costas y riberas.
Las regiones son vdlidas y relativamente permanentes para una multitud de organismos y, por
lo tanto, son evidencia de que las floras y las faunas en 1a concepeién de Buffon son reales. La
biogeografia descriptiva sélo se ocupa de los datos bidsicos, que es una tarea importante, pero
el valor heuristico de sus hipdtesis puede descansar sobre una base puramente inductiva.

Para Ball (1976), con la biogeografia narrativa se marca el inicio de la biogeografia
histérica. A l1a luz de una teorfa evolutiva, la de Darwin, es posible suponer que la semejanza
y disimilitud entre regiones cs producto de eventos histéricos y no sélo ecoldgicos, como se
crefa en la etapa descriptiva.

Las hipdtesis narrativas, sin embargo, se han caracterizado por una carga excesiva de
especulacién; contienen una serie de suposiciones que en muchas ocasiones no son refutables
(Popper, 1974). Ball (1976) cité como cjemplo de ello la discusidn entre Omodeo (1963) y Gates
(1966), acerca de la distribucién de los oligoquctos terrestres del hemisferio norte. Muchas de
estas lombrices de tierra muestran distribuciones anfiatldnticas. Omodco descarté la posibilidad
de dispersidn pasiva y supuso que los lumbricidos evolucionaron en Europa (donde muestran su
mayor diversidad) y luego migraron a Norteamérica a través de un puente terrestre. Este puente
existié en un tiempo suficientemente antiguo, lo neccesario para permitir diferenciacidn
especffica. Gates en cambio propuso una historia diferente; €l prefirié una explicacién basada
en la dispersién a gran distancia, resultante de la actividad humana de los tiltimos 400 afios. Sin
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embargo, cualquicra de las dos hipdtesis estdn sustentadas en un exceso de imaginacién de cada
autor. Por cllo la biogeografia narrativa es identificada por Ball como un ejemplo del
racionalismo hegeliano: lo que es racional es verdadero y no necesita ser probado.

Segiin Ball (1976), la biogeografia analitica, como fase madura de la biogeografia, se
desarrolla a partir del reemplazo de los métodos inductivos de generacién y evaluacién de
hipétesis por métodos hipotético-deductivos. Las hip6tesis de la biogeograffa analitica son mis
restrictivas en sus supucstos y deben ser predictivas sin recurrir, en lo posible, al planteamiento
de hipétesis ad hoc, una vez que se detectan anomalias.

El esquema de Ball es interesante, pero es peligroso de acuerdo con otros esquemas
(Kuhn, 1971; Ldkatos, 1978); implica un desarrolle evolutivo de las ciencias que conduce
siempre y necesariamente hacia un estado de maduracién. Si se reconstruye la historia de las
ciencias a partir de este razonamiento lineal y progresivo, esperarfamos encontrar en las etapas
mds antiguas de las ciencias sus rasgos mds primilivos. Sin embargo, lo que ocurre en la
biogeografia actual es que encuentra una relacién mayor en sus fundamentos con los de autores
de hace 150 o 200 afios que en los autores de hace 50 o 100 afios. Patterson (1981) admiti6 el
modelo de Ball, pero sélo hizo énfasis en las caracleristicas de las biogeografias narrativa y
analitica. Simberloff (1983) también hizo un andlisis critico de la biogeografia actual; al
considerar que el enfoque de Ball es correcto, destacd que la biogeografia actual requiere de
pruebas mds rigurosas en sus hipétesis, para alcanzar su maduracién y unificacién como ciencia.

Nelson y Platnick (1984) propusieron también tres etapas en la historia” de la
biogeografia, pero éstas no son estrictamente cquivalentes con las de Ball. Ellos reconocen los
siguienles periodos: (1) cldsico, (2) wallaceano y (3) moderno. En este trabajo se adopta este
enfoque de modo aproximado. El objetivo es ubicar las rafces epistemoldgicas de la biogeograffa
histérica contempordnea, asf como mostrar que la historia de la biogeografia ha experimentado
competencia durante su desarrollo, entre las hipdlesis y las teorfas que intentan explicar la
distribucién geogrdfica de las especies. No se pretende suponer que esta competencia sea, como
sefiala Craw (1988), una disputa entre posiciones diametralmente opuestas; entre los extremos
de ciencia vs no ciencia, hipdtesis refutables vs hipdtesis narrativas o entre biogeografia histdrica
vs biogeograffa ccolégica.

Aqui se adoptardn Ias divisiones de Nelson y Platnick (1984) sin un orden cronoldgico
estricto. La biogeografia predarwiniana se caracteriza como una etapa de proliferacién de
hipétesis acerca de la distribucién geogréfica de las especies; una etapa en la que se definen
cuales son los patrones que debe reconocer y estudiar la biogeografia y su naturaleza. La
biogeograffa de Darwin-Wallace se caracteriza por un endurecimicnto tedrico, semejante al
propuesto por Gould (1980) para la teoria sintética de la evolucién, La posibilidad de discutir
las hipGtesis biogeogrificas se oscurece en este periodo, por Ia adopcién de una teorfa que en
apariencia explica prdcticamente todo: la del centro de origen-dispersidn. El periodo actual se
caracteriza como una etapa cn la que se retoman y discuten las teorias e hipélesis predarwinianas
y darwinianas, se desarrollan nuevas propuestas metodoldgicas para evaluar hipétesis y se
definen sus predicciones, sus capacidades de explicacién o sus posibilidades de refutacién. Con
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principios mejor definidos se fundamentan nuevas teorias, cuyos métodos son mds rigurosos y
formales.

2.2. LA BIOGEOGRAFIA PREDARWINIANA.

La explicacién de Linneo o la distribucién de las especics segiin San Agustin. Nelson y
Platnick (1981) sefialaron a Carlos Linneo (1707-1778) como el autor que propuso formalmente,
en el 4mbito cientffico, ]a idea de la dispersién de todos los seres vivos a partir de un centro de
origen tnico. Esta idea, con algunas modificaciones, dominé en los siguientes 200 afios. Aun
cuando Linneo no se propuso elaborar explicaciones biogeogrdficas (su trabajo trata
fundamentalmente sobre sistemdtica) en unas cuantas Ifneas hace una explicacién contundente:

"Para entrar en el resto de este tema con la mayor brevedad como sea posible, yo pienso, sin gran peligro de
error, en dejar sentado la siguiente proposiciSn: que los continentes en las primeras edades del mundo yacfan inmersos
bajo el mar, excepto una sola isla enmedio del inmenso océano; donde todos los animales vivieron cémodamente, y todos

los vegetales fueron producidos en la mayor exuberancia... ™ (1781: 77)

Linneo estuvo conciente de que su explicacién debia ser consistente con el hecho de la
gran diversidad biolégica; que debia considerar Ia existencia de organismos de los mds variados
requerimientos de clima. Tenfa que tomar en cuenta dos condiciones extremas, climas cdlidos
y climas frios:

"Primero, debemos concebir el Parafso situado sobre el Ecuador, y nada nds es requisito para demostrar la
posibilidad de estas dos condiciones indispensables, la de suponer una montaiia muy elevada adornada por hermosas

planicies” (1781: 90)

Sin embargo, esta idea no es original de él. Para elaborar su explicacién Linneo se basa
en las observaciones hechas con anterioridad por Joseph Pitton de Tournefort, quicn al parecer
aporta evidencias acerca de esta "teorfa”:

"Yo encuentro af pie del Monte Ararat aquellas plantas que fugron comunes en Armenia, un poco s adelante
las que he visto antes en Italia; cuando he ascendido algo mds arriba (he encontrado) tales vegetales como los que fueron
comunes cerca de Parfs; las plantas (propias) de Suecia ocupuron una regidn mis elevada; pero los trechos mds altos de
las montafias, muy cercanos a la cima, fueron ocupados por las (plantas) nativas de Suiza y los Alpes.” (1781: 91)

Pero esta idea es alin mds antigua y se arraiga en el conocimiento precientifico. Papavero
(1989) encuentra una versién similar en la Cindad de Dios de San Agustin (354-430), casi 1400
afios antes. Papavero ubica las rafces de la idea del centro de origen-dispersion en la tradicién
Judeo-Cristiana que parte de la Biblia. Para San Agustin, el centro de dispersién de las especies
se localiz6 en el Monte Ararat (donde se posé el Arca de Noé), que fuera una isla
inmediatamente después del diluvio y de ahf se diseminaron a todo el mundo y formaron el
patrén actual, Sin embargo, un problema que lo intrigé fue la existencia de las especies islefias.
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Hay una sola diferencia entre las explicaciones de Linneo y las de San Agustin. Linnco
ubica el centro de origen de las distribuciones en el Edén , mientras que San Agustin lo ubica
en Jos Montes de Ararat, en la Armenia o Turquia actuales, después del diluvio. Esta diferencia
puede ser producto de una polémica antiquisima dentro del cristianismo. San Agustin
simplemente hace una interpretacidn literal de la Biblia. Primero fueron creadas todas las cosas
(Génesis), luego destruidas (Diluvio), de tal manera que la distribucién actual de las especies
tiene que ver directamente con su multiplicacién y dispersién desde los Montes de Ararat. Una
de las tantas discusiones suscitadas al interior de la tradicién judeocristiana es que por la
naturaleza misma de un dios perfecto, no se puede concebir que ¢l mismo destruya su obra.
Influido por esta idea, Linneo pensé que el origen de la distribucidn actual de los seres vivos
se debid a su dispersién desde el Edén, lugar concebido como una enorme montaiia con una gran
variedad de climas.

Al hacer su andlisis de la historia de las ideas biogeogrdficas, Nelson y Platnick (1981)
plantearon una pregunta fundamentada en el criterio de demarcacién de Popper (1962), entre lo
que es ¢l conocimiento cientifico y el que no lo es: ;es refutable la hipétesis linneana del centro
de origen-dispersién? Para ello resaltaron tres aspectos que deben tomarse en cuenta como
posibles fuentes de evidencia para la evaluacién de las hiptesis sobre Ia distribucién geogréfica
de los seres vivos: (1) zqué especies existen?, (2) ;d6nde ocurren naturalmente las especies? y
(3) ¢qué interrelaciones hay entre las especies (debidas a su pertenencia a clases taxonémicas,
por ejemplo)? Estos son los tres aspectos centrales de la biogeografia del endemismo: Ciales,
Dénde 'y Por qué las especies se distribuyen donde se hallan. Nelson y Platnick (1981)
dividieron la idea de Linneo en una hipdtesis central y dos hipdtesis auxiliares:

Hipdtesis central: (a) las especies aparccen en un lugar particular, y (b) de ahf sc
dispersan a otros lugares de la tierra.

Hipdtesis auxiliares: (1) todas las especies aparecieron en el mismo lugar y al mismo
tiempo, (2) todos los continentes tienen la misma edad.

Existen tres posibilidades de refutacién (Nelson y Platnick, 1981) . Las primeras dos
corresponden a la refutacion de las hipdtesis auxiliares. Esto implica la dificultad de conocer la
edad de las especies y la no menos laboriosa tarea, aunque factible, de conocer si todos los
continentes tienen la misma edad. Supdngase que se logra saber que no todas las especies tienen
la misma edad o que no todos los continentes ticnen la misma edad. Aun bajo estas dos
posibilidades de refutacidn para las hipdtesis auxiliares, la hipdtesis central puede mantenerse
con pocas modificaciones:

(a) Las especies aparecen en un lugar (por algln proceso causal) y,
(b) de ahf se dispersan a otros lugares (por algiin proceso causal).

Bajo esta hipdtesis, no importa si las especies aparecen o no al mismo tiempo. El lugar
de origen de las espccies puede estar en permanente produccidn y salva esa dificultad. Es de esta
forma como serfa concebida por Darwin,
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La tercera posibilidad de refutacidn corresponde a una prediccién I6gica que se deriva
de la hipétesis de Linneo: lugares con las mismas condiciones fisicas deben estar habitados por
las mismas especies. Lamentablemente, Linneo no tuvo oportunidad de detenerse en reflexionar
sobre las implicaciones y predicciones de su hipdtesis, pues tuvo una idea simplista sobre la
similitud biolGgica y su interpretacién en términos de proceso. Su obra sélo incluyd unos pocos
cientos de especies, en su mayoria europeas y de dreas vecinas a Europa. Quien noté esa
anomalfa fue su contempordnco George Leclerc Conde de Buffon.

La ley de Buffon. Buffon (1707-1788) es mds conocido en nuestros dfas por su obra Historia
Natural, General y Particular compuesta de varios volimenes, en los que hace una descripcién
de los vertebrados del mundo conocidos hasta entonces. Pero su principal contribucién a la
biogeograffa, muy popular en el periodo predarwiniano, radica en un descubrimicento cuando
compara las especies tropicales del vicjo y el nuevo mundo. Buffon encuentré:

"un hecho general, que primero parece muy extraiio y no habfamas sospechado antes, es que no hay especies de fa zona
térrida en un continente que se encuentren en otro” (1761, In Nelson y Platnick, 1981: 361).

Segiin Ia explicacidn linneana, bajo las mismas condiciones fisicas, diferentes lugares
deberfan tener las mismas especies. Buffon se refirié a esta anomalia (de que hay diferentes
especies de mamfferos en diferentes lugares dentro de 1a zona tropical) como una "ley general".
Durante los siguientes 50 afios, esta ley general fue confirmada por Alexander von Humboldt
(1769-1859) en plantas, Pierre Latreille (1762-1833) con inscctos y por George Cuvier
(1769-1832) en reptiles. Todos los casos mostraron el mismo patrén. Humboldt calificé cste
hecho como una ley general, que en adelante se popularizé como la Ley de Buffon:

Las dreas tropicales del Viejo y el Nuevo Mundo no comparten especies en comiin.

Con todas las evidencias de su descubrimiento, Buffon podia poner en duda Ia idea del
centro de origen-dispersidn, sin embargo no lo hizo. El parecia estar convencido de que el viejo
mundo fue el 4rea fuente de donde partieron originalmente las especies que ahora habitan el
nuevo mundo. jPor qué entonces son diferentes las especies del nuevo y el viejo mundo? De lo
que dudaba Buffon cra que todas las especies hayan permanecido inmutables desde su origen,
cosa-que desde luego fue un tema de debate desde la antigiiedad (Papavero y Balsa, 1986):

"Y cuando, por las revoluciones del globo o por la fuerza de los humanos, los animales son forzados a
abandonar sus lugares nativos -cuando ellos han sido cazados o relegados a climas distantes-, su naturuleza sufre
dltemcmnes tan grandes y profundas que no son reconocibles a primera vista; para reconocerlos se requiere la mids atenta

i6n, expert i6n y analogia® (1766: 316; In Nelson y Platnick, 1981: 362).

De esta forma, los factores externos que ocurren en Sudamérica podrian ser diferentes
de los de Africa. Nelson y Platnick (1981) destacaron dos aspectos interesantes en el
razonamiento de Buffon. Primero, él comenzé con la idea de que las condiciones fisicas de
Afiica son semejantes a las de Sudamérica: ambas dreas localizadas entre los trépicos, son
extensas y estdn cubiertas por bosques lluviosos. Por lo tanto, él esperaria que las dos dreas
estuvieran habitadas por las mismas especies. Una vez que estudid los hechos, encuntré que no
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hay una sola especie de mamifero comin a ambas dreas. Luego, concluyé él, algunas
condiciones deben ser diferentes, después de todo.

Las regiones biogeogrificas de De Candolle. El apeliido De Candolle es muy conocido entre
fos botdnicos. Alfonso De Candolle edité a fines del siglo pasado una serie de monografias
taxonémicas de familias y géneros de plantas. Su padre, Agustin De Candolle, hizo
contribuciones importantes a la biogeografia y a la climatologfa en dos obras importantes: el
Prodomus y Essai sur Geographie Boranique, Los conceptos modernos de endemismo y regién
son atribuidos a él. Otros conceptos que no estin cn uso actualmente -estacidn y habitacion-
fueron muy utilizados por los naturalistas del siglo pasado, aun cuando no le dieron el crédito
respectivo (claro estd que la costumbre de citar las fuentes no era una préctica usual en los siglos
pasados). Nelson y Platnick (1981) lo ubicaron como el autor que hizo primero la distincién
entre las dos grandes disciplinas de la biogeograffa: histdrica (biogeograffa de las habitaciones)
y ecoldgica (biogeografia de las estaciones).

El ensayo de De Candolle estd dividido en tres partes: (1) la influencia de los elementos
externos, (2) la relacién entre los elementos externos y el estudio de las estaciones y, (3) el
estudio de las habitaciones. En Ia primera parte, De Candolle considerd cinco elementos externos
y su efecto sobre las plantas: temperatura, luz, agua, suelo y atmdsfera. En relacién con las
estaciones y habifaciones, De Candolle dijo:

"Por el término esracion yo entiendo lu naturaleza especial de [a localidad en la que cada especie acostumbra
crecer; y por habitacidn, una indicacin general del pafs en donde la planta es nativa, El término estacién se relaciona
esencialmente con el clima; el terreno de un lugar dado; el término habitacién se relaciona con circunstancias geogrdficas
y geoldgicas. La estacion de Salicornia esti en los pantanos salados; el del Ranunculus acudtico, en aguas dulces

] Las habitaciones de ambos se encuentran en Europa... El estudio de lus estaciones es, por asi decirlo, la
topografia botinica; ¢l estudio de lus habitaciones, la geografia botinica,” (1820: 383; /n Nelson Y Platnick

1981: 364).

En la actualidad los términos de estacion y habitacién no son usados; esta combinacion
de definiciones es usada por primera vez por De Candolle. Pero, no obstante la afirmacién de
Nelson y Platnick (1981), el término estacién, tal como lo define De Candolle, es usado también
por Darwin (ver por ejemplo el capitulo 12 del Origen de las Especies, en su.descripcién del
tercer hecho, el cual se cita mds adelante). Alfred Wallace (1823-1913) también usé ambos
términos, pero abrevi6 habitacion a hdbirar, que mds adelante se entiendid en sentido diferente.
El significado dado por Wallace corresponde mids bien a lo que De Candolle llamé estacidn
(Nelson y Platnick, 1981).

La posibilidad de explicar la distribucién geogréfica en términos de historia, no se da a
partir de la teorfa evolutiva de Darwin, como sugiere Ball (1976), las ideas bdsicas aparecieron
mucho antes. De acuerdo con Nelson (1978) y Nelson y Platnick (1981) la distincién que hace
De Candolle entre estaciones y habitaciones es, cn ese sentido, alin mds importante, El distinguié
estos dos hechos como producto de causas diferentes:
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*Las estaciones estin determinadas tinicamente por causas fisicas que actualmente operan, y ... lus hubitaciones
estdn probablemente determinadas en parte por causits geoldgicas que ya no existen ahora.” (1820: 413; In Nelson

y Platnick, 1981: 363).

De acuerdo con Nelson (1978) y Nelson y Platnick (1981), De Candolle hizo una
distincién clara, y para su tiempo provocativa, respecto al papel que pueden jugar los procesos
actuales (ecol6gicos) y los procesos geohistdricos sobre la distribucidn de las especies. Pero las
contribuciones de De Candoile a Ia biogeografia van mds alld: él reconocié que hay un gran
niimero de especies que le dan identidad a las dreas que ocupan -especies endémicas- y las llamé
especies aborigenes:

"Por todos estos hechos, uno puede deducir que hay regiones botdnicas; por este término denoto cualquier iirea

que, con excepeidn de especies introducidas, tienen un cierto niimero de plantas que le son propias y que pueden ser

llamadas realmente aborigenes.” (1820: 410, In Nelson y Platnick, 1981: 367).

La idea de De Candolle es atin mds general que la de Buffon; considerd que pucden
existir diferencias no sélo entre Africa y Sudamdrica, sino que el hecho del endemismo
congruente es ain mds comin y denota diferencias entre dreas mds pequeifias, no necesariamente
separadas por grandes trechos de mar. Agustin De Candolle, propuso 20 regiones botdnicas:

“(1) norte de Asia, Europay América; (2) Europa, al sur de la regién 1, y norte del Mediterrdneo; (3) Siberia;
(4) el frea Mediterrdnea; (5) este de Europa hasta los mares Negro y Caspio; (6) India; (7) China, Indochina y Japdn;
(8) Australia; (9) Sudifrica; (10) este de Africa; (11) oeste tropical de Africay (12) Islas Canarias; (13) norte de Estados
Unidos; (14) costa noroeste de Norteaumérica; (15) las Antillas; (16) México; (17) América Tropical; (18) Chile; (19)
sur de Brasil y Argentina; (20) Tierra def Fuego.,” (1820; 411, In Nelson y Platnick, 1981).

En trabajos posteriores, Alphonse De Candolle subdividi6 algunas de esas regiones. Para
De Candolle padre, las regiones botdnicas, no eran otra cosa que las habitaciones, lo que en la
actualidad puede equipararse a las dreas de endemismo en las que debe basar su estudio la
biogeograffa histdrica.

El descubrimiento de De Candolle contradijo la hipétesis linneana; de hecho él fue
consciente de las implicaciones de su descubrimiento:

"Los primeros exploradores siempre pensaron que encontraban las plantas de sus hogares en paises lejanos, y
ellos se deleitaron ddndoles los mismos nombres. Pero tantos especimenes como ellos vieron, fueron llevados a su regreso
a Europa, (y) la ilusién se disipd para la vasta mayoria de las especies de pluntas. Aun cuando ¢l examen de especimenes
secos deja alguna duda, la investigacidn horticola generalmente remueve las dudas, dejando sélo una pequeiia fraccidn

de especies comunes a regiones diferentes.” (1820: 403, In Nelson y Platnick, 1981)

Lo anterior puede resumirse como un principio de mayor nivel de universalidad que la
ley de Buffon: las especies de distribucidn restringida son la regla, las de distribucién amplia
son la excepcidn. Este principio es aplicable no sdlo para comparar al viejo y al nuevo mundo,
se puede aplicar también para comparar cualguier par de dreas geogréficas o regiones y funciona
tanto para el tamaiio de las dreas (las especies estendcoras son mufs numerosas que las euricoras,
ver figura 2.1), como para la particularidad geogrdfica de las especies (las especies endémicas
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son mds numerosas que las cosmopolitas, o mds estrictamente, que las pandémicas (ver figura
2.2). Es necesario hacer tal distincién sefialada por Rapoport (1975), ya que, aunque casi
siempre hay correspondencia entre ambos criterios, no siempre es cierto que las especies con
dreas de distribucién pequeiia (estendcoras) sean necesariamente endémicas. Este es el caso de
las especies relictuales con distribucién disyunta. El endemismo, tal como es definido por De
Candolle, se entiende como singularidad. Las especies endémicas son especies tipicas o
caracteristicas de un drea geogrdfica. En este sentido, el concepto de endemismo puede ser
operativo, seglin la escala geogrdfica que sc considere (fig. 2.2).
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FIGURA 2.1 Dos patrones biogeogrificos que muestran el comportamiento de las dreas de distribucién de especies del
género Bursera (izquierda; redibujado de Kohlman y Sinchez, 1984) y de las especies de mamiferos de Norteamérica
construidos con los datos de Hall y Kelson (1959) (derecha; redibujado de Rapoport, 1975). En ambos casos se¢ observa
un mayor nimero de especies con dreas de distribucion pequeiias.
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FIGURA 2.2, Areas de endemismo del género Bursera en la Cuenca del Rio Balsas, con base en los datos de Toledo
(1982). Generalmente se ha considerado a esta cuenca como un drea simple; el "centro de dispersién” del género. De
acuerdo con los datos de Toledo, la Cuenca es mds compleja biogeogrdficamente y pueden reconocerse por lo menos
cuatro dreas de endemismo.
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El papel de la dispersién en Ia biogeografia predarwiniana, Existen algunas diferencias de
fondo en el pensamiento de De Candolle, en comparacién con los de Linneo y Buffon. La
diferencia radica en c6mo explica cada autor la existencia de especies cosmopolitas y en el peso
que da cada uno a la dispersién como proceso causal. Al menos para De Candolle y Buffon es
claro que esta "pequefia fraccidn de especies comunes a regiones diferentes”, resultan ser una
anomalia en el contexto de sus observaciones. Mientras que Linneo supuso que la dispersién
desde el Edén explicarfa "todas" las distribuciones actuales de los organismos, De Candolle
creyd en cambio que la dispersién de una regidn a otra, explicaria la existencia de esa "pequeiia
fraccién" de especies cosmopolitas. Por otra parte, las discusiones de De Candolle contradijeron
las explicaciones de Buffon. Para Buffon la dispersién de los organismos les permitiria colonizar
nucvas dreas con condiciones diferentes y, por ello, crearfa la posibilidad de su cambio o
evolucidn hacia especies diferentes. Por lo tanto, para Buffon, la dispersién explicaria por qué
hay diferentes especies en dreas distintas; para De Candolle y Linneo, Ja dispersidn explicarfa
por qué existen las mismas especies en dreas diferentes.

La biogeografia causal. El pensamiento de De Candolle indudablemente tuvo un fuerte impacto

. sobre los autores ingleses del siglo pasado, aun cuando no se refieren a él frecuentemente, Sin
embargo, el significado de sus descubrimientos fue interpretado libremente por cada autor. En
las ideas de De Candolle subyace la idea de que las dreas de endemismo implican una historia
comtin para los endemitas que habitan en una misma drea; significa ia operacién de un proceso
histérico comiin. De Candolle sugirié que el endemismo congruente de un drea significaba una
historia independiente de otra drea, y que sélo es vdlida para el conjunto de endemitas que
habitan una regidn. Charles Lyell interpretS en sus " Principios de Geologla" que las regiones
botdnicas de De Candolle representaban, por lo anterior, centros multiples de “creacién”. Aun
asf, la idea de creacién vertida por Lyell no implicaba creacién a partir de Ia nada sino de
especies que generan a otras especics, lo cual implica evolucién; sin embargo, la idea de centros
miiltiples de creacién fue duramente criticada por Darwin en el capitulo 12 del Origen de las
Especies.

Joseph D. Hooker y Philip Sclater, en cambio, hicieron énfasis en un aspecto
complementario que se deriva del pensamiento de De Candolle y Lyell, y aun con algunas partes
del pensamiento de Darwin sobre la geografia de las especies (como se verd mds adelante):
existen similitudes y afinidades diferenciales entre las distintas dreas de endemismo o regiones.
Brundin (1988) consideré a Hooker como el "fundador" de la biogeografia causal. Hooker
regresé a Inglaterra en 1843 con una gran coleccidn de especimenes de plantas y notas de su
viaje a la Antdrtida. Los resultados y conclusiones de su viaje fueron publicados en la Flora
Antartica, entre 1844 y 1847, en la Flora Nova Zelandic, entre 1853 y 1855 y en la Flora
Tasmaniae, entre 1855 y 1860 (Brundin, 1988). Sus contribuciones son fundamentalmente
taxondmicas, pero en sus cnsayos hace introducciones de gran interés biogeogrdfico:

"Aqui hay suficiente para mostrar que muchas de las particularidades de eada una de las tres grandes dreas de
la Tierra en las latitudes del Sur son representativas, efectuando una interrelacion tan fuerte que prevalece a través de
las tierras en el Artico y las zonas templadas del Norte, y que no son explicadus por cualquier teorfa de trunsporte o
variaci6n, pero que es congruente con la hipdtesis de que todos vienen a ser miembros de una flora alguna vez mids
extensa que ha sido partida por causas geoldgicas y climdticas.” (2 Brundin, 1988: 343).
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Hooker hizo investigaciones cuidadosas sobre los mecanismos de dispersién de los taxa
recolectados y, con base en cllo, concluyd que la dispersién, como factor determinante de la
distribucién actual de las especies no era importante. Al estudiar Hooker "la afinidad botdnica"
entre los continentes surefios, sobre la base de interrelaciones de géneros en dos o mds de estos
continentes, y sugerir hipétesis de dreas ancestrales grandes, hoy divididas, aplicé los principios
bdsicos de la biogeografia de la vicariancia (Brundin, 1988).

Sin embargo, habrfan de aparecer Darwin y Wallace, ejerciendo una gran autoridad en
la comunidad cientifica de su tiempo, para oponerse a las importantes ideas de Hooker. La
relacién entre Hooker y Darwin en el siglo pasado puede ser semejante a la que narra Gould
(1980) entre Sewall Wright y Ernst Mayr durante la sintesis evolutiva. Al igual que Wright,
Hooker termind siendo absorbido por la tcorfa opuesta, en su caso la biogeografia de
Darwin-Wallace; irénicamente, el ‘Hooker de 1882 ya habfa adoptado totalmente las
explicaciones de la tcorfa opositora (Brundin, 1988).

En una situacién semejante se vié involucrado Philip Sclater. En 1858, un aito antes de
la aparicién del Origen de las Especies, ¢l escribia lo siguiente:

“Un problema importante en la Historia Natural, y uno que hasta ahora ha sido poco discutido, es que se han
buscado las divisiones naturales primarias de Ia superficie de la tierra, tomando en cuenta la similitud o disimilitud de
In vida organizada dnicamente como nuestra guia,

El mundo est:d mapeado en tantas posiciones, de acuerdo con la latitud y la longitud, y se hace un intento parit
dar las principales caracteristicas distintivas de la Faunu y la Flora de cada una de estas divisiones; pero se da poca o
ninguna atencion al hecho de que dos o mils de esta divisiones pueden tener relaciones mds estrechas entre si que con

una terceru cualquicra.” (/2 Nelson y Platnick, 1981).

Sclater fue muy vago en su nocién acerca de las "dreas”, en relacién con las nociones
de Candolle, en tanto que las delimité por latitud y longitud. Tanto Sclater como Hooker
tuvieron problemas en la bisqueda de interrelaciones de dreas, ya que las indagaron a partir de
simple similitud-disimilitud. Las dos contribuciones fundamentales de la biogeografia
predarwiniana fueron por un lado las generalizaciones acerca de la distribucién de las especies
desde la ley de Buffon hasta el principio general de De Candolle; por otro lado, el planteamiento
de la posibilidad de interrelaciones entre las dreas biogeograficas. La biogeograffa de Darwin
y Wallace empleé de forma implicita los conceptos de interrelacion entre dreas; Darwin sentd,
quizd sin mucha conciencia de cllo, las bases tedricas sobre las que se desarrolla ¢l método
actual de la biogeograffa histérica. Al abordar el problema del parecido entre las dreas se
pregunté cémo buscar las interrelaciones entre ellas, y dio la siguiente pauta:

"Vemos en estos hechos aigin vinculo orgdnico, en todo el espacio y el tiempo, por sobre las mismas zonas
de tierra y agua, independi de las ficiones fisicas, Tendrd que ser muy indiferente el naturalista que no se
sienta empujado a inquirir cudl es ese vinculo. El vinculo es simplemente la herencia, la herencia es la dnica causa que,
hasta donde lo sabemos positivamente, produce organisinos completamente iguales o, como en e} caso de las variedades,
muy parecidos... Mediante este principio de herencia con modificacién podemos entender c6mo es que secciones de

géneros, géneros enteros y aun familias estdn confinadas en las mismas zonas, segiin es notorio que ocurre.” (Darwin,

1859: 266).
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De acuerdo con Darwin, bajo el principio de herencia con modificacién de los
organismos, se pueden inferir las interrelaciones entre especies y, bajo este mismo razonamiento,
se pueden descubrir interrelaciones entre las dreas de endemismo. Sin embargo, este problema
sélo fue postulado de modo marginal por Darwin y pricticamente nunca lo desarrollé; ni él ni
Wallace. Paradéjicamente en los capftulos 12 y 13 del Origen de las Especies que dedicé a la
biogeografia, hizo un desarrollo mds detallado para explicar las "excepciones” a sus hipétesis
y teorfa. Tales excepciones o anomalfas en la obra de Darwin fueron las distribuciones
transpacificas y las biotas islenas.

2.3. LA BIOGEOGRATTA DE DARWIN-WALLACE.

Darwin; tres hechos irrefutables. Darwin construyd sus argumentos sobre la biogeografia de
Ias especies a partir de tres hechos que consideré irrefutables:

"... ¢l primer gran hecho que nos llama la atencidn es que ni Ja similited ni la disimilitud de los habitantes de
varias regiones puede ser explicada totalmente por cambios climdticos y otras condiciones fisicas.” (1859: 264)

"Un segundo hecho que lama la atencidn en nuestra revision general es que las barreras de toda clase u
obstdculos para la migracidén libre, estin relucionadas de un modo estrecho e importinte con las diferencias que existen

entre las producciones de diversas comarcus.” (1859: 264).

"Un tercer gran hecho, ..., es la afinidad de las producciones del mismo continente o del mismo mar, aunque
las propias especies sean distintas en puntos y estaciones diferentes. Es una ley de lus mils generales, y cadi continente
ofrece innumerables ejemplos de ello.” (1 859: 265).

Como se ve en los dos primeros hechos, Darwin simplemente aceptd las ideas
decandoleanas acerca de la existencia de las habitaciones; éstas no son un razonamiento original
de Darwin. El tercer hecho, en cambio, constituye una proposicién tedrica que fue fundamental
para la biogeografia de los siguientes cien afos: propuso que los patrones se debian a dispersién.
Con ¢l tercer hecho, Darwin establecid el cinturdn protector de su teorfa: niega de antemano que
un par de regiones o dreas de continentes diferentes pudieran estar mds relacionadas entre sf que
con cualquier drea de otro continente distinto. Asf, las interrelaciones sélo podrdn establecerse
entre dreas del mismo continente. Por eso sus "tres hechos” s¢ pueden entender como dos hechos
y una hipdtesis protectora.

La temdtica dispersionista que domind las explicaciones en Ia biogeografia histérica
durante el periodo wallaceano (1860 - 1970), sostuvo que las biotas son producto de sucesivas
o progresivas dispersiones a través de barreras normalmente infranqueables. Segiin las ideas
wallaceanas, existen rutas de dispersién comunes, trayectorias coincidentes de dispersién
determinadas por migracién, o por factores extrinsecos que actiian sobre cstructuras
especializadas para la dispersién, a través de una geograffa estable en sus principales rasgos, es
decir, desplazamientos masivos de individuos de una poblacién bajo una disposicién continental
y ocednica permanente. Estas fuerzas dispersoras (viento, corrientes marinas, por cjemplo),
combinadas con las fuerzas limitantes o barreras distribucionales, como cordilleras, brazos de
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mar y desiertos, dan homogeneidad a las regiones, segtin el paradigma dispersionista. Pero jcabe
esperar bajo este mecanismo dreas de endemismo con alta diversidad y conformadas por
elementos de diferentes edades y capacidades de dispersion?

Para responder a esta pregunta el dispersionismo invocé eventos espectaculares de
dispersién masiva a través de barreras ocednicas, y otros autores conjugaron expansiones de drea
con sucesos geoldgicos totalmente improbables, como la emersién y hundimiento de puentes que
conectaron ocasionalmente a los continentes, permitiendo asf irrupciones explosivas de especies
de un continente a otro. Habria que aclarar, sin embargo, que la biogeografia estrictamente
darwiniana sélo se basé en la dispersion accidental como mecanismo de conformacién de
patrones de distribucién. Darwin fue escéptico para aceplar la idea de movimientos continentales
o la existencia de pucntes intercontinentales.

N

Asi, los dos principios fundamentales del programa dispersionista fueron: a) Ia historia
de las regiones, consiste en grandes integraciones de biotas alocrénicas y de procedencia diversa
o reemplazamientos de una biota dominante por otra antigua, y b) por lo tanto, el origen de lag
especies que conforman las biotas se localizan en unos pocos, si no es que uno solo, centros dc

origen.

Wallace: sélo seis regiones. Wallace (1876) basé su divisién del mundo en regioncs
biogeogrificas en el trabajo de regionalizacién de Sclater (1858). A diferencia de De Candolle,
Wallace sélo reconocié la existencia de seis regiones biogeogrdficas: Nedrtica, Paledrtica,
Ncotropical, Eliépica, Oriental y Australiana. Algo similar a Darwin, los nexos entre las
regiones de Wallace se fundamentaron en interrelaciones histdricas producidas por diferentes
medios de dispersién de los organismos. Los centros de origen y rutas de migracion entre las
diferentes dreas biogeogrdficas sc localizaron y trazaron bajo las ideas de Lyell y otros gedlogos
que creyeron que los continentes eran fijos. Esa idea fue heredada a sus seguidores en este siglo
(Matthew, 1915; Darlington, 1957; Mayr, 1963; Simpson, 1965). Entonces el dispersionismo
basé sus explicaciones bajo el concepto de espacio absoluto; las dreas de endemismo venian a
ser recipicntes que podian ser llenados por especies que procedian de otros lugares.

Area, Clima y Evolucién. El programa dispersionista avanzé durante este siglo bajo la tarea
de buscar centros de origen y rutas de dispersién. El hecho de que muchos taxa muestran
gradientes de riqueza, uno o varios sitios de su drea de distribucién que presentan alta "densidad
de especies” o de géneros, fue cvidencia suficiente para suponer que los centros de origen eran
posibles de ubicar. En general, para muchas especies de plantas y animales, los sitios de mayor
riqueza de especies se localizaron dentro de los trépicos.

Para Darwin y Wallace, los centros de origen se localizaron posiblemente en Eurasia
donde se gencran las especies que ocupan todas las regiones de la tierra. ;Por qué ahf
precisamente? Ellos pensaron que se debfa a la inestabilidad ambiental que impera en esas zonas
y a que sus poblaciones son mds grandes y tienen un drea de distribucién mayor, lo que
favorecfa la formacién de especies o linajes dominantes. A mayor drea las poblaciones son mds
grandes, y la competencia aumenta, por lo tanto las especies que se generen ahf serdin mds
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agresivas y por ende mds dominantes. Estas nuevas especies desplazarian a las mds antiguas y
primitivas, las cuales tenderfan a migrar hacia los trépicos, donde habria mayor cantidad de
recursos, por lo que la competencia seria minima y permilirfa su coexistencia con un mayor
ndmero de cspecies. Matthew (1939) Ie dio un peso fundamental al clima como promotor de
especies dominantes; es el clima el que, al ser mds variable, determina que las condiciones de
supervivencia scan mds severas y se generan formas mcjor adaptadas. Darlington (1957)
encontrd que las formas m4s grandes de mamiferos se localizan en Africa, por lo que supone
que los climas estables favorecen Ia produccidn de formas dominantes.

2.4. LA BIOGEOGRAFIA CONTEMPORANEA.

A mitad de este siglo ocurrieron tres sucesos que convergieron hacia el origen de la
Biogeograffa por Vicariancia, como un nuevo paradigma de la biogeografia histérica: (1) el
desarrollo de la sistemdtica filogenética, iniciada por Willi Hennig, (2) el desarrollo de la teoria
de la deriva continental, hasta su aceplacién plena en la década de 1970, con Ia formulacién de
una teoria de tecténica de placas global para explicar, entre otros grandes rasgos de la superficie
terrestre, la expansién del suelo ocednico y (3) el papel de critico severo que jugd Ledn Croizat
para el dispersionismo, asi como sus proposiciones conceptuales y metodoldgicas. Estos tres
acontecimientos convergieron en bases cpistemoldgicas hacia la sintesis de la biogeografia de la
vicariancia, que nace prdcticamente a partir de los trabajos de Croizat, Nelson, Rosen y Platnick
(Bueno y Llorente, 1991) y se desarrollé metodoldgicamente mids tarde con la participacion de
otros autores importantes como Wiley, Humphries, Parenti, Patterson, Brooks, Cracraft,
Zandee, Roos y Page. Mds adelante acontecié la separacién de Croizat (1982) por su ruta
metodoldgica original, la de Ia pan-biogeografia. Poco tiempo después continué con Ia de sus
seguidores neozelandeses, quienes formalizaron sus conceptos y método.

La sistemdtica filogenética de Willi Hennig. En la década de 1950 aparecié una obra que
generaria un programa de investigacidn en torno a clla. Se trata de los Fundamentos para una
Sistemdtica Filogenérica, del entomélogo alemdn Willi Hennig, de la que se hicieron
“"traducciones” del alemdn al inglés en 1966 y al espaiiol en 1968. Hennig planted en su obra
que el objetivo de una sistemdtica filogenética dcbe ser la construccién de un sistema de
referencia que refleje principalmente las relaciones filogenéticas de parentesco. Por parentesco
filogendtico, Hennig (1968) entendid a las relaciones gencaldgicas que existen entre organismos
o grupos de organismos o espccies.

Hennig (1968) hizo una distincién entre las relaciones de parentesco y las de semejanza,
sobre estas tltimas se construye otra escuela de la taxonomia, /a fenética. Para la fenélica, ¢l
objetivo central es la indagacién de las relaciones que se dan entre los organismos, con base en
su similitud total; para Hennig, las relaciones de parentesco deben buscarse solamente a partir
de caracteres homdlogos derivados (que él denomind sinapomorfias) y deben distinguirse de
aquellos caracteres que no se adquieren por herencia inmediata, sino por evolucién convergente
o paralela (homoplasias, ver capitulo 4) o bien de las homologias antiguas (simplesiomorfias).
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La escuela fundada por Hennig es esencialmente deductiva, de hecho una matriz de
estados de caracler no representa otra cosa que un conjunto de hipétesis de
ancestria-descendencia entre estados de caracter. Se puede asignar un cero a los estados
hipotéticamente primitivos y un uno a los hipotéticamente derivados. Pero hay que resaltar que
la escuela de Hennig supone ancestria-descendencia entre estados de caracter, con el propésito
de reconocer la jerarquia de sinapomorfias que permitan reconocer los taxa hermanos; nunca
construye  hipdtesis de ancestria-descendencia,  directamente, ecntre especies o taxa
supraespecificos, que es el procedimiento propio de la sistemdtica evolucionista o gradista.

Las conclusiones a que accede la sistemidtica filogenética de Hennig, hoy conocida
también como cladista, son fundamentalmente de ancestria conuin inmediata (taxa hermanos).
Esto ha generado una polémica hacia dentro y fuera de la escuela cladista. Los {lamados cladistas
transforimados o "cladistas de patrén”, suponcn que los cladogramas sélo representan el patrén
de relacion mds coherente de acuerdo con la distribucidn de estados de caracter, pero que ello
no implica la posibilidad de explicar los cladogramas en términos de historias evolutivas. La
figura 2.3 muestra que para un mismo patrén de interrelacidon pueden haber al menos cinco
difcrentes historias evolutivas posibles. Las interpretaciones mds simplistas de esta polémica han
concluido en que los cladistas de patrén "niegan la evolucidén®. La explicacién mds probable
invade el terreno del psicologismo en la cicncia; el conflicto no es entre cladistas y evolucidn,
sino entre cladistas y ncodarwinismo. Nelson y Platnick (1981) establecieron que las relaciones
inferidas a partir de cladogramas no necesitan ser congruentes con los modos de especiacién
propuestos hasta ahora, es decir, los del ncodarwinismo.

A B C A B C AC B C B A
l I | H N S
B A X,
B A I 1 s/
l l X X . X4
c C
a. b. c. d. e. f.

FIGURA 2.3 El patrin mostrado por el cladograma a puede ser el resultado de al menos cinco rutas evolutivas diferentes
(b-f). La ruta b, indica que el taxén C dio origen a B y éste después dié origen a A; Ia ruta ¢ muestra al mismo taxén
C, del cual procede el taxdn A y luego aparece B; en fu ruta d, un taxén X diverge para formar C y B, luego B origina
a A; en la ruta e, el antecesor X se diferencia en C y A, y despuds A forma a B; en el tiltimo caso, ruta f, un antecesor
Xy diverge hacia X; y C, despuds X, diverge hacin A y B. Todas las rutas expuestas implican que A y B estin mds
relacionados entre si, que cualquiera de los dos con C,
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Los continentes se mueven, Ll segundo suceso que alentd el desarrotlo de la biogeogratia de
la vicariancia fue la aceptacidn, a finales de la década de 1960 y principios de 1970, de la teorfa
de la tecténica de placas global como paradigma de fa geologia contemporinea. Durante todo
el periodo wallaceano, las explicaciones acerca de los patrones de distribucidn geogrdfica de los
taxa estuvieron basadas en la dispersidn, que representd el argumento mids razonable si se
considera que las limitantes del fijismo de los continentes dominaron a la geologia hasta 1960.
Asi, las explicaciones biogeogrificas tuvicron que supeditarse a las teorfas geoldgicas que
imperaron en cse tiempo, para las que, al fin y al cabo, la posicién de los continentes no
constituia un problema que tuvicra que atender la geologia.

La tectdnica de placas fue una propucesta de la geologia para explicar los rasgos tecténicos
mds notables del globo terrdqueo: continentes, ocdanos, grandes cadenas montafiosas y
volednicas; éstos tienen implicaciones biogeogrificas importantes. El descubrimiento de
distribuciones disyuntas transatldnticas de taxa fésiles y de taxa hermanos actuales, formularon
implfcitamente preguntas significativas. ;Es razonable suponer, sobre las bases tedricas de
Darwin, Wallace y seguidores, que los Mesosaurus migraran desde el centro del Africa a través
de toda Asia, o Europa, hacia América del Norte, cruzaran un Istmo de Panami que
probablemente no existié en ese tiempo, establecerse exclusivamente en la Amazonia y no sufrir
ningtin cambio evolutivo en su largo trayecto milenario? (figura 2.4). Esle tipo de distribuciones
llevaron a Wegener a la proposicidn de su teorfa de la deriva continental en 1915,

FIGURA 2.4, Area de distribucién del registro f6sil del Mesosaurus, un reptil paleozoico que, se presume, habitd aguas
someras, Su capacidad de dispersion se presume también limitada, por lo anto no se puede aceptar que su distribucidn
se haya debido a su dispersién a través del Atlintico. Redibujudo de Hallam (1972).
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No fue Wegener el primero en plantear la movilidad de los continentes. Antes, Francis
Bacon, en el siglo XVIII, hizo ¢énfasis en la concordancia entre las costas atldnticas de
Sudamérica y Africa. Y por Darwin nos enteramos que un contemporineo suyo, Edward Forbes,
propuso cambios drdsticos en la posicién de los continentes.

“LEdward Forbes jusiste en que todas las islas del Atlintico deben haber estado unidas recientemente vinculadus
con Europa o Africa, y Europa igualmente con América...” (1859: 270).

Pero Darwin es un claro cjemplo del escepticismo que roded a esta idea durante el siglo
pasado:

"...8i realmente merecen confianza los argumentos en que insiste Edward Forbes, hay que admitir que apenas
habrd una sola isla que no hayn estado unida recienteniente con algiin continente. Esta opinién corta el nudo gordiano
de la dispersidn de mismas especies por los puntos mis distintes y quita muchas dificultades; pero a mi juicio no
estiunos sutorizados para admitir tan enormes cambios geogrificos dentro del periodo de las especies existentes.” (1 859;

270).

Lin 1858, Antonio Snider-Pellegrini (Hallam, 1989) reconstruydé por primera vez el
supercontinente del que derivaron todos los demds continentes, antes de la apertura del Atldntico,
Al igual que Humboldt, supuso que la separacién de los continentes resulté de la erosién
provocada por el diluvio (Gibbrin, 1986). Hacia finales del siglo pasado, Osmond Fisher retomd
las especulaciones de Georges Darwin (segundo hijo de Charles Darwin) sobre la posibilidad de
que los continentes hubiesen derivado debido a la fractura provocada por la desaceleracién de
la Tierra, resultado del efecto de las mareas solares (Gibbrin, 1986).

La teoria de Wegener, a diferencia de sus antecesoras, estaba apoyada en evidencias
paleontolégicas mids consistentes. Sin embargo, a pesar de la mayor solidez de sus argumentos,
su teorfa no fue aceptada por los gedlogos de su tiempo. En su lugar se insistié en la idea de la
existencia de puentes intercontinentales muy extensos (figura 2.5a), que permitieron la conexién
de las biotas fosiles disyuntas, como el caso del Mesosanrus. De esta forma quedaba solucionado
esc problema bajo cl fijismo de los continentes (Hallam, 1972). La heuristica negativa cumplié
su papel.

Wegener planted que si era cierta la teoria de los puentes inlercontinentales, sus vestigios
podrian ser reconocidos a través del sondeo del piso ocednico, inclusive del cercano a la costa.
Si existié, por ¢jemplo, cl puente Brasil-etiépico (figura 2,5a), entonces serfa factible obtener,
de las costas del Brasil y de las del centro occidente del Africa, en sus partes mds profundas,
rocas ligeras del mismo tipo de las que, de acuerdo con Edward Suess (1831-1914) (Hallam,
1989), componen 1a superficie de los continentes (sie/, capa rica en silicio y aluminio). Por el
contrario, las rocas de ese lugar son muy pesadas, tipicas de los taludes continentales (sima, capa
rica en silicio y magnesio). Entonces, jcémo sc puede suponer que material tan denso pudiera
subir y bajar tan ficilimente? ;De qué proceso geoffsico estarfamos hablando?

A pesar de sus evidencias, la tcorfa de Wegener siguié siendo rechazada y el efecto de
su crilica sdlo llevé a los gedlogos contempordncos de Wegener a suponer puentes
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intercontinentales mds estrechos (Hatlam, 1972; figura 2.5b), como una posibilidad de resolver
la anomalia del endemismo disyunto. Asi, que cra poco probable descubrir evidencias geoldgicas
de la existencia de los puentes, y la teorfa fijista volvia a quedar protegida. Incluso con el
desarrollo de técnicas de investigacidn submarina, a partir de la segunda guerra mundial, se
tuvieron evidencias mineralégicas y geomagnéticas suficientes para aceplar, desde la década de
1940, el hecho de la movilidad de los continentes. Sin embargo, como se ha visto, tal idea no
se aceptd entre los gedlogos hasta fines de Ia década de 1960. Las criticas principales a la teorfa
de 1a deriva continental se centraron, sobre todo, en la falta de un mecanismo coherente que
explicara bajo qué fuerza los continentes se ven obligados a separarse.

Gibbrin (1986) encontré una sola diferencia entre el rechazo de la teoria de Wegener y
la aceptacién de Ia teorfa de la tectdnica de placas, medio siglo después: los interlocutores eran
otros, la comunidad cientifica que acepté la teorfa de la tecténica de placas era otra. Gibbrin cité
un pasaje muy ilustrativo de este hecho. Durante el Simposio de Geologia de 1928, uno de los
participantes sefiald categdrico: "Si aceptamos L hipitesis de Wegener, ya podemos tirar u Ia basur todos los
conocimientos que hemos estado enseiiando durante Jos Gltimos setenti afos y empezar de nuevo.”. Lo anterior no
¢s mds que un cjemplo de que, como sefiala Kuhn (1971) en contradiccién con Popper (1962),
la refutacién de hipdtesis no ha tenido histéricamente el papel de juez para aceptar o rechazar

{eorfas.

Las teorias geoldgicas actuales. La teoria moderna de la tectdnica de placas ha sido aceptada
sobre tode en cuanto a los mecanismos gencrales que hacen que los continentes cambien su
posicién, el desarrollo de océanos y otros grandes rasgos tectSnicos. Lo que se debate en la
geologfa histérica en nuestros dias es la reconstruccién de los eventos generales de la historia
de la tierra. La historia tecténica propuesta en la teorfa de la deriva continental supone que hubo
un gran continente que se fragmentd en dos: uno llamado Laurasia al norte y otro llamado
Gondwana al sur (figura 2.6). Lucgo, el Gondwana se divididé en cinco: Ia actual Antdrtida,
Africa, Sudamérica, Australia y la India. Esta dltima colisiond finalmente con el sur del
continente asidlico. Laurasia derivé por otra parte en dos porciones: América del Norte y
Eurasia. Finalmente, América del Norte se comunicé con América del Sur con la emersién del

puente de Panami.

Algunos estudios recientes en biogeografia han vuelto a plantear problemas a los modelos
geoldgicos usuales, que se han propuesto para reconstruir la historia de los continentes. De
acuerdo con estudios en la ictiofauna de agua dulce, las relaciones gencaldgicas de los taxa del
PPacifico evidencian distribuciones disyuntas transpacificas (Croizat, 1961; Craw, 1984), que
incluso ya habian sido reconocidas por Darwin (Grehan, 1988). ;Como explicar entonces que
haya taxa hermanos de peces de agua dulce en cuencas de China, Japén y la vertiente occidental
de América del Norte? Algunos gedlogos atraidos por este problema biogeogrifico han
comenzado a tomar en consideracién dos posibilidades.
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FIGURA 2.5, Dos puentes terrestres intercontinentales que unen a Sudamérica con Africa. En el siglo pasado se propuso
un puente Brasil-Etidpico (fnea a), pricticiumente tan grande como los continentes que une. Después de los debates
propiciados por Alfred Wegener se propusicron puentes mds modestos (linea b), Redibujado de Hallam (1972).
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FIGURA 2.6 Historia de la fragmentacion de los continentes segiin b teoria de Ta deriva vontinental. Redibujado de
Nelson (1985).

La primera posibilidad consiste en suponer que en el movimiento de los continentes hayan
tenido que ver eventualmente periodos de crecimiento del volumen terrestre (Coney et al., 1980;
Kamp, 1980; Nur y Ben-Abraham, 1977; Jones ef al., 1982) (figura 2.7). La idea del
movimiento de placas, como es concebido por la teorfa original, implica que la existencia de
zonas de expansién y subduccidn del fondo ocednico son congruentes con la ley de la
conservacion de la masa, es decir, si ocurre la expulsién de masa hacia la superficie en las zonas
de expansién del fondo ocednico, debe haber también zonas donde esta pérdida de masa deba
ser recuperada (zonas de subduccién). La acrecencia de la ticrra implica un desequilibrio entre
la actividad de expansién y subduccién, por eso la_idea del crecimiento terrestre parece
descabellada. Sin embargo, resuelve muchos conflictos derivados de la evidencia de
_correlaciones petrogrificas y estratigrificas que indican afinidad geoldgica transpacifica, pero -
sigue sin resolver los problemas de distribuciones biogeogrificas bipolares (Nelson, 1983).

La segunda posibilidad consiste en suponer la existencia de un continente antiguo
-Paclfica-, actualmente fragmentado, que derivé radialmente hacia América y Asia (Croizat,
1961, Nelson, 1985; figura 2.8). Al parccer ésta no es una idea de este siglo. Papavero (com.
pers.), encontrd escrito por primera vez la idea de un continente Pacifica en La Isla del Tesoro,
de Julio Verne, en el siglo pasado, con base también en la composicién de la biota de las islas
del Pacifico. Nelson (1985) encuntré que ¢l modelo de Pacifica, sugerido por Croizat, es mds
congruente con la interrelaciones de dreas geogrificas marinas que resultan del andlisis cladfstico
realizado por él, que con los otros modelos geoldgicos de gran escala. La polémica sigue entre
algunos geofisicos y biogedgrafos.
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FIGURA 2.8 Hipdtesis acerca de la fragmentacion del continents antigno Pacifica, sugerido por Leén Croizat y
formulado per Nur y Ben-Avraham (1977).
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Las criticas de I.edn Croizat. El tercer suceso importante en el desarrollo de fa biogeografia
de la vicariancia fue el trabajo realizado por Ledn Croizat (1894-1982). La ciencia
institucionalizada requiere del gjercicio permanente de la critica para su evolucidn; sélo en esa
medida es posible su avance. En la biogeografia actual, Ledn Croizat vino a ocupar ese espacio
de forma por demds importante. Fue posecedor de una critica excepcionalmente aguda, incluso
corrosiva. Sus crilicos opinaron de la obra de Croizat como excéntrica (Mayr, 1982),
idiosincrdtica (Patterson, 1982), orla lundtica (Simpson, Ju Nelson, 1977) y acientifica (Mayr,
In Nelson, 1977). La mayoria de sus criticos, comtinmente tedricos del neodarwinismo,
ignoraron el contexto filoséfico, histérico y cultural en el que Croizat desarrolld su sintesis pan-
biogeogrifica (Craw y Heads, 1988).

Durante la dltima década del siglo pasado, se formd un grupo importante de bidlogos
tedricos en torno a Danicle Rosa, un especialista en anélidos del Musco de Turin, en Italia.
Entre los adeptos de Rosa se encontraba un herpetélogo aficionado, ¢l Conde Mario G. Peracca.
El joven Ledn Croizat conocié a Peracea, de quien adquirié sus principales conocimicitos e
influencias de las ideas de Rosa (Craw y Heads, 1988). Papavero (com. pers.) liene una
interpretacidn distinta y considera que Croizat no entendid cabalmente a Rosa y sus teorfas.

La teorfa de Ia evolucién de Rosa (hologénesis), inicié con una fuerte critica al
darwinismo en relacién con el mecanismo de formacidn de especies. Rosa propuso un concepto
de especiacién cn ¢l que da mucha importancia a la existencia de poblaciones variables que
procedian de un antecesor ampliamente distribuido, en respuesta a direccionalidad interna y
cambios geoldgicos (Heads, 1985). En ese sentido Craw y Heads (1988), al igual que Croizat
(1982), consideraron el trabajo de Rosa come una anticipacidn de la sistemdtica cladista actual,
desarrollada por Willi Hennig. Rosa concibid una identidad de la especie como producto de una
continuidad en espacio y tiempo; su proceso de especiacidn representa un antiesencialismo que
se adelantd seis décadas al debate acerca de la especie como clases o individuos (Craw y Heads,
1988). La Hologénesis de Rosa tiene un gran paralelismo con la biogeograffa de Croizat. De
hecho él siempre reconocié esta influencia y su principal libro Space, Time and Form: the
biological synthesis (Croizat, 1964) lo dedicéd a la memoria de Rosa.

Los estudios de Croizat fucron resumidos en dos grandes obras: Manual of
Phytogeography (1952) y Panbiogeography (1958). Croizat comparé cuidadosamente cientos de
dreas de distribucidn disyunta de taxa y las conecté con Iineas que llamé tracks (trazos) (figura
2.9). La unién de un par de dreas de distribucidén disyunta es un trazo individual, pero él
encontré que hay un gran niimero de trazos individuales que coinciden en sus trayectorias a los
que llamé generalized tracks (trazos generalizados) (figura 2.9). La evidencia de los trazos
generalizados implica la existencia de procesos que operan sobre conjuntos de especies de
distribucién geogrificamente semejante, bajo una causa comiin: vicariancia.

En su Panbiogeography (1958), Croizat propuso que existe una relacion estrecha entre
la historia de la tierra y la historia de sus biotas. El sostuvo que, en ausencia de barreras
distribucionales, los organismos tienden a extender su drea de distribucion por medio de lo que
&l llamd medios de supervivencia. Croizat no reconocid la importancia de medios de dispersién.
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Bajo la deeadencia del adaptacionismo como paradigma de la teorfa evolutiva, Croizat puso en
duda que las especies desarrollasen estructuras especializadas para realizar la funcién de
dispersién, como si la dispersion fuera una "necesidad" que tuviera que ser satisfecha. Mds bien,
dijo Croizat, los medios de supervivencia eventualmente pucden operar como agentes expansores
del drea de distribucién. Una vez que el drea de distribucién se ha ampliado (durante periodos
de mobilismo), pueden suceder eventos geoldgicos que den lugar a la aparicién de una nueva
barrera intermedia que divida entonces el drea original o drea ancestral (durante periodos de
inmobilismo). A través del tiempo geoldgico, esta divisién conduce a divergencia evolutiva y,
con frecuencia, a especiacion (como se mostré en la figura 1.12, en el capitulo anterior). A cste
proceso se le llama vicariacién o, mds conninmente, vicariancia. Luego entonces, la explicacidn
de Croizat del origen de las biotas resta importancia al papel de Ia dispersién a gran distancia
a-través de barreras y da peso principal a la divisién de dreas de distribucién ancestral.

FIGURA 2.9 Trazos generalizados propuestos por Croizat para explicar las principales interreluciones entre las dreas
biogeogrificas de L tierra mis Linportantes.,

Croizat, Nelson y Rosen: Una critica y dos métodos. A pesar de que ha habido confusién al
respecto, Croizat no es representante de la biogeograffa cladista. Rosen y Nelson, cladistas
dedicados a la sistemdtica de peces son quienes redescubren y acogen criticamente el trabajo
desarrollado por Croizat (Nelson, 1973). Posteriormente Croizat, Nelson y Rosen (1974)
realizaron una critica general y contundente a las suposiciones fundamentales de la biogeografii
de Darwin-Wallace y de sus seguidores en este siglo, tales como las ideas de centro de origen
y dispersién a gran distancia. Pero su alianza fue temporal (y al parecer, se restringié sélo para
la critica del dispersionismo) ya que Croizat (1982) por un lado y Nelson y Platnick (1981) y
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Rosen (1978), por otro lado, tomaron rutas metodoldgicas diferentes. Que la genealogia de las
especies es congruente con la "gencalogfa" de las dreas, es un supuesto conceptual de la
biogeografia cladista de Rosen y Nelson. En la Pan-biogeografia de Croizat, el método es
distinto; supone congruencia entre los patrones de vicariacién bidtica y Ia historia de la tierra.
Sc puede adoptar aqui Ia distincidn que hace Humphries y Parenti (1989) entre biogeografia
cladista y pan-biogeografia y reconocer a la biogeografia por vicariancia como un enfoque
general que pretende incluir a ambas escuelas.

La bicgeografia cladista es escéplica respecto a la solidez de los modelos geoldgicos
como referencias de andlisis. ;Cémo hacerlo si para las Antillas, por ejemplo, existen mds de
tres modelos geoldgicos bastante distintos que pretenden explicar su origen? ;Cial de ellos serfa
mds congruente como para ser usado de referencia de andlisis si todos se basan en evidencias
geoldgicas aparentemente consistentes? La biogeografia cladista descubre las relaciones histdricas
entre las biotas, al usar como dato bdsico las relaciones gencaldgicas que hay entre las especies
endémicas que conticnen. Esto significa que investiga las relaciones de origen o parentesco de
las dreas y biotas por medio de las relaciones de parentesco de sus especies. La genealogia de
las especies estd representada por cladogramas y el principal objetivo de un trabajo en la
biogeografia cladista es Ia obtencién de un cladograma de drcas que muestre las relaciones
histéricas que existen entre ellas.

Brundin: jun enfoque ecléetico? A pesar de la distincion de Humphries y Parenti (1989), la
llamada biogeografia cladista, no es la vinica propuesta que se haya hecho con el uso de la
metodologfa cladista. Se debe distinguir a esta escuela de otra que utiliza también a I
reconstruccién gencaldgica como herramienta de andlisis: la biogeografia filogenética de
Hennig-Brundin. Esta cscuela pretende justificar su "eclecticismo”, proponiendo ¢l uso del
cladismo como método para probar hipdtesis alternativas de vicariancia o dispersién. Trata de
diferenciar cudndo un cladograma de dreas es mds congruente con el proceso de dispersion y
cudndo es mds congruente con la vicariancia. Si el cladograma refleja dispersidn, entonces es
posible localizar el centro de origen del taxén en la rama del cladograma mis cercana a su base,
ésto indica la regla de progresion de Hennig. Sin embargo, la diferencia es sencilla, ya que la
escuela de Brundin trabaja con un solo grupo o faxdn, cuya historia es particular, mientras que
la escuela vicariancista trabaja con varios taxa cuyos componentes tienen historias congruentes,
y como endemitas forman parte fundamental de una drea o una biota. La biogeograffa cladista
no descarta Ia posibilidad de que en algunos eventos de cladogénesis estén involucrados procesos
de dispersién, sobre todo en organismos vidgiles y de valencia ccoldgica amplia (euritdpicos),
como muchos de los mamifcros, tan citados por los dispersionistas. Lo que sucede es que los
cventos de dispersién son estocdsticos, no precisamente en el sentido de que sean irrestrictamente
aleatorios, sino en el sentido de que no estdn correlacionados repetitivamente y, por lo tanto, no
gencran patrones simples; operan en especies o de modo mds especifico en poblaciones,
dificilmente en biotas. Por ello los vicariancistas no utilizan sélo un taxdn sino grupos de taxa,
con capacidades dispersoras distintas; analizan los casos de congruencia de los diferentes
cladogramas involucrados y ponen atencidn en ello, porque implica historia comdin.
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El objetivo de la biogeografia cladista, a diferencia de la de Hennig-Brundin no c¢s
contrastar hipétesis de dispersidn y vicariancia, sino el descubrimiento de relaciones entre las
dreas y biotas. Asf pues, ambas escuclas coinciden en que trabajan con grupos (uno o varios,
segtin la escuela) internamente monofiléticos sensn Hennig (1968) (ver capitulo 4), pero usan
este principio metodolégico general para contestar pregunias diferentes.

Para el programa dispersionista, ¢l reconocimicnto de unas pocas regiones biogeogrificas
no vendria a ser mas que una "nube", sensn Popper (1974); es decir, las regiones representan
la suma de las partes, su naturaleza estd asociada con el hecho de que cada una de cllas tiene
un centro de origen que da lugar a especices tipicas o caracteristicas. Para los vicariancistas y los
pan-biogedgrafos, las regiones o dreas de endemismo representan partes de un "reloj" popperiano
y, por tanto, aceplan la validez en la bisqueda de los procesos que generan tales patrones. il
reconocimiemto de patrones de distribucion geogrifica por Humboldt y Buffon, de dreas de
endemismo o Aabitaciones por A. de Candolle y de regiones biogeogrdficas por Sclater y
Wallace (Nelson, 1978; Nelson y Platnick, 1981), implican comunidad de endemismos o de
historia espacial; es decir, la existencia de distribuciones congruentes para diferentes taxa. En
un sentido amplio, a estas dreas que comprenden un conjunto de taxa de distribucion recurrente
se les ha denominado indistintamente en la literatura reciente como bioras, dreas biogeogrdficas
o dreas de endemismo. Este cs ¢l tipo de evidencia que es importante para la biogeografia
cladista.

El rechazo de un centro de origen tnico permitié a los biogedgrafos de este siglo
“liberarse” de la obligacién de inventar rutas de dispersién para explicar la distribucién
congruente, pero los introdujo en un problema metafisico: jeémo localizar los centros de origen?
Tradicionalmente existen cuando menos dos formas de resolver este problema:

{A) Version darwinista. Los centros de origen se localizan en sitios de baja riqueza, donde todas
las especies (por ser nuevas) son dominantes. Una vez que surge una especie nueva tiende a
desplazar a las menos dominantes (primitivas), obligdndolas a migrar hacia sitios de diversidad
alta, donde la competencia es minima, ya dijimos por qué. Pero, ;bajo qué mecanismo se
forman tantas especies sin aislamiento geogrifico de subpoblaciones? Especialmente cuando los
principales defensores de dispersionismo favorecen tambicén a la especiacién alopdtrida, como
el modo preponderante de formacidn de especies.

(B) Version hennigiana. Los centros de origen se localizan donde un taxén es mds diverso y
donde sc localizan las especics mds primitivas; las especies se forman por aislamiento periférico
(peripatria), de tal forma que las nuevas especics se confinan a los bordes del drea de
distribucidn del taxén.

Aunque parece mis atractiva esta dltima forma de localizar el centro de origen, comparte
con la primera algunos "nudos” conceptuales. En primer lugar, cualquicra de las dos propuestas
implica dos supucstos observacionales: (1) que las apomorfias {caraclercs derivados), muestren
un patrén (posiblemente un gradiente) de variacion, el cual, cuando se ha intentado buscar, no
sc ha cncontrado (Endler, 1982), (2) que tal patrén de variacién de apomorfias esté



54

correlacionado con un patrén de variacién de la diversidad. Si el primero no se cumple, no tiene
sentido probar el segundo. Pero aun si se diese esta situacidn, existe un segundo "nudo”
conceptual, ¢qué extremo del patrén representa el centro de origen? Resulta que ¢l mismo
hallazgo observacional es evidencia, bajo el misimo recurso metodoldgico, de dos hipdtesis
opuecstas. Las dos usan hechos y mdétodos iguales para llegar a conclusinnes totalmente
contradictorias. La bisqueda de centros de origen, por esto, cae en el sentido de Popper (1962)
en el terreno de la metaffsica (figura 2.10).

Hennig Darwin

FIGURA 2,10 Dos posibilidudes para localizar los centros de origen. Segtin Darwin las dreas de distribucién de las
especies de formacién mis reciente indican el centro de origen; segiin Brundin, las que permanecen en los centros de
origen son las especies primitivas, de acnerdo con la regla de la progresidn. Comao se observa, bajo este mismo patrdn
se respaldan dos hipdtesis contradictoriag y no existe posibilidad de refutarlas eatre si.



CAPITULO 3

LOS FUNDAMENTOS DE LOS ENFOQUES HISTORICOS
EN BIOLOGIA COMPARADA

3.1. PROBLEMAS Y METAS DE LA BIOGEOGRAFIA IISTORICA.

La reconstruccién de Ia historia. Uno de los debates mids complejos e interesantes que se han
dado en la biologia comparada es acerca de la posibilidad de la reconstruccién de los eventos
evolutivos. De acuerdo con Sober (1988a), la posibildad de la reconstruccién de la historia
evolutiva depende de si los lazos que unen el pasado con el presente son informacién que se
haya preservado o destruido. Si tal informacién existe, aparcce el problema de la percepcidn,
que es un problema de interpretacion. Que el pasado haya producido los patroncs del presente
no quiere decir que necesariamente seamos capaces de percibirlos. Uno acepta gencralmente que
las percepeiones de nuestros sentidos son capaces de proveer evidencia acerca del mundo fuera
de nuestra mente. Como una extension del razonamiento anterior, la ciencia y el sentido connin
nos dirfan que ¢l pasado produjo el presente via una ruta causal particular (Sober, 1988a). Es
posible, en principio, aplicar los procedimicntos de inferencia tanto para hacer predicciones
como retrodicciones. Sin embargo, el pasado no puede ser inferido a menos que se considerc
como premisa bdsica que los procesos que subyacen a las teorfas scan de aplicacién universal;
sin restricciones de espacio y tiempo. Si_consideramos que el proceso evolutivo opera
actualmente para producir el futuro, es posible pensar que este mismo proceso haya producido
el presente desde ¢l pasado.

La tarea de reconstruir la historia evolutiva de los organismos es andloga a suponer la
reconstruccidén de las ramificaciones de un drbol hasta un tronco tinico, a partir de la evidencia
de las hojas. En cl extremo del escepticismo, debemos suponer dos posibilidades. En una
primera posibilidad, en el peor de los casos, esta tarea resultarfa imposible si la informacién que
liga al presente con el pasado es informacion destruida. Si csta informacidn es preservada hasta
el presente, surge entonces un nuevo tema de debate acerca de 1) la distincidn de las evidencias
de estas conexiones de entre una gran diversidad de hechos que se observan en la naturaleza,
y 2) el conjunto de procedimientos que hagan posible discernir entre miltiples hipétesis que se
pudieran generar para resolver el mapa de la evolucion.

La distincién entre informacidn preservada y destruida, entre evidencias verdaderas y
espurias, son sin duda complicados, primero por la introduccién necesaria de 1a nocién de ersor
de muestreo. Si tenemos un par de hipétesis mutuamente inconsistentes para predecir el estado
final de un sistema, las cuales generan predicciones altamente contradictorias, el sometimiento
a prucba de las dos es relativamente fidcil. Pero si se trata de dos hipdtesis, cuyas predicciones
son muy parecidas, Ia observacién imprecisa puede conducirnos a elegir la hip6tesis equivocada,
La segunda complicacidn, no desligada de la primera, nos permite suponer que los procesos que
ligan al pasado con ¢l presente, deban ser probabilisticos, no deterministicos (Sober, 1988a).
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La inferencia de las reluciones gencaldgicas muestra dificultades que son peculiares a
todas las ciencias histdricas. Esta enfrenta tareas andlogas a las que estdn implicitas en la
reconstruccion de la historia evolutiva del lenguaje. Ambos sistemas de estudio suponen que la
base ontoldgica que liga al presente con el pasado cs la herencia con madificacién. Asi como
los caracteres son transmitidos de los padres a los hijos, los cuales pueden desarrollar diferencias
en su fenotipo con relacidn a sus padres, de manera andloga el lenguaje es heredado de padres
a hijos, quienes lo modifican generalmente por influencias culturales a las que los padres no
estuvicron sometidos. La recuperacion de las historias de la vida y del lengunie suponen que
la mayoria de los atributos son transmitidos verticalmente a través de linajes y que las relaciones
horizontales, hibridacién en el caso de organismos o adquisicién de vocablos de otros idiomas
en el caso del lenguaje, son minimas.

3.2. HERENCIA CON MODIFICACION: (PATRON O PROCESO?

Tanto la sistemdtica cladista como la biogeografia de la vicarianza y la pan-biogeograffa
parten del supuesto de que sus procedimicntos de clasificacidn, ya sea de organismos o de las
dreas que ellos ocupan, deben conducir al reconocimiento de patrones de interrelacién entre
ellos. La naturaleza de tales patrones de interrelacién tiene su origen en ¢l proceso de herencia
con modificacién, es decir, evolucidn. Esto nos lleva al terreno de la discusién de un tema
importante: ¢son reales las unidades bidsicas de clasificacién en sistemitica y biogeografia, o son
meras creaciones de la mente humana? La existencia de las especies y las dreas de endemismo
como entidades naturales, es decir como entidades concretas que existen en el mundo real
independientemente de la capacidad del investigador para descubrirlos, se ha puesto en duda
sobre todo por parte de los taxénomos feneticistas.

Si una clasificacion natural de los organismos debe reflejar una historia evolutiva que
relaciona a grupos sometidos a andlisis, debemos entonces preguntarnos de principio cudl es
nuestra unidad bdsica de clasificacién y cudl es su naturaleza. En la sistemitica se ha definido
a la especie como la unidad bdsica de clasificacién. El cardcter natural o tipoldgico de la especie
ha sido exhaustivamente debatido en los dltimos afios y como producto de este debate se han
propuesto diferentes redefiniciones del concepto de especie. En otro terreno de la biologia
comparada, cn los cafoques histdricos de la biogeografia se propone que ¢l proceso cvolutivo
ha producido tanto a los taxones como a las dreas de endemismo definidas por su distribucidn.
Asf, la unidad bdsica de clasificacién en biogeografia vendrian a ser precisamente las dreas de
endemismo. Sin embargo, la realidad de las dreas de endemismo cs tan debatida como la
realidad de la especie.

La sistemdtica cladista adoptd el concepto de especie evoluriva de Simpson (1961). Las
especies, de acucrdo con este concepto, representan linajes y, por tanto, los organismos
pertenecicntes a una especie comparten una historia comin, comparten antecesores, y esto es lo
que los lign como miembros de una especie. Los organismos de una especie han estado
sometidos a los mismos procesos evolutivos y, por ello, muchos de sus caracteres guardan
también una relacién de ancestria-descendencia con los caracteres de las especies que les dieron
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origen. Si trasladamos este razonamiento a las dreas de endemismo, entonces dirfamos que éstas
son también entidades histdricas reales, y que los endemitas que cohabitan en una de tales dreas
han eslado sometidos a los mismos eventos de divisién de sus dreas de distribucién ancestral.
Y s6lo si se considera esta posibilidad, es factible Ia busqueda de relaciones genealdgicas entre
las dreas, de otra manera la tarea del cladismo serfa tan falsa como la reconstruccién de los
puentes intercontinentales que se¢ empefaron cn descubrir los antagonistas de Wallace y
Wegener, o como la biisqueda de eslabones perdidos tan invocados por la sistemdtica tradicional
anclada en Darwin.

Entonces, el punto de partida de un andlisis cladistico, tanlo en sistemdtica como en
biogeografia es ¢l reconocimicnto ya sea de especies o de dreas de endemismo. Si suponemos
que ambas son entidades concretas del mundo real, cabe entonces destacar otra interroganie ;son
las especies y las dreas de endemismo componentes del proceso cvolutivo o son patrones
producidos por 617, o bien gson perceptibles los procesos o sélo pueden ser inferidos a partir del
descubrimiento de los patrones que forma? El discernimiento entre lo que son los patrones y los
procesos también sc ha debatido, no sdlo entre cladistas y nominalistas, sino al interior mismo
del cladismo.

Para los llamados cladistas transformados, un cladograma no representa historias
evolutivas en sentido estricto, con apego a determinadas ideas de proceso, sino mds bien
patrones de relacién histérica. En efecto, la sistemdtica filogenética o cladista, sélo pretende
reconstruir aquella parte de la historia evolutiva que implica una estrecha relacién entre la
historia bioldgica y la historia geoldgica. Esta correspondencia entre ambas historias implica
colateralmente que las divisiones sucesivas de las dreas geoldgicas conlleva al aislamiento
reproductivo y, por lo tanto, produce especiacién alopdtrica que se refleja en la distribucién
endémica y en la formacion de regiones.

Los enfoques histdricos dejan de lado las evidencias de otro tipo de eventos evolutivos,
como la formacién de especies por cambios génicos y poliploidia, que darfan lugar a la
distribucién simpdtrica de especies hermanas. Pero ello no significa que las rechace. Las metas
de un estudio biogcogrdfico histdrico consisten en discernir entre aquellas evidencias que apuntan
hacia la existencia de eventos vicariantes de aqucllos que indican otros orfgencs.

La historia evolutiva que reconstruye la biogeografia histdrica no es completa en tanto
que no abarca explicaciones para toda la distribucién de todos los taxones, ni siquiera es su
objetivo explicar la distribucién de todos los elementos de un taxdn, pues parte de su historia
se debe a vicariacidn, pero otras parles se deben seguramente a otros orfgenes. También es
posible que parte de los patrones de distribucién endémica se hayan alterado o perdido por
eventos de dispersidn o extincion. Esto, para quicnes objetan estos enfoques, constituye un
defecto (ver por ejemplo Hengeveld, 1990). Para los biogedgrafos histéricos, en cambio, es una
virtud.

Basada en fundamentos filoséficos, la biogeograffa histdrica sugiere que una hipdtesis es
mis cientifica mientras mds frdgil y restringida sea. Las hipdtesis que definen qué evidencias las
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confirman y cudles las refutan, son preferibles a aquellas que lo explican todo (hipdtesis
irrefutables), La biogeografia dispersionista ha propucsto historias de dispersién para cualquier
grupo, incluso para peces de agua duice (Darlington, 1957); explica la formacién de regiones
también por dispersién, y enuncia explicitamente que las especies no se formaron donde se
encuentran sino en unos pocos centros de origen. Las biotas insulares, desde luego, son
explicadas también por dispersién, es decir, la dispersién lo explica todo, tanto la distribucién
amplia, como la endémica, tanto los patrones histéricos, como los actuales o ecoldgicos.

La naturaleza de los patrones geogrificos: un problema de espacio y ticmpo. Las dreas
biogeogrificas, como son concebidas por los vicarancistas, representan unidades funcionales, en
virtud de que son resultado de la evolucién conjunta de la biota y del escenario geoldgico. Son
unidades funcionales en el mismo sentido que las especies lo son para la sistemitica filogenética;
asi como los cladistas buscan relaciones de parentesco entre las especics, la biogeograffa de la
vicariancia busca relaciones historicas entre las dreas y sus biotas.

Cuando aborda el andlisis de interrclaciones, ya sea de dreas geoldgicas o bidticas, el
investigador parte de la suposicidn especifica de que las dreas estudiadas son unidades reales,
con historias singulares (Wiley, 1987). En el mejor de todos los casos posibics, cada seric de
dreas puede estar ocupada con grupos cuyos miembros presentan un patrén no ambiguo de
vicariancia, que reflgja la fragmentacién de Ias dreas estudiadas (Wiley, 1988a). Este patrén no
puede ser descubierto a través del simple aparcamiento de medidas de similitud faunistica o
floristica, por sofisticadas que estas se presenten, como lo proponen los enfoques fenéticos de
la biogeografia; cualquiera de estas medidas sdlo puede mostrar simplemente que cada drea es
semejante a cada una de las otras (Brooks, 1981), semgjanza sin una interpretacién evolutiva
coherente. Asi, cualquier método bidsico necesita acceder al conlexto de historia y, por lo tanto,
debe buscar la conexidn causal que debe haber entre la historia de los taxa y las drcas o biota
de los que son miembros (Wiley, 1988a).

De acuerdo con lo anterior, existe una diferencia fundamental entre dispersionismo 'y
vicariancia, en cuanto a los patrones que estudian, respecto a la naturaleza de los mismos y en
relacién con st concepcién en espacio y tiempo. De acuerdo con Craw (1988), la biogeografia
de la dispersién construye sus explicacioncs sobre la base de una concepeidn de espacio absoluto.
Las dreas vienen a ser "recipientes” que son llenados por especies que se forman en otra parte.
El espacio, bajo esta concepcidn, es pues inmutable. Por otro lado, cada hipdtesis de dispersién
tiene a su vez restricciones temporales, debido a su estrecha dependencia con la hipdtesis de la
evolucién gradual (evolucidn filética). Para las hipdtesis de vicariancia, en cambio, las
concepciones de cspacio y tiempo son relativas. El espacio en ellas, sélo esta determinado por
las relaciones histdricas que guardan entre si los elementos que ocupan las dreas de endemismo,
y el tiempo sélo esta determinado por la jerarquia que muestra un patrdn de relacidn dado. La
jerarquia implicita en un cladograma sélo sirve para suponer cual evento de vicariacién ocurrié
primero y cudl después, pero no puede, ni pretende responder « priori cudndo ocurricron. La
jerarquia determina un orden de cambios y relaciones en el tiempo.
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Para pan-biogedgrafos y biogedgrafos cladistas existe una estrecha relacidn entre historia
geoldpica e historia bidtica. Por eso parten del reconocimiento de las dreas de endemismo o de
trazos (en el caso de la pan-biogeograffa) como tarca previa al andlisis de la reconstruccién de
interrelacién de dreas. Esto nos lleva a suponer que existe también homologfa entre dreas,
homologfa biogeogrdifica (Craw, 1988) y que es posible proponer para un conjunto de dreas un
arreglo que represente esta homologfa, ya sea como cladogramas de dreas (para la biogeografia
de la vicariancia) o como trazos estdndar (para la pan-biogeografia), lo cual representa la
sugerencia de Darwin que referimos en el capitulo 2 acerca de la biogeografia causal, con
respecto a que se pucden buscar las interrelaciories de las dreas bajo el mismo principio de
descendencia con modificacidn.

Si los patrones de homologia biogeogrifica inferidos por la pan-biogeografia y Ia
biogeografia de la vicariancia son naturales o no, esto deberd ser evaluado con base en un
criterio de independencia de los patrones con respecto al investigador. Un estimador de este
criterio de independencia es la comparacidén de unidades de andlisis y de los métodos usados.
Si a partir de un par de métodos, que utilizan diferente informacién base y que tratan los datos
con algoritmos diferentes, se llegan a postular hipStesis muy similares, tendrfa cntonces alguna
base la consideracién de los patrones inferidos como naturales. Asf, la evidencia de una teoria
general que indica que hay congruencia entre la historia de la biota y la historia de la tierra,
viene a ser sustentada por dos enfoques de andlisis, que parten de informacién diferente, para
llegar frecuentemente a lo mismo por rutas independientes. La vicariancia cladista reconoce
primero dreas de endemismo y lucgo a partir de informacidn cladistica construye cladogramas
de dreas que luego son comparados por diferentes téenicas de andlisis. La pan-biogeografia, en
cambio, construye trazos individuales para cada grupo a los que lucgo les da direccién a partir
de recursos como Ia identificacién de lincas base, centros de masa, proximidad geogrdfici o
incluso informacién cladistica, para despuds someter a un andlisis comparativo a los diferentes
trazos individuales y asi obtener los trazos estindar que representan hipdtesis de relacién
histérica entre dreas.

Las unidades de estudio utilizadas por las dos corrientes filogenéticas de la biogeografia
histdrica son diferentes, pero ambas son recursos para inferir homologfa biogeografica. En los
dos casos se asume de entrada un criterio tipoldgico para distinguir estructuras homdélogas. El
drea de endemismo es resultado de Ia correspondencia en las distribuciones de dos o mds
especies o taxones, luego se interrelacionan las dreas de endemismo segln las relaciones
genealdgicas de las especies que las ocupan. Los trazos estdndar se construyen a partir de la
correspondencia en las disyunciones entre dos o mis localidades o dreas en las que se
distribuyen varios taxones. A pesar de las discrepancias entre los recursos heuristicos de las dos
escuelas, sus resultados pueden ser ampliamente coincidentes coincidentes.

3.3. EL PRINCIPIO DE PARSIMONIA.

Tanto en sistemdtica como en biogeografia, como ya hemos dicho, las hipdtesis de
relaciones de descendencia se representan por cladogramas. Si tenemos mds de un cladograma
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El que exista un enfoque histérico y uno ahistérico en Ia clasificacién de dreas o regiones
biogeogrificas, implica que la controversia puede deberse a:

1) que hay un conjunto de "hechos” que se explican desde dos puntos de vista diferentes (existe

que hay \ ¢sc I

la posibilidad de que una o ambas explicaciones scan erréneas), o

(2) que los dos puntos de vista parten de "hechos” también diferentes (aqui existe la posibilidad
P e vistd D I

de que los hechos percibidos por una o ambas teorfas sean falsos).

Para Feyerabend (1974) las dos opciones son posibles, debido a que no hay hechos
desnudos, es decir atedricos. El mismo concepto de dato presupone un sesgo tedrico (Hanson,

1977).

En la clasificacion de dreas biogeogrificas, los "datos" o hechos de los que parte
cualquier enfoque de andlisis son los patrones de distribucién recurrente. Si partimos de la
advertencia de Feyerabend y Hanson entonces se debe destacar el tipo de patrdn buscado por
cada enfoque. Rosen (1988) distinguié dos formus en que se puede concebir el concepto de
patrén. Por un lado, estdn los patrones nawrales (81 no los Hama asi) o verdaderos, aquellos que
cxisten en el mundo real, independientemente de la capacidad del investigador para descubrirlos
(un equivalente puede ser el concepto de "reloj” de Popper). Por otro lado estin los patrones
perceptuales, éstos se refieren a rasgos caracteristicos (frecuentemente matemdticos) de un
conjunto de resultados (Rosen, 1988). Son tendencias observables dadas por las repeticiones en
el conjunto de datos, frecuentemente forman nubes de puntos en una grifica. En biogeografia
histdrica, segtin ¢l programa vicariancista, la realidad concreta no es directamente observable,
por lo que es necesario el reconocimiento y anilisis de los patrones perceptuales para inferirla,

Los patrones biogeogrdficos usados por los enfoques histdrico y no histérico, (1) pueden
ser el resultado de un andlisis de clasificacidn, segidn la tesis inductivista de la biogeografia
fenética (Hengeveld, 1990), o (2) pueden ser patrones reconocidos a priori y por lo tanto son
clementos heuristicos (eventual y potencinlmente hipdtesis), de los que parte el andlisis
clasificatorio, segiin cl punto de vista de la biogeografia histdrica en general.

El juego tedrico que subyace a esta polémica implica, en primer lugar, 1a naturaleza de
fos patrones biogeogrdficos. Sober (1988a) lo plantea, para la sistemdtica, en términos de si
puede el sentido comiin -o las interpretaciones naturales, de acuerdo con Feyerabend (1974)-
decirnos que el pasado produjo el presente, via una rufa causal particular.

Los patrones usados por Jos enfoques histéricos implicitamente contienen la suposicién
de que la distribucidn congruente es producto de una historia evolutiva conjunta. Esto es, que
el patrén percibido es producto de un proceso evolutivo integrativo, y no producto de historias
de eventos de especiacion-dispersion individuales. Las preguntas que se plantea la biogeogralia
histérica en este sentido son dos: ¢los patrones biogeogrificos son produclo de procesos
comunes?, o ¢los patrones biogeogrificos son ¢l resultado de la simple suma de las partes,
especies que llegan a ocupar las mismas dreas por eventos independientes?
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posible para explicar la relacién entre un grupo de dreas o especies, jcémo decidir sobre cudl
de ellos es el mds adecuado? Un principio epistemolégico invocado recurrentemente en
sistemdtica y biogeografia es la parsimonia o simplicidad. Los métodos que se respaldan en el
principio de parsimonia han proliferado y han tenido tantas justificaciones como crfticas; el
problema sobre cudl es el método mds razonable, de acuerdo con este principio, es aiin tema de
controversia (Sober, 1983).

El significado filoséiico de la parsimonia. Parsimonia viene del latin y significa frugalidad o
moderacién. Quizd en espaiiol sea mds entendible decir simplicidad, Corrientemente se concibe
de dos formas: (1) como frugalidad excesiva y (2) como cconomfa de suposiciones, sin evidencia
para el razonamiento. La segunda concepcién es la que representa su significado epistemolégico.
Se ha establecido que el uso inicial de la parsimonia en el contexto filoséfico puede ser trazado
desde Aristételes, de quien se afirma que dijo, "Dios y la Naturaleza nunca operan
superfluamente, sino siempre con el minimo esfierzo”, sin embargo Kluge (1984) afirmé que
esto es un punto de vista ontoldgico de la parsimonia, y que la suposicién de que las leyes o la
naturaleza son simples, ha sido refutada reiteradamente por la historia de la ciencia.

Significado biol6gico y metodoldgico de la parsimonia. Kluge (1984) reconocié dos formas
en que la parsimonia ha sido usada en inferencia filogenética. La primera, su uso ontoldgico,
supone que alguna cualidad de la naturaleza, por ejemplo el proceso evolutivo, es econémico;
Kluge la llamé parsimonia evolutiva. Crisci (1982) considerd que la parsimonia evolutiva estd
basada sobre lo que llama "canalizacién evolutiva", o més especfficamente “inercia selectiva”,
"conservacion de la organizacién" y "modificacién adaptativa a lo largo de Ifneas de resistencia
minima". Para Kluge (1984), en cambio, la parsimonia evolutiva significa que la descendencia
con modificacién representa Ia cantidad mfnima de evolucién; la homoplasia (ver capitulo 4) no
es parsimoniosa porque procede de rulas de evolucidén independientes (evolucién convergente,
paralela o reversa).

Sneath (1974) sostuvo que la suposicién de que el proceso de evolucién es parsimonioso,
se origina con Darwin. Pero no se puede confirmar esa atribucién leyendo la obra de Darwin
(Kluge, 1984). Algo de la vision de que la evolucién es parsimoniosa puede derivarse de nuestra
conviccién de que la naturaleza es ordenada. Por ejemplo, sefialé Kluge, los cladistas infieren
la no-aleatoriedad a partir de sinapomorffas congruentes. Para Kluge, tales patrones no dan bases
para aceptar aun una visién relajada de la parsimonia.

Por otro lado, Sober (1975) describié un enfoque por medio del cual pueden efectuarse
juicios de simplicidad acerca de objetos y procesos. Este enfoque puede usarse también para
evaluar el postulado de que la evolucién es parsimoniosa. Por ejemplo, la simplicidad de la
evolucién puede explicarse en términos de la simplicidad de las hipétesis que describen los
procesos evolutivos. Kluge (1984), sin embargo, no considera que la evolucién sea
parsimoniosa, aun bajo el criterio de Sober, y destaca otra fuente de confusién o mal
entendimiento, como el de Estabrook (1978), quien etiquet$ a los métodos de parsimonia como
"procedimientos de conjetura”, con lo cual confunde la capacidad de que existan algoritmos para
optimizar el criterio de parsimonia, con la regla de la parsimonia misma.
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En la inferencia filogenética, Ja parsimonia estipula que el investigador debe ser capaz
de distinguir entre formas antecesoras (plesiomdrficas) y derivadas (apomérficas) de un conjunto
de caracterfsticas empleadas (Sober, 1983). Dada esta informacién, las hipdtesis gencaldgicas
preferidas serdn aquellas que requieran menos homoplasias. La parsimonia biolSgica también
estd implicita en la suposicién de que las sinapemorflas (caracteres derivados compartidos)
cuentan como evidencia de una interrelacién filogenética y las simplesiomorfias (caracteres
antecesores compartidos) no cuentan (Sober, 1983). Sinapomorfia y plesiomorfia no implican
necesariamente homologfa; la comparticién de caracteres puede deberse a: (1) herencia a partir
de un antecesor comiin (homologia), o (2) a evolucién independiente (homoplasia) (Sober 1983).

Por lo anterior, existe un grupo de cladistas que supone a la parsimonia simplemente
como un recurso metodoldgico, que no requiere de suposiciones acerca de propiedades
contingentes producto de procesos evolutivos (Nelson y Platnick, 1981; Platnick, 1979).
Suponer, por ejemplo, que bajo el principio de parsimonia, las homoplasias deben ser
minimizadas (Felsenstein, 1973, 1978a y 1978b, 1981), implicarfa suponer que las homoplasias
son raras en la naturaleza, lo cual serfa un suposicién sin fundamento (Sober, 1983).

Las concepciones metodolégicas de Ia parsimonia. La segunda forma de abordar la parsinmonia
es el uso atribuible a Ockham, escoldstico de fines del medioevo, que Kluge designé como
parsimonia metodolégica. Esta regla obliga a aceptar de entre varias proposiciones, aquella que
mejor se adecie a todas las observaciones relevantes con las hipétesis. Es decir que uno requicre
el menor nidmero de suposiciones ad hoc, o a posteriori, para explicar los datos (Kluge, 1984).

Como en el caso de la parsimonia evolutiva, es dificil determinar el primer uso de la
regla metodoldgica en el contexto de la inferencia filogenética. Kluge y Farris (1969)
reconocieron una importante diferencia entre las dos; asumieron que Ja regla metodolégica de
la parsimonia, "opera para encontrar aquel patrén de relaciones que sea mds consistente con
los datos". Pero advirtieron que "ésta no es una razén bioldgica para elegir entre diferentes
drboles alternativos. No obstante, el principio de confeccion de teorfas para adecnarlas a
hechos, es una parte irreemplazable de la ciencia en general”.

La regla metodoldgica ha sido tan fundamental para la cladistica, como los conceptos de
monafilia y sinapomorfia. La forma mds usual de la regla involucra una comparacién: "La
hipétesis X es preferible a la hipétesis Y, debido a que X es mds simple que Y. Kluge (1984)
sefiald que, algunos cladistas, han creido que la simplicidad y la realidad son una sola y lo
mismo. La inica evidencia que la mayoria de los cladistas aceptan es la distribucién de
caracteres y las sinapomorfias; a partir de ellos, con estricto apego a la regla de la parsimonia,
se obtienen las conclusiones de relaciones de grupo hermano, o de ancestria comin de dreas.
Como en el uso de cualquier regla metodoldgica en general, una conclusién cladista puede ser
inferida, debido a que hay consecuencias deductivas implicitas en la eleccién de la regla
metodoldgica de parsimonia.
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Ahora bien, ¢realmente es refutable! un cladograma? Aquf parece haber una considerabic
diferencia para responder, si no es que una confusién, y el problema no estd resuelto. Si los
cladogramas representan hipétesis acerca de eventos histdricos entre un conjunto finito de
objetos, 1a respuesta ¢s no, porque un cladograma no es una explicacién universal; el postulado
dice que cualquier grupo monofilético, como conjunto de taxa con un origen comin en tiempo
y espacio, no pucde estar sin fmites espaciotemporales, por lo tanto no puede ser una hipétesis
universal (Kluge, 1984). No obstante, Platnick y Gaffney (1977), concluycron que los
cladogramas son estrictamente hipdtesis universales; ellos establecieron que “las hipdtesis
cladisticas pueden ser probadas y refutadas por la distribucion de caracteres derivados
compartidos”. Otra base para enunciar contrastabilidad popperiana, puede ser la negacién de
cualquicr relacién de evolucién y, entonces, especies y taxa serfan universales. Esta es la
posicién adoptada por los cladistas "transformados".

:{Qué enunciado de la ciencia determina si un cladograma es o no, una hipétesis
universal? Puede argumentarse que la posibilidad de someter a prucba las predicciones (o
retrodiceiones) derivadas de los cladogramas salva el cardcter cientifico de las hipdtesis
involucradas en él. A este respecto, Sparkes (1981, in Kluge, 1984) seiialé que, aun en ese caso,
es posible proteger a las hipdtesis de que sus predicciones fueran hechas y refutadas.

Aunque la refutacién es un factor importante en cualquier ciencia genuina, no es sin
embargo lo tnico importante. Quizd el mejor argumento para el programa de investigacién
cladista, que incluya la regla metodoldgica de parsimonia o simplicidad, es su capacidad de
encontrar patrones congruentes entre sistemas de caracteres diferentes, lo que otros métodos no
ticnen (Kluge, 1984).

Dentro de esta misma polémica, Cartmill (1981) criticé al cladismo en relacién con la
suposicion de que los cladogramas son contrastables a partir de las homoplasias. Como las
homoplasias siempre existen, dijo Cartmill, entonces cualquier cladograma de un ejemplo real
serfa falso. Sober (1983), en relacidn a esta critica, tuvo una respuesta diferente a la de Kluge;
él hizo dos réplicas con base en los conceptos de refuracion dura y refutacién blanda. El hecho
de que la distribucidn de estados de cardeter sobre un cladograma sea un contrastador, no
implica que un cladograma sea falso, bajo la evidencia de una distribucién de caractercs
problemdtica. La idea de contrastador o refutador blando representa a aquellos enunciados que
cuentan en contra de una hipétesis, pero que deductivamente no implican su rechazo (Sober,
1983). Asf, un cladograma es preferido después de un balance de evidencias y contraevidencias
(falseadores blandos).

'Agui se usan Jos términos refirar y contrastar como equivalentes ol vocablo falsable, que se usa en inglés,
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CAPITULO 4

EL METODO DEL CLADISMO.

4.1. CLADISMO Y OTRAS ESCUELAS EN SISTEMATICA.

Como ya hemos apuntado anteriorinente, el cladismo se fundamenta en el principio
ontoldgico de la evolucién o de la herencia con modificacién, que implica la transmisién vertical
de los caractereses y en el principio epistemoldgico de la parsimonia, el cual nos dice que
cuando se tienen multiples explicaciones acerca de un hecho, hemos de preferir aquellas que
impliquen el menor mimero de especulaciones. Sobre estos dos fundamentos, el cladismo
pretende reconstruir los patrones de ancestrfa comtin que existan entre las especies o grupos
naturales. Esto cs, a diferencia de la sistemdtica tradicional, Ia cual busca reconstruir todos los
componentes de la filogenia (genealogfa, divergencia, tiempo, relaciones patristicas, escenarios
geogrdficos) el cladismo primero le da importancia fundamental a la genealogfa y descarta la
posibilidad de descubrir los otros componentes antes que la columna vertebral genealégica.

El cladismo no acepta, por economia, la proposicién de hipétesis de ancestria-
descendencia entre especies, tarea que condujo a los sistematas tradicionales a la proposicién de
eslabones perdidos, cuando surgfan evidencias contradictorias en sus hipétesis. Bajo la idea de
gradualismo o evolucién filética, la sistemdtica tradicional supuso que las especies fésiles dicron
fugar a las espccies actuales y supuso también que era posible observar la transicién de las
formas f6siles a las formas actuales a través del andlisis cuidadoso de sus caracteres, pero en
muchos casos entre ambas forinas habfa grandes diferencias que eran explicadas por la existencia
de formas de vida intermedias no descubiertas hasta hoy, o definitivamente no preservadas en
el registro f6sil, éstos eran los eslabones perdidos. La literatura de mediados de este siglo es
abundante en el sefialamiento de este tipo de casos.

La sistemdtica cladista, en cambio, traslada el problema de la postulacién de hip6tesis
de ancestria-descendencia a los caracteres. Asume que es mds parsimonioso proponer hip6tesis
de ancestria comiin (hermandad) entre las especies, que de ancestria-descendencia (padre-hijo).
Este tipo de relaciones requieren generalmente un gran nimero de conjeturas, muchas veces sin
evidencias. En cambio si se postula ancestrfa-descendencia entre los estados de un cardcter, las
evidencias para inferirla siempre estardn mas préximas al investigador (cuadro 4.1, figura 4.1).

4.2. EL METODO GENERAL.

Cuando se analiza un grupo de especies o taxones, un par de especies son hermanas si
estdn mis relacionados entre si que con cualquier otra especie involucrada en el andlisis, bajo
la evidencia de sus caracteres. El método del cladismo es fundamentalmente comparativo, y la
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comparacién siempre se da entre un par de especies o grupos con respecto a otros. Siempre se
construyen las relaciones gencaldgicas a partir del reconocimiento de grupos hermanos y uno o

mds grupos externos (figura 4.2).

Concepto/Escuela Evolucionista Feneticista Cladista
Relaciones que Parentesco Parecido Parentesco
busca: (antecesor- (grupos hermanos)
descendientc)

Criterio de busqueda
de relaciones:

Similitud especial
(Homologfa)

Similitud total

Similitud especial
(Homologia
inmediata)

Hipétesis de entre especies ninguna entre caracleres
ancestria-
descendecia
Grupos que Monofiléticos y No hace inferencias | Sélo monofiléticos
construye y admite parafiléticos sobre la naturaleza
de los grupos
Concepto de Evolutiva Operativa Evolutiva
homologfa
Base epistemoldgica | Racionalismo Inductivismo (?) Procedimientos
Hipotético-
deductivos.
CUADRO 4.1, Caracterizacién general de las tres corrientes poridneas en la si ica.

reconstruccién de relaciones de ancestria comuin inferidas, por lu si
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FIGURA 4.1 Diferencias entre la reconstruccién de historias de ancestrii-descendencia propuestas por la sistematica
tradicional (a la izquierda), basada en la biisqueda de antecesores en el registro fésil (especies A, BCyDyyla
o cladista (a la derecha).
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tipo doble-estado, o binarios, si sGlo muestran un par de variantes distinguibles y excluyentes.
Frecuentemente se asocia este tipo de caracteres con variaciones entre los antagénicos presencia-
ausencia, pero los caracteres doble estado no se circunscriben exclusivamente a este tipo de
diferencias. Los caracteres cuantitativos pueden ser discretos (o enumerativos) y continuos. Los
caracteres discretos varfan en intervalos de nimeros enteros; indican cantidades de enumeracién,
por ejemplo el niimero de nervaduras en una hoja.

T \

ETELES

Tamafta dnl pocidlo

l Forma J

FIGURA 4.3 Diferentes tipos de caracteres derivados de la descripcion de una hoja.

Los caracteres continuos son aquellos que pueden adquirir una cantidad infinita de
valores. El largo o el ancho de una hoja son ejemplos de este tipo de caracteres. Los caracteres
continuos siempre llevan asociadas unidades de medicion, ya sea de longitud, peso o
concentracién, entre otros. Los caracteres cuantitativos, sobre todo los continuos, no son
considerados de relevancia para el cladismo, fundamentalmente porque no es muy claro que las
variaciones en nimero y medida de algtin caracter representen homologifas. Si un par de hojas
de diferentes especies de plantas muestran forma muy diferente, pero tienen la misma longitud,
por ejemplo, no hay base Iégica para suponer que ese atributo se produjo por lazos hereditarios
entre ambas especies. Sin embargo, en el caso de que la variacién cuantitativa de los caracteres
mucstre sccuencias légicas, es posible aplicar procedimentos que faciliten el manejo de los datos
para un andlisis filogenético (Chappiil, 1989).



70

TIPO SUBTIPO Intervalo de variacién
CARACTERES Caracteres Doble-
CUALITATIVOS estado: Oyl
Caracteres
Multiestado: 0,1,2,3, etc.

o a,b,c, elc.

CARACTERES Caracteres
CUANTITATIVOS discretos o
enumerativos: 0,1,2,...,n
H—> 0
Caracteres
continuos: 0-»c0 0 inclusive d¢ ~co—> o0

CUADRO 4.3. Clases de caracteres de acuerdo con su posibilidad de estimacion y a su aplicacidn.

Tipos de caracteres. Homologla y Analogfa. Hay en primer término dos formas dc calificar
un par de estructuras provenientes de dos organismos diferentes, las estructuras homdélogas 'y
las estructuras andlogas. Su distincién es ya un lugar comin en cualquier texto de
taxonomfa. Las estructuras homdlogas son aquellas que, en diferentes organismos, mantienen
la misma relacién con respecto al todo; por ejemplo, el complejo Gseo, constituido por el
himero-radio-cibito de los miembros superiores de los mamiferos, mantienen la misma
relacién con respecto al resto del cuerpo que el que muestra el mismo complejo himero-
radio-ciibito en las aves. Por eso los brazos de los hominidos y las alas de las aves se
consideran estructuras homdélogas., En ambos casos las estructuras guardan el mismo orden
entre sus partes y se insertan en Ia misma posicién dentro del cuerpo al que pertenecen. En
cambio, las alas de las aves son andlogas a las alas de los insectos, en fanto que cumplen la
misma funcién, pero ambas ticnen posiciones diferentes con relacién a los cuerpos de los que
forman parte. En la sistemdtica posdarwinista, la homologfa tiene una interpretacién adicional
sobre la base ontoldgica de la evolucidn, que indica que un par de estructuras son homélogas
debido a que tienen lazos hereditarios relativamente préximos. Homologfa en su concepcién
original, tal como fue propuesta por Aristételes (Papavero y Balsa, 1986), significa
simplemente correspondencia topoldgica; en el contexto de la teorfa de la evolucién significa
historia evolutiva comiin (cuadro 4.4)

Homologla estricta y homoplasia. Bajo la idea de que el proceso evolutivo es real y que es la
causa de la diversidad biolégica que observamos, la homologfa es el resultado de que las
historias evolutivas de dos linajes estuvieron enlazadas en un tiempo. La calidad de los
homdlogos como herramienta para reconstruir genealogia recae en la proximidad en la que se
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dio la separacién de los linajes. Por un lado hay caracteres cuyos estados tienen una historia
tnica de sucesion, los llamaremos en adelante caracteres homdlogos estrictos, y es posible
proponer hipétesis de ancestria-descendencia entre los estados de ese tipo de caracteres y, por
lo tanto, reconstruir historia. Estos caracteres se reconocen en un drbol de interrelacion por el
hecho de que aparecen una sola vez.

HOMOLOGIA TOPOLOGICA: Misma posicidén con respecto al todo.

HOMOLOGIA EVOLUTIVA:
Homologia Estricta: Plesiomorfia: Simplesiomorfia
Plesiomorfia

Apomorfia: Sinapomorfia
Autapomorfla

Homoplasias: Adguisicién: Paralela
Convergente

Reversidn: Paralela
Convergente

CUADRO 4.4. Naturaleza de los caracteres taxon6micos.

Por otra parte, las homoplasias son caracteres cuyos estidos no tienen una sccuencia
tdnica reconocible y se supone que son producto de procesos independientes, por herencia no
inmediata; por ejemplo, evolucién convergente o evolucién paralela. Estos caracteres no son
resultado de una historia nica y, por eso, tampoco la pueden reflejar debido a que sus lazos
histéricos (hereditarios o evolutivos) son parciales; por lo tanto, no se pueden calificar de
homdlogos estrictos. Las homoplasias se reconocen en un 4rbol de interrelacién ya sea porque
aparecen mds de una vez (paralelismo) o, porque una vez que ocurre el cambio de estado
anlecesor a estado derivado, vuelve a aparccer ¢l estado antecesor en alguna parte mds reciente
del drbol (reversidn), o bien porque haya linajes cn los que coexistan tanto el estado antecesor
como el derivado (polimorfismo). Una tarea fundamental de la sistemdtica cladista es discernir
entre la diversidad de evidencias, cudles caracteres son homélogos estrictos y cudles son
homopldsicos (cuadro 4.4). Sélo si se reconocen los caracteres homdélogos es posible avanzar
en la reconstruceién de los patrones de interrelacién genealSgica de las especies.

Fuentes de inconsistencia taxonémica. Hay una variedad de eventos que dan lugar a
inconsistencia en la bisqueda de interrelaciones genealSgicas. La posibilidad de que ocurran o
no, son tema de discusién mds adelante, cuando se expliquen las diferentes interpretaciones
metodoldgicas del criterio de parsimonia. Aqui describiremos simplemente las cinco fuentes
16gicamente posibles de inconsistencia taxondmica de homdlogos.
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Homoplasias por adquisicién. Cuando un estado de caracler aparece mds de una vez a lo largo
de un drbol de relacién entre especies, se pueden distinguir dos situaciones diferentes. Cuando
en las dos o mds ocasiones que aparece en el cladograma, siempre procede del mismo estado
antecesor, se conoce como adquisicién paralela (Cuadro 4.5; figura 4.4). Cuando las dos o mds
ocasiones en que aparece un estado derivado, no siempre procede del mismo estado antecesor
(Cuadro 4.5; figura 4.4), se le llama adquisicidn convergente. La diferencia entre ambas
condiciones es importante. En la adquisicién paralela existe un lazo genético tinico entre los
estados antecesor y derivado; en la adquisicién convergente no existen lazos genéticos inmediatos
entre las dos o mds manifestaciones del mismo estado derivado. Aunque ambos eventos son
posibles, eso no significa que sean igualmente problables. Serfa mds verosimil que un estado
antecesor diera lugar al mismo estado derivado en linajes diferentes, que a partir de estados
diferentes se produjeran formas derivadas iguales. Esto no quiere decir que los eventos de
convergencia evolutiva sean imposibles y tampoco que sean raros.

Fuente de homoplasia Adquisicién Pérdida
Paralela
1 -0
2
0 1 0-1 3
N ~N
i 1-0
Convergente
-3 1-0
: Vd
0 2 0 4
N
23 2-0
Polimorfismo
0-01->1 5

Cuadro 4,5. Fuentes de homoplasia: (1) adquisicién paralela, (2) adquisicidn convergente, (3) reversidn paralela, (4)
reversién convergente y (5) polimortismo. Para la explicacicn ver texto y figura 4.3,

Homoplasias por reversién. Una segunda fuente posible de homoplasia son las reversiones. Esta
condicién ocurre cuando en un linaje aparece un estado de caracter nuevo (derivado) y, luego,
éste en un tiempo posterior vuelve a manifestar el estado antecesor. Aquf se vuelve a hacer la
distincién entre dos tipos de reversién. La reversién paralela (cuadro 4.5, figura 4.4) sucede
cuando hay un cambio de estados, primero de antecesor a derivado y luego del mismo estado
antecesor, en dos linajes diferentes se da un cambio hacia el estado original o antecesor. La
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reversion convergente ocurre cuando la reversion a un estaco antecesor se produce desde estados
derivados diferentes (cuadro 4.5, figura 4.4).

FFinalmente el polimoifismo significa la cocxistencia de dos o mds estados de caracter en
una misma especie o taxén (cuadro 4.5, figura 4.4).
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FIGURA 4.4 Cuatro diferentes fuentes de homoplasia. a. Adquisicién paralela, b, adquisicién convergente, c. reversién
puralela y d. reversién convergente. Redibujado de Abe y Papavero (1992).

Homologia estricta: plesiomorfias y apomorfias. No cualquicr tipo de cardcter homoélogo
estricto sirve para establecer genealogfa. Hennig (1968) distinguid, en primer término, dos tipos
de estados homdlogos, las plesiomorfias, o caracteres "primitivos" y las apomorfias, o caracteres
derivados. En el cladismo, la calidad de plesiomérfico o apomérfico, recae sobre los estados de
cardcter, no sobre las especies o grupos. Ademds, la distincién es puramente cronolégica, es
decir, el estado plesiomadifico es el que aparece primero en el tiempo y el apomdifico aparece
después. No hay ninguna relacién con otras inferencias que ha hecho, adicionalmente, la
sistemdtica evolucionista, como dominante y no-dominante o generalista y especializado. Aunque
se han usado frecuentemente los conceptos primitivo como plesiomérfico y derivado como
apomdrflico, en adelante es preferible utilizar los términos de Hennig para evitar confusién
(Nelson Papavero, com. pers.). Si la distincién entre los dos tipos de homdlogos es el tiempo,
entonces se debe destacar que ambos conceptos son relativos, es decir, el que un estado de
cardcter sea plesiomdfico o apomdrfico, dependerd también del nivel de universalidad del
andlisis; depende del nivel de jerarquia en que un grupo estd siendo analizado.

Las plesiomorfias, en general, no tienen significado genecalégico. Dada la antigiiedad de
estos estados, su distribucion en los grupos bajo estudio es amplia. Por ejemplo, la presencia de
ghindulas capilares y glindulas mamarias no servirfa como criterio para distinguir subgrupos
dentro del grupo de mamfferos porque todos ellos presentan estos atributos. A ese tipo de
caractercs, que comparten al menos dos grupos de aparicién antigua, se les llama
simplesiomorfias. Las apomorffas, por otro lado, son de dos tipos. Una sinapomorfia es un
cardcter derivado compartido por dos o mds especies o taxones, sélo estos caracteres son los que
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sirven para formar grupos naturales o monofiléticos. Hay otro grupo de apomorfias que
tinicamente son mostrados por una especie o grupo bajo andlisis, las eutapomorflas, que tampoco
tienen sentido para la construccién de clasificaciones, ya que sélo sirven para dar identidad a las
especies o taxones; a éstas también se les llama novedades evolutivas.

Se dijo antes que la calidad de plesiomérfico o apomdriico de un cardcter es relativa y
que depende del grado de universalidad de nuestro andlisis. Lo mismo ocurre con otras
subcategorfas de los homdlogos: simplesiomorfia, sinapomorffa y autapomorfia. n efecto,
supongamos por gjemplo el cladograma de la figura 4.5.; en ella se ilustra el drbol de
interrelacién de los vertebrados y algunos caracteres que se han propuesto para dar identidad a
cada relacién. El cardcter columna vertebral sirve para unir al grupo de los vertcbrados y
cualquier andlisis por arriba de ese nivel de universalidad ubicarfa a esc cardcter como una
plesiomorfia. Pero si el nivel de universalidad del andlisis genealdgico desciende, el cardcter
columna vertebral se volverfa una apomorfia. Este razonamiento es equivalente a si observamos
la ubicacién de otros caracteres como gléndulas mamarias o plumas.

Grupos Naturales y No-Naturales: monofilia, parafilia y polifilia. Hennig (1968) estimé que
la sistemdtica deberfa tener como objetivo el reconocimiento de grupos monafiléticos. stos, de
acuerdo con Hennig (1968), son aquellos que incluyen al antecesor y a todos sus descendientes.
Una clasificacién natural debe basarse en la reconstruccién de estos grupos. Por lo lanto los
grupos monofiléticos pueden considerarse grupos naturales. Se supone que el proceso cvolutivo
produce grupos monofiléticos que no son otra cosa que los linajes evolutivos. La tarea no es
fécil, prueba de ello es la gran cantidad de grupos que en la actualidad han evidenciado que
fueron construidos de forma muy inconsistente. Hennig reconocié dentro de estos grupos a los
parafiléticos y a los polifiléticos. Los grupos parafiléticos son aquellos que incluyen al antecesor,
pero no a todos sus descendientes. Los grupos polifiléticos son aquellos que no incluyen al
antecesor inmediato debido a que incluyen a especies o grupos de diferentes antecesores.

En la sistemdtica tradicional la postulacién de hipdtesis estd sujeta a una mayor libertad.
Ella admite la postulacién de grupos parafiléticos y polifiléticos como taxones vilidos para
efectos pricticos. Rzedowski y Kruse (1979), por ejemplo, propusieron en un solo esquema
(figura 4.6a) diferentes historias acerca del género Bursera. Antes, Mc Vaugh y Rzedowski
(1965) dividieron al género en dos secciones reconocibles, Bursera secc. Bursera y Burscra
secc. Bullockia, Rzedowski y Kruse (1979) sugiricron dos posibilidades sobre el origen del
grupo: 1) Bursera como grupo parafilético (figura 4.6b) y 2) Bursera como grupo difilélico
(figura 4.6¢c). Una tercera posibilidad que considere a Bursera como grupo monofilético, no cs
contemplada por estos autores (figura 4.6d). En ¢l primer caso se¢ supone que de un antecesor
hipotético se originé Boswellia, de la cual se origind la seccién Bursera, luego ésta dio origen
a Bullockia y, por ultimo, ésta formé a Commiphora. Tanto Boswellia como Commiphora son
taxones que estos autores suponen estrechamente relacionados con Bursera, aunque estdn
ubicados en otras familias diferentes a Burseraceae. En el segundo caso, los autores suponen que
de un antecesor hipotético por un lado se formé Boswellia y de ésta se formd la seccién Bursera;
por otro lado, el mismo antecesor dio origen a la seccién Bullockia y Juego ésta generd a
Commiphora. Sobre todo en este iiltimo caso, €l género Bursera seria un taxén totalmente



75

artificial, Sin embargo no se plantea que este género sea descompuesto en dos o reubicado
taxondmicamente. Para la sistemdtica cladista, en cambio, los grupos parafiléticos y polifiléticos,
luego de liberse reconocido, deben ser desechados para propdsitos genealdgicos.
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FIGURA 4.5 Un caracter puede ser plesiomdirfico, sinnpomdrfico o autapomdrfico, segin sea el nivel de andlisis. El
caracler patas  es una sinapomorfia que lipa a los tetritopos si el andlisis se hiciera para inferir las interreluciones
genealdgicas al interior de los cordados, pero serfa una simplesiomorfia si se tritase de inferir las interrelaciones
genealdgicas de los Amniota (madificado de Crisci y Morrone, 1990).
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FIGURA 4.6 Tres hipdtesis acerca de las relaciones filogenéticus del género Bursera, An: antecesor; Bos: Boswellia;
B1: Bursera Secc. bursera; B2: Bursera Secc. bullockia; Com: Commiphora. Basado en Rzedowski y Kruse (1979).
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Tanto los grupos monofiléticos como los parafiléticos y polifiléticos estdn construidas por
caracteres' y, mds particularmente, por sus estados de cardcter. El postulado de monofilia,
propuesto por Hennig, es estrictamente metodoldgico, no es necesariamente ontolégico. Son los
caracteres los que, al ser propuestos como agrupadores, pueden dejar a todos los micmbros de
un grupo natural incluidos o no, o bien pueden dejar fuera al antecesor hipotético. En la figura
4.7 se muestran los tres tipos de grupos considerados por Hennig (1968). Los grupos
monofiléticos O y P, como sc observa, quedan constituidos cuando se hace ¢l agrupamicnto con
base en los caracteres a y b, Cada estado aparece una sola vez e incluyen a dos 0 mds taxones.
Los grupos parafiléticos sc construyen a partir de caracteres simplesiomérficos, sustrayendo
grupos divergentes que cuentan con autapomorfias, que es el caso del grupo R, o por
"ausencias" como en el caso del grupo de los invertebrados. Los grupos polifiléticos se
construyen a partir de caracteres homopldsicos, por adquisicién convergente, como cn el caso
del grupo Q. Sin embargo, se debe ser cuidadoso en cuanto al papel de los caracteres. los
caracteres no definen a los grupos, lo cual serfa una justificacién esencialista, pero si son un
recurso para reconocer a los grupos.

Caracter Tipo Grupo Taxones que incluye
a sinapomérfico (0] A,B,C, D
Monofilético
b sinapomérfico P F, G, H, 1
Monofilético
c simplesiomdrfico y R B,C,D
homopldsico Parafilético
{paralclismo)
d homoplésico Q Al
(convergencia) Polifilético

A B C DFG HI
INE e e foe 24

a (]

FIGURA 4.7 La condicién de monofilético, parafilético o polifilético de los grupos, estd determinada por los caracteres
con base en los cuales se enlazan.
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Un grupo puede confirmar su monofilia si en cualquier caso es resistente (1) a la adicidén
de nuevos taxones por fuera o dentro de ¢l, no considerados por error de muecstreo o
desconocimiento, y (2) a la adicién de nucvos caracteres homélogos, siempre que manifiesten
convincentemente homologia estricta. Asf, cuando se postula a un grupo como monofilético, lo
que se propone en realidad es una hipdtesis de interrelacién histérica que pucde ser
potencialmente probada a la luz de nuevas sinapomiorfias. Si se incluyen nuevas especies quc
pertenezean al grupo y que no habian sido consideradas y el agrupamiento se mantiene, entonces
¢l grupo puede seguir siendo calificado de monofilético. Monofilia, desde una perspectiva
metodoldgica, implica adicionalmente estabilidad o robustez en las clasificaciones.

4.4 POSTULACION DE HIPOTESIS DE POLARIDAD EVOLUTIVA.

LZ1 problema de la polaridad de los caracteres. Cuando el cladismo trasiada el problema de
la‘inferencia de la ancestria-descendencia de las especies a los estados de cardcter, que provienen
de antecesores comunes, se enfrenta a una tarea que es, sin duda, el punto clave de esta escuela:
el rigor y consistencia de las hipdtesis de direccién de cambio evolutivo. Ellas determinan la
consistencia o inconsistencia de las hipétesis cladistas. La generacion de hipdtesis acerca de la
direccién del cambio evolutivo o polaridad evolutiva ha dado lugar a una gran cantidad de
propuestas y contrapropuestas que han mostrado diferentes limitaciones e inconvenientes en su
aplicacidn. Podemos ilustrar este problema con un cjemplo: algunas cacticeas muestran espinas
dispuestas en areolas con simetrfa radial y todas las espinas tienen forma de agujas cilfndricas.
Olras especies de cactdceas, en cambio, poseen espinas insertas en arcolas con simetria bilateral
que ademds muestran diferenciacién entre las que sc ubican en la periferia de la areola y las que
se ubican en la parte central. Tenemos entonces un par de caracteres doble estado que son
congrucntes entre si. Los caracteres y sus estados son los siguientes:

Simetrfa de las arcolas: radial (estado A); bilateral (cstado B).
Diferenciacion entre espinas: todas iguales (estado A); diferentes segin su insercidn, ya sea
periférica o central (estado B).

Bajo la consideracidn anterior, para cualquicra de los dos caracteres, hay dos hipdtesis posibles
de polaridad o cambio cvolutivo, que pucden plantearse asf: 1) A->B: el estado A es’
plesiomérfico y B es apomorfico, en otras palabras A antecede a B, en el ticmpo, o 2) B—A:
cl estado B es plesiomérfico y A es apomérfico (B antecede a A). La decisién entre cualquiera
de las dos hipdtesis requiere de una evaluacién previa mediante algtin criterio. En ausencia de
cualquicr hipdtesis de polaridad o con el fin de someter éstas a prueba se puede explorar algin
criterio de evaluacidn.

Criterios de polarizacién de estados de cardcter. Se pucden reconocer dos clases de criterios
que han sido utilizados para darle direccién a las series de estados de un caracter. Por una parte
estdn los criterios de polarizacidn individual, que sc aplican cuando se trata de dar direccién a
una sola serie de estados de caracter. Por otra parte estdn los criterios de polarizacién grupal,
que se aplican gencralmente para confirmar o evaluar hipétesis a partir de un conjunto de
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hipétesis individuales, o bien se aplican cuando no hay evidencia suficiente para postular una
hip6tesis de direccién de un curdcter. Los criterios de polarizacién individual que se han aplicado
son: (1) criterio del grupo interno, (2) criterio del grupo externo, (3) ontogenia, (4) criterio
paleontoldgico y (5) conocimiento de la naturaleza de la evolucién. Los criterios grupales son:
(1) correlacién de caracteres, (2) tendencias evolutivas, (3) 6rganos rudimentarios y (4)
asociacién de caracteres (correlacién de series de transformacién).

Criterios Individuales. En el cuadro 4.6 se muestra un resumen esquemdtico de los principales
criterios individuales para proponer hipétesis de polaridad evolutiva. Bajo la idea general de que
lo conuin es primitivo, se han desarrollado dos criterios de polarizacién a veces confundidos.
Por un lado el andlisis del grupo interno establece que el estado mds comiin en las especies de
un grupo bajo andlisis, es el plesiomdrfico. Por otra parte el andlisis del grupo externo,
propuesto por Watrous y Wheeler (1981), establece que el estado que se manifiesta con mayor
frecuencia en grupos relacioniados con el grupo que estd bajo andlisis es el plesiomdrfico. Ambos
criterios, pero sobre todo el primero, han sido criticados fuertemente, con suficientes bases
I6gicas. En el primer caso, si se aplica a una distribucién hipotética como la de la figura 4.8,
la suposicién de que el estado comiin dentro del grupo es el plesiomérfico,-la polaridad que
resulta serfa espuria. El segundo crilerio es el mds usado actualmente, pero sicmpre se
recomienda la aplicacién de mds de un criterio para proponer hipdtesis mds consistentes. La idea
en que se basa el andlisis del grupo externo es que el estado compartido por una parte de los
miembros del grupo y por el grupo externo es potencialmente una sinapomorfia que los relaciona
en un nivel mds bajo de andlisis.

4y 4Gy 4y &y ay 4p ag

Polaridad inferida: 97 — 9z

Polaridad real:

FIGURA 4.8 El uso del criterio de distribucidn de caracleres por andlisis del grupo interno, puede conducir a una
polarizacién errdnea de los estados e caracter.
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Criterio de Onrogenia. Este criterio estd basado en la idea de Von Baer de que la ontogenia
recapituta la filogenia. Sporne (1956) y Stevens (1980) coinciden en que Ja amplia aceptacidn
y ¢l uso de esta regla en la primera mitad de este siglo sdlo se restringié al aspecto funcional
de los caracteres, pero no se utilizé este principio para hacer inferencias sobre filogenia en
sentido estricto, a pesar del enunciado de la regla. La versién actual del criterio ontogenético
se circunseribe a la postulacién de que los estados jévenes de un organismo pueden repetir los
estados jovencs de un antecesor (Stevens, 1980, Wiley, 1981, Llorente, 1989). Esto es
congruente con los fundamentos de la sistemdtica de Hennig (1968), quien dijo que el método
comparativo de la biologia sélo deberfa aplicarse en cstados de desarrollo equivalentes. En la
sistemilica cladista sélo serfan comparables dos semaforontes similares. Un semaforonte
representa el conjunto de caracteres que describen un estadio de desarrollo particular de un
organismo (Hennig, 1968); son los caracteres en un estado de tiempo del individuo. Asf, sélo
son comparables las larvas de una especie con las larvas de otra especie, las pupas con las pupas
y, asi sucesivamente, en grupos con una metamorfosis similar. Serfa incorrecto hacer
comparaciones entre los estados adultos y los estados jévencs de desarrollo para inferir polaridad
evolutiva, sobre todo en Ias plantas, las cuales poscen una ontogenia abierta (Stevens, 1980), es
decir, lus secuencias de desarrollo de una especie son dificiles de comparar con las de otras
especies debido a que existen frecuentemente estructuras apomdrficas en todas cllas.

Criterio Paleontolégico. La utilidad del registro fésil como un elemento de juicio para inferir
polaridad evolutiva ha sido considerado desde muy valioso, particularmente por los boténicos
(Stevens, 1980), hasta initil, sobre todo por los sistematas cladistas y los pan-biogedgrafos
(Patterson, 1981; Croizat, 1981). La idea central del criterio paleontoldgico dice que los estados
de caracter que aparccen en los estratos mids antiguos del registro fsil son los plesiomdrficos.
Esto sc ha puesto en duda en virtud de que el registro {dsil preserva los especimenes
aleatoriamente. Por ejemplo, si en un periodo geoligico hubo estructuras plesiomdrficas, y ellas
no tuvicron oportunidad de preservarse y las apomorficas si, luego en un periodo mds reciente
ocurre lo contrario, entonces es posible que la polaridad inferida esté invertida y sea incorrecta.
El valor del registro {sil, sélo cuando estd bien preservado a lo largo de muchas épocas y
periodos puede ser ttil para: (1) proporcionar taxones adicionales que pueden aportar nuevos
datos morfoldgicos y ontogenélicos, que deben considerarse de igual peso que las especies
recientes, (2) incrementar el conocimiento acerca de la distribucién geogréfica de un taxén en
cl pasado, (3) ayudar a establecer una edad minima para un taxén particular, y (4) reconocer
biotas {Ssiles que pueden ser examinadas como patrones no reconocibles en biotas mds recientes
o mds antiguas (Grande, 1985). Bajo ¢l principio de actualismo y con perspectivas ecolégicas,
las formas fésiles también pueden indicar palcoambicntes y sus cambios ordenados en el tiempo,
entre otros aspectos.

Naturaleza de la Evolucidn. Desde la aceptacion de la teorfa de la evolucidn, siempre ha habido
una tendencia a suponer que la evolucion produce (a través del tiempo) estructuras cada vez mis
organizadas, complejas y/o especializadas (Stevens, 1980); con base en ello, se han postulado
hipétesis de polaridad para inferir filogenia. En botdnica se ha adoptado de modo generalizado
la hipdtesis de la tendencia evolutiva hacia la produccién de estructuras mds simples y
cconémicas (Jones, 1986). Estas grandes tendencias deben ser tomadas con rescrva y cs
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preferible que su postulacién involucre un conjunto consistente de evidencias, De acucrdo con
Papavero (com. pers.), tales hipétesis @ priori son innecesarias y mds bien se desvian de los
postulados tedricos de la sistemdtica hennigiana.

Distribucién geogrdfica de estados de caracter. Con base en la regla de la progresion de Hennig
(1968), se supone que dentro del drea de distribucién de un grupo hay patrones de distribucidn
de estados de caracter. Segiin esta regla de progresién corolégica, las especies que se localizan
en la periferia de la distribucién de un taxén mostrarian los estados de caracter apomdrficos.
Con base en cllo, Hennig y mds tarde Brundin (1966), propusieron historias de dispersién de
las especies desde un centro de origen. Esta regla ha sido puesta en duda en funcién de dos
aspectos, primero, porque no hay base légica para suponer que las especies nuevas tengan
"preferencia” por producirse ¢n el centro o en la periferia o en cualquier otro lugar particular;
en segundo, porque si tal cosa existiese, no representaria ninguna informacién relevante, pues
cn innumerables casos serfa imposible determinar patrones y, por ende, sus causas y direcciones.
En el dmbito del dispersionismo, 1a posibilidad de que ocurra este patrén se ha utilizado como
base para apoyar la proposicién de hipétesis diametralmente opuestas (ver capitulo 2).

Criterios Grupales. Correlacién de caracteres. La correlacién de caracteres se ha usado bajo
la suposicién de que los caracteres primitivos ocurren juntos. Esto implica que deberfa haber
especies tipicamente plesiomdriicas (plesiotipicas). Esto se fundamenta en el hecho de que las
plesiomorfias en un nivel de andlisis mds amplio, se manifestarian como sinapomorfias. Si dos
o mds sinapomorfias conforman a un grupo, entonces es posible observar esa correlacién en la
distribucién de los caracteres primitivos, en tanto que las autapomorfias no mostrarfan un patrdn
particular de distribucién. El criterio de correlacién es importante cuando se tienen dos o mds
caracteres cuyas hipdtesis de polaridad evolutiva estdn fuertemente apoyadas por evidencias de
diferentes criterios de polarizacién individual (asociacion de caracteres). En esos casos se
supone que un cardcter de polaridad dudosa, que observe un comportamiento correlacionado con
otros de polaridad bien definida, lo mds probable es que dicho cardcter tenga la misma historia
que los demds (congruencia histérica).

Cuando ninguno de los estados de caracter estd polarizado de antemano, Stevens (1980)
sugicre que los estados de caracter extremos -que son combinables (compatibles)- son
plesiomdrficos. Si a la correlacién de caracteres se asocia después la evidencia del registro f6sil,
entonces la hipétesis de polaridad adquiere mayor consistencia. Este criterio ha sido criticado
por tres razones: 1) porque la correlacién puede ser en varios sentidos (correlacién entre
plesiomorfos, entre apomorfos, o en los dos niveles), por lo tanto la correlacién puede no
indicarnos nada acerca de la direccién del cambio evolutivo, 2) porque no es claro qué valor
puede tener la evidencia del registro {6sil, y 3) porque se puede pasar por alto el papel que jucga
la seleccién natural en la fijacién de los estados de caracter, en otras palabras, puede haber
correlacién importante entre estados homopldsicos, producidos por evolucién convergente
(Stevens, 1980).

Tendencias Evolutivas y secuencias légicas en los caracteres. Para muchos grupos exisle
literatura importante acerca de las tendencias evolutivas. Inclusive Jones (1986) resumié un
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conjunto significativo de las tendencias evolutivas generales para las plantas vasculares que
pueden ser dtiles para resolver problemas de polaridad a nivel muy general, quizd érdenes y
hasta familias.

Rzedowski y Kruse (1979) encontraron en Bursera diferentes tendencias evolutivas. Una
de ellas es la tendencia a la reduccién del ariloide que cubre la semilla. Rzedowski sugirié que
el grupo de los cuajiotes es el mds primitivo, con base en difercntes evidencias entre las que
incluye al registro {6sil. Todos los cuajiotes (Bursera, Scccién Bursera) ticnen frutos cuyas
semillas estdn cubiertas en su totalidad por una membrana ariloide (no es un arilo verdadero);
en los copales (Bursera, Seccién Bullockia), 1a semilla estd cubierta sélo parcialmente. En esta
tltima scecidn Rzedowski y Kruse (1979) descubrieron tres condiciones diferentes: hay especies
que muestran tipicamente un fruto cuya semilla estd cubierta casi en su totalidad por un arilo,
sicmpre e¢n mds de sus tres cuartas partes; en otras especies, en cambio, el arilo cubre la mitad
o menos de la semilla, salvo en sus cantos, donde el ariloide alcanza casi la punta; una tercera
condicion es cuando el ariloide sélo cubre una pequeiia drea cerca de la base, esto es observado
en dos o tres especies que no tienen mayor relacién entre si. Por eso, Toledo (1982) reconocid
tnicamente los tres primeros estados, los cuales pueden ser ordenados bajo la hipdtesis de
Rzedowski y Kruse, de acuerdo con la figura 4.9. Hay una polémica en torno al valor de estos
caractercs que muestran homologia estricta en unos estados y homoplasia en otros (Archie, 1989,
1990, Farris, 19890, 1991).

plesiomorfico  apomarfico 1 apomarfice 2 apomarfico 3

FIGURA 4.9 Entre las tendencias evolutivas de Bursera, sugeridas por Rzedowski y Kruse (1979), estd fa tendencia 2
I reduccidn del ariloide.

Organos Rudimentarios. Los llamados érganos rudimentarios son estructuras que se supone se
produjeron por adaptacién y que se muestran degencrados debido a la pérdida de funcionalidad.
Asi; la manifestacion de érganos rudimentarios se puede calificar de novedad evolutiva, es decir,
considerarlos como apomorfias. La inferencia de polaridad de estados de caracter a partir de este
criterio ¢s un recurso mids bien secundario.
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Criterio Definicidén del estado plesiomdriico:

Andlisis del El estado de caracter mds frecuente dentro del grupo analizado.
grupo interno

Andlisis del El estado de caracter que se presenta sélo en el grupo o grupos
grupo externo | externos que se suponen se encuentran estrechamente relacionados con
el grupo analizado.

Ontogenia Los estados jévenes de un organismo pueden repetir los estados
jévenes del antecesor.

Paleontologia | La secuencia cronolégica de los estados de caracter en el registro fosil
indica su polaridad evolutiva. Por lo tanto el estado de caracter propio
del especimen mds antiguo es el plesiomdrfico.

Naturaleza de | Regla de la eficiencia funcional: Se supone que existen tendencias
la evolucidn generales en los organismo hacia la eficiencia morfoldgica y
fisioldgica. El estado de caracter mds generalizado es ¢l plesiomdrfico.

Regla de la desviacién: En la distribucién de un grupo debido a Ia
formacidn de especies en la periferia, se esperaria encontrar los estados
plesiomdérficos en las especies que se encuentran en el centro de In
distribucién y los estados apomérficos en las de la periferia.

CUADRO 4.6. Principales criterios que se han utilizado para establecer la polaridad evolutiva de una serie de estados
de un caracter.

La codificacién cn hipdtesis de polaridad evolutiva. Los tipos de codificacién usados en ¢l
andlisis cladistico estdn sujetos al comportamiento global de los caracteres analizados. La
codificacién binaria simple sélo se usa cuando se distingue para cada uno de los caractercs
involucrados un nico estado derivado. Asi, se asigna un 0 cuando un taxén muestra cl estado
plesiomérfico y un 1 cuando se presenta el estado apomérfico. En cambio, cuando en un caracter
se distingue mds de un estado derivado, entonces se puede considerar dos posibilidades, una cs
que se plantee una sucesién lineal de los estados de caracter, por ejemplo 0—+1-2-3, que indica
que del estado ancestral 0 se derivé el estado 1, luego 1 dio origen a 2 y éste produjo ¢l 3. Otra
es que la direccion de los estados no sea lineal. En ese caso se puede recurrir a una codificacion
binaria aditiva (figura 4.10), la cual consiste en codificar con 0 la ausencia de un cstado de
caracter y con 1 su presencia. En ese caso, la presencia de un estado derivado obliga a codificar
también con 1 la presencia de todos sus estados antecesores. Otra posibilidad, considerada por
todos los programas de cémputo actuales, para la construccién de cladogramas, es la declaracién
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en el archivo de datos que ese estado particular no tiene un orden definido, lo cual también
puede ser itil en el caso de que no se tuviese una hipdtesis sélida acerca de la secuencia de los

estados derivados y sélo se tengan evidencias acerca de cual de los estados es el antecesor.

Binaria simple

Multiestado simple

Binaria aditiva

Todos los
caracteres muestran
s6lo dos estados:
0-1

Hay caracteres con
un estado
plesiomdérfico y més
de uno apomorfico

Hay caracteres con
mds de un estado
apomérfico que
muestra polaridad

en secuencia lineal no lineal: 0-1-2
0-1-2 i
3
caracteres caracteres caracteres

t abcde t abcde t aja a, azbc de
a Al OOOO a A 23211 aAll1l101011
Xx B11000 x B22111 xB100111100
o CO0O01 11 o Cl1l11 11 oCl100211110¢0
n DOO1110 n DOOCOOL1 nD100O0CO0OCO0O0OQO
e =] e
s s s

FIGURA 4,10 Tres tipos comunes de codificacion de estados de caracter usados en sistemdtica cladista, En la
coditicacién binaria aditiva el caracter a, se elimina debido a que no es informativo,

Un aspeclo que no se debe perder de vista es que cuando se construye una matriz de
datos para andlisis cladistico, no se estdn codificando datos simples, en sentido estricto. Se estdn
proponiendo diferentes hipétesis de cambio evolutive. Es por cllo que el cladismo considera a
su método tfpicamente hipotético-deductivo. En ¢l las hipétesis particulares producen hipétesis
de mayor generalidad, los cladogramas.

4.5. HIPOTESIS DE INTERRELACION GENEALOGICA.

Parecido o parentesco? Se ha hecho énfasis en el concepto de inlerrelacién genealdgica como
concepto-central del cladismo. Un problema y debilidad fundamentales para el cladismo, hasta
la década de 1970, fue Ia seleccidn de un conjunto de herramientas cuantitativas de las que se
pudiesen cchar mano, respetando los principios tegricos postulados por Hennig. La cuantificacién
a la que pretendia acceder ¢l cladismo debfa entonces "medir" parentesco y no parecido. Por
cjemplo, cuando en el algoritmo de Wagner se clige el uso exclusivo de la distancia de
Manhattan, entre mds de sesenta coeficientes descritos hasta ahora en la literatura, tal eleccién
no responde a que sea sencilla de calcular, sino a la congruencia con los fundamentos
hennigianos.
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En la figura 4.11 se ilustra la diferencia de la distancia de Manhattan con respecto a otros
coeficientes, la euclidiana y la euclidiana al cuadrado. Cuando se trata de dos variables
(caracteres posiblemente), la distancia de Manhattan (M) representa geométricamente el
recorrido por los catetos; la distancia euclidiana (E) representa el recorrido por la hipotenusa y
la euclidiana al cuadrado (E?) representa la superficie del cuadrado construido sobre la
hipotenusa. Si se observa detenidamente, M es la tinica distancia que varia, en este ¢jemplo, al
tamaiio neto de los catetos y, por lo tanto, nos puede indicar el niimero de cambios totales que
ocurren en todas las variables. Las otras dos métricas, E y E2, pueden simplemente ocultarlos
o distorsionarlos. Dos trifingulos rectdngulos, con diferentes distancias por los catetos, pucden
tener la misma distancia por la hipotenusa. Las métricas E y E? son dtiles si queremos buscar
los cambios promedio entre un par de entidades, pero si lo que nos interesa es conocer la
relacién entre un par de entidades de acuerdo, con base en el ndmero de diferencias absolutas,
entonces la distancia M es la mds adecuada. Por ello, todos los algoritmos para inferir filogenia,
que ha desarrollado el cladismo adoptan la métrica de Manhalttan, en virtud de que su pretensién
es conocer qué tanto se relaciona una especie con otra, de acuerdo con el niimero de cambios
evolutivos netos. La eleccidn de esta distancia en relacién con otras métricas alternativas no
responde pues a un criterio de sencillez u operatividad, sino a un fundamento tedrico.

Manhattan Euclidiana Euclidiunu2

FIGURA 4.11 Interpretacidn geométrica de tres distancias para medir diferencias o relaciones entre dos entidades w y
b (taxones o dreas, por ejemplo). La distancia de Manhattan es una medida absolutis de las diferencias entre entidiles.
En cambio, diferentes medidas de catetos pueden dar las inisinas hipotenusas.

Redes, drboles y cladogranmas. Considere un conjunto de # taxones o unidades de clasificacién
en general (puede tratarse incluso de dreas o localidades) (figura 4.12a). ;Cémo conectar las n
entidades en grupos cada vez mds inclusivos? ;Por dénde comenzar los enlaces? Y, sobre todo,
considere el problema de conectar los n puntos reales o hipotéticos con una serie de segmentos
de recta, de tal forma que sumen la menor distancia posible. Un problema andlogo pucde
considerarse cuando se trata de conectar un conjunto de ciudades con una cantidad minima de
cable para suministrar energfa eléctrica, o para comunicarlas por teléfono. Este problema que
es hoy de aplicacién general, se le conoce como el Problema de Steiner o como el Problema de
la Red Minima. De manera general, este problema fue publicado formalmente en 1934 por Milod
Kasler y Vojtech Jarnik en lengua eslava. Desgraciadamente, al igual que la obra dc Hennig,
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escrita en aleman, el problema no se popularizg hasta 1941 cuando Richard Courant y Herbert
Robins lo incluyeron en su libro Whar is Mathematics?, quienes adjudicaron la autoria del
problema a Jakob Steiner, profesor de matemdticas de la Universidad de Berlin, a mediados del
siglo pasado (Bern y Graham, 1989).

Una primera solucién al problema de la red minima consistié en unir punto por punto
lista encontrar la combinacidn que resulta en la menor distancia. Este tipo de solucidn, que no
propone puntos intermedios para disminuir la fongitud de la red, es conocida como redes de
tendido minimo* (ligura 4,12b),

°o
o P
° —°
P2
(-]
e
P3
° ® e
‘a. Localidades b. arbol de tendido minimo c. arbol de Steiner

FIGURA 4.12 Dos soluciones al problema de Steiner. (1) Las localidades antes de ser unidas, (b) Solucidn mediante
us drbol de tendido minimo, (¢) solucién inediante drboles de Steiner que consideran la designacién de puntos intermedios
P, para ligar Jas entidades y hacer aun mids corta la distancia del drbol.

Un segundo grupo de soluciones son aquellas que recurren al uso de puntos intermedios.
Este tipo de soluciones fueron propuestas indcpendientemente por Evangelista Torricelli y
Francesco Cavalieri. Su método se basa en buscar los puntos intcrmedios P, llamados puntos de
Steiner, que operan como vértices de rectas que proceden de los puntos a unir. La solucién de
Torricelli y Cavalieri consiste en localizar los puntos P buscando que las rectas que coinciden
en él formen dngulos de 120° o mas (figura 4.12c). Las soluciones que utilizan puntos
intermedios se conocen como redes o drboles de Steiner. E]l cémputo de las redes de Steiner es
mucho mds complicado que el de las redes de tendido minimo. Para enlazar 10 puntos pueden
haber hasta 512 subconjuntos que contengan de 2 a 9 puntos; entre ellos hay, por ejemplo, 45
conjuntos de 8 puntos que involucran dos millones de secuencias de reemplazo (Bern y Graham,

'En inglés el término es mininuan spanning tree. En la version en espaiol del artfeulo aparece traducido como
drboles de tendido minimo. Morrone y Crisci (1990) tradujeron el término como drbol valuado minima.,
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1989). Es 16gico pensar que una solucién aproximada requiere del uso de equipo de cémputo
de gran capacidad. El problema de Steiner es de ese tipo de problemas que tienen una solucién
real que nunca es alcanzada con certidumbre. Generalmente, las soluciones se expresan como
aproximaciones a las que hay que asociarles una probabilidad.

En la literatura de este tema se observa frecuentemente un uso indiscriminado de los
conceptos de redes y drboles, y de drboles y cladogramas, siempre como equivalentes. En
efecto, puede haber alguna equivalencia. Un drbol es un tipo particular de red y un cladograma
es un tipo particular de 4rbol. Los drboles son redes cuya secuencia de enlaces tiene una
direccién definida, ya sea a partir de uno de sus puntos o de uno de sus internodos (conexioncs).
‘Las redes de Wagner, usadas por el cladismo, se convierten en drboles si se define un punto que
opere como raiz de la red. A partir de este punto puede orientarse el resto del drbol, uniendo
a los demds puntos, en puntos intermedios. Cuando uno puede elegir por ddnde comenzar las
conexiones, el niimero de posibles soluciones disminuye enormemente pero su cdlculo sigue
siendo bastante complicado. Yin los drboles de tendido minimo, usados por la pan-biogeograffa,
uno de los enlaces es elegido como linea de base desde la cual se orienta al resto de los enlaces.
Entonces la direccién de un drbol no parte necesariamente de la periferia (ver Page, 1987).

Todos los algoritmos de parsimonia utilizados por el cladismo estdn "inspirados” en las
redes de Steiner y tienen entre sus particularidades: (1) que las entidades a unir son taxones, (2)
el uso de la distancia de Manhattan, como herramienta para cstimar la distancia gencalégica
entre los taxones y la longitud de los cladogramas, (3) los puntos de Steiner que representan
antccesores hipotéticos, y (4) son drboles porque todos los enlaces tienen una direccion que
procede siempre desde un punto que funciona como rafz y que se supone es el antecesor
hipotético de todos los taxones analizados.

El Cladograma. Se ha insistido a lo largo de este trabajo en definir implicitamente a un
cladograma como un drbol de interrelacién gencalégica o como hipdtesis de interrelacidn
genealdgica. En un contexto cpistemoldgico, un cladograma es, antes que nada, una hip6tesis.
Es una hipétesis acerca de las relaciones de ancestria comin inmediata que guardan entre si las
especics o, en general, los taxones.

En el contexto de la l6gica, un cladograma puede ser modelado como un tipo de grdfica
llamada n-4drbol (figura 4.13). Un n-drbol T es un drbol ramificado que tiene cada punta
ctiquetada con un tinico elemento del conjunto S, donde S es el conjunto {sy,...,s,} dc objetos
estudiados tales como taxa o idireas. El conjunto de todas las puntas arraigadas a un nodo interno
del n-drbotl es el grupo (cluster) de este nodo. Ll cluster de un n-drbol T sobre S satisface las
siguientes condiciones (Page, 1988)%

LSeT,3eT
2. {s} e Tparatuda s e §
BLANBe{J,A, B puratoda A ¢ T

2 Aquf se sigue la notacién de Page (1988).
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Los grupos o conjuntos mds simples {{s},...,{s,}} de un cladograma son los términos
del cladograma, los grupos no-simples son llamados componentes (Nelson y Platnick, 1981). El
componente trivial {s,,..,s,}, es ¢l componente 0. La tercera condicién de los componentes debe
satisfacer lo que se llama combinabilidad (Nelson, 1979) o compatibilidad (Estabrook, McMorris
y Meacham, 1985).

1{A.B.C.D}

FIGURA 4.13 Un n-arbol para cuatro taxones.

Una definicién mids completa de lo que es un taxén y un cladograma es aportada por Abc
'y Papavero (1992). Un taxén estd definido por una coleccidn de objetos o que constituyen la
extension del taxdn; ademds de una serie de atributos o notas n que los liga, los cuales
representan la intension del taxén. La definicion de universo taxonémico de Abe y Papavero
(1992) (ver también Papavero y Abe, 1992) cs ain mds clemental que la monofilia de Page
(1988):

"Sea U una familia cualquiera no vacia y ﬁni[l;? de conjuntps no vacfos y finitos xi,
(x;=1,2,3,...,n) de organismos. Un universo U=W&,,X;X;,...,xJ se lama un  universo
taxondmico (y se denota UT) si:

1. Cada individuo (organismo, o parte de un organismo) 4 de cada x; (/=1,2,3,...,n) posee un
nimero finito de caracteres x, (n=2), que son partes de i, y

2. Existe por lo menous un cardcter x que es parte comiin a todos los individuos de cualquier
conjunto del universo."

Asi, un grupo es. monofilético si la interseccion de las intensiones de sus especies es
diferente del conjunto vacfo. Esa interseccidn no vacfa representa las sinapomorfias que ligan
al conjunto como monofilético (Abe y Papavero, 1992).
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Por otra parte el concepto de componente enunciado por Nelson y Platnick (1981), es
equivalente a la unién extensional de los eclementos del universo taxonémico. No son
equivalentes a las sinapomorifas, pero también constituyen hipdtesis de interrelacién.

4.6 CONSTRUCCION DE CLADOGRAMAS.

Tres estrategias. Existen dos grandes grupos de algoritmos para la construccién de cladogramas.
Por un lado estdn los algoritinos de parsimonia, cuyo objetivo es encontrar el drbol de menor
longitud que una a todos los taxones bajo andlisis. La idea es encontrar aquel cladograma que
minimice el mimero de cambios evolutivos y, por lo tanto, que minimice el niimero de
homoplasias. Por otro lado, cstdn los algoritmos de compatibilidad, cuyo objetivo es encontrar
cl drbol mds consistente, es decir, aquel que contenga el mdximo nimero de hipdtesis
compatibles.

Entre los algoritmos de parsimonia mds usados estdn ¢l de Wagner (Farris, 1970) y ¢l
de Rama y Enlace (Branch and Bound de Hendy y Penny, 1982), que es una modificacion dei
de Wagner. El algoritmo de drboles de Wagner sc basa en la determinacidn de distancias de
Manhattan para establecer la relacién entre diferentes taxones. Este algoritmo requicre de la
designacién previa de un antecesor. Luego se busca el taxén mds cercano al antecesor, es decir,
el que muestre un menor nitmero de cambios evolutivos con respecto al antecesor. Después se
determinan las caracteristicas de un antecesor hipotético que dio origen a ambos taxones. Ll
algoritino busca cntonces al siguiente taxén mds relacionado, ya sea con el antecesor hipotético
o con el otro taxén que antes previamente se ligd. Se vuelven a determinar las caracleristicas
de un segundo antecesor hipotético del que se derivé este taxén y asi, sucesivamente, hasta ligar
todos los taxoncs analizados. Los antecesores hipotéticos inferidos mediante el algoritmo de
Wagner no son mds que los nodos de ramificacién de un cladograma.

Bajo el criterio general de compatibilidad, se busca el conjunto mayor de hipdtesis
compatibles (Meacham y Estabrook, 1985). Dos hipdtesis son compatibles, (a) si son iguales,
(b) si una incluye a la otra, o (c) si son independientes (este criterio se ilustra en la figura 5.3,
del capitulo siguicnte). Las tres condiciones anteriores se pueden resumir en (érminos de que dos
~ hipétesis son compatibles, si no se contradicen. Cualquier conjunto de hipétesis compatibles se
denomina como clique. Los mélodos de compatibilidad buscan entonces los drboles que
involucren a los cliques mds grandes y estiman Ia bondad de cada hipétesis de interrelacién de
acuerdo con la diferencia entre ¢l mimero de caracteres o componentes que conforman un clique
'y aquellos que son incompatibles con cualquiera de ellos. Tisto es, si tecnemos dos o mids
cladogramas construidos por cste método, hemos de preferir aquel o aquellos que hacen minima
la diferencia positiva entre los componentes compatibles de un clique menos los que quedan
fuera de €l. Aunque los métodos de compatibilidad no son usados por el cladismo en sistemdtica,
cabe aqui mencionarlos debido a su uso reciente en biogeografia cladista (Page, 1988).
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4.7 CRITERIOS DE SELECCION DE CLADOGRAMAS POR PARSIMONIA.

L.a construccién de drboles de interrelacién gencaldgica fue planteada inicialmente por
el cladismo a partir del principio cpistemoldgico de la parsimonia. La biisqueda de las hipétesis
de interrelacién genealdgica que impliquen el menor nidmero posible de homoplasias sélo es una
interpretacién del principio de parsimonia, no es en sf mismo el principio. El principio de
parsimonia tiene una connotacién mucho mids amplia en Ia ciencia, como ya se mencioné. Lo
que se aplica en cladismo es entonces un criterio de parsimonia que es interpretado, como se
verd, de diferente manera, de acucrdo con el tipo de homoplasias que es posible que ocurran o
no en ¢l mundo real.

il primer proccdimiento que se pucde calificar de parsimonia es ¢l conocido como
Parsimonia de Camin-Sokal (Camin y Sokal, 1965). Este procedimicnto sélo utiliza caractercs
discretos binarios y supone que sélo sun posibles las adquisiciones (cambios 0 — 1) y que nunca
ocurren las reversiones (cambios 1 -» 0). Las dnicas homoplasias admitidas por este criterio son
entonces las adquisiciones paralelas y convergentes (cuadro 4.7). El algoritmo de Camin-Sokal
consiste en buscar el drbol que involucre el menor nimero de cambios 0 — | requeridos. Para
este procedimiento se puede proponer un antecesor hipotético a partir del cual se construye el
drbol, o bien, si no se ticnen definidos los estados antecesores de algunos caracteres, se tienc
que hacer dos veces el procedimiento. Una considerando un estado come 0 y otra considerdndolo
como 1.

Bajo el criterio de Parsimonia de Wagner se admite cualquier tipo de cambio, incluyendo
adquisiciones y/o reversiones paralclas y convergentes (Felsenstein, 1983). El propésito de la
parsimonia de Wagner es hacer minimo el nimero total de cambios en un cladograma, sin
importar si tales cambios son en sentido 01 o 1-0. Siemprc se busca la combinacién de
sentidos que involucre menos cambios.

La llamada Parsimonia de Dollo cstd inspirada en la ley de Dollo: las estructuras
morfoldgicas complejus se generan muy raramente en la evolucion, pero es mds conuin que se
pierdan. Esto significa que las homoplasias por reversidn son mds comunes que las homoplasias
por adquisiciones paralelas o convergentes (Le Quesne, 1974, 1977). La formalizacién del
algoritmo bajo este criterio fue construida y refinada por Farris (1977). Bajo la parsimonia de
Dollo los cambios O — 1 sdlo pueden ocurrir una vez, pero los cambios 1-0 pueden suceder
cuantas veces sea nccesario. El criterio de Dollo busca minimizar las reversiones y prohibe
definitivamente las homoplasias por adquisicion (Cuadro 4.7).

Parsimonia considerando polimorfismu. El criterio usado por Throckmorton (1965) se basa en
la suposicion de que ¢l origen de las homoplasias fenotfpicas se explica por la existencia de un
estado previo de polimorfisimo genético, que lucgo se combina con la segregacidn de variantes
morfoldgicas durante eventos de especiacidn. La parsimonia del polimorfismo permite la
coexistencia de estados plesiomdrficos y apomdrficos (0/1). Lucgo los estados revierten hacia
un estado fijo (0 o 1) (Felsenstein, 1983). En este criterio se supone que la produccién de
polimorfismos genéticos ocurren una sola vez por cada cardcter, asf que la aplicacidn de este
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criterio consiste en hacer mfnimo el nimero de ocasiones en que el polimorfismo cs retenido a

lo largo de los nodos de un drbol.

Tipo de Parsimonia

Homoplasias que minimiza

Homoplasias que prohibe

de Camin-Sokal

Adquisicién paralela

Reversiones paralelas y
convergentes

de Wagner

Todas

Ninguna

de Dollo Reversiones paralelas y Adquisiciones paralelas y
convergertes convergentes

considerando Comparticién de estados Ninguna

Polimorfismo plesiomdrficos y apomdrficos

Cuadro 4.7. Cuatro interpretaciones conocidas de parsintonia. Para explicacion ver texto y figuri 4,14,

La figura 4.14 ilustra la aplicacién de los diferentes criterios de parsimonia para un
mismo caracter con dos estados, uno antecesor 0 y otro derivado 1, que se distribuyen en cuatro
taxones diferentes. La aplicacidn de uno u otro criterio se basa en la naturaleza de las fuentes
de caracteres. Los dos criterios de parsimonia que se han desarrollado mids en los programas de
cémputo para el andlisis cladistico son el de Wagner y el de Dollo. El uso de la parsimonia de
Wagner se ha estandarizado para el andlisis de datos morfoldgicos y la parsimonia de Dollo sc
ha usado para el andlisis de secuencias moleculares.

Cumin-Sokal Daollo con polimurfismo

10]0]01010‘10
1 0

FIGURA 4.14 Tres tipos de parsimonia: a de Camin-Sokal sélo admite los cambios O-13 ki de Dollo prohibe mils de
un cambio 0-+1 en un mismo caracter, en cambio admite cualquier niimnero de ciambios 1-+0; la parsimonia bajo la regla
de polimortismo permite la coexistencia en los es de estados plesiomdrficos y apomdrficos (0/1) y truta de
minimizar el nimero de veces que una condicién polimdrfica sea retenida entre los internodos de un iirbol.
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4.8 EVALUACION, SELECCION Y REDUCCION DE SOLUCIONES EN CLADISMO.

Los cladogramas como resultado: longitud, consistencia y retencién. Hay en la actualidad
diferentes programas de cémputo para construir cladogramas. Entre los mds popularizados por
la literatura estin cl PAUP (siglas que significan Phylogenetic Analysis Using Parsimony),
desarrollado por Swofford (1984), y el Hennig86, desarrollado por Farris (1988), los cuales
contienen algoritmos de parsimonia. Todos ticnen sus particularidades para la construccién de
sus matrices de datos y para la salida de datos. Pero hay una serie de estimadores cuyo uso sc
ha estandarizado. Entre ellos estd, por ejemplo, la longitud del drbol, denotada como L. Esta
medida representa el mimero total de de cambios involucrados cn un cladograma. Otro es la
consistencia de un caracter, la cual se estima mediante el indice c=m/s (Kluge y Farris, 1969),
donde s indica el niimero de cambios ocurridos por un caracter en un drbol dado y 1 representa
el nimero minimo de cambios que observarfa un caracter si fucse un homdlogo estricto. La
diferencia entre ¢l ndmero de cambios observados s y los minimos esperados / nos indica el
niimero de homoplasias presentes (f1=s-1) (Farris, 1989a).

Farris (1973) propuso un indice de distorsién d para expresar la cantidad de homoplasia
como una fraccién de la cantidad midxima de homoplasia posible g: d=h/(g-m). Aquf, g, para
un caracter de dos estados, cs simplemente el nidmero de taxones que contienen el estado
apomdrfico. Si un cstado apomdriico 1 estd presente en cuatro especies de un conjunto de
taxones analizados, la condicién mds "homopldsica" posible de esle caracter cs que aparezca en
las cuatro ocasiones de manera independiente, ya sea como paralelismo o convergencia. Por eso
su valor scria g=4.

A partir del indice de distorsidn, Farris (1989a) derivé el indice de retencién r usado en
el Hennig86. El indice de retencidn se calcula como r=/-d, lo que resulta en r=(g-s)/(g-m), el
cual se interpreta como un indicador de qué tan homopldsico o no, es un caracler en un
determinado cladograma. Su variacién va desde una condicién totalmente homopldsica 0 hasta
una condicién de homologia estricta 1. La figura 4.15 muestra los diferentes indices calculados
para un cladograma dado. Todos los indices pueden calcularse para todo el cladograma,
aplicando las mismas férmulas a las sumatorias de los fndices individuales (M=Xm; S=ZLs;
G=XLg; C=M/S; R=(G-S)/(G-M) (Farris, 1989a). Los programas como ¢l Hennig86 y el PAUP
ticnen asi un conjunto de elementos para seleccionar los cladogramas que producen, no sélo por
su longitud sino también por su consistencia.

Ll programa Hennig86 permite, ademds, permite hacer nuevas iteraciones por el
procedimiento de ponderaciones sucesivas, que consiste en calcular para cada caracter un indice
ponderado de consistencia w=rxe (Farris, 1989a), el cual se multiplica después por 10 y se
redondea a niimeros enteros. Ya con los nucvos valores se vuelve a construir una matriz de datos
con basc en la cual se vuelven a construir los cladogramas mds cortos posibles. En estas
iteraciones atgunos caracteres son mids importantes que otros. Iin la matriz ponderada de la
figura 4.15, el caracter 2 (ww=3) es menos homopldsico que el 1 (w=0), y el 6 (w=6) es a su
vez. menos homoplidsico que ¢l 2 y ¢l 1. Los caracteres 3, 4 y 5 (w=10) son homdlogos estrictos
y por cllo serdn mids importantes para las siguienles iteraciones. 1.a idea de este procedimiento
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es reducir al mdximo el niimero de soluciones mediante el algoritmo mismo, antes de utilizar
otros recursos para explorar, evaluar y reducir adn mds las soluciones.

Matriz de entrada estimadores resultantes Matriz ponderada
de cada caracter

caracteres pardmetros caracteres
t 123456 msge r wo owlo t 12345356
a A 000011 1 12205000 O aA0 000 104
x BO0OL1I10! 21230505025 3 xBO 0 10100 4
o C 110010 31141.01.01.0 10 oCl! 300100
n D111001 4 1121.01.01.0 10 nD1 3 1000 4
e E001101 5125050804 4 eEO 0 10100 4
s FOL1001 sFO 3100 0 4

FIGURA 4.15 Estimadores para cada uno de los caracteres involucrados en un cladograma: ¢: {ndice de consistencia;
“r: Indice de retencién; y wr indice ponderado (o escalable) de retencion. Para el cileuto de cada uno de ellos ver el texto.
El ejemplo es de J. V, Crisci (comunicacidn personal).

Reconocimiento de familias de soluciones. Hay al menos dos razones por las cuales se hace
necesario comparar dos 0 mds cladogramas. Una de ellas es cuando se quiere saber qué tanto
se parece un cladograma solucién a otros cladogramas que resuelven el mismo problema. De
esta forma se pueden agrupar subconjuntos o familias de soluciones de acucrdo con su parecido.
Otra razdén es evaluar en qué medida las soluciones de interreluacién que se obtienen entre un
conjunto de dreas reflejan un patrén en si mismo o si sus arreglos de interrelacién sc asemejan
a los que se obtendrian alealoriamente.

Comparaciones entre parejas de cladogramas. Una forma de medir el parecido entre un par de
cladogramas es por medio de la diferencia simétrica de componenres (SDc) (Nelson, 1979; Page,
1988, 1989). Esta medida sc basa en el cilculo del niimero de componentes contenidos en uno
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u otro cladograma, pero no en ambos. Por lo tanto, sc trata de un coeficiente de distancia. Su

intervalo de variacién oscilaria desde 0, si los cladogramas son iguales,. hasta ¢l valor del

nimero total de componentes involucrados, si los cladogramas son completamente diferentes.
La distancia se calcula mediante la siguiente formula;

SDe | T, T, | = [T,| + || -2|T, N T,

Donde T, y T, son los dos drboles que estdn siendo comparados. Esta distancia tiene una

distribucién de probabilidad conocida (Hendy er al., 1984) y puede calcularse eficientemente

(Day, 1985). El bosquejo de esta distribucidn, a grandes rasgos, cs que la tasa de

reconocimiento, el cociente del ntimero de valores numéricameate distintos de SDc entre ¢l
mimero de drboles distintos es muy bajo.

Una alternativa a la diferencia simétrica de componentes es 1a diferencia de tripletes
(SDt). Los tripletes son arrcglos de tres taxa o dreas, un par de taxa hermanos y su grupo
externo (Nelson y Platnick, 1981). Para n términos, Page (1989) los llama también "hojas", hay
un nimero de tripletes igual a:

T=u(n-N{n-2)/6

Cada triplete tiene tres posibles resoluciones. Cuando un par de cladogramas son
comparados, sus tripletes pueden caer en una de cinco clases:

st tripletes resueltos e idéaticos en ambos cladogramas;

d: tripletes resueltos de manera diferente en uno y otro drbol;
ry: tripletes resucltos en Ty, pero no cn Ty;

r,: tripletes resucitos en T, pero no en Ty, y

u: tripletes no resueltos en ambos cladogramas.

Un cladograma siempre puede ser expresado como:
T=s+d+rl +r2+u

La disimilitud de tripletes (SDt), entre dos cladogramas T, y T,, puede calcularse (Page,
1988 y 1989) como:

SDt} T, T, | =2d + r, + 1,
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Esta distancia puede estandarizarse dentro de un intervalo de 0 a 1, si se divide entre
25+ 2d + 1, + 1y

Evaluacion de cladogramas bajo una hipdtesis de muestreo. Ahora nos ocuparemos del
segundo problema de comparacién, esto es, cuando tenemos que responder a la pregunta de si
la estructura de un cladograma refleja un patrén, o es la misma que se esperaria si se dicra por
azar,

En primer lugar debe considerarse el niimero de posibles combinaciones y topologias que
pueden construirse para un mimero dado de eclementos (taxa o dreas). En la figura 4.16 se
observan las tipologias posibles que pueden cstablecerse para tres taxa (figura 4.16A), para
cuatro (figuras 4.16B y C) y para cinco (figuras 4.16D, E y F). Aunque ¢l nimero de topologfas
posibles se incrementa aritmélicamente al aumentar ¢l mimero de taxa o dreas, el niimero dc
arreglos que resulta de la colocacion de estos taxa o dreas sobre las puntas de un cladograma se
incrementa geométricamente. Por ejemplo, tres taxa o dreas pueden acomodarse de tres formas
distintas sobre la topologia 4.16A; cuatro taxa o dreas se pueden colocar en 15 secuencias
diferentes sobre las topologias 4.16B y 4. 16C; y cinco taxa o dreas diferentes pueden arreglarse
de 105 formas diferentes sobre tres topologfas distintas (4.16D, E y F) (Felsenstein, 1978b).

El programa COMPONENT 1.5, disefiado por Page (1989a), puede generar drboles al
azar bajo dos diferentes hipdtesis de distribucidn. La opcién "All trees", produce todos los
drboles posibles para un ntimero determinado de elementos (no mds de siete); la opcidn
"Equiprobable" genera drboles al azar bajo la hipétesis de que todos los drboles posibles tienen
la misma probabilidad de ocurrir. Por ejemplo, se supone que cuando se ticnen cinco términos
todos los 105 4rboles posibles son igualmente probables. La opcién "Markovian" genera drboles
al azar usando el modelo de Markov (Page, 1989a), que utiliza un algoritmo de ramificacion
aleatoria estrictamente dicotémica; empieza con un drbol de dos puntas o términos, se clige una
de las puntas al azar y se bifurca Con ello resulta un drbol de tres puntas; una de las tres puntas
se elige al azar y se bifurca nuevamente, y asf sucesivamente hasta alcanzar el tamaiio de drbol
deseado.

Si se generan drboles con la opcidn "Markovian®, se produce una distribucion de
frecuencias conocida (distribucién markoviana). Page (1989a) distinguid entre las evaluaciones
de cladogramas bajo las hipétesis de Markov y de Equiprobabilidad. Para los drboles construidos
a partir de cinco términos (taxones o dreas), de acuerdo con la hipdiesis de equiprobabilidad,
60 de 105 drboles mostrarfan la topologia mostrada en la figura 4.16D; un peine hennigiano
(Simberloff, et al. 1981), es decir, un arreglo de encadenamiento total. La probabilidad asociada
a este evento serfa de 60/105, Hd=0.571; la probabilidad de los arreglos con la topologia
indicada en la figura 4.1612 serfa de Hd=0.286; y la probabilidad de los arreglos con la
topologfa indicada en la figura 4.16F, es Hd=0.143. Bajo el modeclo de Markov las
probabilidades se modifican sustancialmente, Hm=0.333, para la topologia de 1a figura 4.16D;
Hm=0.500, para la topologfa de la figura 4.16E, y Hm=0/167, para la topologfa 4.16F.
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A

F

FIGURA 4,16 Para establecer interrelaciones entre tres taxones o dreas se tienen hasta tres posibilidades en una sola
topologia (A); con cuutro tixones o dreas hay hasta 15 diferentes posibilidades de arreglo en dos diferentes topologfas
(B y C); y parit cinco tuxones o dreas hay hasta 105 formas diferentes de interrelacionarlos en solo tres topologfas (D,

EyF.

4.9 REDUCCION DE SOLUCIONES POR CONSENSO.

Siguiendo ¢l criterio de parsimonia se puede llegar a soluciones muiltiples, pero o
deseable es acceder a soluciones simples. La construccién de soluciones simples se produce bajo
procedimientos de consenso. Se han propuesto al menos tres procedimientos diferentes de
consenso: (1) consenso estricto (Sokal y Rohlf, 1981); (2) constnso de mayoria (Margush y
McMorris, 1981); y (3) consenso de Nelson (Nelson, 1979). A continuacidn se describe la Iégica
de cada uno de tales procedimientos.

Consenso estricto. Los drboles de consenso estriclo se construyen a partir de la seleccién de
tnicamente aquellos componentes que son comunes a todos los drboles en conflicto. La
desventaja de los consensos estrictos es que, como sucede frecuentemente, a mayor nimero de
“drboles sc¢ va perdiendo resolucidn.

Consenso de mayoria. Los drboles de consenso construidos por 1a "regla de mayoria" pueden
conducir a drboles mds resueltos que los que se producen por un consenso estricto. La regla de
mayoria sclecciona sélo aguellos componentes que estdn presentes en mds de la mitad de los
drboles involucradus. La resolucién por esta téenica es mayor que por la regla de consenso.
estricto para el. mismo problema. i
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Consenso de Nelson. El criterio seguido por Nelson (1979), para construir drboles de consenso,
se basa en dos reglas opcionales. La primera opcién cs elegir los cliques que mds se repiten.
Recuérdese que un clique es un conjunto de componentes 1égicamente consistentes o, en otras
palabras, compatibles. Si hay empate entre dos o mds cliques igualmente frecuentes, entonees
se obliene un consenso estricto de los cliques empalados.

La figura 4.17 ilustra la aplicacién de los tres diferentes tipos de consenso para diferentes
drboles. Como se observa, los consensos de mayorfa y de Nelson son los que ofrecen mayor
resolucidn. Incluso cuando se ticne mds de un clique de mayor frecuencia, el consenso de Nelson
no es mds que un consenso de mayorfa.

A BCDE
43 A BCDE
2"%1 4
arbol 1 1
ABCDE consenso estricto
X@'
3 1
@rbol 2 LAFRE
4
ABCDE NG
PN consenso de mayoria
2%
arbol 3

- FIGURA 4,17, Aplicucidn de consensos estricto y de muyoria a tres drboles que agrupan a cinco taxones de forma
parcialinente diferente. Los agrupamientos o componentes | y 4 se encuentran en los tres drboles y por ello son
rescatados por el consenso estricto. En el drbol de consenso por mayoria se incluyen los componentes 1, 2 y 4 porque
son los mds frecuentes en los drholes a comparar. El consenso de Nelson es en este caso igoul al de mayoria; en ¢l caso
de que un drbol se repiticra con todos sus componentes (o sea un clique) mis que cunlquier otro drbol, entonces se
eligiria por encima de cualquier otra apeidn, bujo el criterio de Nelson,
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CAPITULO 5

EL METODO DE LA BIOGEOGRATFIA DE 1LA VICARIANZA

5.1 FUNDAMENTOS.

1.a Biogeografia de la Vicarianza es un enfoque gencral de la biogeografia histérica, que
combina algunos aspectos teéricos de la Pan-biogeografla de Croizat con el método filogenético
de Hennig (Wiley, 1987).

Wiley (1988b) resumié los dos principios que dan fundamento a la biogeografia de la
vicarianza. El primero representa su base ontoldgica: "la conpruencia observada entre los
patrones filogenéticos y biogeogrificos de los micmbros de dos o mds grupos monofiléticos es
una evidencia para hipotetizar que cllos comparten una historia comin". Los biogedgrafos
vicariancistas rechazan las explicaciones a priori, de que los patrones comunes se deban a
dispersion individual y no correlacionada. Este rechazo cquivale al que hace la sistemdtica
cladista respecto a la convergencia de caracteres como la explicacién primaria para Jos patrones
genealdgicos entre las especies. El segundo principio, que cs de naturaleza epistemoldgica, es
la suposicion bdsica de la que parte cualquier método particular propuesto por los biogedgrafos
vicariancistas: “la mayoria de tales correlaciones (congruencia cntre patrones filogenéticos y
biogeogrificos) implica que la mayor probabilidad (especificada o no) de esa congruencia de
patrones se debe a historia comuin” (Wiley, 1988b).

Como consecuencia de lo anterior, Wiley sciiald que la biogeograffa de la vicarianza
sugiere que los patrones de covariacién (en los patrones filogenético y biogeografico) son mds
frecuentes en grupos que comparten una historia comtin, que en aquellos que han extendido sus
dreas de distribucién a través de cpisodios independientes de dispersién, en respuesta a
condiciones diferentes. En todo caso, la existencia de patrones comunes implica que la dispersién
que se dio, como requisito para Ia existencia de dreas antecesoras comunes, debid involucrar
biotas enteras. La expansion de dreas de distribucidn, de acuerdo con el vicariancismo, es el
modo de dispersién mds comtin para biotas, en ausencia de barreras distribucionales, 1o que
permite configurar dreas antecesoras correlacionadas, y es ademds el tipo de dispersién que sc
requicre para producir patrones correlacionados derivados. Es tinicamente en este contexto que
el concepto de relacidn o correlacién (relaciones de drea o correlacién de patrones) adquiere
significado como una propicedad emergente (Wiley, 1988b).

Asi pues, en contra de algunas interpretaciones simplistas, Wiley (1988b) estableci6 que
la biogeografia de la vicarianza no estd basada en los principios de que (1) la dispersién es rara,
y (2) que la frecuencia relativa de la especiacidn alopdtrica es mayor que la de otros modos
posibles de especiacién. Si esto es real o no, es un tema de estudio particular que requiere la
tarea de una investigacién empirica. La biogeograffa de la vicarianza no tiene que suponer que
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la dispersidn es rara o que la especiacién alopétrica es la que predomina. En todo caso si se ha
mencionado que conceptos como el de cenrro de origen, que es pilar de la biogeografia
dispersionista, es inconsistente con el modo de especiacidn alopdtrica, es finalmente una
contradiccidn del programa dispersionista, lo cual no implica que la biogeografia de la vicarianza
pretenda atender esta inconsistencia como parte de su proyecto de investigacidn.

5.2 CLADISMO Y VICARIANZA.

Cuando abordamos el estudio de una ciencia en un texto, es comiin que se mencionen
superficialmente sus "relaciones con otras disciplinas”. En biogeografia, independientemente el
cnfoque del invesligador, se hace mencién de sus relaciones fundamentalmente con la sistemdtica
y la evolucién. En el caso particular de la biogeografia de la vicarianza, los nexos con la
sistemdtica cladista son ain mds estrechos. Ambas tienen por objetivo la reconstruccion de las
interrelaciones histdricas (gencaldgicas), ya sea entre especics o taxa en el caso de la sistemética
cladista, como entre biotas o dreas en el caso de la biogeografia de la vicarianza.

La estructura bdsica que sigue la sistemitica cladista para descubrir estas rclaciones
(Sober, 1988b), es la siguiente: "Hay objetos que poseen propicdades. Los objetos son taxa y
sus propiedades son caracteres de morfologia, fisiologia, genética, bioquimica, etc. ... La meta
es confirmar hipétesis acerca de las relaciones de descendencia que se obtienen de esos objetos.
Las hipdtesis son evaluadas por medio de la visualizacidn de las implicaciones que tienen acerca
de cémo las propiedades que tienen los objetos fueron transmitidos a ellos".

En la sistemdtica cladista se supone que los taxa terminales de un cladograma obtuvieron
sus estados de caracter derivados a partir de sus antecesores inmediatos, o que se originaron por
mutacién espontdnea (novedades evolutivas). Esto no es algo que una hipétesis afirme y que sea
negada por otra. La idea de la transmisién vertical de caracteres no se pone & prueba aqui, sino
que simplemente se toma asi. Para suponer esto, debemos decir algo acerca del! proceso por
medio del cual los taxa terminales heredaron los caracteres que poseen.

Cladogramas de taxa y cladogramas de drea. El método de evaluacién de hipétesis de
relaciones filogenéticas es el cladograma, es decir, cada cladograma es una abstraccién de una
hipétesis particular de relaciones. Pero no se debe perder de vista que las hipétesis que compiten
son en realidad drboles filéticos, no cladogramas. El interior de un diagrama de ramificacién
describe eventos de ramificacién que ocurrieron antes de que los taxa terminales llegaran a
existir (Sober, 1988b).

{Cual es el paralelismo cntre la estructura abstracta de la sistemuiitica cladista y la
metodologia usada en la biogeografia de la vicarianza? Para contestar esta preguntii, Sober
(1988b) propuso describir primero los objetos, propiedades y las hipdtesis que compiten en la
biogeografia de la vicarianza.
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LLos objetos son localidades geogrdficas (frecuentemente iireas geoldgicas), equivalentes
aislas virtuales. Las propicdades de estos objetos son los taxa que se encuentran en ellos. Las
hipotesis consideradas describen cémo los objetos geogrificos llegaron a tener relaciones de
descendencia connin entre ellos. Suponga que tres islas (X, Y, Z) contienen a las especies A,
By C, respectivamente (figura 5.1), y que el andlisis cladistico nos dice que el agrupamiento
monofilético es (AB)C. Por esto las islas X e Y contienen un grupo monofilético que no se
encuentra cn Z. De acuerdo con fa metodologia vicariancista, este patrdn de distribucién es
evidencia de que las islas X ¢ Y estin mds relacionadas entre si que cualquicra de ellas con Z.

La presencia de especies hermanas en X e Y, que no se encuentran en Z, es
supuestamenle un concepto equivalente a la presencia de un caracter apomdrfico (derivado) en
dos especies y que no se encuentra en una tercera, de tal forma que el agrupamiento especifico
para las dreas del cjemplo (figura 5.1), ¢s (XY)Z.

FIGURA 5.1, Tres taxones, A, B y C, habitan tres islas, X, Y y Z. Un andlisis de interrelaciones muestra que A’y 3
¢skin mis relacionadas entre si que cualquiera de [os dos con C. La conexidn causal directa implica que también las islas
X ¢ Y estin mis relacionadas entre si, que cualquiera de ellas con Z, es decir, que la separacidn de X e Y como islas
independivntes fue el evento geoldgico mils reciente.

¢ Qué significa decir que dos islas estdn mds estrechamente relacionadas entre sf que con
una tercera? Si esta idea biogeogrifica es paratela a la idea desarrollada en inferencia
filogenélica, la respuesta debe ser la que sigue. En el pasado, se considera que todas las biotas
de las islas fueron espacialmente continuas. Este objeto geoldgico integral se partié después en
dos. Lucgo, una vez que una de aquellas partes se dividié nuevamente en dos, encontramos un
mimero actual de localidades no continuas, como las que se consideran en el ejemplo.

De acuerdo con Sober (1988b), la suposicion geoldgica acerca de los procesos de
particién que ocurricron con las dreas del ejemplo, constituye una forma de hipdtesis
precisamente paralela a las que uno infiere en sistemdtica cladfstica. Hay un sentido
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completamente literal en tanto que los objetos estin relacionados por descendencia unos con
otros. La meta de la inferencia es reconstruir cémo estdn relacionados gencaldgica o
histéricamente los objetos jeudl es el orden sucesivo de particiones de un objeto que
originalmente cohesionaba a todas las particiones?

El requerimiento de bifurcacién se adopta aqui justo como una simplificacion. Las islas
pudicron haber [legado a existir sin ser descendientes de otras islas, como las islas de origen
volcdnico. Tales islas reciben sus biotas por dispersidn; entonces, la hipétesis de que las biotas
de Ias islas llegaron a formarse de esta forma puede ser probada contra hipétesis que postulen
una gencalogia de ecllas. Debido a esto, Sober (1988b) considerd que a pesar del paralelismo
conceptual desarrollado por la sistemdtica filogenética y la biogeografia de la vicarianza, hay una
diferencia de notable mérito. En el caso de la sistemiitica cladista, se supone que las propiedades
de los objetos (individuos-especies) son transmitidas verdicalmente. Esto es, uno supone que s
una especie obtuvo su estado de cardcter a partir de otra especie, entonces la primera es
descendiente de la segunda.

En el caso de la biogeografia uno no supone que necesariamente las propiedades
(individuos-especies) de los objetos (dreas) se transmiten verticalmente. La suposicion biisica
consiste en que las islas contienen especies debido a que las islas "descendientes" heredaron
formas de vida de sus drcas "antecesoras". La transmisién vertical garantiza y significa
vicarianza, esto es, que las especies descansan pasivamente sobre las islas que son sus vehiculos,
y son éstas las que se dividen y, por lo tanto, heredan también al espacio. Una alternativa a la
idea de la vicarianza es la dispersidn, que implica una rransmisién horizonral o migracién de
propiedades, donde los elementos de una biota no tienen un drea o vehiculo fijo u obligado. Bajo
transmisién horizontal, un objeto puede obtener una propiedad desde otro objeto que no ¢s su
antecesor. Por ejemplo, esto es precisamente lo que sucederia si a isla Y contuviera al grupo
monofilético (AB), debido a que miembros de este grupo se dispersaron hacia ella desde la isla
X. El resultado de los procesos de dispersién, extincién y falta de respuesta en divergencia
morfolégica y especiacién a un evento de vicariacién, pueden ser "caracteres" equivalentes a las
homoplasias consideradas en la sistemdtica filogendtica, caracteres que se desechan en la prucha
de hipdlesis de monofilia.

Asi, la analogia entre la sistemdlica cladista y la biogeografia de la vicariancia se reduce
a que suponen que la transmision vertical con diferenciacion sucesiva de caracterces, es la
explicacién primaria cuando se infieren relaciones de parentesco. Ambas disciplinas discuien
acerca del niimero de veces que un caracter cambia de estado. En contraste, las hipdtesis
consideradas en inferencia biogeogridfica discuten acerca del tipo general de procesos por los
cuales las islas pueden recibir sus caracteres (especies o taxa), La comparacién de hipdlesis
biogeogrificas no involucra contar cudntas veces requicre cada una de ellas la intervencion de
un evento simple; mds bien, las hipdtesis en competencia discuten acerca del tipo de procesos
que intervienen (Sober, 1988b). Pero estas comparaciones de Sober no deben ser mal
interpretadas. El que Ia biogeografia tenga necesidad de distinguir el tipo de evento que opera,
dispersién o vicariancia, no significa que ésta sea su meta fundamental; esto representa apenas
la parte frdgil o blanda de Ia biogeografia (Wiley, 1988b). El eje central de las hipdiesis de fa
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biogeograffa de Ia vicariancia lo constituye la biisqueda de las relaciones histéricas de biotas
endémicas. Necesita distinguir los tipos de procesos que intervienen en cada taxén pero se centra
en aquellos que reflejan vicariancia, porque sélo a partir de ellus se pueden inferir relaciones
"pencaldgicas" de biotas y dreas.

En la Biogeografia de la Vicariancia Cladistica, Nelson y Platnick (1981) resumicron su
programa de busqueda en reflexiones andlogas al andlisis cladistico aplicado al aspecto de
relaciones de dreas de endemismo. Reconocieron el poder de prediccion y explicacion de los
patrones de distribucién de los taxa con base en su jerarquia gencaldgica; su sintesis
metodolégica la denominaron andlisis de componentes y los trabajos previos que apuntaron en
esta linca de pensamiento sc consideraron preliminares, pues las téenicas postuladas cran
insuficicntes para analizar Ia interrelacién histérica de las dreas de endemismo (Rosen 1975,
1978, Platnick, 1979 y Nelson 1979).

Los métodos de la vicariancia se desarrollaron para atender diferentes necesidades de su
programa de investigacién. Podemos hacer una distincién de los métodos en cuanto a su
aplicacion particular, cs decir, respecto al objetivo particular que persiguen y también podemos
hacer distinciones en cuanto al enfoque algoritmico particulir. En secuencia histdrica de
aparicion, primero se propuso ¢l método de reduccidn de cladogramas de dreas de Rosen (1975,
1978), seguido por la téenica de mapas antecesores de Wiley (1980, 1981), después continud ci
andlisis de compuonentes (Nelson y Platnick, 1981) y luego los andlisis de parsimonia (Brooks,
1981, 1985, Zandee y Roos 1987, Wiley 1988b, Llorente y Espinosa 1991, Espinosa y Llorente
1991). Todos los métodos fueron criticados y discutidos, lo (ue condujo al surgimiento de
nuevas propuestas y consideraciones para el andlisis cuando sc aplican a los cladogramas de
dreas algunos principios y técnicas que enriquecen el andlisis cladistico (Wiley 1987, 1988a;
Zandee y Roos 1987; Sober 1988b y Page 1988, 1989, 1990a, 1990b). Ejemplos de lo anterior
son los andlisis de parsimonia y de compatibilidad, asi como la incorporacién de los aspectos
de la ecologia histdrica y el mélodo parasitoldgico de Brooks (1981 y 1985).

5.3 AREAS DE ENDEMISMO.

El drea de distribucidn de una especie o taxdn individual puede caracterizarse en términos
de su lamafio, ubicacién geogrifica y continuidad, entre otros atributos. Cuando intentamos
describir el drea de distribucion de una especie, generalmente silo se adoptan dos alternativas,
o las dreas son simpdtridas o son alopdtridas. La alopatria supone una disyuncién total entre las
dos dreas de distribucion, simpatria en cambio implica un solapamiento entre las dreas de
distribucidn, pero este solapamiento muestra una gama continua de variacién. Papavero (cont.
pers.) distingue tres tipos de distribucién simpitrida (figura 5.2). El primer tipo lo denomina
homopatria y consiste en el solapamicnto total de un par de dreas, dicho en lenguaje conjuntista,
un par de dreas A y B muestran homopatria si A igual a B (A=13). En el segundo tipo, llamado
endopalrfa, la reliacidn entre dos dreas A y B es tal que A es un conjunto propio de B, o B es
un conjunto propio de A (A=B o BgzA). El tercer tipo de simpatria es la alelopatria, que
significa que dos dreas scan diferentes y muestren interseccién no vacfa (A=B y ANB#= ).
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De acuerdo con Papavero, la alelopatria seguramente significa que las dreas A y- B fucron
originalmente alopdtridas y que el estado de alelopatria es apomérfico, es decir, de aparicién
reciente (ver definiciones en el capitulo 4). En su primera etapa la biogeograffa histdrica debe
descubrir las dreas de endemismo a partir del reconocimiento sobre mapas, de dreas de
distribucidn homopdtrida que muestren disyuncién real (alopatria) o virtual (alelopatria) con
respecto a otras dreas, o bien que muestren endopatria.

5.4 UNA CLASIFICACION DE METODOS.

Page (1988) seiiald la distincién entre un conjunto de métodos que ticnen por objetivo la
construccién de cladogramas, de otros que mds bien buscan la comparacién de diferentes
cladogramas. En el primer caso se trata de convertir cladogramas de taxa en cladogramas de
drea. En cl caso de los métodos de comparacidn, las preguntas que trata de contestar son: (1)
(qué tan semejantes son los cladogramas de drea?, (2) ¢las similitudes son mayores que las que
se esperarfan que se dieran aleatoriamente?, y (3) ;qué cladograma gencrat de dreas hace que
el conjunto de cladogramas coincidan entre si? La primer pregunta requiere una medida de
similitud entre drboles, comtinmente llamada indice de consenso. La segunda implica la bidsqueda
de una prueba estadistica que necesita que el indice estimador o evaluador tenga una distribucisn
bajo una determinada hipdtesis de muestreo. La tercera pregunta depende de un método de
consenso o de un método de parsimonia.

a. alopatria: ANB = ¢ c. homopatria: A=B

b. alelopatiia: ANB # 9 d. endopatria: AgB o B A

FIGURA 5.2. Tipos de relaciones de distribucidn para un par de dreas continuas, de acuerdo con Nelson Papuvero
(comunicacida personal).
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FIGURA 5.3 Representacién de las tres condiciones (arriha) para un n-drbol inonofilético, con sus respectivas violaciones
(abajo). La condicién 1 dice que para toda t (puntas o términos del idrbol) debe corresponder una s (taxén o drea); la
condicién 2 establece que a cada s debe corresponder una y sélo una t (relacién biunfvoca); la condicidn 3 representa
el postulado de compatiliilidad, dos componentes A y B son compatibles si sus interseceiones no contradicen relaciones
de jerarquin. Solo la interseccion anidada y {a interseccidn en el conjunto vacio implican jerarqufa. Las violaciones son
(1), que no 2 todos los términos (en este caso dreas), les corresponda un taxén (tuxones o dreas faltantes); (2) que un
taxdn (5) se relacione con mds de un término (1) (taxones de distribucion amplin; y la tercera violacién se da cuando dos
componeates A y B de un drbol comparten algunns términos (incompatibilidad de componentes por distribucidn
redundante). .

Generalidades del método, El andlisis de la vicariancia, de acuerdo con Wiley (1987), siempre
comienza con ¢l reconocimiento de las dreas de distribucién disyunta y su unién por relacién
histérica (trazo). El enfoque metodoldgico de la vicariancia sélo permite en el andlisis el uso de
grupos monofiléticos sensu Hennig (1968). Cuando dos o mds grupos monofiléticos tienen el
mismo trazo, se dice que comparten el mismo trazo generalizado; se recomienda que los grupos
examinados posean distintas capacidades dispersoras y distintas valencias ecoldgicas. Se
construye o se requiere previamente un andlisis filogenético de los taxones involucrados. Los
patrones entre los grupos se comparan por medio de algin mélodo de los que se han
desarrollado. La diversidad de métodos refleja la diversidad de enfoques algoritinicos para
resolver cladogramas problemdticos. Sin embargo, todos los métodos estdn enfocados a resolver
tres tipos principales de crror.
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a. trivial b. arca faltante c¢. distribucion d. distribucion
amplia redundante
aA aA aA aA
b B bB bB.C bB
cC
cC
dA
dD cD dD eC

(A, B, C y D) a partir de
rea alberga un solo taxdn de

FIGURA 5.4. El problema de la construccion de clidogramas de dreus, pari cuatro dr
cuatro diferentes cladogramas de taxones, Si cada taxdn es endémico de una drea y cade
un grupo monofilético, entonces el problema es trivial (&). Omisién de dreas (b), taxones ampliamente distribuidos (¢)
y distribucidn redundante (d), pueden conducir al resultado de cladogramas de drea que no son cludogramas estrictos,
sino conflictives o no resueltos, de acuerdo con lus tres condiciones de la figura 5.2 (de Page, 1988).

5.5 TRES PROBLEMAS TIPICOS ENTRE CLADOGRAMAS DE AREAS.

Para construir un cladograma de dreas necesitamos convertir un cladograma de taxones
en un cladograma de dreas. Si la correspondencia entre filogenia y biogeograifa fuese biunivoca,
es decir, si cada taxdn fuera endémico a una (y sélo una) de las diferentes dreas, y cada drea
albergara a un solo taxén de un grupo monofilético, entonces el asunto se vuclve trivial (figuras
5.3 y 5.4a). Simplemente reeimplazamos cada taxén por el drea que ocupa y directamenle resulta
cl.cladograma de dreas.. Desafortunadamente la tarea se complica por omisién de dreas
(extinciones y métodos de recolecta deficientes), taxa ampliamente distribuidos (estasis cvolutivi,
dispersién, errores de reconovimiento entre especies diferenciadas) o por distribucién redundante
(especiacién por cambios génicos, especiacion simpdtrida) (Nelson, 1984). La omisién de dreas
viola la condicién de correspondencia indicada en las figuras 5.3.1b, porque no todas las dreas
del conjunto S, cstdn en el cladograma (figuras 5.3.1b y 5.4.b). La condicién 2 (biunicidad,
figura 5.3.2a) puede violarst: por la ocurrencia de taxa ampliamente distribuidos, porque no
todas las terminales del cladograma estin etiquetadas por una simple drea (figuras 5.3.2b y
S.4c¢). La distribucidn redundante puede conducir a componentes incompatibles, que violan la
condicién 3 de compatibilidad (figuras 5.3.3a-b y 5.4d), sélo son compatibles los componentes
A y B si muestran inclusién, replicacién, o si su interseccién se encuentra en el conjunto vacfo.
Cualquiera de estas condiciones puede implicar jerarqufa, la interseccidn parcial no.
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5.6 LOS METODOS PIONEROS.

El primer intenfo: el método de reduccién de cladogramas de dreas de Rosen. El primer
método analitico fue el protocolo de reduccidn de cladogramas de dreas (Rosen, 1978). Rosen
usé este método en dos grupos de peces y concluyé que ambos comparten cuatro eventos dc
vicariancia. Rosen sugirid el siguiente procedimicento (figura 5.5): (a) buscar las posibles drcas
de endemismo, (b) efectuar un andlisis filogenético de cada grupo que tenga representantes en
las dreas descubiertas, (c) substituir el nombre del taxén para cada prupo por el nombre o cddigo
del drea que habita; con esto se produce un cladograma de dreas, (d) comparar los cladogramas
duiireas, (e) eliminar la informacién incongruente contenida en estos cladogramas, para arribar
a una imagen minima de los patrones de vicariancia comtin, compartidos por lodos los grupos.

(Sobre qué base tedrica climina Rosen las anoinalias o incongruencias? Rosen postulé que
si lo que tratamos de descubrir son los patrones de vicariacion, y si la vicariancia implica
historia conjunta cntre biota y su espacio geoldgico, entonces podemos suponer que, en
condiciones de congruencia total entre gea y biola, una relacion de eventos de vicariacién
geoldgica (X) vs. eventos de vicariacién bidlica (Y), mostrarfa un patrén geométrico de
pendiente positiva (figura 5.6). Esta recta representa ¢l patrén de vicariancia conjunta, por lo
tanlo, cualquier punto que se aleje de clla significa la participacién de un evento estocdstico o
que no estin considerados bajo la suposicion de herencia vertical de los caracteres. Un evento
de vicariacién geoldgica sin una respuesta de vicariacién bivlégica (estdsis evolutiva) o
dispersién del taxdn a partir de otra drea, resultarfa en un crror negativo por la distribucién
amplia de un taxdn (figura 5.6A). La extincidon o muestreo insuficiente en una drea del
cladograma (omisidn de drcas, ver figura 5.613), resultaria en un ercor positivo. De esta manera,
Rosen propuso un método para encontrar patrones absolutamente congruentes, pero no quiere
decir que con cllo soluciona fa bisqueda de todos los patrones de vicariacién; sélo encuentra
aquellos que son irrefutables. Por ello Rosen (1978) destacé que su método era incompleto, ya
que no di una explicacion de las inconsistencias mostradas por los dos grupos de animales que
estudid.

Un refinamiento: el método de mapas primarios o antecesores. Wiley (1980, 1981) sugirié
un mdétodo adicional al de Rosen, que Humphrics y Parenti (1989) denominaron reconstruccion
de mapas de especies antecesoras, con el propdsito de examinar si los elementos inconsistentes
(figura 5.5) sc debian a diferentes causas o modos de especiacién, tales como dispersidn,
particién de grandes dreas o aislamiento periférico. En la figura 5.7 se muestra la Idgica de su
procedimiento, tomando como ejemplo el conjunto de taxa y dreas hipotéticos del ejemplo de
la figura 5.5. Se parle de una drea antecesora tinica 5.7a y a partir de ella se pueden suponer
dos rutas para resolver la amplia distribucion del taxén A, en las iircas 1 y 2 de la figura 5.5a,
la ruta a-b-d-e-f (figura 5.7) implica que la presencia de A en 2 se debe a aislamiento periférico
en lanto que Ia ruta a-c-d-e-f (figura 5.7) supone que Ia presencia de A en 2 se debe a dispersién
desde 1. No obstante, como él mismo lo seiialé (Wiley, 1988a) ... cannot rescue the method because
it sulfers from the general problem of overestimating the number of unique events that have ocurred during the history
of asetof mens”. Wiley tambicn concluyd que el método de Rosen no puede ser un mélodo general
en biogeografia de ta vicariancia cladistica, ya que "resuclve” los problemas de desajuste de los
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taxa de amplia distribucidn y de dreas omitidas, simplemente ignordndolos. Sin embargo, el
concepto de cladograma de drcas de Rosen persiste en los' mélodos propucslos posteriormente
en esta corriente de pensamiento biogeogrifico.

FIGURA 5.5. Un ejemplo del método de reduceicn de cladogramas de iirea. (@) Las dreas de distribucidn de dos grupos
de taxones A-E y M-Q; lus dreuas de endemismo estin numeradas. (b) Hipdtesis de lus interrcluciones dentro de cuda
grupo. (¢) Cludogramas de drea para cada grupo, en el que se substituyen {os nombres de lus cspecies por los nonibres
de las dreas. (d) Cladograma de ireas reducidas, producidas por eliminacion de toda la informacidn ldgicamente

inconsistente dentro del cladograma de dreas (¢) (de Wiley, 1981).
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Vicariacion geoldgica

FIGURA 5.6. Representacion hipotética de un patrén de vicariancin geolGpicn vs vicariancia bidtica, con sus
desviaciones. Un error positivo (A), representa que hubiera mils especies que las se derivarfan por vicariancia, debido
a otros procesos de formacién de especies o a inmigracion de especies desde otras dreas. Un error negativo (B) implica
que se esperarinn por vicariancia, debido posiblemente a falta de respuesta de las especies
s evolutiva),

que hay menos especies que L
al aislamivnto geogrifico (esl

FIGURA 5.7 Dos rutus propuestas por ¢l método de Wiley para explicar la distribueidn amplia del taxén A en lus dreas
{ y 2 del caso hipotético de la figura 5.5, La ruta a-b-d-e-f implica que la presencia de A en 2 se explica por aislamiento
periférico, en tanto que Ja ruta a-c-d-e-f implica que se debe a dispersicn de 1 hicia 2 (basado de Wiley, 1987).
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5.7 ANALISIS DE COMPONENTES.

Una pregunta que debe hacerse un biogedgrafo, que desee aplicar las téenicas de andlisis
de la biogeografia cladista, es si el reconocimiento de endemitas y de especies es correcto, esto
es, admitir la posibilidad de omisiones debidas al desconocimiento por insuficiencia en la
recoleccidn, extincién local en las dreas de muestreo, determinacidn errénea de los taxa o,
incluso, de jerarquia genealigica (Espinosa y Llorente, 1991). Nelson y Platnick (1981) los
Itamaron casos de error de muestreo qQue "... pueden conducir directamente hacia un conjunto de predicciones
secundarias... (Jas cuales) deben resultar en el descubrimiento de especies desconocidas previamente, o especies no
registeadits previamente en ciertas dreas, o interrelaciones no sospechadas® (traduccion libre). Sin embargo, ellos
mismos sefialaron que "el efecto de postulados de interrelaciones incorrectos no pueden ser estimados en ausencia
de alguna idea acerca de qué interreluciones son correctas... el problema puede ser analizado bujo la suposicidn de que
todos los errores son debidos a especies faltantes (el primer aspecto del error de muestreo), mids que a postulados de
interrelacién incorrectos... con respecto a las interrelaciones de taxa, ya que no hay virtualmente informacion disponible

que pueda resolver relaciones de direq.” (raduceidn libre).

Las dreas antecesoras hipotélicas, o componentes, son frecuentemente distintos en cada
hipdtesis, 1o que lleva a plantearse la pregunta de geémo resolver estas ambigiicdades si existe
un conjunto no aleatorio de relaciones histéricas de las dreas de endemismo? Una respuesta es
probar con distintos taxa endémicos a las dreas por analizar, pero cualquier andlisis de los
taxones puede comprender subgrupos de amplia distribucién o dreas olvidadas, con lo cual se
dificulta el andlisis.

Al igual que el método de Rosen, el andlisis de componentes parte de cladogramas de
dreas construidos para cadi taxdn monofilético. Un componente cquivale a cada internodo de
cada uno de los cladogramas y se denota con un niimero (o cualquier otro cidigo, por ejemplo
A -+ B). Su ubicacién representa una hipétesis de relacion vdlida para todas las dreas por arriba
de él. Aunque es popular el concepto de componente en el contexto biogeogréfico, como drca
de distribucién de una especie antecesora, cabe aclarar que, cn la idea original de Nelson y
Platnick (1981), el sentido de este término es mucho mds amplio, y también es utilizado por
ellos como una hipdtesis de relacién entre taxones, es decir, como una sinapomorfia. Para la
biogeografia, un componente estd definido como la unidn extensional de los taxonres, mientras
que en taxonomia se refiere a la interseccion de sus intensiones (ver cap. 4).

Tres suposiciones metodoldgicas. Nelson y Platnick (1981) abordaron la solucién de
cladogramas de drea conflictivos, debidos a errores de muestreo, buajo dos supueslos
metodoldgicos que denominaron suposiciones 1 y 2, las cuales se han convertido en técnicas
analfticas para generar cladogramas de drca, que representan soluciones a los problemas de
taxones faltantes, taxones de distribucién amplia y taxones de distribucién redundantes, bajo cl
criterio de parsimonia. Las suposiciones 1 y 2 pueden postularse en términos estrictamente
16gicos:

Suposicién 1: Lo que es verdadero para una proposicién problemdtica, es verdadero, para una
segunda proposicién igualmente problemdtica.
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Suposicion 2; Lo que es verdadero para una proposicién contlictiva, no es necesariamente
verdadero para una segunda proposicién.

La interpretacidn bioldgica de cstas suposiciones fue desarrollada por Humphries y
Parenti (1989) y Wiley (1987, 1988a y b). Para ilustrar los dos supuestos tomaremos un cjemplo
de Humphries y Parenti (1989) (figura 5.8). El cladograma 5.8a muestra la distribucién de tres
especies de drboles en cuatro dreas diferentes, Australia (AU), Nueva Guinea (NG), Sudamérica
(SA) y Africa (AF). Evidentemente sc trata de un problema de un taxén con distribucién amplia;
I especie Ar3,4 sc cncuentra tanto en Sudamérica como en Africa, por lo tanto el cladograma
de dreas no estd completamente resuelto (figura 5.8b).

Bajo Ia suposicidn 1, se considera que el componente 3 (AU + NG) es verdadero y que,
por lo tanto, si AIY es grupo externo del componente 3, entonces SA también lo es. Siguiendo
esle supuesto tenemos tres soluciones posibles (figuras 5.8¢, d y ¢).

Bajo la suposicién 2, se tienen que considerar dos posibilidades:

(1) Si SA es grupo externo del componente 3 (figura 5.8f), AlI' no necesariamente lo es, y
entonces AF tienc cinco posibles interrelaciones con AU, NG o SA, respetando la topologia del
cladograma 5.8f; los cladogramas resultantes bajo esta posibilidad son los que se muestran en
las figuras 5.8g-k.

(2). St AF es grupo externo del componente 3 (figura 5.81), A5 no necesariamente lo cs, y
entonces AS tiene también cinco posibles formas de interrelacionarse con AU, NG y AF, las

cuales se muestran en las figuras 5.8m-q.

Cabe destacar dos aspectos de cstos resultados, uno es tue mientras la suposicién |
genera tres soluciones posibles, 1a suposicion 2 produce sicle soluciones posibles, ya que tres
cladogramas se repiten en realidad (g y m, h y n, i y 0). Por lo tanto la suposicién 1 es mds
restrictiva en sus soluciones que la 2. El segundo aspecto se refiere a que la suposicion 2
también incluye a lus posibles soluciones de la suposicién 1. Un tercer aspecto se relaciona a una
tercera suposicién que es planteada por Zandee y Roos (1987), a lu que se denomind suposicién
0. Resultd ser el supuesto mds elemental, ya que considera a las distribuciones amplias como
sinupomorfias (figuras 5.8c, g y m). Sin embargo, este supuesto ha sido criticado por ser
altamente restrictivo para producir soluciones y puede considerarse, al igual que las relaciones
de iireas producidas por la téenica de drboles de tendido mfnimo (Page 1987), como fenéticos
(Platnick y Nelson, 1988). Ademds implica que, casi sicmpre, la distribucion amplia se debe a
division de dreas sin especiacién (estasis evolutiva), lo cual, es una aseveracidn sin base,

El nimero total de arreglos de interrelaciones que pueden producirse para cuatro taxa o
dreas es de 15, El objetivo de las suposiciones | y 2 es elegir el subconjunto de arreglos que
resultan mds I6gicos bajo el supuesto de parsimonia. Conmlo se ve, el supucsto 2 es menos
restrictivo y englobzt, de acuerdo con Humplhiries y Parenti (1989), un mayor nimero de procesos
que son posibles-en el mundo real. En el supuesto 1 sdlo subyace Ia posibilidad de que la



110

presencia de una especie en dos dreas, se debe a que el evento de vicariancia geoldgica no
produjo diferenciacién especifica, sélo resultan ser mids parsimoniosos 3 de los 15 cladogramas.
En el supuesto 2 las posibilidades implicitas son, ademds de la anterior, que la presencia de una
especie en mids de un drea se debe a dispersién de una a otra drea o a extinciones locales en
dreas intermedias. De acuerdo con este criterio se¢ consideran 7 de 15 drboles como los mils
parsimoniosos. Aunque el mayor mimero de soluciones puede parecer una desventaja, la
suposicién 2 considera un mayor nimero de posibilidades de solucidn y a la larga esto puede
constiluir una ventaja para los procedimientos de consenso, como se verd mids adelante. Debido
a lo anterior se han preferido las soluciones por la suposicién 2.

AU NG SA.AF
A Ay Arg, AU NG SA AF

3 3
Wa.

supoticidn 0.~

AU NG SA

tuposicién 2

FIGURA 5.8 llustracion de las tres suposiciones 0, 1 y 2 en un cladograma problemiitico propuesto por Humphrics y
Parenti (1989). Existen tres especies (Ary, Ar, ¥ Arg ), que ocupan cuatro dreas biopeogrificas, Australin (AU), Nueva
Guinea (NG), Sudamérica (SA) y Africa (AF), La especic Ary, muestra un problema de distribucicn amplia, en
Sudamérica y Africa (a), por lo quv el cladograma de dreas (1) no esti resuelto. Los clidogramas ¢, d y e son las
soluciones posibles bajo la suposicidn I, tanto SA como AF son grupos externos de AU+NG. Bajo la suposicidn 2, lus
cladogramas g-k son las soluciones pasibles si se considera que solo es verdadero que SA es grupo externo de AU+ NG
(cladograma ), pero no necesariamente lo es AF; y fos cladogramas m-k, sou las soluciones posibles si se considera ue
AF es grupo externo de AU-+NG (cladograma 1), pero no necesarimmente lo vs SA. La suposicién 0, sélo implica que
SA y AF son grupos hermanos, es la solucion mds sencilla pero también lu mds restrictiva. Lit suposicidn | incluye Ja
solucion de la suposicidn 0 y 1a 2 incluye las soluciones de ambas, una solucion para 1 0, tres parala 1y sicte para la
2. Observe que g, h e i, son idénticos a m, n y o, respectivimente, Los componentes se enlistan en el cuadro 5.1,
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COMPONENTE AREAS
INTERRELACIONADAS
0 AU+NGH+AR :
1 AU+NG+SA+AF
2 AU+NG+SA
3 AU+NG
4 AU+SA+AF
5 AU+SA
6 SA+AF
7 AU+AF
8 NG+AF
9 NG +SA
10 NG+SA+AF

CUADRO S.1. Lista de componentes involucrados en las tiguras 5.7 y 5.10. Las «quivalencias para I figura 5.10 son:
AU=A, NG=B, SA=C y AF=D.

5.8 METODOS DE PARSIMONIA.

Los métodos elaborados por Brooks (1985) y Zandee y Roos (1987), se basan en la
construccion de matrices binarias (O y 1) en las que se vacian los datos de caracteres de los
endemitas sobre las dreas (en-cl mélodo de Brooks), o los datos de presencin-ausencia de las
especies en las dreas (en el método propucsto por Wiley, 1988h). Estas matrices se pueden
procesar mediante ¢l criterio de Parsimonia de Wagner con los programas PAUP (Swofford,
1984) o HENNIGHG (Farris, 1988). Las soluciones miltiples son frecuentes, pero se pucden
reducir por consenso.

La gran desventaja de cstos métodos es que sesgan mucho las soluciones hacia las
opciones derivadas por la suposicién 0; en los métodos de parsimonia biogeogréfica, las
disiribuciones estrictamente endémicas resultarian como autapomorfias (caracteres derivados
exclusivos), en consecuencia no serfan informativas en el andlisis, son elementos no informativos
o ircelevantes. Page (1990a) criticd estos procedimicentos debido a que suponen que la parsimonia
implica sencillez metodoldgica. Explicitamente se refiere a la critica formulada por Wiley
(1988b) al andlisis de componentes en relacién con lo complicado de su desarrollo. De acuerdo
con Page (1990a), cl criterio de simplicidad o parsimonia debe aplicarse durante el proceso de
selcecién de hipdtesis, no durante el proceso de construccién de ellas. En este sentido, la
suposicidn 0 involucrada en los procedimientos de parsimonia es la mds restrictiva de todas y
nulifica la postulacién de hipdtesis que impliquen dispersién, o ausencia de especiacion, después
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de eventos de vicariancia geoldgica, las cuales son capaces de generarse bajo a suposicién 2 del
andlisis de componentes.

5.9 COMPARACION DE CLADOGRANMIAS.

Los procedimientos de comparacién de cladogramas descritos en el capitulo 4 pucden ser
relevantes en el andlisis de los resultados que arrojan tanto el andlisis de componentes como los
métodos de parsimonia. La idea central es que aunque los procedimientos de andlisis arrojan
resultados diferentes, es frecuente encontrar que muchas de estas soluciones se parecen en mayor
o menor grado. Por lo cual ¢s posible reconocer algunos elementos que se comparten ¢n mayor
o menor medida entre las diferentes soluciones. Supdngase, por cjemplo, que nos interesa saber
en que medida se parccen las soluciones gencradas por los supuestos 1y 2, yu sea para comparar
los drboles generados a partir del mismo taxdn o de diferentes taxones. Si se mide la diferencia
simétrica de componentes para los dos primeros cladogramas de la suposicion 1 de la figura 5.8
(5.8c y d). SDc se calcula de la siguiente forma:

T, ={{AU+NG IFSA+AF), {AU+NG}, {SA+AF})}
T,={{AU+NG+ SA+AF}, {AU+NG+5A), (AU+NG}}
T, N T,={{AU+NG+SA+AF}, {AU+NG}}

[T | =3
| Ty] =3
[Ty N T, =2

SD=3 + 3-(2X2)=2

Una posibilidad de uso de estas rutinas Ia ilustra Page (1989) a partir de los datos de
Humphries et al. (1986), para evaluar el grado de coincidencia entre los cladogramas resultantes
de las interrelaciones de un grupo de especies, del género Nothofugus, con un grupo de especics
de Cyttaria, hongos pardsitos especificos de estos drboles.

Entre los cladogramus de Nothofagus y Cyttaria se detectaron 16 items de error
(incongruencias entre las relaciones inferidi.s para los pardsitos con respecto a las relaciones
inferidas para los huéspedes, o nimero de cambios requeridos por un cladograma para parecerse
a otro), cuando cada pardsito fue reemplazado en cada punta de los cladogramas de los drboles.
Primero se construyeron los cladogramas posibles para los hongos paridsitos, bajo las
suposiciones | y 2. Luego se gencraron drboles al azar bajo el modelo de equiprobabilidad.
Posteriormente se evalué en qué medida las coincidencias entre los cladogramas de pardsitos y
huéspedes reflejan un patrdn de coespeciacion. La opcion "Generate/Equiprobable”, del
programa COMPONENT (Page, 1989), produjo 945 drboles, de los cuales sélo 15 mostraron
un patrén coincidente entre pardsitos y huéspedes, Hd=15/945=0.016. Por lo tanto, las
coincidencias entre los cladoyramas de Nuthofagus y Cyrraria tienen una probabilidad de 0.016
de que se hayan producido por procesos estocidsticos.
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5.10 APLICACION DE CONSENSOS EN ANALISIS BIOGEOGRAFICOS.

El uso de los procedimicntos de consenso para obtener soluciones tinicas actualmente es
molivo de discusién entre los cladistas. Sin embargo, cn la biogeografia se reconoce Ia utilidad
de las reglas de consenso para descubrir las soluciones mds frecucntes. La figura 5.9a muestra
el consenso entre lus dos primeros drboles de la suposicidn 1 de Ia figura 5.7 (c y d); la figura
5.9b muestra el drbol de consenso estricto para los tres cladogramas construidos bajo la misma
suposicion 1 de.la figura 5.7 (c, d y f). La desventaja de los consensos estrictos es que, como
sucede frecuentemente, a mayor ntimero de drboles se va perdiendo resolucién.

Al NG SA AF AU NG SA AF
a b,
AU NG SA AF
c.

FIGURA 5.9 (&) Arbol de consenso estricto para los cladogramas ¢, d y e (suposicién 1) de la figura 5.8, los tres
clidlogramas sélo comparten los componentes 1 y 3. (b) Consenso para todos los cladogramas de Ia suposicion 2 de In
fignra 5.8 {g-k, p y ). (¢) Consenso de mayoria para los imismos cladogramas de Lt suposicidn 2. Los compenentes miis
frecuentes son 1y 3, por Jo tanto el cladograma de consenso es idéntico al de la figura (a). (redibujando de Humphries
y Parenti, 1989).

I.a figura 5.9¢c mucstra el drbol de consenso producido bajo la regla de mayoria en la
suposicion 1 de la figura 5.7 (c, d y f). Como sc observa, la resolucidn por esla técnica es
mayor que por la regla de consenso estricto para ¢l mismo problema.

Iin la figura 5.10 s¢ muestra un g¢jemplo usado por Humphries y Parenti (1989) para
acceder a una solucién simple, con base en las relaciones de tres especies de drboles, tres de
helechos y tres de peces que se distribuyen en cuatro dreas diferentes, Australia (A), Nueva
Guinea (B), Sudamérica (C) y Africa (D). Se ilustran tambi¢n las ventajas de utilizar la
suposicién 2 sobre las suposiciones 1 y 0. Los consensos que resultan del consenso de los
drboles construidos por la suposicién 0 quedan menos resucltos que los que se derivan de la
suposicion 1. Los consensos de mayor resolucidn son producidos por consenso de los drboles
generados por la suposicion 2 (figura 5.10).
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CLIQUE ARBOLES HELECHOS PECES

X X X

12,3

1,03 X X

1,3,6 | X X

1,2,5 X X

1,2,9 b b

1,5,8 X X

1,4,5 X

1,0,7 X x

1,0,8 X X

1,10,9 X

1,9,7 X

1,10,8 X

1,8,5 b

CUADRO 5.2. De acuerdo con el criterio de Nelson (1979), pura encoatrar ¢l drbol de consenso se localiza el clique
mils frecuente. En ciso de empate s¢ seleccionan aquellos componentes que son compartidos por los drboles empatilos.
En el ejemplo de la figura 5.10, sélo el componente {1,2,3} estd representado tres veces.

5.11 LA ESTRATEGIA GENERAL

A partir de las técnicas miultiples que se han desarrollado hasta la fecha, se puede
proponer una estrategia gencral para ¢l andlisis de interrelaciones de dreas (figura 5.11). Si sc
resumen en una sola las estritegias de Wiley (1987, 1988a y 1988b) y de Page (1989a y b), el
andlisis de interrelaciones de dreas comienza con la eleccidn de dos o mds taxa cuyas
interrelaciones son conocidas, que constituyan un grupo monofilético y que contengan especies
de distribucién restringida. Iin la siguiente etapa se detectan las dreas de endemismo mediunte
el solapamiento de dreas de distribucién de los diferentes taxones considerados. Posteriormente,
se construyen los cladogramus de dreas primarios y se detecta el nimero y ¢l tipo de problemas
de incongruencia (el nimero de veces en que aparecen problemas de taxones faltuntes, de
distribucién amplia y con distribuciones redundantes). El siguiente paso es construir las posibles
soluciones mediante el criterio de parsimonia con las suposiciones 0, 1 y 2 (desde aqui todo el
procedimiento puede auxiliarse §ptimamente con el programa COMPONENT [.5). Luego, se
compara el nimero de drboles compartidos como soluciones de diferentes taxones y se estina
la probabilidad de que la comparticién de soluciones se deba al azar. Finalmente se reduce el
niimero de soluciones mediante consenso de Nelson.
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suposicidon ) suposicién 1 regla de mayoria
ABCD A BCD ABCD
i X%
Aiboles a ! b |
ABCD ABCD ABC
. D
32{./‘ V 3 e
helechos < ! d 1
ADBLC
73{/ ABCD ABCD
< Yo W
peces e 1 f 1

FIGURA 5.10 Cladogiamas resueltos para tres grupos Girboles, helechos y peces), que presentan problemas de taxones
de distribucién amplia en cuatro dreas diferentes, Australia (A), Nueva Guinea (B), Sudamérica (C) y Africa (D). El
bioque de cladogramas $(0) son los que se generan bajo la suposicidn 0; el bloque 4(0)+5(1), son las soluciones posibles
bijo la suposicidn 1, para los tres grupos; el bloque S(0) +S(1)+5(2) es el conjunto completo de soluciones posibles bajo
el supueste 2, () es el cladograma de consenso de Tus tres soluciones producidas por la suposicién 1 con base en la

" distribucion de especies de drboles, (b) es el consenso para las siete soluciones producidas por la suposicidn 2, para el
mismo grupo taxondmico. De igual manera, (¢} es el consenso con base en lu distribucién de helechos, bajo la suposicion
1 y (d) es el consenso bajo la suposicin 2, (2) es el consenso para peces bajo la suposicion 1, y (f) es el consenso bajo
la suposicion 2, (g) es el consenso para los srboles producidos por la suposicion 0 (Ulogue S(0)) y (h) es ¢l consenso que
resulta, tanto de los tres consensos de la suposicion 1, como de los tres consensos de la 2. Hasta aqui, todos los
consensos fueron obtenidos por la regla de mayoria, los componenles se van eligiendo de abajo (los mids generales) hacia
artiba (los mds simples). Bl consenso () s el que resulta por consenso de Nelson, tanto parit la suposicién 1, como parat
11 2. El clique nds frecuente es {1,2,3}, que aparece tres veces (cuadro 5.2). Los companentes involucrados se enlistan
en el cuindro 5.1,




A& eleccidn de taxones l

1 .

b{ reconocimiento de drea: de endemizmo l

1

Diagndstico del ndmero tipo de problemas:
taxa faltantes. taxones de distribucién amplia
c. distiibucién redundante

1

d_] constiuccién de aibales bajo los
supuestos 0. 1 p 2

1

comparacion entre las posibles soluciones
{bisqueda de arboles compartidos)

l

f bizgueda de soluciones por consenso de Nelson

FIGURA S. 11. La estrategin general para el anilisis biogeogrifico clidistico: (@) inicio, (b) final.
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CAPITULO 6
EL METODO DE LA PAN-BIOGEOGRATIA.

6.1 LOS FUNDANENTOS

Il método de la pan-biogeografia, al igual que ¢l método de la biogeografia cladista,
presupone que existe una estrecha correlacién entre la historia de la biota y la de la tierra, En
sus inicios la biogeografia cladista adoptd el concepto de trazo (track) propuesto por Croizat,
pero luego lo omiticron en su método de andlisis. En otros casos llegaron a hacer una diferente
interpretacién de ¢l La escucla pan-biogeogrdfica de hoy es continuadora de la escucla
desitrrollada por Crolzat (1952, 1958, 1961, 1964).

La idea central de Croizat consisle en la suposicion de dos tipos de procesos que
caracterizan dos etapas en la historia de cualquicr drea biogeogrdfica, las cuales siempre se
suceden periddicamente:

1) Primero, en la ctapa de movilidad, cn ausencia de barreras y bajo condiciones
favorables, los organismos y biotas expanden su drea de distribucion, generacion tras generacién
y a partir de sus medios usuales de supervivencia.

2) Después, en la etapa de inmovilidad, una vez que las dreas de distribucién alcanzan
los lfmites establecidos por barreras distribucionales infranqueables, dichas dreas pueden sufrir
fragmentacion por el surgimiento de barreras intermedias. Esto a través del tiempo da lugar a
la formacién de nuevas especies. Este proceso se conoce como vicariancia, el cual ya hemos
citado anleriormente.

Croizal rechazé la idea de que la dispersién a distancias espectaculares tuviese un papel
relevante en la conformacion de patrones de distribucién congruente. La vicariancia, en cambio,
es un proceso a partir del cual nos podemos explicar porqué hay especics de diferentes
capacidades de dispersion y de valencias ecoldgicas distintas confinadas en las mismas dreas
biogcogrificas.

Aunque la base tedrica es la misma, la biogeografia de la vicariancia y la pan-
biogcografia manticnen ciertas diferencias que no son exclusivamente de tipo metodoldgico,
como pudiera parecer. Quizds el punto medular de estas diferencias es la concepceién de los pan-
biogedgrafos del espiicio como un componente inseparable de Ja individualidad de la especie. Al
respecto Croizat (1961) define a la especie como un agregado de formas que han compartido una
historia comtn dentro de un intervalo biogeogrdfico estdndar. Asf, el espacio que ocupa una
especie es un atributo que también le da identidad como tal. Dos individuos pertenecen a la
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misma especie si han compartido 1a misma informacién genética y si ocurren al mismo tiempo
en un mismo espacio (drea biogeogrifica).

La sintesis espacio-tiempo-forma tal y como fuc propuesta por Croizat, no implica
simplemente una amplia correlacidn entre la historia de la biota y la historia de la tierra. Lo que
propone Croizat ¢s que ambas historias son en realidad una sola. Este es el niicleo duro de la
pan-biogeografia. Es por eso que los pan-biogedgrafos sugieren que asi como la sistemitica
puede aportar evidencias para esclarecer los aspectos problemdticos de las interrelaciones de
parentesco eatre drcas que indaga la biogeograffa, ésta a su vez puede aportar elementos e
juicio para la sistemdtica en la bisqueda de las interrelaciones de parentesco entre formas. Sin
embargo, para Craw (1988) usta consideracién no significa que el andlisis pan-biogcografico sea
necesario y suficiente como una base para la clasificacion filogenética. Lo que sugiere la pan-
biogeografia es que ambos dngulos de estudio pueden verse como recursos de andlisis bajo el
criterio de {luminacién reciproca.

En la biogeografia cladista, primero se efectia el andlisis filogendtico de los grupos vy,
una vez descubicrta la genealogfa de todos los taxones involucrados, sc identifican las dreas de
endemismo; se reconocen los problemas de incongruencia y luego se buscan soluciones;
finalmente, se busca el modelo geoldgico que mejor concuerda con las interrelaciones inferidas
por la biogeografia y la sistemdtica, Sicmpre se respeta esa unidireccionalidad en el andlisis por
parte de los cladistas; esto sugiere de forma implicita que en la inferencia de relaciones
genealdgicas los rasgos de forma tienen mayor peso que los de espacio y éstos tienen mayor
importancia que las evidencias geoldgicas. Los pan-biogedgrafos, en cambio, sostienen que una
clasificacién de los organismos se puede calificar de monofilética sélo después de que haya sitlo
evaluada su congruencia con relacién al espacio. Si cl concepto de monofilia es compatible o
inclusive equivalente al de naturalidad, una clasificacién es natural si es congruente en espacio,
tiempo y forma. Entonces, dice Craw (1988), una clasificacién no puede ser calificada e
monofilética antes de analizar sus aspectos de distribucién. Este punto de vista es el que subyace
a la aparente diferencia "simplemente métodolégica” entre la pan-biogeografia y la biogeografia
cladista. :

6.2 EL METODO DE CROIZAT

El método de Croizat parte del conceplo de trazo individual como unidad bésica e
estudio. Un trazo, dc acuerdo con Croizat, es una linea que conecta a las diferentes localidades
donde se encuentra una especie o taxén. Dentro de la biogeografia de la vicariancia Wiley (1981)
definié que un trazo es una linca que circunscribe a todas las localidades en las que s¢ ha
registrado una especie o taxén particular. De acuerdo con la definicién original d¢ Croizat
(1958), que es Ia que adoptaron sus continuadores en pan-biogeografia, esto es incorrecto. tn
concepto es el drea de distribucidn, o simplemente la distribucién (el conjunto de las localidades
donde ocurre la especie o taxén) y otro concepto es el de trazo, que es una linea que conucta
todas las localidades disyuntas en las que una especie o taxén se presenta (Croizat, 1964).
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FIGURA 6.1 Representacion esquemitica de los trazes generalizados de Croizat de la figura 2.9, de acuerdo a Page
(19890},

Un rrazo individual es topoldgicamente una red abierta o drbol de tendido minimo, ver
capitulo 4, el cual para n localidades contiene n-7/ conexiones. De acuerdo con Grehan (1991),
el mejor equivalente de los tracks de Croizal es mids bien ¢l cladograma de dreas. En efecto,
tanlo los trazos propuestos por la pan-biogeografia, una vez que cstdn orientados, como los
cladogramas de la biogeografia cladista, constituyen patrones de interrelacidn biogeogrdfica;
ambas son hipdtesis de homologia biogeogrifica que implican relaciones en espacio, ticmpo y
forma. Una linea que encierra todas las Jocalidades en que se encuentra un taxén no representa
mdy que una superficie o drea de distribucidn, conjuntos de estas dreas superpuestas y
cuincidentes pueden ser dreas de endemismo. Los conceptos de trazo y cladograma de dreas
pueden ser equivalentes, en virtud de que ambos constituyen hipdtesis de interrelacién entre
drcas o localidades. Sin embargo, hay también otros rasgos de un mapa pan-biogeogrifico que
implican interrclacién geogrifica, aunque de otra naturaleza, por ejemplo los nodos. De
cualquier forma, la definicion de trazo propuesta por Wiley (1981) es tan desacertada como
innccesaria, incluso para la misma biogeografia cladista.

Croizat desarrollé una parte de su obra a cscala global y por ello trabajé frecuentemente
no con especies sino con taxones supracspecificos, a veces géneros, otras veces familias. La
disyuncion de las localidades produjo trazos de gran relevancia para la construccidn de los trazos
mids generalizados a nivel mundial (figura 6.1).
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FIGURA 6.2, Dibujo de un trazo individual para el género Gossipium por el eriterio de distiuncia minima, tomado de
Croizat (1964) y redibujado de Page (1987).

Para Page (1987) cualquier propuesta de formalizacién del método de Croizat debe
intentar la incorporacién de sus cuatro conceptos clave: trazo, centro de masa, nodo y lfnea
base. De otra forma ¢l método no seria pan-biogeogrifico. Croizat tuvo diferentes
aproximaciones a su método, pero dejé establecidos los lineamientos que fueron posteriormente
desarrollados por la escuela neozelandesa. Esta version ha adoptado al menos dos algoritmos,
el drbol de distancia minima, propuesto por Page (1987), y el método de compatibilidad de Craw
(1989). Ambos son una respuesta a la critica estadistica formulada una y otra vez a la
biogeografia histérica en general (McDowall, 1978; Simberloff, 1983) con relacién a la falta de
procedimientos de andlisis que permitan discernir, rigurosamente, de entre varias hipétesis,
aquellas que explican mejor los datos que las otras.
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6.3 LOS CONCEPTOS BASICOS Y EL METODO GENERAL DE LA PAN-
BIOGEOGRAFIA.

El 'f'razo individual y su ovientacidn. El concepto bdsico del método pan-biogeogrifico es cl
trazo, pero es también el mds problemitico de precisar. Un trazo individual es interpretado como
un sector de la tierra o mar en donde se desarrollé un taxdn. La definicion primaria de que un
trizo es ¢l drbol que une a todas las localidades de Ia distribucién de una especie nos conduce
al problema bdsico de por dénde empezar a dibujar el drbol, en otras palabras, cudl seria la
primer parcja de locitlidades a unir y por qué. La solucidn a este problema ha sido planteada con
el recurso de la teoria de grafos. Una primera aproximacién a este recurso fue planteado por
Rapoport (1975). Miis tarde Craw (1983}, con base en la obra de Croizat, traté de reconocer los
dilerentes criterios que se pueden usar para dibujar un trazo. De los diferentes crilerios que
Craw rcconocid, Grehan (1991) considerd que son tres los mds usados: 1) la distancia geogrdfica
minima, conjuntamente con la postulacién de lineas de base, 2) la interrelacion filogendética y
3) la ubicucién de centros de masa.

Lincas de base y el criterio de distancia geogrifica minima. Cuando sc hace un trazo para
concctar las distintas localidades donde se encuentra una especie, el criterio a seguir es
relalivamente sencillo; se puede aplicar en este caso el criterio de la distancia geogrdfica minima.
Esto sin embargo, tiene como condicionantes la continuidad del hibitat y ausencia de barreras
(Rapoport, 1975). Se encuentran las dos localidades mids cercanas que haya en la distribucicén
de la especie y se conectan por medio de una linea. Luego, este par de localidades se conectan
con la localidad mds cercana a cualquicra de las dos. Después se unc la localidad mds cercana
a cualquicra de las tres, y asi sucesivamente (figura 6.2). Este procedimiento es sencillo, y
puede ser hasta trivial. Un andlisis biogeogrifico basado sélo en la evidencia de la distribucién
amplia puede resultar en una simplificacién excesiva (Platnick y Nelson, 1988).

La orientacion de los trazos individuales es el punto clave del método pan-biogeogrifico,
de la misma forma que la postulacidn de hipétesis de polaridad evolutiva lo es para el cladismo.
La orientacidn de los trazos representa la construccién de una hipétesis de la secuencia de las
disyunciones implicadas en él. La orientacin de un trazo dentro dc un sector geogrdfico
particular requiere de la designacion de una /inea base, la cual representa un rasgo diagnéstico
primario de un trazo (individual o estdndar) que se interpreta como el sitio de localizacién de
una biota antecesora (Grehan, 1991). Para la designacion de la linca base de un trazo se deben
analizar detenidamente los rasgos geogrifico-geoldgicos de mayor relevancia, que signifiquen
division de dreas geoldgicas, climdticas o de continuidad de habitat. A escala global, los rasgos
geoldgicos mds relevantes son las grandes cuencas ocednicas (figura 6.3). A cscalas menores,
los accidentes geoldgicos mds evidentes son los brazos de mar, cadenas montafiosas y grandes
rios. Cuando entre dos localidades de una distribucién se interpone una barrera distribucional
tan cficiente como los brazos de mar, para los organisimos terrestres, uno ubica ahf los vértices
a partir de los cuales se orientan los trazos (figura 6.4). Si se trata de localizar el vértice de
orientacion de un trazo de distribucidn estrictamente terrestre, la situacién es mds complicada.
A veces sc debe decidir si la disyuncién debida, por cjemplo, a la interposicién de una
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cordillera, es- mds antigua que la disyuncién dcbida a la interposicion de un caiién, o de olro
accidente geoldgico.
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FIGURA 6.3. Principales cuencas ocednicas utilizadas como linea de base para el dibujo de trazos individuales.

Criterio filogenético. Cuando el objetivo es conectar, mediante un trazo, lus distribuciones de
especies distintas, que pertenecen al mismo género, cambia cl criterio para dibujar trazos que
las conecten. Un recurso conuin invocado por Croizat fue la relacion filogenética. Sin embargo,
la interpretacién primaria de este criterio en ¢l trabajo de Croizat, sélo se circunscribié al hecho
de que los trazos debfan conectar las dreas o localidades del mismo grupo taxonémico, la misma
familia, género, seccién o especie. Supdngase que se tienen que dibujar los trazos entre un
conjunto de especies del género Bursera. Este género ha sido dividido en dos secciones, Bursera
y Bullockia. Por lo tanto, el dibujo de los trazos debe conectar a las especies que pertenezean
a la misma seccién. Toledo (1982) subdividié a la seccion Bursera en tres grupos mds y it la
seccidén Bullockia en otros dos. Las subdivisiones de Toledo parecen consistentes con la
distribucién de un conjunto imporlante de caracteres y ayudarian evidentemente a una mayor
precisién en el dibujo de los trazos. En ese caso el dibujo de los trazos tenderfa a unir a las
localidades que contengan especies de los mismos grupos reconocidos por Toledo. Cada uno de
estos grupos seria considerado entonces como un grupo monofilético. Pero aiin despuds de csla
consideracién, queda el problema de unir las localidades o dreas de distribucidn de las diferentes
cespecics que pertenecen al género.
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T. estrecho Tonies; C, Mar Coral; F, cuenca Fiji; N, cordillera Norfolk.
modificado de Craw (1989)

FIGURA 6.4 Orientacion de un trazo individual por el criterio de designacién de su Iinea de base y distancia geogréfica
minima. a) dreas de distribucion en Austratin, Nuevi Zelanda y otras islas, b) unién de las dreas por trazos, y ¢)

orisntacién de los trazos,

Page (1987) sugiri6 la posibilidad de usar la informacién cladfistica para la orientacién
de los trazos individuales. Esta sugerencia luego fuc adoptada por Craw (1988, 1989), Grehan
(1991) y Henderson (1989). Sin embargo, Platnick y Nelson (1988) advirticron que la aplicacién
de este criterio puede cacr en un-uso andlogo al de Hennig (1968) con su regla de la progresién,
fa cual habia sido duramente criticada por los mismos pan-biogedgrafos.

Orientacién con respecto a centros de masa. Para dibujar los trazos un criterio seguido
también por Croizat fue localizar los centros de masa, los cuales son definidos como los nticleos
de mayor riqueza de especies dentro de la distribucién de un taxdn superior (figura 6.5). En
general, los centros de masa representan dreas de diversidad numérica, genética o morfoldgica
de un grupo (Page, 1987). Aqui también, Platnick y Nelson ({988) hicieron una critica al
concepto de centro de masa. Ellos encontraron que los centros de masa no sélo fueron referidos
como centros de diversidad por Croizat, sino también como "centros de dispersién”, "lugares
de origen", "centros de emergencia”, "centro antccesor de radiacién” ¢ incluso como "centros
de origen”. Asi, si un trazo se orienta a partir de centros de masa hacia su periferia, la
inferencia involucrada en esa hipdtesis no tendria nada de diferente en relacién con las que
padria formular la biogeografia dispersionista.



124

FIGURA 6.5 Orientacidn de un trazo mediante el criterio de ubicacion del centro de masa. El mayor nimero de especies
de registros para esti especie se localiza en el occidente de lu Cuenca del Rio Balsas,

Trazos generalizados. Los Irazos estdndar o trazos generalizados representan el patrén actual
de un grupo de distribuciones antepasadas o biotas de los cuales los componentes individu:les
son fragmentos o relictos (Craw, 1988). Los trazos estdndar resultan luego de un andlisis
comparativo de los trazos individuales, en el que se evalda su congruencia en ocurrencia y
direccidn. Esto significa que los trazos individuales son componentes o elementos de un trazo
estdndar, no tanto por su coincidencia en distribucién geogrifica, sino porque comparten la
misma orientacién con respecto a una misma linea de base, lo cual implica que comparten una
historia comiin (Craw, [988).

Nodos. Los nodos son dreas biogeogrificas donde dos o mis trazos estdndar se solapan o se
comunican (figura 6.6). Croizat las interpreté como zonas de converpencia tecténica. Bl
reconocimiento de nodos es quizds uno de los aportes mds importantes de la pan-biogeografia.
Croizat y sus seguidores han basado muchas de sus criticas a la biogeografia de la vicariancia
sobre la incapacidad de ésta para distinguir este tipo de dreas geoldgicas compuestas y
complejas, debido a su apego a la jerarquia implicita en los cladogramas. Para los pan-
biogedgrafos el reconocimiento de nodos es un buen recurso para especular sobre la cxistencia
de tales dreas; ademds, se requieren reconocer estos nodos como un elemento primario para
cstablecer clasificaciones biogeogrificas naturales.
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Puso 1 Construceidn de trazos por el procedimiento del Arhol de Tendido Minimo.

baso 2 Orientacion de los trazos individuales mediante:

a) Localizacion de lineas base bajo el criterto de distancia geogriifica.
b) Informacidn filogenética

¢) Centros de Masa

I'aso 3 Construceién de Matrices de Conectividad y efleulo del Trazo Estdnduar por el siguiente
procedimiento:

a) Sumar los renglones de las matrices de conectividad de tal forma que los vilores nodales para
cada localidiud o drea puedan ser determinados,

b) Sumar los valores individuales de cada nodo y dividirlas entre el nimero de localidades o
dreas.

¢) Las dreas o localidades con valores mayores a su valor promedio son reconocidos como nodos.

T'aso 4 Evaluar estadisticamente Ia congruencia de los trazos por medio de Ja estimacién de la
congruencia de sus matrices de conectividad.

Paso 5 Mostrar los resultados sobre un mapa indicando los trazos estimlar, las lineas buse, nodos y

centros de msi,

CUADRO 6.1. Resumen del método de Page (1987) para la construccién y evaluacidn cuantitativa de los trazos

generalizados.

6.4 LA CONSTRUCCION DE HIPOTESIS DE TOMOLOGIA BIOGEOGRAFICA.

El método de Page. El método de Page aitade al concepto simple de drbol de tendido minimo
el atributo de direccién, con el cual un trazo se convierte en una hipdtesis completa de
interrelacién gencaldgica de dreas. De acuerdo con Page (1987), la eleccién de los drboles de
tendido minime sobre otras soluciones, se debe solamente a convencién, de la misma forma que
el método de regresion por minimos cuadrados trata de minimizar los residuos o por la misma
razén que el cladismo busca la reduccidn del nimero de homoplasias cuando construye los

cladogramas.

El cuadro 6.1 muestra el método propucsto por Page (1987) conocido como el método
de drboles de tendido minimo. Este método retoma los procedimientos bdsicos de Croizat en
cuanto a la construccién y orientacion de los trazos individuales. Su contribucién al método se
centra en la proposicién de un algoritmo para cstimar congruencia entre trazos individuales. Para
ello, Page (1987) codificé cada trazo individual en una matriz de conectividad. Una matriz de
conectividad es una matriz cuadrada de tipo # x n, donde n es el nimero de puntos (que
corresponden en este caso a localidades), conectadas por un grafo (irazo). Si las matrices estdn
conectadas se indica con "1", si no lo estdn se indica con "0". Una matriz dc conectividad no
oricntada es simétrica (figura 6.7a, matriz 1). Una matriz orientada o dirigida es asimétrica para
cada trazo individual, En esc caso la ubicacién del "1" indica no sélo que ambas estdn
conectadas sino también la direccion de esta conexidn o enlace. Por convencién el sentido de
los enlaces va de los renglones a las columnas. En la matriz 2 de la figura 6.7b, la orientacién
indicada es un enlace del drea 1 a la 2, de la 2 hacia la 3 y de la 3 hacia la 4.
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41 Nodes {modificado de Craw. 1989)

FIGURA 6.6 A partir de la evaluacién de la congruencin de varios trazos individuales se producen los trazos estidndar.
Los nodos se Jocalizan donde convergen dos o mis trazos.

hacia
1234 d 1234
1-100 el-100
21-10 $s20-10
301-1 d300-1
4001 - ed4000-

FIGURA 6.7 A la izquierda, una mutriz cuadritica simétrica {correspondiente a ln figura a), a la derecha una matriz
cuadridtica orientada o dirigida (correspondiente a la figura b), adviértanse las flechas.



127

A BC
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B O -1
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FIGURA 6.8 (1) tres diferentes trazos (1, 2 y 3) para la distribucidn de tres grupos taxondimicos en tres dreas (A, B y
C). () 1-3, matrices de conectividad codificadas para los tres difercates trazos; 4, suma de las matrices 1 y 2; 5, suma

de las matrices 1, 2 y 3,

Supdngase, por-gjemplo, que se tratan de codificar tres trazos correspondientes a tres
difcrentes grupos-taxondmicos (1, 2 y 3) que concectan tres dreas (A, By C) (figura 6.8). La
codificacién resultarfa, como se muestra en las matrices 1, 2 y 3 de la figura 6.8. Nétese que
los trazos 1 y 2 son totalmente congruentes entre si y su suma es idéntica a ambos (matriz 4 de
la figura 6.8). En ciumbio la suma de cualquicra de cstos dos trazos con el 3 cs contradictoria,
lo cual representa un problema para la solucidn de las interrelaciones (matriz 5 de 1a figura 6.8).

Una vez que se tienen codificados todos los trazos individuales, se agrupan en una sola
malriz de incidencia. Una marriz de incidencia es una matriz rectangular de tipo i x j, donde i
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es el niimero que corresponde a cada punto (localidad o drea) y j es el nlimero que corresponde
a cada enlacc que conecta a los puntos i. Asi, la celda a, que contenga un "1" indica que el
enlace j conecta al punto i y ademds procede desde él. Si conticne un "-1", entonces indica que
cl enface j conecta al punto / y ademds estd dirigido hacia é1. Si un enlace no incide en un punto,
se asigna un "0" a esa celda. La figura 6.9 muestra las matrices de incidencia que resultan de
la conjuncién de las matrices de conectividad para tres dreas y tres trazos involucrados en las
matrices 1, 2 y 3 de la figura 6.8.

La etapa final del método de Page es evaluar bajo una hipdé:zsis, si L distribucion de los
trazos representados en las matrices de incidencia indica no-aleatoricdad, contra la hipdtesis nula
de que la ocurrencia se deba al azar.

El método de Craw. El método desarrollado por Craw (1989b) (cuadro 6.2) es un método de
compatibilidad en el cual ¢l grafo del trazo de un taxdn es representado como un vérlice que
divide las dreas relacionadas por un trazo de aquellas que no lo estdn (figura 6.9). Lucgo estos
trazos pueden ser codificados en matrices rxc de drcas por trazos (figura 6.9) que pueden ser
analizados por congruencia de trazos o compatibilidad,

De Ia misma forma que en la sistemidtica, un par de trazos se consideran  congrucnles
o compatibles si, y sélo si, uno es un subconjunto propio del otro o resultan ser iguales en una
comparacién o si son mutuamente excluyentes (ver capitulo 4). Un conjunto de trarzos
mutuamente compatibles conforman un clique que es usado para construir un drbol que conecta
lodas las dreas. Fste no es otra cosa que un trazo estindar. De la misma forma que se explicd
el criterio de compatibilidad en el capitulo 4 para la sistemdtica, en la pan-biogeografia se busca
por este medio el drbol de relacién de dreas que maximice el nimero de hipdtesis individuales
sobre 1a historia de distribucién de cada taxén analizado. En el caso de la sistemdtica sc buscaba
encontrar el drbol que mostrara el mayor nitmero de hipdtesis compatibles acerca de la historia
evolutiva de cada caracter. Para ello se puede hacer uso de algiin programa de cémputo que
utilice procedimicntos de compatibilidad, como el Phylip de Felsenstein (1986).

Una vez que se han reconocido uno o mds trazos estandarizados, se hace una evaluacion
estadistica- de él. Craw (1989b) sugirid la gencracién de matrices rxc del mismo tamafo de
aquellas en las que se encuentra cedificado €l o los trazos estdndar, para despuds asociar una
probabilidad a la ocurrencia del trazo debida al azar. Por este método Iu linea de base cs
designada una vez que se ha construido el trazo estindar. Finalmente, Craw (1989b) propuso
la eclaboracidn de mapas de los trazos que quedaron fuera del trazo estindar, debido a
incompatibilidad o incongruencia, para despuds tratar de reconocer la naturalezu de las
incongruencias. Esto cs, explicar racionalmente la posibilidad de distorsiones debidas
maebilismo, extinciones o deficiencias en la recolecta.
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FIGURA 6.9 El método de Craw. Representacidn de cuatro trazos individuales (A, B, C, D), y su codificacién (E, F
G, ID. Abreviaciones: A, Islas Auckland, An, Islas Antipodas, C, Islas Campbell, Ch, Islas Chatham, §, Sur de Nueva
Zelanda, Su, Islas Snares (Tomado de Craw, 1989b).

Construir una matriz r x ¢, donde r (renglones) representan localidades o sdreas de

Paso 1
distribucion y ¢ (columnus) representan los trazos individuales.

Paso 2 Usar un programa de andlisis por compatibilidud, por ejemplo PHYLIP (Felsenstein, 1986)
para encontrar el clique mis largo de trazos individuales compatibles,

Paso 3 Elaborar mapa que indique el trazo estindar dibujado con base en Ia informacidn

involucrada en el clique,

Paso 4

Usa un programa para generar una muestra de 1000 o miis matrices aleatorias de tamaiio 7xc
definidos. Por ejemplo BIPART (Wormald, 1984).

Paso 5

Identificar Ja linea base para el trazo estindar por medio de los criterios usuales.

Piso 6

Elxborar mapa de distribucidn de los trazos individuales que resultaron incompatibles con el
ndur, Comparar cada trazo individual incongruente con el trazo estindar y postular
mobilismo, extincion o error de muestreo.

trazo
hipdtesis ace

ei de su naturaleza:

CUADRQO 6.2 Sintesis del método de Craw (19890},






CAPITULO 7

LA SINTESIS POSIBLE

7.1 LOS FUNDAMENTOS COMUNES EN LA BIOGEOGRAFIA HISTORICA

De forma recurrente, sobre todo en las tres dltimas décadas, Ja biogeografia en general,
con todas sus polémicas, ha despertado muchas precocupaciones al interior de cada una de sus
escuelas. Por un lado Simberloff (1983) se preguntd si al final de los debates y ya en una etapa
madura de la biogeografia, désta se conduciria hacia una sintesis tedrica y metodoldgica.
Simberloff planted, sobre todo, ia posibilidad de quc los enfoques ecolégicos e histéricos
llegarfan &t un estado de complementacién de sus fundamentos. Mientras Simberloff (1983) y
Cracraft (1975) parecid optimista a esle respecto, Rosen (1978) fue escéptico. Las razones de
Rosen se fundamentaron en la incompatibilidad de la base tedrica de ambos enfoques.

Con miras a una posible sintesis tedrica, se puede sugerir un principio de compatibilidad
epistemoldgica que sea susceptible de aplicarse al andlisis comparativo de diferentes escuclas
deniro de una ciencia. Dos escuclas son tedricamente compatibles si sus postulados son
mutuamente inclusivos, equivalentes o si simplemente no se contraponen, En este tercer caso el
proceso de sintesis tedrica tendria como tarea el establecimiento de los lazos que permitan incluir
un par de postulados en uno solo de mayor generalidad. En ese sentido los postulados teéricos
de los enfoques ccoldgicos e histdricos (para explicar el endemismo) son mutuamente
incompalibles y, por ello, de acuerdo con Rosen (1978), Ia sintesis enire ambos es imposible,

Otra preocupacién que permed en cl debate tedrico de los dltimos 10 afios, fue la
justificacién de las nuevas teorfas como mejores alternativas a los paradigmas vigentes, segtin
la posible falseabilidad de las hipdtesis que construyen, o bien segiin el estatus progresivo o
represivo de sus programas de investigacion. Estos debates en principio se cncaminaron a la
critica de las escuelas adversarias, pero cuando cstas discusiones fueron realmente importantes
fue cuando se utilizaron como marcos de refencia para la autocritica. Al interior de cada escucla
se han dado polémicas realmente productivas. En la biogeografia de la vicariancia la discusion
del papel que debe jugar el principio de parsimonia y las reglas que deben usarse para su
aplicacion mds adecuvada, ha producido al menos unas cinco aproximaciones al método. Desde
las primeras propuestas metodoldgicas de Rosen en 1978, las obscrvaciones de Wiley (1980),
las dos propuestas de Nelson y Platnick (sobre todo la del andlisis de componentes en 1981), las
propuestas de parsimonia biogeogrdfica de Zandee y Roos (1987) y la de Brooks (1981), hasta
las rltimas versiones algoritmicas desarrolladas recientemente por Page (1987, 1988 y 1990a y
b), ¢l avance de esi escucla ha sido muy rdpido y prolifico, y ain no acaba. En la pan-
biogeografia, si bien su método no se ha separado fundamentalmente del que propuso Croizat,
tamhién s¢ estd experimentando una discusién acerca de cual de los mélodos de andlisis
propuestos recientemente por Page y Craw, rescata los aspectos tedricos de dicha escuela.
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FIGURA 7.1 Segiin Page (1990b) la historia de las dreas y la historia de lu especincion no es siempre la mismu. El
esquema representa una posible ruta evolutiva que ejemplifica lo anterior. Las relaciones genealdgicas entee b diversidad
de formas pueden ser diferentes a las que ocurren entre los espacios.

Una tltima preocupacidn de la biogeografia histérica en particular fue el de construir una
alternativa a la biogeograffit ccoldgica en cuanto a su aplicabilidad. La biogeografia ecoligica
de los 70's clabord propucstas atractivas para el disciio de politicas de conservacion e la
biodiversidad; a finales de la misma década y de la siguiente, una gran cantidad de criticas
hechas desde diferentes dngulos obligaron a una modificacidn sustancial de la "biogeogralia de
islas" (teorfa del equilibrio insular) y los aspectos que habfa desarrollado para su aplicacidn
quedaron pendientes. Abbott (1983) seiiald, hace diez afios, que el modelo especies-drea de-la
biogeografia de islas fallaba cuando sc aplicaba a conjuntos de dreas ecoldgicamente diferentes.
Mids atin, cuando se construyen modclos para islas reales, el modelo falla cuando las iireas
pertenecen a distintos archipiélagos, esto es, si no todas tienen el mismo origen. Esto significa
que el proceso de evaluacién de dreas para determinar calidades y/o prioridades para la
conservacion debe considerar también ¢l contexto de Ia historia y sus productos: endemismos
entre otros aspectos. A este respecto dentro de la biogeografia de la vicariancia (Vane-Wrigth
etal., 1991; Williams er al., 1991) recientemente se propusieron procedimientos de andlisis para
incluir los aspectos de interrelacion filogenétlica en la evaluacién de prioridades para la
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copservacion, En Mdéxico, se estdn desarrollando. estos tdpicos encaminados hacia el mismo
objativo (Flores, 1991).

7.2 EL CONFLICTO ENTRE FORMA Y ESPACIO

Lu posibilidad de una sintesis tedrica, dentro de Ia biogeografia histdrica, parece mostrar
un panorama diferente al que se mostré entre la biogeograffa ecoldgica y la histérica. La
biogeografia de la vicarianza y la panbiogeografia ticnen aspectos tedricos fundamentales en
comtn. Bl nicleo central de ambas teorias supone una estrecha relacion entre Ja historia de la
vida y la de la tierri. Ambas suponen en sus enunciados que la evolucion opera integralmente
en espacio, tiempo y forma. La calidad de esa integracion es el tema principal de la discusidn
entre cladistas y pan-biogedgrafos. St las historias de la tierra (historia evolutiva del espacio) y
la biota (historia evolutiva de la forma) son o no una sola, es una discusion que aiin no termina
(figura 7.1). Pero aun cuando el debate tedrico no finaliza, los métodos de las dos escuelas
parecen fener cada vez mids elementos en conidn y mayor complementariedad. Las versiones mds
recientes del método pan-biogeogrdfico aceptan ya la informacion cladistica como elemento de
andlisis, pues las dreas geoldgicas no compuestas y diferenciadas en sus endemitas, tienen un
arreglo ordenado ¢n el tiempo por medio de Ja informacién genealdgica. A su vez, la
informacién arrojada por un andlisis pan-biogeogrifico, puede dar luz en la resolucién de
alpunos aspectos problemidticos de la biogeografia de la vicariancia (dreas compuestas), como
duefecto de su apego estricto a un arreglo jerdrquico para expresar las interrelaciones histéricas.
Esto nos revela un panorama que apunta hacia una sintesis tedrica y metodoldgica de la
biogeografia histérica (Morrone y Crisci, 1990).
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