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RESUMEN 

David N. Espinosa Organista. Herbario de Ja Escuela Nacional de Estudios Profesionales 
Zaragoza, Universidad Nacional Autónoma de México. J. C. Bonilla 66 Col. Ejercito de 
Oriente. Fundamentos y Métodos de la Biogeografía Histórica Contemporánea. Tesis de 
Maestría en Ciencias (Biología), Faculrad de Ciencias, UNAM. La biogeografía, durante los 
últimos 25 años, ha vivido una revolución teórica acerca de las hipótesis que se han propuesto 
para explicar la namraleza de las áreas de endemismo y los patrones que fom1an. Se contrastan 
dos enfoques que pretenden explicar tales patrones: la Biogeografía Tradicional (Biogeografía 
del Centro de Origen-Dispersión), cuyos principales exponentes fueron P. J. Darlington, G. G. 
Simpson y E. Mayr, y la Biogeografía de la Vicarianza, desarrollada por G. Nelson, N. 
Platnick, D. Rosen, y C. Patterson, entre otros. Primero, se hace una revisión acerca de las 
raíces históricas y epistemológicas que dieron lugar a la idea de que los patrones de endemismo 
que hoy observamos (áreas de endemismo y sus interrelaciones) son, por una parte, producto 
de eventos independientes de dispersión de las especies, desde unos pocos sitios ubicados 
usualmente en el norte, con desplazamientos sucesivos hacia el sur; desde las áreas mayores 
hacia las de menor extensión. Esto sitios son referidos en Ja literatura como Centros de Origen 
y fueron el recurso tradicional para explicar patrones biogeográfícos bajo Ja idea de estabilidad 
de Jos continentes. Por otra parte, Jos enfoques genealógicos de Ja biogeografía histórica, que 
constituyen Ja alternativa a la biogeografía tradicional son el tema principal de este trabajo. Sus 
dos principales escuelas, Ja Biogeografía de la Vicarian~a desarrollada por Don Rosen, Gareth 
Nelson y Norman Platnick, entre otros, al igual que la llamada Pan-biogeografia fundada por 
León Croizat y formalizada recientemente por autores neozelandeses (Craw, I-Ieads, Weston y 
Page) suponen que existe una estrecha correlación entre la historia de la tierra y Ja historia de 
Ja biota. Las divisiones de áreas ancestrales de distribución, debidas al surgimiento de barreras 
distribucionales por movimientos tectónicos, han aislado a conjuntos grandes de especies 
(biotas), y por divergencia evolutiva de las subpoblaciones se fom1an áreas de distribución 
recurrente (patrones) que se han llamado regiones o áreas de endemismo. Los primeros dos 
capítulos tratan de Ja ubicación de Ja biogeografía en el contexto de la biología comparada actual 
y su desarrollo histórico. El capítulo 3 trata de los fundamentos teóricos y metodológicos, 
comunes y particulares de los enfoques genealógicos de Ja biogeografía histórica actual. Luego 
se describen las principales herramientas de análisis de la Sistemática Cladísta (capítulo 4), de 
la Biogeografía de la Vicarianza (capítulo 5) y de Ja Panbiogeografía (capítulo 6). Finalmente 
(capítulo 7) se hace un análisis acerca de las perspectivas de los enfoques genealógicos hacia una 
síntesis teórica y metodológica. 
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ABSTRACT 

David N. Espinosa Organista. Herbario de Ja Escuela Nacional de Estudios Profesionales 
Zaragoza, Universidad Nacional Autónoma de México. J. C. Bonilla 66 Col. Ejercito de 
Oriente. Background a11d Met/zods of the Contemporary Historical Biogeography. Tesis de 
Maestría en Ciencias (Biología), 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 Ce/l/re of Origi11 's Biogeograp!zy 
propases that such patterns are products of several recurrent and independient evcnts of 
dispersion from a few places at north of the world. This school was found by Charles Darwin 
and Alfred R. Wallace last cenrury, and further developed by G. G. Simpson, P. J. Darlington 
and E. Mayr between 1930s and 1970s. On the other hand, Vicariace Biogeograplzy and 
Panbiogeograplzy 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 
arcas 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 llave sorne common background. 

· This work deals ultiinately 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 
sorne major incongruences and contradictions undcrlying 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 thc chapter 3. Then, in chapter 4, a 
description of general m~thods of cladistic systematics is developed. In chapter 5, cladistic 
biogeography, is discussed as well as sorne 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 <loes a descriptions of two of main methods proposcd in this 
school. Finally, perspectives about a possible synthesis on main thougths and methods are 
discussed ( chapter 7). 
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INTRODUCCIÓN 

La Biología tiene dos grandes enfoques de estudio: la Biología General y la Biología 
Comparada. La Biología Comparada, en un sentido amplio, es el estudio de la diversidad 
biológica desde una perspectiva histórica (Nelson y Platnick, 1981, Platnick, 1992). Su principal 
objetivo de estudio es la reconstrucción de los patrones de semejanza y desemejanza que existe 
dentro de la diversidad orgánica, tanto en la diversidad de formas como en la distribución 
geográfica de las mismas, y supone que apartir del análisis de ciertos caracteres es posible inferir 
las interrelaciones de parentesco entre las especies. Las principales disciplinas de la biología 
comparada son la Sistemática, la Biogeografía, la Biología Evolutiva, la Embriología y la 
Paleontología. En todos estos campos es posible aplicar el método comparativo sugerirdo por 
Philip Sclatcr hace más de cien años, el cual consiste en la propocición de un conjunto de 
caracteres a partir de los cuales podemos encontrar que siempre que comparamos tres o más 
entidades orgánicas (especies), siempre hay clos de ellas que se parecen más entre sí que con 
ninguna otra. 

Durante los últimos 25 años, la Biología Comparada y en particular tres de sus 
principales disciplinas, la Evolución, la Sistemática1 y la Biogeografía. han vivido una revolución 
teórica que se puede considerar tan importante como la aparición de la teoría darwiniana de la 
evolución hace más de cien años. si bien no tan espectacular. Esta revolución se ha acompañado 
de un importante desarrollo de métodos de análisis que unen estrechamente a las tres disciplinas. 

En el campo de la evolución se han removido los conceptos centrales del programa de 
investigación gradualista y adaptacionista del neodarwinismo; en sistemática se han generado al 
menos dos enfoques taxonómicos alternativos a la sistemática tradicional o evolucionista. Estos 
nuevos enfoques, primero el feneticismo y más recientemente el cladismo, han considerado 
altamente especulativa la hipótesis tradicional del gradismo, que nos lleva a suponer y buscar 
relaciones de ancestría-descendencia entre especies fósiles y especies actuales, lo cual condujo 
en muchas ocasiones a la postulación de "eslabones perdidos" hipotéticos en árboles filéticos, 
como estrategia para reconstruir la filogenia. 

En el campo de la biogeografía, uno de los debates centrales de estos últimos años ha 
girado en tomo al problema de la historia espacial de las biotas y de las relaciones que hay entre 
diferentes áreas biogeográjicas o áreas de endemismo. L'l biogeografía tradicional de 
Darwin-Wallace constituyó un programa de investigación sensu Lákatos (1978), y como tal sus 
esfuerzos se canalizaron hacia la búsqueda de los centros de origen de cada taxón y de la 
reconstrucción de las historias de dispersión de los mismos. Como cinturón protector de la teoría 
central o núcleo duro, el programa dispersionista estableció que las especies regu/annente 110 

1 Aquí se adoptara el término Sistemática como aquella rama de la taxononúa (ciencia que estudia la 
clasificación de los organismos) cuyo interés primordial es la búsqueda del sistema general de clasificación, que esté 
basado en la historia evolutiva de Jos seres vivos. 
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se originan donde están y, previamente. deben buscarse las historias de dispersión que expliquen 
cómo es que ellas llegaron hasta donde hoy las encontramos. 

Los enfoques más recientes en biogeografía histórica han desestabilizado al programa 
dispersionista y han retomado las hipótesis planteadas por A. P. De Candolle en 1820, por J. 
Hooker en 1844-60 y P. Sclater en 1858. De acuerdo con ellos, muchos biogeógrafos 
contemporáneos adoptan la existencia de regiones o áreas de endemismo, las cuales son producto 
de una historia común y por lo tanto es posible, y se debe, investigar sus interrelaciones 
históricas; en otras palabras, hay una historia que produjo los patrones de distribución actual. 
Sin embargo, los alcances de las nuevas ideas en estos campos de la biología comparada, sus 
limitaciones y sus relaciones conceptuales, no han sido examinados, asimilados y empicados 
suficientemente por la mayoría de los taxónomos y por el aparato educativo de la enseñanza de 
la biología. En muchos casos se sostienen aún de manera rígida los paradigmas lle Ja biología 
comparada que dominaron hasta poco más de la mitad de este siglo. 

El presente trabajo se tiene como objetivos, por una parte, realizar una síntesis del 
desarrollo metodológico que han exp~rimentado los enfoques genealógicos de la biogeografía 
histórica, sus fundamentos teóricos y sus principales planteamientos metodológicos particulares, 
así como el análisis comparativo de las dos escuelas más recientes en este campo: Ja 
biogeograjía cladista y la pan-biogcografia. En el capítulo 1 se trata de ubicar a los enfoques 
genealógicos de la biogeografía histórica dentro del contexto de los diferentes campos y enfoques 
de la biogeografía contemporánea. Después se hace un análisis histórico breve (capítulo 2), que 
busca a grandes rasgos las raíces epistemológicas de la biogcografía histórica contemporánea; 
luego (capítulo 3), se discuten tres aspectos que son fundamentales para el desarrollo teórico y 
metodológico de los enfoques genealógicos de la biogeografía histórica: (1) la naturaleza de los 
patrones biogeográficos, en particular de las áreas de endemismo, (2) el principio ontológico de 
la evolución o de la herencia con modificación, y (3) el principio epistemologico de la 
parsimonia o simplicidad y las implicaciones biológicas y metodológicas tanto de este principio 
como del anterior en la biogeografía histórica; en los tres capítulos siguientes se hace una 
clasificación y descripción de los métodos más usuales del Cladismo (capítulo 4), de la 
Biogeografia cladista (capitulo 5) y de la Pan-biogeografía (capitulo 6). 

En el capítulo 4 se exponen de manera sucinta Jos conceptos básicos y el método general 
de la cladística, los criterios de selección, dirección y codificación de caracteres, las estrategias 
para construir árboles de interrelación genealógica (cladogramas), y algunas herramientas 
estadísticas enfocadas a la evaluación de los cladogramas y a la reducción de soluciones. En el 
capítulo 5, dedicado a la Biogeografía cladista, primero se trata de abordar el desarrollo del 
método en orden cronológico, después se separan los métodos para construir cladogramas 
(método de componentes) de los métodos para resolver problemas de taxa o áreas faltantes, así 
como de taxa de distribución amplia y/o distribuciones redundantes. En estos últimos se 
distinguen las soluciones por parsimonia de los métodos de consenso y compatibilidad. En el 
capítulo 6, que trata de la Pan-biogeografía, se exponen los conceptos b<ísicos de esta escuela: 
trazo, trazo estándar (o trazo generalizado). línea de hase, centro de masa y nodo. Luego se 
exponen los criterios para la constrU<:ción y orientación de trazos individuales y las técnicas 
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estadísticas usadas para determinar trazos estándar. A manera de conclusión, en el capítulo 7 se 
hace una comparación de los conceptos y fundamentos desarrollados tanto por la biogeografía 
cladista como por la pan-biogeografía y se hace también también una serie de reflexiones acerca 
de las perspectivas de la biogeografía histórica, de las coincidencias e incongruencias entre 
biogeografía cladística y pan-biogeografía y de la posibilidad de construir la síntesis evolutiva 
planteada por Croizat en espacio, tiempo y forma. 

La referencia a la historia de la biogcografía se hace necesaria en Ja medida que sirve 
para comprender cómo es que se sintetizan Jos fundamentos de la biogeografía histórica actual, 
a partir de fuentes epistemológicas diferentes. Sin embargo, no se pretende hacer un análisis 
histórico exhaustivo. Para· un estudio detallado de la historia de la biogeografía, se remite al 
lector a las obras de Brownc (1983) o Papavero y Balsa (1986), Papavero (1989, 1991) y Bueno 
y Llorente (1991). 
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CAPÍTULO 1 

BIOGEOGRAFÍA Y BIOGEOGRAFÍA HISTÓRICA 

1.1 ¡,QUÉ ES LA BIOGEOGRAFÍA? 

El problema que nos ocupa en principio es a qué y a cuántas cosas se les ha llamado 
tradicionalmente biogeografía. Luego, debernos preguntarnos si ésta es una disciplina científica 
como tal, es decir, debernos discutir si la biogeografía constituye un conjunto coherente de 
principios teóricos y metodológicos qüe se plantea preguntas que no se hacen otras ramas de la 
ciencia. Esta inquietud se deriva de dos situaciones que se observan a menudo cuando uno revisa 
la inmensa y dispersa literatura en revistas especializadas y los ya no pocos textos que se han 
escrito sobre el tema. Parece que el término biogeografía, bajo una misma definición, significa 
al menos unas seis cosas diferentes. Si el lector está interesado, puede elegir al azar un par de 
textos con el título de biogeografía y observará lo diferentes que son. Si gusta asociar una 
probabilidad al parecido de los índices, encontrará con seguridad que los contenidos de un par 
de libros de biogeografía tomados al azar no comparten más del treinta por ciento de sus temas. 
A veces es posible encontrar en un libro de ecología de uno a tres capítulos dedicados a la 
"biogeografía". ¿Es entonces la biogeografía una rama de la ecología, o es una ciencia 
independiente? ¿Qué es y qué no es la biogeografía? 

Se puede definir a la biogeografía como la ciencia q11e est11dia la distrib11ció11 de los seres 
vivos tamo e11 el espacio como en el tiempo. A primera vista esto no representa una definición 
problemática. Sin embargo, si consideramos algunas definiciones de Jo que es la ecología, por 
ejemplo la de Andrewartha (1961), encontraremos algunos puntos que requieren de una 
definición más precisa. Para estos autores la ecología es Ja ciencia que estudia Ja distribución 
y la abundancia de los organismos. Entonces, si tanto la biogeografía como la ecología se pueden 
definir en términos del estudio de Ja distribución de los seres vivos, ¿cuál es entonces Ja 
diferencia entre biogeografía y ecología? 

Krebs ( 1978) retoma el concepto de Andrewartha y redefine a la ecología como el estudio 
de las múltiples interacciones entre los organismos que producen una determinada distribución 
de ellos. Sin embargo, aun con esta precisión, nuestra pregunta se mantiene sin respuesta. 
Intuitivamente, empero, uno puede darse cuenta que se está empleando el mismo término para 
nombrar dos cosas diferentes; quizá haya que distinguir entre la distribución ecológica y la 
distribución geogr(ljica de los seres vivos. 

Cuando se habla de distribución en ecología, se alude normalmente al comportamiento 
de algún parámetro 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). Así, se ha reconocido que muchos 
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organismos muestran picos de abundancia entre ciertos intervalos de temperatura, que pueden 
ser más laxos o más estrechos. Cuando los organismos se distribuyen en un intervalo amplio de 
temperatura, por ejemplo, se les llama curitérmicos, cuando su distribución está limitada 
abruptamente por márgenes estrechos de temperatura, son cstcnotermos. De esta forma, la 
distribución de una especie en ecología se refiere al comportamiento eurieco o estenoeco de sus 
individuos o poblaciones en relación con cada uno de los componentes de su ambiente (figura 
1.1). Distribución en biogcograría, en cambio, se refiere simplemente a la colección de 
localidades en las que una especie o taxón encuentra delimitación del área que es ocupada por 
sus miembros (figura 1.2). Lacoste y Salanon (1973) se refieren elegantemente a ello como "la 
relación est,itica que guardan los organismos ele una especie o taxón con el área que ocupan". 
Si se consideran sitios geográficos, los prefijos euri (amplio) y e.1·1e110 (estrecho), se aplican al 
sufijo topos (lugar), estos es euritopfa y este1101opfa. 

abundancia 

grtuliente de recursos 

FIGURA 1.1. Distribución en ecología se refiere al comportamiento de algún parámetro poblacional sobre un gradiente 
de condiciones (temperatura, pll, por ejemplo) o de recursos (radiación sotar, nutrientes, por ejemplo). Tal 
comportamiento puede ser lnxo, ewfrco. o bien estrecho. estenoeco. 

FIGURA 1.2. Distribución gcogdfica de Bm~vern coy11cetuis. Ln distribución geográfica puede expresarse como puntos 
que representan tas localill:u.les (1ire:t ocupmla) en que se tiene registro <.le una especie o taxón o como una área que 
contiene a toe.las las localic.ladcs, entre las formas m;t<; comunes, Tomado de Kohlman y S~í:nchez (1984). 
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A partir de la distinción entre distribución geográfica y ecológica se podría definir a la 
biogeografía como el estudio de la distribución geográfica de los seres vivos y los cambios de 
ésta través del tiempo. El análisis de las causas de los diferentes patrones de distribución 
geográfica, sin embargo, sigue siendo un tema interesante de controversia. L'l diversidad de 
explicaciones se debe a la gran cantidad de disciplinas que han tratado de demostrar las causas 
de la distribución de las especies. Parecen triviales las afirmaciones de que la ecología, por 
ejemplo, es la ciencia que hacen los ccólogos, pero esa impresión desaparece cuando 
reconocemos que la biogeografía no es la ciencia que hacen los biogcógrafos. Nelson (1985) se 
pregunta si existen en realidad los biogeógrafos. L'l imprecisión acerca de lo que es y no es la 
biogeografía y lo agitado de sus debates, se deben en buena parle a que ésta es una ciencia de 
síntesis. De acuerdo con Nclson (1985), la biogcografía viene a llenar ese hueco que hay entre 
la biología y la geología. Generalmente los que hacen biogcografía son taxónomos, ya sea 
botánicos o zoólogos, los expertos de grupos quienes, como parte de sus planes de trabajo, 
elaboran explicaciones, a veces menos a veces más rigurosas, acerca de por qué las especies que 
estudian se distribuyen geográficamente como lo presentan. También ha habido un buen número 
de geólogos que tratan de mostrar que sus hipótesis sobre las historias de la tierra son 
congruentes con los cambios en el registro fósil. Esta situación ha sido desafortunada para la 
biogeograffa, pues el hecho de la distribución gcogr<ífica se ha abordado generalmente desde 
puntos de vista muy estrechos, en función de la subdisciplina que maneje ya sea el ecólogo, el 
bol<lnico, el zoólogo, el paleontólogo u otro especialista, que se ocupe del tema. 

1.2 BIOGEOGRAFÍA ECOLÓGICA Y BIOGEOGRAFÍA IIISTÓRICA 

Campos y enfoques de estudio en la !Jiogeografía. Desde el siglo pasado, con De Candolle 
(1820) se reconocen dos formas de abordar el estudio de la distribución de los seres vivos y se 
sugiere una división primaria de la biogeografía, de acuerdo con los autores contemporáneos, 
en Biogeografla Ecológica y Biogeografla llist<Írica. El método de cualquiera de ambos enfoques 
parte del reconocimiento y construcción de sus propios patrones de distribución y los 
biogeógrafos han reconocido al menos unos ocho tipos de patrón biogeogr(¡/ico. 

Por una parle, se han descubierto patrones de variación de la diversidad biológica, en este 
caso riqueza de especies, con respecto al clima y a otros rasgos geográficos tales como 
disminución del área continental, bajíos peninsulares y variaciones con respecto al relieve, entre 
otros (figura 1.3). Es común decir que, genralmcnte, hay más especies en los trópicos y una 
disminución 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, 
además del clima, a la edad de las comunidades, a la heterogeneidad del hábitat o a la 
complejidad geológica, entre otras hipótesis. Este patrón es abordado por la Ecología de 
Comunidades, aunque es tratado también por MacArthur (1972) como parte central de su 
Geographica/ Ecology, junto con su "biogeografía" de islas (cuadro 1.1). 

En la misma biogcografía de islas, también se ha reconocido como un patrón 
biogcográfico aislado el hecho de que en áreas más grandes existan más especies que en áreas 
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de menor tamaño. Se ha notado que este patrón es perceptible tanto si compararnos las biotas 
de dos o más islas, como cuando comparamos hts biotas de dos o más áreas aisladas geográfica 
o ecológicarnente dentro de un continente, conocidas como islas virtuales o hábitats insulares. 
El enfoque que asumió este hecho corno su objeto central de estudio fue la "/JiogeograjTa" d<'i 
Equilibrio /11s11lar. Esta corriente se desarrolló vertiginosamente desde su planteamiento formal 
en los ! 960s y en los 1970s. 

FIGURA J .3. Grndientes de diversidad con respecto u l<t latitud y presencia dt! bajíos peninsulares (tam11ño del 
continente), Tomado de Krebs (1978). 

La biogeografía del equilibrio insular tiene tres aspectos importantes en su modelo: (1) 
el modelo de colonización de una isla, basado en el comportamiento de las tasas de inmigración 
de especies a la isla y de extinción de especies dentro de la isla, con relación a las variaciones 
en el número de especies presentes en la isla (figura 1 .4); (2) la relación especies- área, cuyo 
objetivo principal fue estimar, para cada archipiélago y para cada ·grupo taxonómico, los 
parámetros que definían el modelo más adecuado para explicar las variaciones en el número de 
especies de acuerdo con el tamaño del área de la isla (figura 1 .5); y (3) la generación de 
lineamientos y recomendaciones para el diseño de reservas naturales y el manejo de áreas para 
la conservación (figura 1.6), las cuales se desarrollaron ~ partir de los trabajos de Wilson y 
Willis (1975), Diamond (1975), Diarnond 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 teoría que obligaron al replanteamiento del enfoque de estudio de este patrón. 
Sus críticos encontraron que las predicciones del modelo postulado por MacArthur y Wilson 
(1963) y desarrollado más tarde por Diarnond (1972, 1975), Sirnberloff (1969, 1974) y otros, 
raramente se observaban en condiciones naturales; a partir de la segunda mitad de los 1970s 
Sirnberloff y Abele (1976, 1982), Abbott (1983), Connor y McCoy (1979) y Boecklen y Gotelli 
(1984), encontraron muchas imprecisiones de interpretación estadística y biológica por parte de 
quienes asumieron el modelo del equilibrio corno válido, no sólo para explicar el proceso de 
colonización de islas y hábitats aislados y la relación entre el mímero de especies y el área, sino 
también para derivar principios y recomendaciones para la conservación de la biodiversidad 
(cuadro 1.1). 
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FIGURA J .4. (a) Modelo Je coloniz:u::h'in para una isla. La tnsa de inmigrnción 1 disminuye con el incremento Jcl 
número de especies presentes en la isla, en tanto que la tasa de extinción E aumenta; el punto donde se igualan ambas 
tasas coincide con el número de especies que una isla puede soportar en estado de equilibrio~; T representa Ja tasa de 
recambio de eRpecies extintc1s por especies colonizadores durante el equilibrio. (h) El modelo del equilibrio considerando 
varias islas de diferente tamaño y diferente distancia a la fuente de especies coloniuuJoras (el continente). Las islas lejana<; 
y pequeñas temlnin un v.-llor de S m;ís bajo en tanto <¡uc IHs cercami.s y grandes tendrán un valor m:'is alto. Rcdibujado 
de Krebs (1978). 

#especies 

log s~----------

10 

(a) área 10 102 103 104 105 

log área (b) 

FIGURA J.S. Rclachfo cspccics-;írca para bs Antillas. El modelo S =KA'" (u) es trnnsformado a su versión lineal 
logS=z*logA+logK (h). Se ha interpretado que la pendiente z indica el grndo de aislamiento de una isla. Los errores 
coo respecto u la línea cstinrnda son interpretados por esta teoría corno desequilibrio, uno de sus principales defectos de 
acuerdo con los estadísticos (rcdihujmlo de Cox rl ni, 1976) 
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Un segundo patrón biogeográfico que se ha considerado en la literatura cientítica se 
refiere a las variaciones geográficas en la distribución de formas de vida. En algunos libros han 
llamado a esta orientación de estudio como Ecogeogrq[ia, o también como Geografía Ecolágica, 
pero algunos autores como Lacoste y Salanon (1973) dedican una buena parle de sus obras de 
biogcografía al estudio de esta Geografía de Biomas (cuadro 1.1). La vegetación de un lugar 
pertenece a uno u otro bioma segtín su espectro biológico, que indica la composición en número 
de especies o en abundancia (según la escala de trabajo) de las diferentes clases de formas de 
vida. Los sistemas de clasificación son diversos y las representaciones más comunes de los 
espectros biológicos son los diagramas circulares. Dos o más localidades se pueden incluir en 
un biorna si su composición de formas de vida es parecida a la composición típica de éste 
(figuras 1.7 y 1.8, cuadro 1.1). Estos tipos de estudios son tratados como biogeografía en los 
textos de geografía física y es el vínculo seleccionado por esta disciplina para interactuar con Ja 
biología. 

4a 4b 

Sa Sb 

3a 3b 6a 6b 
11decu11do no 11decundo udecuodo no ndecuodo 

FIGURA 1.6. Lineamientos generales para el diseño de reservas naturales segtín Wilson y \Villis (1975). L'lS áreas son 
mejores entre sí, si son J 1mís grandes, 2 no fragmentadas, 3 pr<'ixinrns a otr<1s ;:írc;1s, 4 equidistantes entre sí, 5 
comunicadas y 6 aproximadamente circulares. L'lS condiciones la, 2a, Ja, 4a, 5a y 6a son prcforihles a );Le; condiciones 
b. 



Objeto de estudio. Unicfacl ele estudio Campo ele estudio. 
(patrones). 

Variaciones geográficas Relación entre riqueza y Biogeografía del 
de la riqueza de especies <írea. equilibrio en islas * 

Tendencias geográficas de Ecologfa de Comunidades 
la riqueza. * 

Distribución geográfica Composición de bioformas Ecogeograjía o Geografía 
de las formas de vida. o espectros bióticos de las Ecológica* 
(Distribución geográfica comunidades. 
de la adaptación) 

Patrones geográficos de la 
adaptación. Ecología (m1toecologfa)* 

Distribución geográfica Área de distribución Biogeograjía Fenética * 
de taxones (o taxa). individual. 

Composición y afinidades Biogeograjía de la 
de origen de regiones y Dispersión ** 
localidades. Centros de 
origen e historias de lliogeograjía Filogenética 
dispersión de taxones. ** 

Biogeograjía de la 

Área de distribución 
Vicarianza y 
Panbiogeografía ** 

congrucn te de taxones de 
filogenia distinta. 

CUADRO LJ. Los c<1mpos o enfoques de estudio de Ja hiogcografía contcmporí'inca. *Enfoques Ecológicos; 
**Enfoques Históricos. 
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Un tercer patrón sobre el que trabajan los biogeógrafos es la distribución de taxones o 
laxa. Este patrón ha generado tres diferentes orientaciones de estudio. En primer lugar lo que 
podemos llamar Coro!o¡;fa, la cual es una parte de la Biogeograjía Fenética y aborda el estudio 
de la dinámica de las áreas de distribución o Areografía, que trata ele la descripción y an<ílisis 
de las áreas en términos de forma, tamaño, tendencias de deformación y ubicación de barreras 
a la dispersión, entre otras (figura 1.9). Por otro lado, la biogeografía fenética realiza 
clasificaciones bióticas con base en la composición taxonómica de las áreas geográficas 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 sistemática, este enfoque fenético no pretende 
postular ni probar hipótesis acerca de las causas históricas que pudieron dar origen a sus 
patrones. 
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fanerófitas 

1•1GURA l. 7. Los espectros bioltlgicos representan la composición Je una Jn..:alidnd en cuanto u sus fornws de vida 
vegetal. 

kti::::!Tundra ártica 

l::i::;::::J Bosque boreal templado 

ITDillJ] Bosque templado 

~ Bosque tropical lluvioso 

~Bosque tropical caducifolio 

!mm¡¡g¡¡¡j Pastizal templado 

l\"/,.tl Cordilleras 

- Vegetación mediterránea: chaparral 

J··IGURA 1.8. ~fapa de distribución dt: biomas en el conlincnte amcriciino. La biogcografía de biomas representa la 
distribución geográfica de la m1aptachín. (fomado dt! Cox et al, 1976). 
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FIGURA J.9. Cuatro par:'imctros de un oírca de <listrihuciún individual (a) fornrn, (b) líneas <le deformación, (e) grado 
de superposición y (d) uhiL·adón de barrera<; distrihucionales. Tom:nlos tfo Rapoport (1975). 

Las otras dos orientaciones que se han desarrollado a partir de la misma distribución de 
taxones, se derivan de otro patrón que se ha reconocido también en la biogcograffa: las áreas 
de endcmismo o regiones biogcográticas. Los conceptos de endemismo y de área o región 
biogeográflca han sido interpretados y definidos de forma confusa. La definición de estos 
conceptos puede conducir a tautologías: ¿Qué es una especie endémica?, aquella que es típica 
de una región, y ¿qué es una región?, es una área definida por cndemismos. Podemos proponer 
una definición de ambos conceptos con base en el concepto de homología, de manera análoga 
a la sistemática. Para la sistemática, un par de estructuras de dos organismos diferentes, cuando 
se comparan, resultan ser homólogas si ambas guardan la misma posición con relación al todo 
del que forman parte (homología topológica). I3ajo Ja teoría de la evolución, dos estructuras son 
homólogas cuando comparten una historia común (homología evolutiva). De forma análoga, 
varias especies suelen mostrar una gran correspondencia en sus distribuciones, lo cual implica 
que hay homología biogcogrática desde un punto de vista puramente topológico (Nelson 
Papa vero, com. pers., define esto como homopatría, ver capítulo 5). Dos o más especies de 
distribución continua, que muestran una gran coincidencia en su ubicación, tamaiio y forma, son 
homopátridas y se denominan endémicas, y configuran un área de endemi.1·1110. Bajo la idea de 
la evolución en espacio, tiempo y forma, varias especies con distintas capacidades dispersoras 
que conforman un área de endcmismo, comparten una historia común. El reconocimiento de 
tales áreas y el análisis de las causas que han generado al endemismo es el objeto de estudio de 
la biogeografía histórica. 



16 

1000 

500 

o 
8 7 6 

B Burscra kcrbcri 
B B. filicifolia 
B B. simaruba 
B B. microphyla 
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I3 B. bicolor 
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FIGURA 1.10. Una closificnci6n hiogcográfica fonética de tipojcnin¡nico, divh;ivo y mnnnt.Etico del territorio mexicano 
con base en la presencia~•msencia de especies del gt!ncro Ilurscra (fumado de Kohlman y S:i.nchcz, 1984). Ohservese 
~¡ue tas regiones 5 y 8 están definidas únicamente por Ja ausencia t..lc especies. 

El enfoque tradicional de estudio de la biogeografía del endemismo es la Biogeogrc¡/Ta 
de la Dispersión, también conocida como biogeografía de centros de origen, escuela fundada en 
el contexto de la teoria evolutiva de Charles Darwin y Alfred Russell Wallace. 13ajo este 
enfoque, la biogeografía reconstruye una a una las historias de dispersión de cada grupo 
taxonómico, de acuerdo con su distribución actual y su palcodistribución (distribución fósil), de 
tal forma que la historia evolutiva de cada grupo queda plasmada en un escenario geográfico más 
o menos estable (figura 1.11). Si bien este enfoque reconoce la existencia de áreas de endemismo 
o regiones como entidades reales, el estudio de éstas se aborda considerando a las áreas 
geológicas como unidades fijas que pueden ser colonizadas con especies de otras áreas y que 
pueden sufrir internamente procesos de extinción. Uis biotas para esta escuela están constituidas 
por elementos de distinto origen geográfico 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 dispersión (Halffter, 1976). De algún modo es la suma o 
estadística de las distribuciones. 



17 

FIGURA 1 .1 J. Hipótesis de dispcrni1fo para los fH.·i:cs de agua dulce que muestran distribución trnnspacítica, Darlinglon 
(1957) mmlizó la posibilidad tic dos hi¡ujtt!sis sohrc Ja distrihuci1)n del grupo que se centran en saber si los peces migraron 
de Aml-rica a Asic1 o viceversa. L:1s dos hi¡ujlc:-;is implic:111 migr:ich)n a tmvés del estrecho de Dchring. 

La biota de una región biogcogrMica o de una localidad está definida por Ja exclusividad 
de sus especies de flora o fauna, no por sus relaciones filogenéticas. Ambos conceptos no se 
refieren al mero listado de especies; la biogeografía 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 mayoría de las especies de un grupo pueden asignarse a un centro de 
origen único; ellas no se originaron donde se encuentran actualmente. Esto a su vez indica que 
las especies autóctonas de una biota son la excepción a Ja regla en el proceso de especiación. 
Así, en la flora de una localidad o región se pueden reconocer elementos de estratos o 
ccnocrones de origen palcártico, ncártico, o ncotropical, entre otros, en tanto que los elementos 
endémicos, que se interpretan como de origen in si111, son los menos frecuentes: la "biogeograffa 
de vacío". Un estrato o cenocrón es un conjunto de especies, o grupos supracspecfficos que 
invadieron simultáneamente a un área, desde el mismo lugar, durante una edad similar y por la 
misma vía de acceso (Reig, 1962; Simpson, 1965; Halftter, 1961, 1976). El cuadro 1.2, muestra 
la composición de la llora de México, según los elementos florísticos que contienen cada tipo 
de vegetación. El conct:pto de elemento, usado en los estudios florísticos, es equivalente al de 
estrato o ccnocrón, utilizado en los estudios faunísticos, aunque su aplicación es más laxa, es 
decir, no es necesariamente cierto que, por ejemplo, todas las especies del elemento boreal en 
México hayan i11mdirl11 su área actual simultáneamente. Los elemel/fos jlorfs1icos sólo indican 
procedencia común, no celad necesariamente. 
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Tipo de vegetación Elemento Elemento Elemento 
meridional boreal endémico 

Bosque tropical perennifolio xxxxxxxx 
Bosque tropical subcaducifolio XXX XXX X X 
Bosque tropical caducifolio xxxxxx XX 

Bosque espinoso XXX XX XXX 
Matorral xerófilo XXX X xxxx 
Pastizal XXX XX XXX 

Bosque de Q11erc11s XXX XXX XX 
Bosque de coníferas XXX XXX XX 
Bosque mesófilo de montaña XX XXX XX X 

CUADRO L2. Composición de Ja flora de México scg1ín Rzcdowski (1978). 

Las vías de acceso de las especies invasoras, reconocidas por la biogeografía tradicional, 
son de tres tipos: los corredores, los puentes filtro y las rutas al azar. Esta corriente, a diferencia 
ele las escuelas contemporáneas, hace una división taxonómica ele los campos ele estudio de la 
hiogeografía en Fitogeografia y Zoogeogn¡fla. L~1s potencialidades ecológicas ele dispersión y 
colonización son las que predicen, en esta escuela biogeográfica, las distintas posibilidades de 
penetración o diseminación de las especies, donde cada una de ellas tiene una historia tínica. 

Un segundo grupo ele enfoques de la biogeografía del cndemismo es estrictamente 
histórico; casi todos ellos coinciden en suponer que de las relaciones de parentesco entre los 
taxones se puede inferir la historia de las árc.1s biogeográficas. Estos enfoques se pueden 
denominar filogenéticos (Llorentc y Espinosa, 1991) o con mayor rcstricci6n como e1¡foq11es 
genealógicos, cuando el principio mctodol6gico es cladístico. Este planteamiento ha sido 
abordado por la Biogt•og1Y¡/[11 Filogenética de Hcnnig (1968), nrundin (1972, 1988) y Ball 
(1976); por la Biogeografi11 de la Vicarianza, dcsarr~llada por Rosen, Nclson, Platnick, 
Humphries y Cracraft, entre los más importantes; la Pan-biogeogrr¡/[11, desarrollada inicialmente 
por Croizat (1958, 1961) y retomada en los últimos diez años por los biogeógrafos 
neozelandeses, Craw, Page, Grehan, Hendcrson y 1-leads, entre los principales investigadores, 
consideran que a partir del estudio ele las relaciones espaciales se pueden deducir las relaciones 
genealógicas. En este sentido la pan-biogeografía es filogenética pero no cladística. 

La escuela de Hennig y Brundin reconoce, al igual que la biogeografía ele la dispersión, 
que los centros de origen existen y que la metodología de la sistemática filogenética (cladismo) 
puede ser útil para localizarlos. Como una extensión de la regla de la desviación taxon6mica, 
1-!ennig (1968) propuso que en la distribución geográfica es posible observar las rutas de 
sucesión de los estados de caracter. Así, es posible localizar el centro de origen de un grupo en 
aquella área en donde encontremos a la especie (o al género) de un grupo, que contenga la 
mayor cantidad de estados de caracter plesiomórfico (ancestrales). Esta corriente difiere en 
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algunos aspectos teóricos de la biogcografía dispcrsionista tradicional, los cuales discutire111os 
en el siguiente capítulo, pero uno de Jos conflictos centrales es el criterio bajo el cual se infiere 
la localización de Jos centros de origen. La escuela tradicional los ubicaría donde encuentra las 
especies más recientes, el centro generador de novedades evolutivas; la escuela Hennigiana los 
ubicaría en donde se encuentren las especies más antiguas, pues no se han movido desde su 
origen. 

Para las otras dos escuelas, biogeografía de Ja vicarianza y pan-biogeografía, las áreas 
de endemismo son evidencia de que la historia geológica y la historia de su biota están altamente 
correlacionadas. L<s <íreas de endemismo se forman principal111ente debido a eventos tectónicos, 
que produjeron la división de áreas de distribución ancestral, debido al surgimiento de barreras 
inter111edias o por extinciones inter111edias. Este tipo de eventos debe involucrar no a uno, sino 
a una gran cantidad de especies para que se formen áreas de distribución recurrentes. Ambos 
enfoques suponen que, por ello, 111uchos grupos co111parten una parte importante de sus historias 
de especiación. L'ls dos escuelas buscan, por diferentes métodos, encontrar las interrelaciones 
geneal6gicas de las áreas de endemismo y sus constituyentes: los endé111icos. 

La distinción entre hiogcogrqfTa ecohígica y biogeografía histórica, 111uchas veces 
sugerida, se complica ante esta diversidad de enfoques. Sin e111bargo, se puede notar de modo 
general que, 111ientras la biogcografía ecológica estudia los patrones ele variación espacial y 
temporal de Ja riqueza ele especies y for111as de vida, al analizar las causas de tales variaciones, 
la biogeografía histórica es funda111ental111cnte la biogeografía del ende111ismo o de la insularidad 
propiamente dicha. L•s preguntas que pretenden contestar cada una son diferentes; en un caso, 
en el histórico, ¿por qué dos o más especies viven confinadas a ciertas regiones o áreas 
reconocidas?, ¿por qué ahí?; en otro caso, en el ecológico, ¿por qué un lugar puede tener más 
o menos especies o for111as de vida que otros lugares? Son éstas las dos preguntas funda111entalcs 
que se hace Ja biogeografía en general. 

Si hacemos una interpretación más estricta, deberíamos considerar el estudio de las 
variaciones de la riqueza de especies, de la distribución geográfica de las formas de vida y de 
las tendencias geográficas de las grandesfamilias de adaptaciones, como ecología a gran escala. 
Más aún, la geografía de biomas bien puede ser considerada como una rama de la geografía 
física en estrecha conexión con Ja ecología. L• biogeografía como una ciencia más o menos 
independiente se puede considerar como el estudio de Ja distribución de Jos taxones en el espacio 
y en el tiempo. L• interpretación de las causas de la distribución geográfica involucra el 
componente de tie111po evolutivo que es 111uy diferente del tiempo ecológico involucrado en lus 
patrones de biomas y formas de vida. 

Biogcografín y nh·clcs de estudio. Para Hengcveld (1990) toda Ja biogeograffa es ecológica y 
niega tácitamente la posibilidad de una biogeografía histórica. Por ello, la distinción de niveles 
de estudio en biogeografía sólo responde a una diferencia de escala y los factores que se deben 
tomar en consideración, para el análisis de cualquier patrón de distribución geográfica son 
fundamentalmente los mismos. Según este punto de vista si hay, por decir algo, mil factores que 
intervienen en Ja configuración de un área de distribución, de ellos seguramente hay cerca de 
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novecientos noventa y nueve ele naturak7~< ecológica y uno es i.:I componente ele historia, por lo 
tanto no existe la biogcografía histórica. 

Según Hcngevclcl, la biogeografía y en particular la areografía es una forma ele ecología 
a gran escala. Bajo este enfoque, la biogeografía no necesita ele conceptos como área de 
c1u/e111is1110 o región, ya que estos son construidos por la mente humana y no tienen realidad 
natural. La visión de Hcngcvelcl es una interpretación del incliviclualismo aplicado a la 
biogcografía, que veremos más adelante. Una visión rcduccionista y mecanicista: la misma 
corriente incliviclualista que sugiere que las especies no existen -sólo los individuos- y que, por 
lo tanto, cualquier intento de definir a las especies y aún más analizarlas, cae en el terreno ele 
la Metabiologfa. Así también, en el análisis biogeográfico, lo que existen son las áreas de 
distribución de cada especie (áreas individuales). Los otros conceptos como provincia biiitica o 
región, son estadísticos, pero no son entidades concretas y reconocibles. Ut clasificación 
biogeográfica, así, debe partir del "análisis objetivo" y sin sesgo teórico alguno, de todas las 
distribuciones de las especies; no hay por qué sobrevalorar al cndemismo. Como cada especie 
tiene su capacidad particular de dispersión, su propia tolernncia a las fuerzas de selección y su 
propia adecuación al medio, la distribución congruente no significa absolutamente nada, y si no 
existe conexión entre las distribuciones actuales y las pasadas, la construcción de <ircas de 
endemismo y la búsqueda de inte~relaciones entre ellas es estéril, o atín n1;ís drásticamente, 
según Rapoport (1975), sería Metmnetabiología. · 

Los enfoques como el de Hengcvcld, que toman en cuenta todo para llegar a nada, se 
conocen en taxonomía comofi~néticos y por ello se puede aplicar el mismo nombre a su versión 
en biogeografía. La tarea de la biogeografía bajo este enfoque es feliz, solo trataría de describir 
y luego explicar una a una, la cantidad millonaria de ¡(reas de distribución, su forma, sus 
tendencias a la deformación y sus barreras distribucionales. Habría tema de trabajo para, por lo 
menos, unas veinte generaciones de biogeógrafos que no se preocuparían por concluir nada. En 
cuanto a las metas de una clasificación biogeográfica, se trataría de alcanzar el mayor número 
de localidades o sitios de censo, las cuales son las únicas entidades reales para una clasificación 
biogeográfica, luego se intentaría Ja aplicación de 1rnls de una veintena de coeficientes de 
asociación, construir dendrogramas y buscar el patrón de agrupamiento que mejor describa la 
conformación de "provincias o regiones bióticas", las cuales tendrían un significado 
exclusivamente estadístico, ya que cualquier generalización implicaría comunidad de procesos, 
lo cual es rechazado por el individualismo que caracteriza a esta escuela de pensamiento. 

Bajo otro punto de vista que comparten algunos autores de la biogeografía histórica 
contemporánea (Mycrs y Giller, 1988), tanto la distinción entre ecología y biogeografía, como 
entre biogeografía ecológica e histórica es tangible y recae en el reconocimiento, tanto de escalas 
como de patrones y procesos particulares a cada disciplina y enfoque. De acuerdo con esto, la 
biogeografía ecológica estudia los hechos de la distribución individual de cada especie, 
fundamentalmente a escala local; supone que Jos factores que contribuyen a la conformación 
de un determinado patrón de distribución operan en el corto plazo y su naturaleza es netamente 
ecológica. En cambio, la biogeografía histórica es Ja biogcografía del cndemismo; estudia los 
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patrones de distribución a escala global y supone que los factores que los producen son de 
naturaleza histórica y, por Jo tanto, han actuado en intervalos de tiempo evolutivo (cuadro 1.3). 

De forma similar a la ecología, en biogcografía se podrían distinguir con base en el 
esquema de Myers y Giller (1988) dos diferentes niveles de estudio. En ecología se plantea que 
población y comunidad, aunque están conectadas directamente, constituyen niveles ele integración 
diferentes y que cada uno ele estos dos niveles ele integración tiene propiedades y parámetros 
propios. En la biogeografía hay también una distinción clara en los conceptos de área ele 
distribución incliviclual y área ele enclemismo. J'v!icntras que las distribuciones se describen en 
relación con su forma, tamaño y tendencias ele deformación, entre otros parámetros, para las 
áreas ele enclemismo en cambio sólo tiene sentido hablar ele interrelaciones y de homología 
biogeográfica. En la realidad, a pesar de que la separación de ambos enfoques es reconocible, 
tal separación no obedece estrictamente al esquema que proponen Myers y Giller. 

Las polémicas in1rínsccas. El debate entre los enfoques ecológicos e históricos de la 
biogeografía no es la confrontación de dos puntos de vista simples y esquemáticos, como se han 
planteado hasta aquí, por razones de espacio. En realidad se trata ele dos visiones del mundo, 
que no se reducen a la simple polémica entre monoropismo (dispersión ele las especies a partir 
ele ciertos centros o áreas de origen) y pofiropismo (generación ele las especies en su lugar ele 
distribución). En este debate subyacen un conjunto ele polémicas paralelas que han producido 
matices y hasta graneles variantes dentro de los dos graneles enfoques de la biogeografía. Se 
contraponen en el terreno ontológico individualismo contra integralismo (no necesariamente 
holismo), al mismo tiempo que se contraponen recluccionismo contra determinismo lógico y el 
inductivismo contra el decluctivismo, en el terreno epistemológico. 

Bajo la visión del i11divit!11afis1110, las regiones, si es que existen, no representan un todo 
umco e integrado, como lo supondría el hofismo extremo, sino más bien es la suma ele las 
partes. De acuerdo con esto, lo que es válido en biogeograffa es el estudio de las áreas de 
distribución individual. 

Por otro lacio, el red11ccio11is1110 lógico (Popper, 1974) establece que Jos procesos que 
explican un evento no necesariamente explican otros eventos que ocurren en el mismo espacio 
y tiempo; suponer lo contrario es, seg1ín Popper, derer111i11is1110 lógico: causas semejantes 
producen efectos semejantes. 

En el mismo terreno metodológico, el llamado posirivismo hígico supone que el proceso 
ele investigación debe partir de la observación objetiva de los elatos numéricos -sin el prejuicio 
ele teoría alguna- y del reconocimiento a partir de ellos ele los patrones perceptuales. Estos 
patrones deben ser luego explicados por modelos teóricos que son propuestos sólo después ele 
que los patrones han sido revelados. Este proceso de investigación se conoce como inductivismo. 
Tocias las otras corrientes contemporáneas en filosofía ele la ciencia, como las desarrolladas por 
Thomas Kuhn, Imre L:íkatos, Karl Popper y Paul Feyerabencl, entre otros muchos, aunque 
antagónicas entre sí en 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 proceuimientos de generación del conocimiento científico son deductivos, las teorías se 
generan a partir de otras teorías y que tanto la toma de datos como el reconocimiento de 
patrones tienen siempre un fundamento teórico, aun en aquellos procedimientos que se 
autocalifican como inuuctivos. 

Escala Patrón Procesos 

Local: Nil'el ecológico. Distribución Individual Tolerancia y adecuación al 
medio. 

Capacidad intrínseca para la 
dispersión. 

Factores externos que 
fa vorcccn la dispersión. 

Factores externos que 
impiden la dispersión. 

Global: Nivel histórico. Distribución congruente de Cambios tectónicos. 
taxones distintos. 

Espcciación. 

Interrelación genealógica. 

Extinción. 

CUADRO 1.3. Dos nivclt!s de estudio en hiogcogrnfía ddiuidus e~1 tt!rniinos úc Ja escala, los p;:ttroncs y procesos 
involucrados en cada nivel. · 

No podemos hacer una caracterización tajante de los enfoque~ ecológicos como 
individualistas, reduccionistas e inductivistas y a los enfoques históricos genealógicos como 
holistas, deterministas y deductivistas. Ubicar a cada uno en esos dos extremos sería 
peligrosamente esquemático. Como hemos se11alado anteriormente, ambos enfoques no son 
monolíticos y el debate no se da únicamente entre los dos enfoques sino también dentro ele cada 
uno de ellos. 
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1.3 LOS ENFOQUES FILOGENÉTICOS DE LA IHOGEOGRAFÍA IIISTÓRICA. 

En el análisis del origen de las áreas de endellliSlllO se han formulado diferentes pregunt.1s 
y problemas que van desde la más elelllcntal, acerca de si las áreas de endemismo existen en la 
realidad, hasta la discusión de cuáles factores tienen mayor o menor peso para conformar dichas 
áreas. Aun cuando la discusión se ha llevado a cabo en diferentes niveles de análisis, son dos 
las hipótesis principales que se han propuesto: el dispersionismo y la vicarianza. Ambos 
enfoques se explicarán con mayor detalle en los siguientes capítulos, pero es necesario aquí 
hacer mención de alllbos enfoques para definir el contexto en el que se desarrolla este trabajo. 

En térlllinos lllUY generales la hipótesis dispcrsionista supone que cada especie tiene una 
historia particular de dispersión, a través de una geografía estable. Cuando algunos miembros 
de una especie logran salvar una barrera, es posible que éstos lleguen a prosperar como una 
población independiente, que con el paso del ticlllpo podrá diverger hasta convertirse en una 
especie diferente (figura l .12a). Bajo esta explicación, el reconocimiento previo de las regiones 
no es necesario, y la tarea de la biogeografía histórica se centraría en la reconstrucción de las 
historias de dispersión de cada uno de los taxones que se han reconocido hast.'\ el momento. El 
principio de cada una de estas historias de dispersión nos conduce necesariamente a Ja 
localización de un centro tínico de origen de cada grupo. Para muchos dispersionistas los centros 
o áreas de origen de la mayoría de los grupos coincidían 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 conforlllaciún de las regiones, si es que existen, se debe a 
que las barreras distribucionales operan de igual forma para la lllayoría de los grupos, 
confimíndolos a la llliSllla área. Sin embargo, para otros biogeógrafos el concepto de barrera es 
relativo según sea el taxón, su edad, el lapso de tielllpo requerido para cruzarla y la edad de las 
barreras mismas, entre otros aspectos. 

(a) Dispersión (b) Vicariancia 

FIGURA 1.12. Do:; hip<Jtcsis acl.!rca <le la formación <lt: p:ttront!s de úistribuci11n geogr:.'ifica. 
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Concepto de homología biogeogr:ll1ca en los enfoques lilogcnélicos. En el otro extremo, Ja 
hipótesis de la vicarianza supone que las áreas de endemismo se forman a partir de áreas de 
distribución ancestral que al aparecer una barrera intermedia, ya sea por eventos tectónicos o 
palcoclimáticos, separan subpoblaciones de una biota, cuyos constituyentes tienen distintas 
capacidades dispersoras y colonizadoras. Cada subpoblación, posteriormente diverge durante el 
aislamiento -alopatría- a través del tiempo, hasta formar especies nuevas (figura l .12b). Por lo 
tanto, las historias de distribución de muchas especies debe ser congruente y, aiín más, debe 
existir una correlación estrecha entre la historia de la tierra y la historia ele su biota. Si este 
principio teórico es correcto, una predicción que se deriva inmediatamente de este es que las 
relaciones genealógicas que se puedan establecer entre las especies deben rcv•.>lar también 
relaciones genealógicas entre las áreas y viceversa. La tarea ele este enfoque de la biogeografía 
histórica se encauzaría hacia la reconstrucción de la historia ele los eventos de vicariancia que 
dieron lugar a la configuración ele las áreas de endcmismo. Para los enfoques filogenéticos, la 
correspondencia de las distribuciones -el enclemismo- implica homología en dos sentidos: 
topológico y evolutivo. Esto es, dos especies de una misma área de endemismo guardan la 
misma posición con respecto al todo y por ello son topológicamente homólogas. Pero también 
son homólogos evolutivos en tanto que añaden la interpretación de que esa correspondencia en 
sus distribuciones implica una sola historia de formación con un mismo origen o causa. Dentro 
de esta corriente, que aquí denominamos filogenética, se ubican la biogeografía de la vicarianza 
y la pan-biogeografía. L1. diferencia ele estas dos corrientes tiene su origen en la diferente 
concepción del espacio como componente inseparable de la especie y el taxón. Esto 
necesariamente tiene repercusiones en el método, lo cual implica el uso de patrones diferentes, 
técnicas de inferencia distintas y tipos ele resultados también diferentes. 

La biogeografía ele la vicarianza, o biogmgrq/[a cladi.wa, parte del reconocimiento de 
las áreas de cndemismo corno patrón de estudio (figura l. l 3a). IA1 pan-biogeogra}T.i parte de la 
construcción de trazos individuales (figura l. 13b). En otras palabras, para la biogeografía 
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-biogeografía lo hace 
buscando el solapamiento ele sus disyunciones. 

Para Ja biogeografía cladista, el elemento de juicio central en el establecimiento ele las 
interrelaciones entre las áreas de cndcmismo, es la genealogía ele las especies. En orden 
metodológico, es necesario primero hacer sistemática y después biogeografía. Para la pan­
hiogeografía esta secuencia no es estricta, si bien parte del reconocimiento de que la mayoría 
de las especies están contenidas en un género, en virtud de su origen común; supone además que 
con los resultados de un análisis pan-biogeográfico es posible redefinir y precisar algunas 
relaciones ele parentesco entre las especies. Esto es, tanto Ja sistemática puede ser evidencia para 
la biogeografía, como la biogeografía puede ser fuente de evidencia para la sistemática (Page, 
1987; Craw, 1988). 

L1. biogeografía cladista produce cladogramas de áreas de endemismo (figura 1.14) que 
representan historias de división sucesiva de áreas de distribución ancestral, lo cual genera un 
arreglo jerárquico en las interrelaciones de las áreas. L1. pan-biogeografía produce trazos 
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generafo~•dos -llamados también trazos estándar-, que muestran también una historia de división, 
pero que no está sujeta a la suposición de que las interrelaciones entre las áreas sean jerárquicas. 
Las disputas entre ambos enfoques, el reconocimiento de sus fundamentos comunes y 
particulares y la descripción de sus técnicas de análisis, son el tema central de los siguientes 
capítulos. 

áreas d~ endemi~mo para 

el gl'nero llur.'fl'rtl en Mé:tico 

,. /Jur.u-ra /..abrri 
• Jl11nrrt1 lmrt'i/11/Íll 
.a. /Juneru /11xijlor11 

'·. 

FIGURA 1.13. (01) LlL'> :ircas <le cndcmhano se construyt!n a partir del reconocimiento <le distribuciones rccurréntes. (h) 
Los trazos se construyen por medio tfo la conexión de todas las localitJadcs donde se prt!scnta una especie, a través de 
varios criterios. 
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FlGURA 1.14. L1. hiogcografia de la vkarianza produce clilllogramas gcnt!ralcs Je •Írc.as, a partir de varios cladogramas 
de oíreas de diferentes taxones. Suponga que cuatro áreas difcrcnlcs son ocupadas por sds taxones distintos (u-<l, c-f, h-i, 
k-m, n-p y q-u). Después, cada especie es .sustituida por el iirea que ocupa, lo cuitl produce seis cladogra1nas de 1ircas 
diforentcs. Finalmente, cunndo se .sunrnn, se produce un tínico clatlogrnnm e.Je ;ÍrcilS <tUC th:scribc la historia común de 
división de áreas que dio origen a lns especies de cnda tax1;n. 
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CAPÍTULO 2 

HISTOIUA DE LA BIOGEOGRAFÍA 

U1 polémica generada en las décadas de 1960 y 1970 por León Croizat, Gareth Nelson 
y Donn Rosen, trajo como consecuencia un fenómeno común de las ciencias en crisis: la revisión 

'crítica de su historia. Cuando una ciencia se vuelve esclerótica, ocurre frecuentemente que las 
consideraciones históricas en busca de sus raíces también se hacen rígidas y esquemáticas, lo que 
podemos llamar el "sí11dm111e del hito", algo parecido a la división de la historia en antes y 
después de Cristo. Esto puede ser congruente con el marco de análisis de Thomas Kuhn (1971), 
quien supone que la ciencia de antes y despu.;s de una revolución no comparten conceptos ni 
hipótesis. L< mayor parte de Jos trabajos que hac..:n menciones históricas sobre la biogeografía, 
hasta Ja década de 1960, generalmente encuentran su tcm<ltica de investigación en Darwin y 
Wallace. Suponen que esta biogeografía es sustancialmente diferente de la predarwinista. 
Comenzar la historia de Ja biogcografía con Darwin y Wallace hace difícil apreciar sus 
contribuciones reales (Nelson, 1978). Varios autores del periodo darwiniano atribuyen muchas 
de las ideas de Darwin a la originalidad de él lllismo. Nelson (1978) y Nelson y Platnick (1981) 
encuentran en tvfayr una clara referencia de esto: 

"Cuando el joven Danvin uhordd el /11..·11¿;/(• en 193 l 1 to1m'.i como ht!clio hicn conocido c¡uc I:Lo; floras y faunns 
de todas las regionl!s eran 'prmhictos' dt! estas regiones y <¡U!.! las hiotas deben sus carnctcrística.o; al medio físico local. 
Pero Jo que él d~scubri6 y nunca dejc'i de cnfaliz.ar fut.: 1ut:1Jmentc diforentc a sus preconccpcioncs. Por ejemplo: 'En el 
hemisferio sur, si comparamos grandes extensiones de tierra en Australia, Sudoifrica y el suroeste de Sudmnérica, entre 
las latitudes de los 25 y 35 grados, encontraremos partes cxtrem:ulamcnlc semejantes en tod;1s sus condiciones, pero no 
sería posible señalar tres faunas y floras 1mís completamente disímiles ... '. Estas observaciones, y otras que se han 
discutido recientemente, eliminaron para Darwin la idea de Duffon y otros pioneros, de que hL'i floras y las faunas son 
'producto de un país' o, como puede decirse hoy en dfa, que Jos ft1clores tic/ medio j{sico dctenuirzan fa composición 
de faunas y floras . ., 

El fragmento resaltado muestra la equívoca interpretación ele Mayr acerca de las ideas 
de Buffon y De Candolle, quienes se refirieron a las biotas como producto de una región en un 
sentido histórico, no por los factores físicos actuales. 

2.1 LOS MARCOS DE REFERENCIA PARA INTERPRETAR LA IIISTORIA DE LA 
ll!OGEOGRAFÍA ACTUAL 

En las corrientes contcmponíncas de la filosofía de la ciencia se han propuesto diferentes 
marcos de referencia para entender cuáles son los factores que han operado en el desarrollo 
histórico de las ciencias. El interés de Jos historiadores de las ciencias es encontrar explicaciones 
al ¿por qué unas teorías fueron reemplazadas por otras?, ¿por qué el reemplazo ocurrió en ese 
momento histórico y no antes?, ¿por qué algunas teorías hoy aceptadas no prosperaron en otro 
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tiempo?, ¿cómo podemos estimar que una teoría cientílica se encuentre en pleno llorecimiento 
o decadencia? Los historiadores de la ciencia contemporáneos han tratado de interpretar la 
historia de las ciencias más, que circunscribirse a la simple narración de los hechos. 

Karl Popper (1962) propuso primero un esquema racionalista de las ciencias. En sus 
1íltimas propuestas, en cambio, Popper (1974) sugirió un esquema de amílisis que se encuadra 
dentro de lo que hoy llaman epistemología evolutiva. Primero sugiere un criterio para deslindar 
el conocimiento científico del no-científico. Popper sugiere que la diferencia entre ciencia y no­
eiencia recae en la posibilidad de someter a prueba sus hipótesis. Una hipótesis es científica si 
establece estrictamente qué evidencias la confir111arían y cuáles la refutarían. Cuando una teoría 
l!S refutada por un conjunto de evidencias contrarias a sus predicciones, se postula entonces una 
nueva teoría más consistente con las evidencias. Es así, segiín Popper, como unas teorías son 
ree111plazadas por otras a través de la historia. 

El esquema de Popper ha sido rechazado por otros autores como Thomas Kuhn e lJnre 
1~1katos. Ambos destacan muchos ejemplos en la historia de las ciencias que indican que la 
mayor parle de las teorías tienen anomalías que las refu1an y no por ello son descartadas. Más 
larde, Popper propuso un esquema en el que sugiere que las teorías est;ín sometidas a presiones 
de selección. De la misma manera que las especies son hostigadas por su entorno, el cual sólo 
permite que prosperen las más resistentes, muchas teorías que coexisten en el tiempo para 
explicar los mismos hechos son sometidas a la presión de la crítica. Sólo aquellas teorías 
resistentes a la crítica pueden prosperar en la comunidad científica. Hay muchas variantes dentro 
de la epistemologfn evolllfim que van desde si la selección natural sufrida por las teorías es igual 
a la del mundo org;ínico hasta analogías más rel;ijadas. Lo mismo que ocurre en la teoría de la 
evolución orgánica de nuestros días, en la epistemología evolutiva hay polémica en cuanto a 
cuáles son las fuerzas de selección y cuáles son las unidades que son seleccionadas. Recuérdese 
que dentro de la teoría de la evolución 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 análoga, la epistemología evolucionista se pregunta sobre qué es lo que 
eliminan las fuerzas de selección en la ciencia, si son las hipótesis, o los trabajos producidos, 
o los mismos teóricos, entre otras propuestas. Eso ha dacio muchos puntos de vista dentro de esa 
gran corriente. 

Por otra parte, Thomas Kuhn sugirió que las ciencias pasan por diferentes periodos. Hay 
periodos de estabilidad en los que la comunidad científica adopta una teoría, con base en la cual 
produce investigaciones subsidiarias. Estas investigaciones particulares dan por hecho que la 
teoría es verdadera, de tal for111a que si encuentra una o varias evidencias contradictorias a la 
teorí:1 central, o paradigma, el investigador har<Í una explicación 111uy particular de esta anomalía 
respetando al paradigma. Éstas son lla111adas explicaciones ad hoc. Luego, en otra etapa, las 
ciencias llegan a acumular un gran mímero de anomalías que las hacen inoperantes. Entra 
entonces la ciencia en una etapa de revolución científica, que se caracteriza por una proliferación 
de hipótesis alternativas al paradigma que se ha puesto en duda. En una etapa posterior, una de 
las hipótesis alternativas se adopta como mejor que las otras y se convierte en la nueva teoría 
central o paradigma con la cual trabajar;\ la comunidad científica, y así sucesivamente. Otros 
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rasgos importantes del esquema de Kuhn es que descarta el racionalismo de Popper; Jos 
paradigmas no son refutados por una anomalía, sino cuando varias anomalías se acumulan. Del 
mismo modo, los paradigmas de antes y después de una revolución no comparten los mismos 
conceptos ni estudian necesariamente los mismos hechos, ni aplican los mismos métodos. Por 
ello, afirma Kuhn, los paradigmas de antes y después de una revolución son i11co11me11surab/es. 
Kuhn basa y aplica su esquema al desarrollo de la física y encuentra que la física de Galileo no 
es comparable a la de Aristóteles. Lo mismo sucede entre Ja física de Galileo, que fue 
reemplazada por la de Newton, y entre ésta y la física relativista de Einstein. En todos los casos 
Kuhn encuentra un reemplazo total de conceptos, métodos y el tipo de resultados a los que se 
llega. Por lo tanto, concluye Khun, la ciencia nu es acumulativa, ni necesariamente su desarrollo 
es hacia la progresión del conocimiento. El estado de la ciencia actual no es el resultado del 
crecimiento del conocimiento de los científicos de todas las épocas. 

lmre Lákatos (1978) desecha tanto el marco de análisis de Popper como el de Kuhn. 
Comparte las críticas de Khun hacia Popper y critica a Kuhn en relación con la 
inconmensurabilidad de los paradigmas y con la suposición de que dos paradigmas nunca 
coexisten en el tiempo. Fuera del caso de la física, no se encuentra esa desconexión entre los 
paradigmas señalada por Kuhn. Lákatos propone un esquema de análisis basado en el concepto 
de programa de investigación científica. Cada programa de investigación científica tiene tres 
elementos. Primero, un núcleo duro que es equivalente a la teoría central o paradigma de Kuhn 
(habría que hacer notar que Kuhn no es muy riguroso en su definición de paradigma y que 
algunos autores han encontrado más de J 7 significados diferentes). La heurística positiva, que 
es el conjunto de lineamientos de invcstigaci6n que permiten al científico postular predicciones, 
los medios de generación de hipótesis. Por último, la heurística negativa, que es un cinturón que 
protege a la teoría contra las refutaciones. 

Se puede hablar, por ejemplo, de un programa de investigación adaptacionista dentro del 
campo de la evolución. Su núcleo lo constituye la explicación general que dice que cuando opera 
la selección natural Jos organismos desarrollan estructuras adaptadas al medio. Por lo tanto sus 
recursos heurísticos deben enfocarse a establecer la congruencia entre los rasgos de las 
estructuras y el medio. Por ejemplo, si el tamaño del cuerpo y de sus apéndices (e.g. patas, 
cola), en los homeotermos es una respuesta a la inílucncia de Ja temperatura del medio (se 
supone que un cuerpo más grande con apéndices pequeños expone una menor superficie de 
pérdida de calor) entonces esperaríamos que en los lugares fríos las razas de una misma especie 
fueran más grandes, con patas y cola más cortas. Así, bajo el programa adaptacionista, todo 
rasgo estructural, fisiológico o etológico, tiene una razón de ser de acuerdo con el medio que 
lo seleccionó. Si lo observado no obcce a la predicción hecha por la heurística positiva, entonces 
se hace una explicación adicional (explicaciones ad hoc), de tal manera que se concilie la 
anomalía con la teoría central. Es ahí donde actúa la heurística negativa como cinturón protector 
del núcleo duro. La heurística negativa establece lo que está prohibido para Ja teoría central; en 
el caso del programa adaptacionista, lo que est;\ prohibido es que un organismo muestre 
estructuras que no tengan una función específica para sobrevivir al medio. 
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Likatos propuso que los programas de investigación pueden ser progresivos o regresivos, 
de acuerdo con el balance que haya entre las predicciones que confirman la teoría y aquellas que 
la refutan, las cuales requerirán ele la postulación de explicaciones ad hoc. Si un programa es 
exitosamente predictivo, entonces se puede calificar ele progresim. Si sus predicciones son 
frecuentemente refutadas y son m;ís las contradicciones, el programa es entonces regresim. El 
programa adaptacionista, por ejemplo, se ha enfrentado a muchas inconsistencias, algunas ya 
clásicas. ¿Cuál es la función ele una nariz y un mentt5n prominentes en los humanos, que no 
poseen otros primates? Las anomalías que se le han acumulado al programa aclaptacionista son 
muchas, eso lo califica como un programa progresivo, pero ni está muerto, como predice el 
esquema de Popper, ni la generación de otros programas alternativos ha reemplazado al 
adaptacionismo, como lo predice el esquema de Kuhn. El esquema de Likatos permite la 
coexistencia de diferentes programas de investigación que atienden a problemas equivalentes. 
Tal es el caso de la biogeografía hist6rica actual, la cual est;í constituida por cuatro programas 
de investigación bien definidos, que comparten al menos parcialmente algunos conceptos y 
fundamentos. Por ello se ha adoptado aquí cste marco de referencia como herramienta para 
analizar muy brevemente las raíces históricas de la biogeografía contemporánea. 

Las propuestas para la historia ele la biogcografía. Para el análisis histórico de la 
biogeografía, algunos autores recientes proponen que la biogcografía, como otras ciencias, ha 
pasado por tres etapas ele desarrollo, que en orden son: ( 1) una etapa descriptiva, (2) una etapa 
narrativa, y (3) una etapa analítica (13all, 1976; Simberloff, 1983; Humphries, 1982). La etapa 
descriptiva o empírica, según la concepción de 13all, consiste en la simple catalogación de 
distribuciones de taxa y el reconocimiento ele regiones; los límites de éstas coinciden 
generalmente con zonas clim<llicas o con fronteras físicas abruptas: cordilleras, costas y riberas. 
Las regiones son válidas y relativamente permanentes para una multitud de organismos y, por 
Jo tanto, son evidencia de que las floras y las faunas en la concepción de 13uffon son reales. L'I 
biogeografía descriptiva sólo se ocupa de los datos lnísicos, que es una tarea importante, pero 
el valor heurístico de sus hipótesis puede descansar sobre una base puramente inductiva. 

Para 13all (1976), con la biogeografía narrativa se marca el inicio de Ja biogeografía 
histórica. A la luz de una teoría evolutiva, la de Darwin, es posible suponer que la semejanza 
y disimilitud entre regiones es producto de eventos históricos y no sólo ecol6gicos, como se 
creía en la etapa descriptiva. 

L'ls hipótesis narrativas, sin embargo, se han caracterizado por una carga excesiva de 
especulación; contienen una serie de suposiciones que en muchas ocasiones no son refutables 
(Popper, 1974). Ball (1976) citó como ejemplo de ello la discusión entre Omodeo (1963) y Gales 
(1966), acerca de la distribución ele los oligoquctos terrestres del hemisferio norte. Muchas de 
estas lombrices de tierra muestran distribuciones anfiatlánticas. Omodco descartó la posibilidad 
de dispersión pasiva y supuso que los Jumbrícidos evolucionaron en Europa (donde muestran su 
mayor diversidad) y luego migraron a Norteamérica a través de un puente terrestre. Este puente 
existió en un tiempo suficientemente antiguo, lo necesario para permitir diferenciación 
específica. Gales en cambio propuso una historia diferente; él prefirió una explicaci6n basada 
en la dispersión a gran distancia, resultante de la actividad humana de los últimos 400 años. Sin 
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embargo, cualquiera de las dos hipótesis están sustentadas en un exceso de imaginación de cada 
autor. Por ello la biogeografía narrativa es identificada por Ball como un ejemplo del 
racionalismo hegeliano: lo que es racional es verdadero y no necesita ser probado. 

Según Ball (1976), la biogcografía analítica, como fase madura de la biogeografía, se 
desarrolla a partir del reemplazo de los métodos inductivos de generación y evaluación de 
hipótesis por métodos hipotético-deductivos. 1~1s hipótesis de la biogeograffa analítica son más 
restrictivas en sus supuestos y deben ser predictivas sin recurrir, en lo posible, al planteamiento 
de hipótesis ad hoc, una vez que se detectan anomalías. 

El esquema de Ball es interesante, pero es peligroso de acuerdo con otros esquemas 
(Kuhn, 1971; L.'lkatos, 1978); implica un desarrollo evolutivo de las ciencias que conduce 
siempre y necesariamente hacia un estado de maduración. Si se reconstruye la historia de las 
ciencias a partir de este razonamiento lineal y progresivo, esperaríamos encontrar en las etapas 
más antiguas de las ciencias sus rasgos más primitivos. Sin embargo, lo que ocurre en la 
biogeografía actual es que encuentra una relación mayor en sus fundamentos con los de autores 
de hace 150 o 200 años que en Jos autores de hace 50 o 100 aíios. Patterson (1981) admitió el 
modelo de Ball, pero sólo hizo énfasis en las características de las biogeografías narrativa y 
analítica. Simberloff (1983) también hizo un análisis crítico de la biogeografía actual; al 
considerar que el enfoque de Ball es correcto, destacó que la biogeografía actual requiere de 
pruebas más rigurosas en sus hipótesis, para alcanzar su maduración y unificación como ciencia. 

Nelson y Platnick (1984) propusieron también tres etapas en la historia de Ja 
biogeografía, pero éstas no son estrictamente equivalentes con las de Ball. Ellos reconocen los 
siguientes periodos: (1) clásico, (2) wallaceano y (3) moderno. En este trabajo se adopta este 
enfoque de modo aproximado. El objetivo es ubicar las rafees epistemológicas de la biogeograffa 
histórica contemporánea, así como mostrar que la historia de la biogeografía ha experimentado 
competencia durante su desarrollo, entre las hipótesis y las teorías que intentan explicar la 
distribución geográt1ca ele las especies. No se pretende suponer que esta competencia sea, como 
señala Craw (1988), una disputa entre posiciones diametralmente opuestas; entre los extremos 
de ciencia vs no ciencia, hipótesis refutables 1•s hipótesis narrativas o entre biogeografía histórica 
vs biogeograffa ecológica. 

Aquí se adoptarán las divisiones de Nelson y Platnick (1984) sin un orden cronológico 
estricto. La biogeografía predarwiniana se caracteriza como una etapa de proliferación de 
hipótesis acerca de la distribución geográfica de las especies; una etapa en la que se definen 
cuales son los patrones que debe reconocer y estudiar la biogeografía y su naturaleza. La 
biogeografía de Darwin-Wallace se caracteriza por un endurecimiento teórico, semejante al 
propuesto por Gould (1980) para la teoría sintética de la evolución. La posibilidad de discutir 
las hipótesis biogcográficas se oscurece en este periodo, por la adopción de una teoría que en 
apariencia explica prácticamente todo: la del centro de origen-dispersión. El periodo actual se 
caracteriza como una etapa en la que se retoman y discuten las teorías e hipótesis predarwinianas 
y darwinianas, se desarrollan nuevas propuestas metodológicas para evaluar hipótesis y se 
definen sus predicciones, sus capacidades de explicación o sus posibilidades de refutación. Con 
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principios mejor definidos se fundamentan nuevas teorías, cuyos métodos son más rigurosos y 
formales. 

2.2. LA BIOGEOGRAFIA PREDARWINIANA. 

La cxplicaci6n de Linnco o la distri!Juci6n de las especies scgiín San Agustín. Nclson y 
Platnick (1981) señalaron a Carlos Linneo (1707-1778) como el autor que propuso formalmente, 
en el ámbito científico, la idea de la dispersión de todos los seres vivos a partir de un centro de 
origen único. Esta idea, con algunas modificaciones, dominó en los siguientes 200 años. Aun 
cuando Linneo no se propuso elaborar explicaciones biogeográficas (su trabajo trata 
fundamentalmente sobre sistemática) en unas cuantas líneas hace una explicación contundente: 

"Para entrar en el resto de este tema con Ja mayor hrcvc:dad como :>t!a posiiJlc, yo pienso, sin gran peligro de 
error, en dejar sent.1do la siguiente proposición: que los continentt•s en los prfo1t.·ra.s et/11,J(·s dd mundo yacfm1 inmersos 
bajo e.I mnr, e.xccpto una soln isla enmedio dt'I inmell.So ocia110; donde todos los a11imal(:s i·h·it>ron cá11wdrm11mte, y todos 

/os vegetales fueron producidos e.n In mayor t!xubernncia ... " ( 1781 : 77) 

Linneo estuvo conciente de que su explicación debía ser consistente con el hecho de la 
gran diversidad biológica; que debía considerar la existencia de organismos de los más variados 
requerimientos de clima. Tenía que tomar en cuenta dos condiciones extremas, climas cálidos 
y climas fríos: 

.. Primero, debemos concebir el Paraíso situ:1do sobre el Ecuador, y nada m;:is es requisito para tlcmostrar la 
posibilidad de estas dos condiciones indispensables, la de suponer una montaña muy elevada adonwda por hermos.'iS 

planicies" (1781: 90) 

Sin embargo, esta idea no es original de él. Para elaborar su explicación Linnco se basa 
en las observaciones hechas con anterioridad por Joseph Pitton de Tournefort, quien al parecer 
aporta evidencias acerca de esta "teoría": 

"Yo encuentro al pie del Monte Arnrat aqucllm; plantas que Íllcron comunes en Armenia, un poco m;is adelante 
las que he visto antes en Italia; cuando he ascendido ulgo 1mls nrriha (he encontrado) tales vegetales como Jos que fueron 
comunes cerca de París; las plantas (propias) de Suecia ocup:iron una región más elevada; pero los trechos más nitos de 

las montañas, muy cercanos a la cima, fueron ocu¡rndos por las ú1Jantas) nativas de Suiza y los Alpes." { 1781: 91) 

Pero esta idea es aún más antigua y se arraiga en el conocimiento prccientífico. Papavero 
(1989) encuentra una versión similar en la Ciudad de Dios de San Agustín (354-430), casi 1400 
años antes. Papavero ubica las rafees de la idea del centro de origen-dispersión en la tradición 
Judea-Cristiana que parte de Ja Biblia. Para San Agustín, el centro de dispersión de las especies 
se localizó en el Monte Ararat (donde se posó el Arca de Noé), que fuera una isla 
inmediatamente después del diluvio y de ahí se diseminaron a todo el mundo y formaron el 
patrón actual. Sin embargo, un problema que lo intrigó fue la existencia de las especies isleñas. 
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Hay una sola diferencia entre las explicaciones de Linneo y las de San Agustín. Linnco 
ubica el centro de origen de las distribuciones en el Edén , mientras que San Agustín lo ubica 
en los Montes de Ararat, en la Armenia o Turquía actuales, después del diluvio. Esta diferencia 
puede ser producto de una polémica antiquísima dentro del cristianismo. San Agustín 
simplemente hace una interpretación literal de la Biblia. Primero fueron creadas todas las cosas 
(Génesis), luego destruidas (Diluvio), de tal manera que la distribución actual de las especies 
tiene que ver directamente con su multiplicación y dispersión desde los Montes de Ararat. Una 
de las tantas discusiones suscitadas al interior de la tradición judeocristiana es que por la 
naturaleza misma de un dios perfecto, no se puede concebir que él mismo destruya su obra. 
Influido por esta idea, Linneo pensó que el origen de la distribución actual de los seres vivos 
se debió a su dispersión desde el Edén, Jugar concebido como una enorme montaña con una gran 
variedad de climas. 

Al hacer su análisis de Ja historia de las ideas biogcográficas, Nelson y Platnick (1981) 
plantearon una pregunta fundamentada en el criterio de demarcación ele Popper (1962), entre lo 
que es el conocimiento científico y el que no lo es: ¿es refutable la hipótesis linneana del centro 
ele origen-dispersión? Para ello resaltaron tres aspectos que deben tomarse en cuenta como 
posibles fuentes de evidencia para la evaluación de las hipótesis sobre Ja distribución geográfica 
de los seres vivos: (1) ¿qué especies existen?, (2) ¿dónde ocurren naturalmente las especies? y 
(3) ¿qué interrelaciones hay entre las especies (debidas a su pertenencia a clases taxonómicas, 
por ejemplo)? Estos son los tres aspectos centrales de la biogeografía del endemismo: Cúales, 
Dó11de y Por qué las especies se distrib11ye11 do11de se hallan. Nelson y Platnick (1981) 
dividieron la idea de Linneo en una hipótesis central y dos hipótesis auxiliares: 

Hipótesis central: (a) las especies aparecen en un Jugar particular, y (b) de ahí se 
dispersan a otros lugares de la tierra. 

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

Existen tres posibilidades de refutación (Nelson y Platnick, 1981) . Las primeras dos 
corresponden a Ja refutación de las hipótesis 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 Ja misma edad. Supóngase que se logra saber que no todas las especies tienen 
la misma edad o que no todos Jos continentes tienen Ja misma edad. Aun bajo estas dos 
posibilidades de refutación para las hipótesis auxiliares, la hipótesis central puede mantenerse 
con pocas modificaciones: 

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

Bajo esta hipótesis, no importa si las especies aparecen o no al mismo tiempo. El lugar 
de origen de las especies puede estar en permanente producción y salva esa dificultad. Es de esta 
forma como sería concebida por Darwin. 
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La tercera posibilidad de refutación corresponde a una predicción lógica que se deriva 
de la hipótesis de Linneo: lugares con las mismas condiciones físicas deben estar habitados por 
las mismas especies. Lamentablemente, Linneo no tuvo oportunidad de detenerse en reflexionar 
sobre las implicaciones y predicciones de su hipótesis, pues tuvo una idea simplista sobre la 
similitud biológica y su interpretación en términos de proceso. Su obra sólo incluyó unos pocos 
cientos de especies, en su mayoría europeas y de •íreas vecinas a Europa. Quien notó esa 
anomalía fue su contemporáneo Gcorgc Leclcrc Conde de Iluffon. 

L'l ley de Buffon. Buffon (1707-1788) es nuls conocido en nuestros días por su obra Historia 
Natural, General y Particular compuesta de varios volúmenes, en los que hace una descripción 
de los vertebrados del mundo conocidos hasta entonces. Pero su principal contribución a la 
biogeograffa, muy popular en el periodo predarwiniano, radica en un descubrimiento cuando 
compara las especies tropicales del viejo y el nuevo mundo. Buffon encuentró: 

"un hecho gl!neral, c¡ue primero parece muy extraño y no hahíamos sospechado antes, es c¡uc no hay especies de la zona 

tórrida en un continente qne se encuentren en otro" (1761, /¡¡ Nelson y Platnick, 1981: 361). 

Scgtín la explicación linneana, bajo las mismas condiciones físicas, diferentes Jugares 
deberían tener las mismas especies. Buffon se refirió a esta anomalía (de que hay diferentes 
especies de mamíferos en diferentes lugares dentro de la zona tropical) como una "ley general". 
Durante los siguientes 50 años, esta ley general fue confirmada por Alcxander von Humboldt 
(1769-1859) en plantas, Pierre Latreille (1762-1833) con insectos y por George Cuvier 
(1769-1832) en reptiles. Todos los casos mostraron el mismo patrón. Humboldt calificó este 
hecho como una ley general, que en adelante se popularizó como la Ley de B1¡ffon: 

Las áreas tropicales del Viejo y el Nucm J\11mdo 110 comparren especies en co1mí11. 

Con todas las evidencias de su descubrimiento, Buffon podía poner en duda la idea del 
centro de origen-dispersión, sin embargo no lo hizo. El parecía estar convencido de que el viejo 
mundo fue el área fuente ele donde partieron originalmente las especies que ahora habitan el 
nuevo mundo. ¿Por qué entonces son diferentes las especies del nuevo y él viejo mundo? De lo 
que dudaba Buffon era que todas las especies hayan pe~manecido inmutables desde su origen, 
cosa que desde luego fue un tema de debate desde la antigüedad (Papavero y Balsa, 1986): 

"Y cuando, por las revoluciones del globo o por la fuerza de los lium:mos, los anim<lles son forzados a 
abarn.Jonar sus lugares nativos -cuando ellos han sido cnz.ados o relcg;1dos a climas dísGtntes-, su naturaleza sufre 
alteraciones tan grandes y profundas que no son rcconocihlcs a primera vista; para reconocerlos se requiere la rmis atcnL1 

inspección, experimen~1ci6n y analogía" (1766: 316; In Nelson y Platnick, 1981: 362). 

De esta forma, los factores externos que ocurren· en Sudamérica podrían ser diferentes 
de los de Africa. Nelson y Platnick (1981) destacaron dos aspectos interesantes en el 
razonamiento de Buffon. Primero, él comenzó con la idea de que las condiciones físicas de 
Afiica son semejantes a las ele Sudamérica: ambas áreas localizadas entre los trópicos, son 
extensas y están cubiertas por bosques lluviosos. Por lo tanto, él esperaría que las dos áreas 
estuvieran habitadas por las mismas especies. Una vez que estudió los hechos, encuntró que no 



35 

hay una sola especie de mamífero común a ambas áreas. Luego, concluyó él, algunas 
condiciones deben ser diferentes, después de todo. 

Las regiones biogeognílicas ele De Canclolle. El apellido De Candolle es muy conocido entre 
los botánicos. Alfonso De Candolle editó a fines del siglo pasado una serie de monografías 
taxonómicas de familias y géneros de plantas. Su padre, Agustín De Candolle, hizo 
contribuciones importantes a Ja biogcografía y a la climatología en dos obras importantes: el 
Prodo11111s y Essai sur Gcographic Boraniquc. Los conceptos modernos de cndemismo y región 
son atribuidos a él. Otros conceptos que no est<ín en uso actualmente -estación y habitación­
fueron muy utilizados por los naturalistas del siglo pasado, aun cuando no le dieron el crédito 
respectivo (claro está que la costumbre de citar las fuentes no era una práctica usual en los siglos 
pasados). Nelson y Platnick (1981) lo ubicaron como el autor que hizo primero la distinción 
entre las dos grandes disciplinas de la biogeografía: histórica (biogeografía de las habitaciones) 
y ecológica (biogeografía ele las estaciones). 

El ensayo de De Candolle está dividido en tres partes: (J) la influencia de los elementos 
externos, (2) la relación entre los elementos externos y el estudio de las estaciones y, (3) el 
estudio de las habitaciones. En la primera parte, De Candolle consideró cinco elementos externos 
y su efecto sobre las plantas: temperatura, luz, agua, suelo y atmósfera. En relación con las 
estaciones y habitaciones, De Candollc dijo: 

"Por el término esracicin yo cntiem.lo la naturnlcza c~pccial de la JocuJic..lad en la que cada especie acostumbra 
crecer; y por lwbitacicJn, una indicación general del país en <lande Ja planta es nativa. El término cst..1ci6n se relaciona 
esencialmente con el clima; el tcrn~no tlc un Jugar tlmJo¡ el término habitaci611 se rdaciona con circunstancias geográficas 
y geolúgicns. L.1 estación de Salicornia est;í en Jos p;mtanos salados; el del Ra11u11culus acmitico, en aguas dulces 
estm1cadas. Las habit:1ciones de ambos se encut:nlrnn en Europa ... El estudio de las estaciones es, por así decirlo, Ja 

lopogrnfTa ho~ínica; el cslUdio de l:i.< habi~1cioncs, la gcografTa ho~ínica." (1820: 383; /11 Nelson y Platnick 
1981: 364). 

En la actualidad los términos de estación y habitación no son usados; esta combinación 
de definiciones es usada por primera vez por De Camlolle. Pero, no obstante la afirmación de 
Nelson y Platnick (1981), el término estación, tal como lo define De Candolle, es usado también 
por Darwin (ver por ejemplo el capítulo 12 del Origen de las Especies, en su descripción del 
tercer hecho, el cual se cita m;ís adelante). Alfrcd Wallacc (1823-1913) también usó ambos 
términos, pero abrevió habiraciún a hábirat, que más adelante se entiendió en sentido diferente. 
El significado dado por Wallacc corresponde más bien a lo que De Candolle llamó estación 
(Nelson y Platnick, 1981). 

La posibilidad de explicar Ja distribución geográfica en términos de historia, no se da a 
partir de Ja teoría evolutiva de Darwin, como sugiere Ball (1976), las ideas básicas aparecieron 
mucho antes. De acuerdo con Nclson (1978) y Nclson y PJatnick (1981) Ja distinción que hace 
De Candolle entre estaciones y habitaciones es, en ese sentido, aún más importante. El distinguió 
estos dos hechos como producto de causas diferentes: 
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"L'J.5 estaciones cst;in tfetermin:ulas liuicameute por causas fisicas que actualmente operan, y ... léL<; hahilaciones 

están probablemente dcterminad:1s en parte por causas gcokigic::ts c¡ue ya no cxistt!n ahora." ( 1820: 413; In Nelson 
y Platnick, 1981: 365). 

De acuerdo con Nelson (1978) y Nelson y Platnick (1981), De Candolle hizo una 
distinción clara, y para su tiempo provocativa, respecto al papel que pueden jugar los procesos 
actuales (ecológicos) y Jos procesos geohistóricos sobre la distribución de las especies. Pero las 
contribuciones de De Candolle a la biogeografía van más allá: él reconoció que hay un gran 
número de especies que Je dan identidad a las áreas que ocupan -especies endémicas- y las llamó 
especies aborfgencs: 

"Por todos estos hechos, uno puede deducir que hay regiones bot1í11icns; por este tt!rmino denoto cuétlquier ;irea 
que, con excepción de especies introducid:is, tienen un cierto mírnero di! plant;is c¡ue Je son propias y que pueden ser 

llamadas realmente aborígenes." (1820: 410, /11 Nelson y Plalnick, 1981: 367). 

La idea de De Candolle es aún más general que la de Buffon; consideró que pueden 
exts!Ir diferencias no sólo entre Africa y Sudamfrica, sino que el hecho del endemismo 
congruente es aún más común y denota diferencias entre áreas más pequeñas, no necesariamente 
separadas por grandes trechos de mar. Agustín De Candolle, propuso 20 regiones botánicas: 

"'(l) norte de Asia, Europa y América; (2) Europa, .:ti sur e.Je la región l, y norte del l\.foditerráneo; (J) Siberia; 
(4) el área 1\.'fcditerránea; (5) este dc Europa hasta Jos mnrcs Negro y Caspio; (6) India; (7) China, Indochina y Japón; 
(8) Australia; (9) Sud:ífrica; (10) este de Africa¡ (1 l) oeste tropical de Africa; (12) JshL'i Canari<ts; (13) norte de Estados 
Unidos; (14) costa noroeste de Norteamérica; (15) fas Antillas; (16) México; (17) América Tropical; (18) Chile; (19) 
sur de Drasil y Argenlina; (20) Tierra del f'uego." (1820; 411, In Nelson y Platnick, 1981). 

En trabajos posteriores, Alphonse De Candol!e subdividió algunas de esas regiones. Para 
De Candolle padre, las regiones botánicas, no eran otra cosa que las habitaciones, Jo que en la 
actualidad puede equipararse a las áreas de endemismo en las que debe basar su estudio Ja 
biogeograffa histórica. 

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

"Los primeros cxplorndorcs siempre pensaron que enconlrnlwn l:1s plantas de sus hogares en países lejanos, y 
ellos se deleitaron dándoles los mismos nomhres. Pt!ro tantos especímenes como ellos vieron, fueron llevados a su regreso 
a Europa, {y) la ilusión se disipó para la vasta mayoría de las especies de plantas. Aun cuando el examen de especímenes 
secos deja alguna duda, la investignci611 hortícola genernlmenle remueve las dudas, dejando sólo unu pequeña fracción 

de especies comunes a regiones diforenles." (1820: 403, /11 Nelson y Platnick, 1981) 

Lo anterior puede resumirse como un principio de mayor nivel de universalidad que la 
ley de Buffon: las especies de distribución restringida son la regla, las de distribución amplia 
son Ja excepción. Este principio es aplicable no sólo para comparar al viejo y al nuevo mundo, 
se puede aplicar también para comparar cualq11ier par de áreas geográficas o regiones y funciona 
tanto para el tamafio de las áreas (las especies estenócoras son más numerosas que las eurícoras, 
ver figura 2. 1), como para la particularidad geográfica de las especies (las especies endémicas 
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son más numerosas que las cosmopolitas, o más estrictamente, que las pandémicas (ver figura 
2.2). Es necesario hacer tal distinción señalada por Rapoport (1975), ya que, aunque casi 
siempre hay correspondencia entre ambos criterios, no siempre es cierto que las especies con 
áreas de distribución pequeña (estenócoras) sean necesariamente endémicas. Este es el caso de 
las especies relictuales con distribución disyunta. El endemismo, tal como es definido por De 
Candolle, se entiende como singularidad. L1s especies endémicas son especies típicas o 
características de un área geográfica. En este sentido, el concepto de endemismo puede ser 
operativo, según la escala geográfica que se considere (fig. 2.2). 
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FIGURA 2.1 Dos patrones hiogcognificos que muestran el comportamiento de las <Ú'cas de distribución de especies del 
gi!ncro Bursera (izquicrd:1; re<líbujado de Kohlman y S•ínchcz, 1984) y de las especies de mamíferos de Norteamérica 
construidos con los datos <le Hall y Kclson (1959) (di::recha; rc<libujado de Rapoport, 1975). En ambos casos se observa 
un mayor mímcru de especies con <Í.rcas dt! c.listrihuci1ín pcquciias. 
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FIGURA 2.2. Areas de emlcmismo del gént!ro Bursera en Ja Cuenca del Río Balsas, con base en los datos de Toledo 
(1982). Generalmente se ha considerado a esta cuenca como un área simple; el "centro de dispersi6n" del género. De 
acuerdo con los datos de Toledo, la Cuenca es m(L" compleja hiogeográficamente y puéden reconocerse por lo menos 
cuatro áreas de endemismo. 
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El papel de la dispersión en la biogeografía predarwiniana. Existen algunas diferencias de 
fondo en el pensamiento de De Candolle, en comparación con los de Linneo y Buffon. La 
diferencia radica en cómo explica cada autor la existencia de especies cosmopolitas y en el peso 
que da cada uno a la dispersión como proceso causal. Al menos para De Candolle y Buffon es 
claro que esta "pequeña fracción de especies comunes a regiones diferentes", resultan ser una 
anomalía en el contexto de sus observaciones. Mientras que Linneo supuso que la dispersión 
desde el Eclén explicaría "todas" las distribuciones actuales de los organismos, De Candolle 
creyó en cambio que la dispersión de una región a otra, explicaría la existencia de esa "pequeña 
fracción" de especies cosmopolitas. Por otra parte, las discusiones de De Candolle contradijeron 
las explicaciones de Buffon. Para Buffon la dispersión de Jos organismos les permitiría colonizar 
nuevas áreas con condiciones diferentes y, por ello, crearía la posibilidad de su cambio o 
evolución hacia especies diferentes. Por Jo tanto, para Buffon, la dispersión explicaría por qué 
hay diferentes especies en áreas distintas; para De Candolle y Linneo, Ja dispersión explicaría 
por qué existen las mismas especies en áreas diferentes. 

La biogcografía 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 Candollc subyace la idea de que las áreas de cndemismo implican una historia 
común para los cndcmitas que habitan en una misma área; significa la operación de un proceso 
histórico común. De Candollc sugirió que el cndemismo congruente de un área significaba una 
historia independiente de otra área, y que sólo es válida para el conjunto de endemitas c¡ue 
habitan una región. Charles Lyell interpretó en sus "Principios de Geologfa" que las regiones 
botánicas de De Candolle representaban, por lo anterior, centros múltiples de "creacián". Aun 
asf, la idea de creación vertida por Lyell no implicaba creación a partir de la nada sino de 
especies que generan a otras especies, lo cual implica evolución; sin embargo, la idea de centros 
múltiples de creación fue duramente criticada por Darwin en el capítulo 12 del Origen de las 
Erpecies. 

Joseph D. Hooker y Philip Sclatcr, 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 geografía de las especies (como se verá más adelante): 
existen similitudes y afinidades diferenciales entre las distintas áreas de endemismo o regiones. 
Brundin (1988) consideró a Hooker como el "fundador" de la biogeografía causal. Hooker 
regresó a Inglaterra en 1843 con una gran colección de especímenes de plantas y notas de su 
viaje a la Antártida. Los resultados y conclusiones de su viaje fueron publicados en la Flora 
Antartica, entre 1844 y 1847, en la Flora Nova Zcla11dic, entre 1853 y 1855 y en la Flora 
Tasmaniac, entre 1855 y 1860 (Brundin, 1988). Sus contribuciones son fundamentalmente 
taxonómicas, pero en sus ensayos hace introducciones de gran interés biogeográfico: 

"Aquí hay suficiente para mostrar c¡ue muchas de h<;: particularidadl~S de cada una de las tres grnudcs úreas de 
la Tierra en las latitudes del Sur son representativas, efcctu:rndo una intcrrdnci6n tan fuerte <1ue prevalece a través de 
las tierras en el Artico y las zonas tcmpf;1das del Norte, y que no son explicadas por cunl<¡uicr teoría de transporte o 
variación, pero que es congniente con Ja hipótesis de que todos vienen a ser miembros ele una flora alguna vez 1mís 

extensa que ha sido partida por causas geot<ígicas y clim;íticas. • (lrz Brunclin, 1988: 343). 



Hooker hizo investigaciones cuidadosas sobre los mecanismos de dispersión de los truca 
recolectados y, con base en ello, concluyó que la dispersión, como factor determinante de la 
distribución actual de las especies no era importante. Al estudiar Hooker "la afinidad botánica" 
entre los continentes sureños, sobre la base de interrelaciones de géneros en dos o más de estos 
continentes, y sugerir hipótesis de áreas ancestrales grandes, hoy divididas, aplicó los principios 
básicos de la biogeografía de la vicariancia (!3rundin, 1988). 

Sin embargo, habrían de aparecer Darwin y Wallace, ejerciendo una gran autoridad e11 
la comunidad científica de su tiempo, para oponerse a las importantes ideas de Hooker. La 
relación 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 síntesis evolutiva. Al igual que Wright, 
Hooker terminó siendo absorbido por la teoría opuesta, en su caso la biogeografía de 
Darwin-Wallace; irónicamente, el -Hooker de 1882 ya había adoptado totalmente las 
explicaciones de la teoría opositora (!3rundin, 1988). 

En una situación semejante se vió involucrado Philip Sclater. En 1858, un año antes de 
la aparición del Origen de las Especies, él escribía lo siguiente: 

"Un problema importante en Ja Historia Natural, y uno que hasta ahora ha sido poco discutido, es que se hall 
buscudo las divisiones naturales primarias di! la superficie lle Ja tierra, tomando en cuenta la similitud o disimilitud du 
Ja vida organizada únicamente como nuestra guía. 

El mundo cstoi mapc:uJo en tantas posiciones, de ai:ucrdo con la latitud y la longitud, y se hace un intento parn 
dar las principales características distintivas de Ju Fauna y la Flora de cada una de estas divisiones; pero se da pocn o 
ninguna ntcnción al hecho de que dos o lllílS de esta divisiones pueden tener relaciones m{tS estrechas entre sí que con 
una tcrccrn cualquiera." (In Nelson y Platnick, 1981). 

Sclater fue muy vago en su noción acerca de las "áreas", en relación con las nociones 
de Candolle, en tanto que las delimitó por latitud y longitud. Tanto Sclater como Hooker 
tuvieron problemas en la búsqueda de interrelaciones de áreas, ya que las indagaron a partir de 
simple similitud-disimilitud. L'ls dos contribuciones fundamentales de la biogeografía 
predarwiniana fueron por un lado las generalizaciones acerca de la distribución 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 áreas biogeográficas. La biogeografía de Darwin 
y Wallace empleó de forma implícita los conceptos de interrelación entre áreas; Darwin sentó, 
quizá sin mucha conciencia de ello, las bases teóricas sobre las que se desarrolla el método 
actual de la biogeografía histórica. Al abordar el problema del parecido entre las áreas se 
preguntó cómo buscar las interrelaciones entre ellas, y dio la siguiente pauta: 

"Vemos en estos hechos alg1ín vínculo org:ínico, en todo el espacio y el tiempo, por sobre las mismas zomrn 
de tierra y ngua, independientemente de J;1s condiciones Hsic:1s. Tendrá que ser muy indiferente el naturalista que no se 
sienta empujado a inquirir cu:íl e!> ese vínculo. El vínculo es :-;implemente la herencia, la herencia es Ja única causa que, 
hasta donde lo sabemos positivmnente, produce organismos complcUunente iguales o, como en el caso de las variedades, 
muy parecidos ... Mediante este principio de herencia con modificaci6n podemos entender c6mo es que secciones du 

géneros, géneros enteros y aun familias est:fo confinadas en las mismas zonas, según es notorio que ocurre." (Darwin, 
1859: 266). 



40 

De acuerdo con Darwin, bajo el princ1p10 de herencia con modificación d . ..: los 
organismos, se pueden inferir las interrelaciones entre especies y, bajo este mismo razonamiento, 
se pueden descubrir interrelaciones entre las áreas de endemismo. Sin embargo, este problema 
sólo fue postulado de modo marginal por Darwin y prácticamente nunca Jo desarrolló; ni él ni 
Wallace. Paradójicamente en Jos capítulos 12 y 13 del Origen de las füpecies que dedicó a la 
biogcografía, hizo un desarrollo más detallado para explicar las "excepciones" a sus hipótesis 
y teoría. Tales excepciones o anomalías en la obra de Darwin fueron las distribuciones 
transpacíficas y las biotas isleñas. 

2.3. LA BIOGEOGRAFIA DE DARWIN-WALLACE. 

Darwin: tres hechos irrefutables. Darwin construyó sus argumentos sobre la biogcografía de 
las especies a partir de tres hechos que consideró irrefutables: 

" ... el primer gran hecho que nos llama la atención es t¡uc ni Ja similitud ni Ja llisimilitud de los lmbiwntcs de 

varias regiones puede ser explicada totalmente por cambios clinüiticos y otras condiciones físicas." (I 859: 264) 

"Un segundo hecho que llama la aknción en nuestra revisión general t!s que las barreras de toda clasl.! u 
obstáculos pnra Ja migración libre, cshin rcl:1cionadas de un modo estrecho e importante con l<ts <liforencias que existen 

enlre las producciones de diversas comarcas." (1859: 264). 

"Un tercer gran hecho, ... , es la afinidad de l:ts producciones di:I mismo continente o del mismo mar, aunque 
las propias especies sean distint:1s en puntos y estaciones diícrenh!s. Es una ley de las m;.ís gencrak:s, y Céttla continente 

ofroce innumerables ejemplos de ello." (1859: 265). 

Como se ve en los dos primeros hechos, Darwin simplemente aceptó las icleas 
decandoleanas acerca de la existencia de las habitaciones; éstas no son un razonamiento original 
de Darwin. El tercer hecho, en cambio, constituye una proposición teórica que fue fundamental 
para la biogeografía de los siguientes cien años: propuso que Jos patrones se debían a dispersión. 
Con el tercer hecho, Darwin estableció el cinturón protector de su teoría: niega de antemano que 
un par de regiones o áreas de continentes diferentes pudieran estar más relacionadas entre sí que 
con cualquier área de otro continente distinto. Así, las interrelaciones sólo podrán establecerse 
entre áreas del mismo continente. Por eso sus "tres hechos" se pueden entender como dos hechos 
y una hipótesis protectora. 

La temática dispersionista que dominó las explicaciones en la biogeografía histórica 
durante el periodo wallaceano (1860 - 1970), sostuvo que las biotas son producto de sucesivas 
o progresivas dispersiones a través de barreras normalmente infranqueables. Segtín las ideas 
wallaceanas, existen rutas de dispersión comunes, trayectorias coincidentes de dispersión 
determinadas por migración, o por factores extrínsecos que actúan sobre estructuras 
especializadas para la dispersión, a través de una geografía estable en sus principales rasgos, es 
decir, desplazamientos masivos de individuos de una población bajo una disposición continental 
y oceánica permanente. Estas fuerzas dispersoras (viento, corrientes marinas, por ejemplo), 
combinadas con las fuerzas limitantes o barreras distribucionales, como cordilleras, brazos de 
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mar y desiertos, dan homogeneidad a las regiones, según el paradigma dispersionista. Pero ¿cabe 
esperar bajo este mecanismo áreas de cndemismo con alta diversidad y conformadas por 
elementos de diferentes edades y capacidades de dispersión? 

Para responder a esta pregunta el dispersionismo invocó eventos espectaculares de 
dispersión masiva a través de barreras oceánicas, y otros autores conjugaron expansiones de área 
con sucesos geológicos totalmente improbables, como la emersión y hundimiento de puentes que 
conectaron ocasionalmente a los continentes, permitiendo así irrnpciones explosivas de especies 
de un continente a otro. Habría que aclarar, sin embargo, que la biogeografía estrictamente 
darwiniana sólo se basó en la dispersión accidental como mecanismo de conformación de 
patrones ele distribución. Darwin fue escéptico para aceptar la idea de movimientos continentales 
o la existencia de puentes intercontincntalcs. 

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

Wallace: sólo seis 1·cgioncs. Wallace (l 876) basó su división del mundo en regiones 
biogeogr.Uicas en el trabajo de regionalización de Sclater (1858). i\ diferencia de De Candolle, 
Wa!lace sólo reconoció la existencia de seis regiones biogeográficas: Neártica, Paleártica, 
Ncotropical, Etiópica, Oriental y Australiana. Algo similar a Darwin, los nexos entre las 
regiones de Wallace se fundamentaron en interrelaciones históricas producidas por diferentes 
medios de dispersión de los organismos. Los centros de origen y rutas de migración entre las 
diferentes áreas biogcográficas se localizaron y trazaron bajo las ideas de Lyell y otros geólogos 
que creyeron que Jos continentes eran fijos. Esa idea fue heredada a sus seguidores en este siglo 
(Matthew, 1915; Darlington, 1957; Mayr, 1963; Simpson, 1965). Entonces el dispersionismo 
basó sus explicaciones bajo el concepto de espacio absoluto; las áreas de endemismo venían a 
ser recipientes que podían ser llenados por especies que procedían de otros lugares. 

Área, Clima y Evolución. El programa dispersionista avanzó durante este siglo bajo la tarea 
de buscar centros de origen y rutas de dispersión. El hecho de que muchos taxa muestran 
gradientes de riqueza, uno o varios sitios de su área de distribución que presentan alta "densidad 
de especies" o de géneros, fue evidencia 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 trópicos. 

Para Darwin y Wallace, los centros de origen se localizaron posiblemente en Eurasia 
donde se generan las especies que ocupan todas las regiones de la tierra. ¿Por qué ahí 
precisamente? Ellos pensaron que se debía a la inestabilidad ambiental que impera en esas zonas 
y a que sus poblaciones son más grandes y tienen un área de distribución mayor, lo que 
favorecía la formación de especies o linajes dominantes. A mayor área las poblaciones son más 
grandes, y la competencia ;1umenta, por lo tanto las especies que se generen ahí serán más 
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agresivas y por ende más dominantes. fatas nuevas especies d~splazarían a las más antiguas y 
primitivas, las cuales tenderían a migrar liacia los trópicos, donde habría mayor cantidad de 
recursos, por lo que la competencia sería mínima y permitiría su coexistencia con un mayor 
número de especies. Matthew (1939) le dio un peso fundamental al clima como promotor de 
especies dominantes; es el clima el que, al ser más variable, determina que las condiciones de 
supervivencia sean más severas y se generan formas mejor adaptadas. Darlington (1957) 
encontró que las formas más grandes de mamíferos se !ocafi7~1n en Áfiica, por lo que supone 
que los climas estables favorecen la producción de formas dominantes. 

2.4. LA BIOGEOGRAFIA CONTEMPORANEA. 

A mitad de este siglo ocurrieron tres sucesos que convergieron hacia el origen de la 
Biogcograffa por Vicariancia, corno un nuevo paradigma de la biogeografía histórica: (l) el 
desarrollo de la sistemática filogenética, iniciada por Willi Hcnnig, (2) el desarrollo de la teoría 
de la deriva continental, hasta su aceptación plena en la década de 1970, con la formulación de 
una teoría de tectónica de placas global para explicar, entre otros grandes rasgos de la superficie 
terrestre, la expansión del sucio occ.inico y (3) el papel de crítico severo que jugó León Croizat 
para el dispersionismo, así como sus proposiciones conceptuales y metodológicas. Estos tres 
acontecimientos convergieron en bases epistemológicas hacia la síntesis de Ja biogeografía de la 
vicariancia, que nace prácticamente a partir de Jos trabajos de Croizat, Nelson, Rosen y PJatnick 
(Bueno y Lloren te, l 991) y se desarrolló metodológicamente 1mís tarde con la participación de 
otros autores importantes como Wiley, Humphries, Parenti, Patterson, Brooks, Cracraft, 
Zandee, Roos y Page. Más adelante aconteció la separación de Croizat (1982) por su ruta 
metodológica original, la de la pan-biogcogrqf/a. Poco tiempo después continuó con Ja de sus 
seguidores neozelandeses, quienes formalizaron sus conceptos y método. 

La sistemática filogenética de Willi Hennig. En la década de 1950 apareció una obra que 
generaría un programa de investigación en torno a ella. Se trata de los F1111dame11tos para 1111a 
Sistemática Filogenética, del entomólogo alemán Willi Hennig, de la que se hicieron 
"traducciones" del alemán al inglés en 1966 y al español en 1968. Hennig planteó en su obra 
que el objetivo de una sistemática Jilogenética debe ser la construcción de un sistema de 
referencia que refleje principalmente las relaciones filogcnéticas de parentesco. Por parentesco 
filogenético, Hennig (1968) entendió a las relaciones genc.1Jllgicas que existen entre organismos 
o grnpos de organismos o especies. 

Hennig (1968) hizo una distinción entre las relaciones de parentesco y las de semejanza; 
sobre estas últimas se construye otra escuela de la taxonomía, la Rnética. Para la fonética, el 
objetivo central es la indagación de las relaciones que se dan entre los organismos, con base en 
su similitud total; para Hennig, las relaciones de par<!ntesco deben buscarse solamente a partir 
de caracteres homólogos derivados (que él denominó si11apo11101jlas) y deben distinguirse de 
aquellos caracteres que no se adquieren por herencia inmediata, sino por evolución convergente 
o paralela (homoplasias, ver capítulo 4) o bien de las homologías antiguas (simplesiomorfías). 
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L• escuela fundada por lfonnig es esencialmente clccluctiva, ele hecho una matriz ele 
estados ele caracter no representa otra cosa que un conjunto ele hipótesis de 
ancestría-clescenclencia entre estados ele 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 ancestría-descenclencia entre estados de caracter, con el propósito 
de reconocer la jerarquía ele sinapomorfías que permitan reconocer los laxa hermanos; nunca 
construye hipótesis ele ancestría-clescemlcncia, directamente, entre especies o taxa 
supraespecíficos, que es el procedimiento propio de la siste1mltica evo/11cio11ista o gradista. 

L•s conclusiones a que accede la sistc1mltica filogenética ele Hcnnig, hoy conocida 
también como cladista, son fundamentalmente de ancestría común inmediata (taxa hermanos). 
Esto ha generado una polémica hacia dentro y fuera ele la escuela claclista. Los llamados cladistas 
transformados o "cladistas de patrón", suponen que los cladogramas sólo representan el patrón 
de relación más coherente de acuerdo con la distribución de estados de caractcr, pero que ello 
no implica la posibilidad de explicar Jos cladogramas en términos de historias evolutivas. La 
figura 2.3 muestra que para un mismo patrón ele interrelación pueden haber al menos cinco 
diferentes historias evolutivas posibles. Las interpretaciones más simplistas de esta polémica han 
concluido en que los cladistas ele patrón "niegan la evolución". L• explicación más probable 
invade el terreno del psicologismo en la ciencia; el conílicto no es entre cladistas y evolución, 
sino entre cladistas y neodarwinismo. Nelson y Platnick (1981) establecieron que las relaciones 
inferidas a partir de cladogramas no necesitan ser congruentes con los modos de especiación 
propuestos hasta ahora, es decir, los del ncodanvinismo. 
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FIGURA 2.3 El patnín mostrado por l!'! cladograma u pucdc ser el resultado de al menos cinco rutas evolutivas diferentes 
(h~f). La ruta h, indica que! d taxlin C dio origen •t D y éstt! dcsput!s <lió origen a A; la ruta e muestra al mismo taxón 
C, del cual procede el tax6n A y luego :i¡rnrecc D; en la ruta ti, un taxón X diverge para formar C y B, luego D origina 
a A; en In rut.a e, el antecesor X si.: diforcnci::1 en C y A. y <lcspués A forma a D; en el último caso, ruta f, un antecesor 
X1 <liverge hncia X2 y C, dcsput!s X2 diverge hacia A y D. Todas J;1s rutas expuestas implican t¡ue A y B están más 
rnladonmJos entre sí, que clwlquiera dc Jos dos con C. 
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Los continentes se mueven. El SL'gundo suc.:so que alentó el dt:sam.illo de la biogcogralfa de 
la vicariancia fue la aceptación, a finales de la década de 1960 y principios de 1970, de la teoría 
de la tectónica de placas global como paradigma de la geología contempor;inca. Durante todo 
el periodo wallaceano, las explicaciones acerca de los patrones de distribución geográfica de los 
taxa estuvieron basadas en la dispersión, que reprl,sentó el argumento m;ís razonable si se 
considera que las limitantes del fijismo de los continentes dominaron a la geología hasta 1960. 
Así, las explicaciones biogcográficas tuvieron que supeditarse a las teorías gcol<ígicas que 
imperaron en ese tiempo, para las que, al fin y al calio, la posición de los continentes no 
constituía un problema que tuviera que atender la geología. 

La tectónica de placas fue una propuesta de la geología para explicar los rasgos tectónicos 
m;ís notables del globo terráqueo: continentes, océanos, grandes cadenas montariosas y 
volcánicas; éstos tienen implicaciones biogcogr;ificas importantes. El descubri111iento de 
distribuciones disyuntas transatlánticas ele taxa fósiles y ele taxa hermanos actuales, formularon 
implícitamente preguntas significativas. ¿Es razonable suponer, sobre las bases teóricas de 
Darwin, Wallacc y seguidores, que los Afrsosaurus migraran desde el centro del África a través 
ele toda Asia, o Europa, hacia América del Norte, cruzaran un Istmo de Panam;í que 
probablemente no cxisti6 en ese tiempo, establecerse exclusivamente en la Amazonia y no sufrir 
ningún cambio evolutivo en su largo trayecto milenario? (figura 2.4). Este tipo ele distribuciones 
llevaron a Wegencr a la proposición de su teoría de la deriva continental en 1915. 

FIGURA 2.4. Arna de dbtribución dd registro fl'.ísil dd Mt·so.wwrns, un reptil p<1lcoz.oi..:o que, si.' presume, h:1bittl aguas 
somcrn.s. Su c;1pacidad ti!! <lispcrsi611 se presume tamhi~n limitada, por lo tanto no se pucdi: aceptar que su distribución 
se haya dehido a su <lispersián a través cid Atl:íntico. Rcdihujado tic 1 {allam { 1 ~72). 
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No fue \Vcgener el primero en plantear la movilidad de los continentes. Antes, Francis 
Bacon, en el siglo XVIII, hizo énfasis en la concordancia entre las costas atlánticas de 
Sudamérica y África. Y por Darwin nos enteramos que un contcmpor;ínco suyo, Edward Forbcs, 
propuso cambios dr<ísticos en la posición de los continentes. 

"Et.lwar<l Forhcs insiste en que tmJ:1s las islas del All:'intico deben haber estado unidas recientemente vinculadas 

con Europa o ,.\fric:1 1 y Europa igualmente con América ... " (1859: 270). 

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

" ... Si realmente merecen cunlianz.a los ;1rgu111cntos en que insiste Ed\vard Forbcs, hay que admitir que ;1pcnas 
hahrii llllH sola isla que no haya estado unida recientemente con aiglÍr1 continente. Esta opinión corla el nudo gordiano 
de la dispcrsilln de las mismas especies por Jos puntos ni:ís distantes y quita muchas dificult:1Jcs; pero a mi juicio ni> 

estamos ;1utoriz.ados para ;ulmitir tan c1wrn11.·s c;nnhios gcngr;í!it.!os de.ntro del periodo de las especies existentes." {1859; 
270). 

En 1858, Antonio Snider-Pcllcgrini (Hallam, 1989) reconstruyó por primera vez el 
supercontinente del que derivaron todos los dem<ís continentes, antes de la apertura del Atlántico. 
Al igual que Humboldt, supuso que Ja separación de los continentes resultó de Ja erosión 
provocada por el diluvio (Gibbrin, 1986). Hacia finales del siglo pasado, Osmond Fisher retomó 
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 desaceleración de 
la Tierra, resultado del efecto de las marcas solares (Gibbrin, 1986). 

L"1 teoría de Wegener, a diferencia de sus antecesoras, estaba apoyada en evidencias 
paleontológicas más consistentes. Sin embargo, a pesar de la mayor solidez de sus argumentos, 
su teoría no fue aceptada por los geólogos de su tiempo. En su Jugar se insistió en Ja idea de Ja 
existencia de puentes intercontinentales muy extensos (figura 2.5a), que permitieron la conexión 
de las biotas fósiles disyuntas, como el caso del Mesosaurus. De esta forma quedaba solucionado 
ese problema bajo el fijismo de los continentes (Hallam, 1972). L"1 heurística negativa cumplió 
su papel. 

Wegener planteó que si era cierta Ja teoría de los puentes intercontinentales, sus vestigios 
podrían ser reconocidos a través del sondeo del piso occ.inico, inclusive del cercano a la costa. 
Si existió, por ejemplo, el puente Brasil-etiópico (figura 2.5a), entonces sería factible obtener, 
de las costas del Brasil y de las del centro occidente del África, en sus partes más profundas, 
rocas ligeras del mismo tipo de las que, de acuerdo con Edward Suess (1831-1914) (Hallam, 
1989), componen la superficie de los continentes (sial, capa rica en silicio y aluminio). Por el 
contrario, las rocas de ese lugar son muy pesadas, típicas de los taludes continentales (sima, capa 
rica en silicio y magnesio). Entonces, ¿cómo se puede suponer que material tan denso pudiera 
subir y bajar tan fácilmente? ¿De qué proceso geofísico estaríamos hablando? 

A pesar de sus evidencias, la teoría de Wegener siguió siendo rechazada y el efecto de 
su crítica sólo llevó a los geólogos contemporáneos de Wegener a suponer puentes 



intercontinentales más cstrccl1os (Hallam, 1972; figura 2.5b), como una posibilidad ele resolver 
la anomalía del cndcmisrno disyunto. Así, que era poco probable descubrir evidencias geológicas 
ele la existencia de los puentes, y la teoría Íljista volvía a quedar protegida. Incluso con el 
desarrollo ele técnicas de investigación submarina, a partir de la segunda guerra mundial, se 
tuvieron evidencias mineralógicas y geomagnéticas suficientes para aceptar, desde la década ele 
1940, el hecho de la movilidad de los continentes. Sin embargo, como se ha visto, tal idea no 
se aceptó entre los geólogos hasta fines de la década de 1960. Las críticas principales a la teoría 
de la deriva continental se centraron, sobre todo, en Ja falta de un mecanismo coherente que 
explicara bajo qué fuerza Jos continentes se ven obligados a separarse. 

Gibbrin (1986) encontró una sola diferencia entre el rechazo de la teoría de Wcgener y 
la aceptación de la teoría de la tectónica de placas, medio siglo después: los interlocutores eran 
otros, la comunidad científica que aceptó la teoría de la tectónica de placas era otra. Gibbrin citó 
un pasaje muy ilustrativo de este hecho. Durante el Simposio de Geología ele 1928, uno de los 
participantes señaJó categórico: "Si ;iccptamos la !Jjp,ítesis Je \Vcgener, }'<t podemos tirar <t la h:1:rnra todos los 

t~onocimitrntos que hemos estado ensciíando duranlc Jos últimos St:tcnta c1iws y empezar tfo llllt.!VO.". Lo anterior no 
es más que un ejemplo de que, como señala Kuhn (1971) en contradicción con Popper (1962), 
la refutación de hipótesis no ha tenido históricamente el papel de juez para aceptar o rechazar 
feorfas. 

Las teorías geológicas actuales. Ut teoría moderna de la tectónica de placas ha sido aceptada 
sobre tod0 en cuanto a los mecanismos generales que hacen que los continentes cambien su 
posición, el desarrollo ele océanos y otros graneles rasgos tectónicos. Lo que se debate en la 
geología histórica en nuestros días es la reconstrucción ele los eventos generales de la historia 
de Ja tierra. La historia tectónica propuesta en la teoría de la deriva continental supone que hubo 
un gran continente que se fragmentó en dos: uno llamado Laurasia al norfe y otro llamado 
Gondwana al sur (figura 2.6). Luego, el Gondwana se dividió en cinco: la actual Antártida, 
África, Sudamérica, Australia y la India. Esta tíltima colisionó finalmente con el sur del 
continente asiático. Laurasia derivó por otra parte en dos porciones: América del Norte y 
Eurasia. Finalmente, América del Norte se comunicó con América del Sur con la emersión del 
puente de Panamá. 

Algunos estudios recientes en biogeografía lian vuelto a plantear probl"mas a los modelos 
geológicos usuales, que se han propuesto para reconstruir la historia de los continentes. De 
acuerdo con estudios en la ictiofauna de agua dulce, las relaciones genealógicas ele los taxa del 
Pacífico evidencian distribuciones disyuntas transpacíficas (Croizat, 1961; Craw, 1984), que 
incluso ya habían sido reconocidas por Darwin (Grchan, 1988). ¿Cómo explicar entonces que 
haya taxa hermanos de peces de agua dulce en cuencas de China, Japón y la vertiente occidental 
ele América del Norte? Algunos geólogos atraídos por este problema biogeogrMico han 
comenzado a tomar en consideración dos posibilidades. 
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FIGURA 2.5. Dos puentes terrestres intcrcontincntalcs que unen a Sudamt:rica con África. En el siglo pasado se propuso 
un puente Dnu;iJ.Etiúpico (línea a), pr:ícticamcntc lan prande como los continentes <JUe une. Después de Jos debates 
propiciados por Alfrcd \Vcgcncr se propusieron puentes m:ís mmlcstos (línea b). Rcdibujado de Hallam (1972). 
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FIGURA 2.6 Hisloria <lt! la fragmcniacitín de lns contincnk.s scgiin Ja teoría dt! la deriva i..:onlincntal. Ifrdibujado de 
Nelson (1985). 

L'l primera posibilidad consiste en suponer que en el movimiento ele los continentes hayan 
tenido que ver eventualmente periodos ele crecimiento del volumen terrestre (Coney et al., 1980; 
Kamp, 1980; Nur y Ben-Abraham, 1977; Jones Cl al., 1982) (ligura 2.7). u1 idea del 
movimiento de placas, como es concebido por Ja teoría original, implica que Ja existencia ele 
zonas ele expansión y subclucción cid fondo oce<ínico son congruentes con Ja ley ele la 
conservación de Ja masa, es decir, si ocurre Ja cxpulsi6n ele masa hacia la superficie en las zonas 
de expansión del fondo occ.inico, debe haber también zonas donde esta p.Srclicla ele masa deba 
ser recuperada (zonas de subducci6n). L'l acrecencia de la tierra implica un desequilibrio entre 
la actividad de expansi6n y subclucci6n, por eso la. idea del crecimiento terrestre parece 
descabellada. Sin embargo, resuelve muchos conflictos derivados ele Ja evidencia de 
correlaciones pctrogr;lficas y estratigníficas que indican afinidad geológica transpacilica, pero 
sigue sin resolver los problemas de distribuciones biogeográficas bipolares (Nclson, 1985). 

La segunda posibilidad consiste en suponer Ja existencia de un continenle antiguo 
-Pac(/ica-, actualmente fragmentado, que cleriv<í radialmente hacia América y Asia (Croi7~'lt, 

1961; Nelson, 1985; ligura 2.8). Al parecer ésta no es una idea de este siglo. Papavero (com. 
pcrs.), encontró escrito por primera vez Ja idc.1 de un continente Pacífica en La Isla del Tesoro, 
de Julio Veme, en el siglo pasado, con base también en la composición ele la biota ele las islas 
del Pacílico. Nelson (1985) encuntró que el modelo de Pacílica, sugerido por Croizat, es más 
congruente con Ja interrelaciones ele áreas geográficas marinas que resul!an del análisis claclístico 
realizado por él, que con los otros modelos geológicos de gran escala. La polémica sigue entre 
algunos geofísicos y biogeógrafos. 
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FIGURA 2.7. Estado de prccxpan.c;ión de Ja ticrrn scgtín la teoría de Creer (Redihuj~do de Nclson, 1985). 

FIGURA 2.8 llipó[csis acerca de la fragn1cn1acilj11 del cnntin~ntc :1ntiguo Pacífica, sugerido por León Croizat y 
formul<:tdo por Nur y DcnMAvraham (1977). 
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Las críticas ele León Croizat. El tercer suceso importante en el desarrollo de la biogcografía 
de la vicariancia fue el trabajo realizado por León Croizat ( 1894-1982). L1 ciencia 
institucionalizada requiere del ejercicio permanente de la crítica para su evolución; sólo en esa 
medida es posible su avance. En la biogeografía actual, LetSn Croizat vino a ocupar ese espacio 
de forma por demás importante. Puc poseedor de una crítica exccpcionalnwnte aguda, incluso 
corrosiva. Sus críticos opinaron dt: la obra d<: Croizat como excéntrica (lvlayr, 1982), 
idiosincrfüica (Pallerson, 1982), orla lunática (Simpson, In Nclson, 1977) y acientítlca (l\layr, 
111 Nclson, 1977). Li mayoría de sus críticos, cormínmcnte teóricos del ncodarwinismo, 
ignoraron el contexto filosófico, histórico y cultural en el que Croizat desarrolló su síntesis pan­
biogeográfica (Craw y Hcacls, 1988). 

Durante la última década del siglo pasado, se formó un grupo important<: dt: bi6logos 
teóricos en torno a Daniele Rosa, un especialista en anélidos del Musco de Turín, en Italia. 
Entre los adeptos de Rosa se encontraba un herpctólogo aficionado, el Conde f<.lario G. Peracca. 
El joven León Croizat conoció a Peracca, de quien adquirió sus principales conocimientos e 
influencias de las ideas de Rosa (Craw y Heads, 1988). Papavcro (com. pers.) tiene una 
interpretación distinta y considera que Croizat no entendió cab:ilrncntc a Rosa y sus teorías. 

L1. teoría de la evoluci6n de Rosa (hologénesis), inició con una fuerte crítica al 
darwinisrno en relación con el mecanisrno de formación de especies. Rosa propuso un concepto 
de especiación en el que da mucha importancia a Ja existencia de poblaciones variables que 
procedían de un antecesor ampliamente distribuido, en respuesta a direccionalidad interna y 
cambios geológicos (Hcads, 1985). En ese sentido Craw y Heads (1988), al igual qu<: Croizat 
(1982), consideraron el trab;tjo de Rosa corno una anticipación de la sisterrnítica cladista actual, 
desarrollada por Willi Hennig. Rosa concibió una identidad de la especie como producto de una 
continuidad en espacio y tiempo; su proceso de espcciación representa un antiescncialismo que 
se adelantó 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 biogeografía de Croizat. De 
hecho él siempre reconoció esta influencia y su principal libro Space, Time {l/l(/ Form: !he 
biological sy111hesis (Croizat, 1964) lo dedicó a la me!lloria de Rosa. 

Los estudios de Croizat fueron resu!llidos en dos grandes obras: Manual Q( 
Phywgevgraphy (1952) y Panbiogeography (1958). Croizat comparó cuidadosamente cientos de 
áreas de distribución disyunta ele taxa y las conectó con líneas que lla!lllÍ 1racks (trazos) (figura 
2.9). L-1 unión de un par de áreas de distribución disyunta es un trazo individual, pero él 
encontró que hay un gran nú!llero de trazos individuales que coinciden en sus trayectorias a los 
que llamó generalized 1mcks (trazos generalizados) (figura 2.9). La evidencia de los trazos 
generalizados illlplica la existencia de procesos que operan sobre conjuntos de especies de 
distribución geogr;íficamente semejantC'., bajo una causa común: vicariancia. 

En su Panbiogeography ( 1958), Croizat propuso que existe una relación estrecha entre 
la historia de la tierra y la historia de sus biotas. El sostuvo que, en ausencia de barrerns 
distribucionales, los organismos tienden a extender su ;\rea de distribución por medio de lo que 
él llamó medios de s11p¡•n•ivc11cia. Croizat no reconoció la importancia de medios de t/i.lpersir5n. 
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13ajo Ja decadencia del adaptacionismo como paradigma de la teoría evolutiva, Croizat puso en 
duda que las especies desarrollasen estructuras especializadas para realizar la función ele 
dispersión, como si la dispersión fuera una "neccsielad" que tuviera que ser satisfecha. Más bien, 
dijo Croizat, los medios de supervivencia eventualmente pueden operar como agentes expansores 
del área de distribución. Una vez que el área ele distribución se ha ampliado (durante periodos 
de 1110/Jilismo), pueden suceder eventos geol6gicos que den Jugar a la aparición de una nueva 
barrera intermedia que divida entonces el ;írca original o área a11ces1ral (durante periodos de 
inmobilismo). A través del tiempo geológico, esta división conduce a divergencia evolutiva y, 
con frecuencia, a espcciación (como se mostró en la figura 1.12, en el capítulo anterior). A este 
proceso se le llama vicariación o, más connínmcnte, 1'Íearia11cia. Luego entonces, la explicación 
de Croizat del origen de las biotas resta importancia al papel de la dispersión a gran distancia 
a través de barreras y da peso principal a la división de úreas de distribución ancestral. 

FIGURA 2.9 Trazos generalizados propuestos por Croi1 .. at para explicar las principales interrelaciones entre lw; füe;1s 
biogeogníticns ti~ la tierra m;ís im¡mrt;uHt.:s. 

Croizat, Nclsou y Rosen: Una crítica y dos métodos. A pesar de que ha habido confusión al 
respecto, Croizat no es representante de la biogcografía cladista. Rosen y Nelson, cladistas 
dedicados a la sistemfüica de peces son quienes redescubren y acogen críticamente el trabajo 
desarrollado por Croizat (Nelson, 1973). Posteriormente Croizat, Nclson y Rosen (1974) 
realizaron una crílica general y contundente a las suposiciones fundamentales de la biogeografía 
de Darwin-Wallace y de sus seguidores en este siglo, tales como las ideas ele ce111ro de origen 
y dispersicín a gran dis1a11cia. Pero su alian7Á'l fue temporal (y al parecer, se restringió sólo para 
la crítica del dispcrsionismo) ya que Croizat (1982) por un lado y Nclson y Platnick (1981) y 
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Rosen (1978), por otro lacio, tomaron rutas metodológicas diferentes. Que Ja genealogía de las 
especies es congruente con la "genealogía" de las áreas, es un supuesto conceptual de Ja 
biogeografía cladista de Rosen y Nelson. En Ja l'a11-biogcogra;Ta de Croizat, el método es 
distinto; supone congruencia entre los patrones de vicariación biótica y la historia de la tierra. 
Se puede adoptar aquí la distinción que hace Humphries y Paren ti ( 1989) entre biogeografía 
cladista y pan-biogcografía y reconocer a Ja /Jiogcogrf¡/Ta por 1·icaria11cia como un enfoque 
general que pretende incluir a ambas escuelas. 

La bicgcografía cladista es escéptica respecto a la solidez de Jos modelos geológicos 
como referencias de análisis. ¿Cómo hacerlo si para las Antillas, por ejemplo, existen más de 
tres modelos geológicos bastante distintos que pretenden explicar su origen? ¿Clial de ellos sería 
m:ís congmente como para ser usado de referencia de an:ílisis si tocios se basan en evidencias 
geológicas aparentemente consistentes? La biogeografía cladista descubre las relaciones históricas 
entre las biotas, al usar como dato básico las relaciones genealógicas que hay entre las especies 
endémicas que contienen. Esto significa que investiga las relaciones de origen o parentesco de 
las áreas y biotas por medio de las r.::Jaciones de parentesco de sus especies. 1~'1 genealogía de 
las especies est:i representada por cladogramas y el principal objetivo de un trabajo en Ja 
biogeografía cladista es la obtención de un cladograma de :íreas que muestre las relaciones 
históricas que existen entre ellas. 

Br1111rlin: ;,1111 enfoque ecléctico'!/\ pesar de la distinción de llu1nphrics y Parcnti (1989), la 
llamada biogeogrqfía cladista, no es la tínica propuesta que se haya hecho con el uso de Ja 
metodología c!adista. Se debe distinguir a esta escuela de otra que utiliza también a la 
reconstrucción genealógica como herramienta de an;ílisis: la biogeogrr¡/ia jilogell('tica de 
Hennig-Brundin. Esta escuela pretende justificar su "eclecticismo", proponiendo el uso del 
c!adismo como método para probar hipótesis alternativas de vicariancia o dispersión. Trata de 
diferenciar cuándo un cladograma ele áreas es más congruente con el proceso ele dispersión y 
cuándo es más congruente con la vicarianciii. Si el cladograma refleja dispersión, entonces es 
posible localizar el centro de origen del taxón en la rama del cladograma 1mís cercana a su base, 
ésto indica la regla de progre.1·i1)11 de Hennig. Sin embargo, la dif~rcncia es sencilla, ya que la 
escuela de Drnndin trabaja con un solo grupo o taxón, 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 área o una biota. La biogcografía cladista 
no descarta la posibilidad de que en algunos eventos de cladog.!nesis est.;n involucrados procesos 
de dispersión, sobre todo en organismos vágiks y de valencia ecológica amplia (curirópicos), 
como muchos de los mamíferos, tan citados por los dispersionistas. Lo que sucede es que los 
eventos de dispersión son estoc:ísticos, no prccisamrnte en el sentido de que sean irrestrictamcnte 
aleatorios, sino en el sentido de que no están correlacionados repetitivamente y, por !0 tanto, no 
generan patrones simples; operan en especies o de modo más cspecíllco en poblaciones, 
difícilmente en biotas. Por ello los vicariancistas no utilizan sólo un taxón sino grupos de taxa, 
con capacidades dispersoras distintas; analizan los casos de congruencia de los diferentes 
cladogramas involucrados y ponen atención en ello, porque implica historia común. 
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El objetivo de Ja biogcografía claclista, a diferencia de la de 1-!ennig-Brunclin no t·s 
contrastar hipótesis de dispersión y vicariancia, sino el descubrimiento de relaciones entre las 
¡\reas y biotas. Así pues, a111bas escuelas coinciden en que trabajan con grupos (uno o varios, 
según la escuela) internamente 111onofiléticos sc11s11 Hcnnig (1968) (ver capítulo 4), pero usan 
este principio metodológico general para contestar pregu11Las diferentes. 

Para el programa dispcrsionista, el reconocimiento de unas pocas regiones biogcográficas 
no vendría a ser mas que una "nube", se11s11 Popper (1974); es decir, las regiones representan 
la suma de las partes, su naturaleza cst;í asociada con el hecho de que cada una de ellas tiene 
un centro de origen que da Jugar a especies típicas o características. Para los vicariancistas y los 
pan-biogcógrafos, las regiones o áreas de endcmismo representan partes de un "reloj" poppcriano 
y, por tanto, aceptan la validez en la lnísqucda de los procesos que generan tales patrones. rn 
rcconocimiemto de patrones de distribución geográfica por Humboldt y Buffon, de áreas de 
endemismo o habiwc:io11cs por A. de Candolle y de regiones biogeogrt(ficas por Selater y 
Wallace (Nelson, 1978; Ndson y Platnick, 1981), implican comunidad de endemismos o de 
historia espacial; es decir, Ja existencia de distribuciones congruentes para diferentes taxa. En 
un sentido amplio, a estas áreas que comprenden un conjunto ele taxa ele distribución recurrente 
se les ha denominado indistintamente en la literatura reciente como bimas, áreas biogeogr(¡/icas 
o áreas de e11dcmi.11110. Este es el tipo de evidencia que es importante para la biogeografía 
claclista. 

El rechaw de un centro de origen 1n11co permitió a los biogeógrafos de este siglo 
"liberarse" de la obligación de inventar rutas de dispersión para explicar la distribución 
congruente, pero los introdujo en un problema metafísico: ¿cómo localizar los centros de origen? 
Tradicionalmente existen cuando menos dos formas de resolver este problema: 

(A) Ve1:l'i<ín darwi11isra. 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), obligándolas a migrar hacia sitios ele diversidad 
alta, donde la competencia es mínima, ya dijimos por qué. Pero, ¿bajo qué mecanismo se 
forman tantas especies sin aislamiento geográfico de subpoblacioncs? Especialmente cuando k•s 
principales defensores de dispcrsionismo favorecen también a Ja cspeciación alopátrida, como 
el modo preponderante de formación de especies. 

(13) Versión he1111igia11a. Los centros de origen se localizan donde un taxón es más diverso y 
donde se localizan las especies m;ís primitivas; las especies se forman por aislamiento periférico 
(peripatría), de tal forma que las nuevas especies se confinan a los bordes del área de 
distribución del taxón. 

Aunque parece m;ís atractiva esta tíltima forma de localizar el centro de origen, comparte 
con la primera algunos "nudos" conceptuales. En primer lugar, cualquiera de las dos propuestas 
implica dos supuestos observacionales: (l) que las apomorfías (caracteres derivados), muestren 
un patrón (posiblemente un gradiente) de variación, el cual, cuando se ha intentado buscar, no 
se ha encontrado (Endler, 1982), (2) que tal patrón de variación de apomorfías esté 
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correlacionado con un patrón de variación de la diversidad. Si el primero no se cumple, no tiene 
sentido probar el segundo. Pero aun si se diese esta situación, existe un segundo "nudo" 
conceptual, ¿qué extremo del patrón representa e! centro de origen? Resulta que el mismo 
hallazgo observacional es evidencia, bajo el mismo recurso metodológico, de dos hipótesis 
opuestas. L'ls dos usan hechos y métodos iguales para llegar a conclusinnes totalmente 
contradictorias. La búsqueda de centros de origen, por esto, cae en el sentido de Popper (19{j2) 
en el terreno de la metafísica (figura 2. 10). 

Hennig Darwin 

FIGURA 2.10 Dos posibilidadt.!s para localizar los i:cntros el!.! origen. Seg1ín D•1rwin las •ircus de distribución de lm; 
especies <le formaci6n m:ís reciente indican el centro de origen¡ scg1ín Brun<lin, las c¡uc permanecen en los centros <le 
origen son las especies primitív<1s, de acuerdo con la regla de 1:1 progresión. Como se observa, b;:~o este mismo patrón 
se rcsp:dt.lan dos hipótesis contrndictorias y no existe posibilidad <le refutarlas cntn.! sí. 



CAPÍTULO 3 

LOS I<UNDAIVIENTOS DE LOS ENFOQUES HISTÓRICOS 
EN llIOLOGÍA COI\IJ>ARADA 

3.1. PROBLEMAS Y METAS DE LA BIOGEOGRAFÍA IIISTÓRICA. 
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L'.1 reconstrucción ele la historia. Uno de los debates más complejos e interesantes que se han 
dado en la biología comparada es acerca de la posibilidad de la reconstrucción de los eventos 
evolutivos. De acuerdo con Sober (l 988a), la posibildad de la reconstrucción de la historia 
evolutiva depende de si los lazos que unen el pasado con el presente son información que se 
haya preservado o destruido. Si tal información existe, aparece el problema de la percepción, 
que es un problema de intcrprc1;1ción. Que el pasado haya producido los patrones del presente 
no quiere decir que ncccsariamenlc sea:nos capaces de percibirlos. Uno acepta generalmente que 
las percepciones de nuestros sentidos son capaces de proveer evidencia acerca del mundo fuera 
de nuestra mente. Como una extensión del razonamiento anterior, la ciencia y el sentido común 
nos dirían que el pasado produjo el presente vía una ruta causal particular (Sober, l 988a). Es 
posible, en principio, aplicar los procedimientos de inferencia tanto para hacer predicciones 
como rctrodiccioncs. Sin embargo, el pasado no puede ser inferido a menos que se considere 
como premisa básica que los procesos que subyacen a las teorías sean de aplicación universal; 
sin restricciones de espacio y tiempo. Si consideramos que el proceso evolutivo opera 
actualmente para producir el futuro, es posibie pensar que este mismo proceso haya producido 
el presente desde el pasado. 

La tarea de reconstruir la IJbtoria evolutiva de los organismos es análoga a suponer la 
reconstrucción de las ramificaciones de un árbol hasta un tronco único, a partir de la evidencia 
de las hojas. En el extremo del escepticismo, debemos suponer dos posibilidades. En una 
primera posibilidad, en el peor de los casos, esta tarea resultaría imposible si la información que 
liga al presente con el pasado es información destruida. Si esta información es preservada hasta 
el presente, surge entonces un nuevo lema de debate acerca de l) la distinción 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 múltiples hipótesis que se 
pudieran generar para resolver el mapa de la evolución. 

La distinción entre información preservada y destruida, entre evidencias verdaderas y 
espurias, son sin duda complicados, primero por la introducción necesaria de la noción de error 
de muestreo. Si tenemos un par de hipótesis mutuamente inconsistentes para predecir el estado 
final de un sistema, las cuales generan predicciones altamente contradictorias, el sometimiento 
a prueba de las dos es relativamente f<ícil. !'ero si se trata de dos hipótesis, cuyas predicciones 
son muy parecidas, la observación imprecisa puede conducirnos a elegir la hipótesis equivocada. 
La segunda complicación, no desligada de la primera, nos permite suponer que Jos procesos que 
ligan al pasado con el presente, deban ser probabilísticos, no determinísticos (Sober, 1988a). 
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L1 inferencia de las relaciones genealógicas muestra dilicultadcs que son pcculian:s a 
tocias las ciencias históricas. Esta enfrenta tareas an;ilogas a las que c::tán implícitas en la 
reconstrucción de la historia evolutiva del lenguaje. Ambos sistemas de estudio suponen que la 
base ontológica que liga al presente con el pasado es la herencia con modificación. Así como 
Jos caracteres son transmitidos de los padres a los hijos, los cuales pueden desarrollar diferencias 
en su fenotipo con relación a sus padres, de manera análoga el lenguaje es heredado de padres 
a hijos, quienes lo modifican generalmente por influencias culturaks a las que los padres no 
estuvieron sometidos. La recuperación de las historias de la vida y del lcngu:>ie suponen que 
la mayoría de los atributos son transmitidos verticalmente a través de linajes y que las relaciones 
horizontales, hibridación en el caso de organismos o adquisición de vocablos de otros idiomas 
en el caso del lenguaje, son mínimas. 

3.2. HERENCIA CON MODIFICACION: ¡,PATRON O PROCESO'? 

Tanto la siste1mítica cladista como Ja biogeografía de Ja vicarianza y Ja pan-biogeografía 
parten del supuesto de que sus procedimientos de clasificación, ya sea de organismos o ele las 
áreas que ellos ocupan, deben conducir al reconocimiento ele patrones de interrelación entre 
ellos. La naturaleza de tales patrones de interrelación tiene su origen en el proceso de herencia 
con modificación, es decir, em!ución. Esto no'.; lleva al terreno de la discusión de un tema 
importante: ¿son reales las unidades lnisicas ele clasificación en sistemática y biogcografía, o son 
meras creaciones de la mente humana? La existencia de las especies y las áreas de endemismo 
como entidades naturales, es decir como entidades concretas que existen en el mundo real 
independientemente ele la capacidad del investigador para descubrirlos, se ha puesto en duda 
sobre todo por parte ele los taxónomos feneticistas. 

Si una clasificación natural de los organismos debe reflejar una historia evolutiva que 
relaciona a grupos sometidos a an<ílisis, debemos entonces preguntarnos de principio cu;il es 
nuestra unidad básica ele clasificación y cuál es su naturaleza. En Ja sistem;ítica se ha definido 
a la especie como la unidad lnísica ele clasificación. El car<íctcr natural o tipológico de la especie 
ha sido exhaustivamente debatido en Jos últimos años y como producto ele este debate se han 
propuesto diferentes reclefiniciones del concepto de especie. En otro terreno de Ja biología 
comparada, en Jos enfoques históricos de la biogeografía se propone que el proceso evolutivo 
ha producido tanto a los taxones como a las áreas de e11de111i.1mo definidas por su distribución. 
Así, la unidad básica de clasificación en biogeografía vendrían a ser precisamente las áreas de 
endemismo. Sin embargo, la realidad de las áreas de endemismo es tan debatida como Ja 
realidad de Ja especie. 

L1 sistemática cladista adopttí el concepto de especie evo!utirn de Simpson (1961). I~1s 
especies, de acuerdo con este concepto, representan linajes y, por tanto, los organismos 
pertenecientes a una especie comparten una historia común, comparten antecesores, y esto es Jo 
que Jos Jiga como miembros de una especie. Los organismos de una especie han estado 
sometidos a Jos mismos procesos evolutivos y, por ello, muchos de sus caracteres guardan 
también una relación de ancestría-desccndencia con los caracteres de las especies que les dieron 
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origen. Si trasladamos este razonamiento a las áreas de endemismo, entonces diríamos que éstas 
son también entidades históricas reales, y que los cndemitas que cohabitan en una de tales áreas 
han estado sometidos a los mismos eventos de división de sus áreas de distribución ancestral. 
Y sólo si se considera esta posibilidad, es factible la búsqueda de relaciones genealógicas entre 
las áreas, de otra manera la tarea del cladismo sería tan falsa como la reconstrucción de los 
puentes intercontincntalcs que se empeñaron en descubrir los antagonistas de Wallace y 
Wcgcner, o como la búsqueda de eslabones perdidos tan invocados por la sistemática tradicional 
anclada en Darwin. 

Entonces, el punto de partida de un análisis cladístico, tanto en sistemática como en 
biogcografía es el reconocimiento ya sea de especies o de ;\reas de endemismo. Si suponemos 
que ambas son entidades concretas del mundo real, cabe entonces destacar otra interrogante ¿son 
las especies y las ;\reas ele enclcmisnío componentes del proceso evolutivo o son patrones 
producidos por él?, o bien ¿son perceptibles los procesos o sólo pueden ser inferidos a partir del 
descübrimiento de los patrones que forma? El discernimiento entre lo que son los patrones y los 
procesos también se ha debatido, no sólo entre claclistas y nominalistas, sino al interior mismo 
del claclismo. 

Para los llamados cladistas transformados, un cladograma no representa historias 
evolutivas en sentido estricto, con apego a determinadas ideas de proceso, sino más bien 
patrones de relación histórica. En efecto, la sistemática filogenética o cladista, sólo pretende 
reconstruir aquella parte de la historia evolutiva que implica una estrecha relación entre la 
historia biológica y la historia geológica. Esta correspondencia entre ambas historias implica 
colateral111enlc que las divisiones sucesivas de las áreas geo!6gicas conlleva al aislamiento 
reproductivo y, por lo tanto, produce espcciación alopfürica que se refleja en la distribución 
endémica y en la formación de regiones. 

Los enfoques históricos dejan de lado las evidencias de otro tipo de eventos evolutivos, 
como la formación de especies por cambios génicos y poliploidia, que ciarían lugar a la 
distribución simpátrica de especies hermanas. Pero ello no significa que las rechace. L'ls melas 
de un estudio biogcográfieo histórico consisten en discernir entre aquellas evidencias que apuntan 
hacia la existencia ele eventos vicariantes de aquellos que indican otros orígenes. 

La historia evolutiva que reconstruye la biogcografía histórica no es completa en tanto 
que no abarca explicaciones para toda la distribución de todos los taxones, ni siquiera es su 
objetivo explicar la distribución de todos los elementos de un taxón, pues parte de su historia 
se debe a vicariación, pero otras parles se deben seguramente a otros orígenes. También es 
posible que parle de los patrones de distribución endémica se hayan alterado o perdido por 
eventos de dispersión o extinción. Esto, para quienes objetan estos enfoques, constituye un 
defecto (ver por ejemplo Hengcveld, 1990). Para los biogcógrafos históricos, en cambio, es una 
virtud. 

Basada en fundamentos filosóficos, la biogcografía histórica sugiere que una hipótesis es 
m;ís científica mientras más fnígil y restringida sea. L'\s hipl>lesis que definen qué evidencias las 
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confirman y cuák~ las refutan, son preferibles a aquellas que lo explican todo (hipótesis 
irrefutables). U1 biogcografía dispcrsionista ha propuesto historias de dispersión para cualquier 
gmpo, incluso para peces de agua clt:lcc (Darlington, 1957); explica la formación de regiones 
también por dispersión, y enuncia explícitamente 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 dispersión, es decir, la dispersión lo explica 1oclo, tanto la distribución 
amplia, como la endémica, tanto los patrones históricos, como los actuales o ecológicos. 

La naturaleza de los patrones geogr:íficos: un problema de espacio y tiempo. Las úreas 
biogeogr<ificas, como son concebidas por los vicarancistas, representan unidades funcionales, en 
virtud de que son resultado de la evolución conjunta de la biota y del escenario geol<ígico. Son 
unidades funcionales en el mismo sentido que las especies lo son para Ja sistemática filogenética; 
así como los cladistas buscan relaciones ele parentesco entre las especies, la biogeografía de la 
vicariancia busca relaciones histórica.1· entre las áreas y sus biotas. 

Cuando aborda el análisis de interrelaciones, ya sea de áreas geológicas o bióticas, el 
investigador parte de la suposición específica de que las ~íreas estudiadas son unidades reales, 
con historias singularLOs (\Vilcy, 1937). En el mejor de tocios los casos posibLs, cada serie de 
áreas puede estar ocupada con grupos cuyos miembros presentan un patrón no ambiguo ele 
vicariancia, que refleja la fragmentaci6n de las <ircas estudiadas (\Viley, 198Sa). Este patrón no 
puede ser descubierto a través del simple aparcamiento ele medidas de similitud faunística o 
florística, por sofisticadas que estas se presenten, como lo proponen los enfoques fcnéticos ele 
la biogeografía; cualquiera de esl<1s medidas sólo puede mostrar simplemente que cada área es 
semejante a calla una de las otras (Brooks, 193 !), semejanza sin una interpretación evolutiva 
coherente. Así, cualquier método b;\sico necesita acceder al contexto de historia y, por lo tanto, 
debe buscar la conexión causal que debe haber entre la historia ele los taxa y las áreas o biota 
de los que son miembros (\Vilcy, 1988a). 

De acuerdo con lo anterior, existe una diferencia fundamental entre dispcrsionismo y 
vicariancia, en cuanto a los patrones que estudian, respecto a la naturaleza de los mismos y en 
relación con su concepción en espacio y tiempo. De acuerdo con Craw (1988), la biogcografía 
de la dispersión construye sus explicaciones sobre la base de una concepción de espacio absol11to. 
Las áreas vienen a ser "recipientes" que son llenados por especies que se forman en otra parte. 
El espacio, bajo esL1 concepción, es pues inmutable. Por otro lado, cada hipótesis de dispersión 
tiene a su vez restricciones temporales, debido a su estrecha dependencia con la hipótesis de la 
evolución gradual (evolución fi!t.'tica). Para las hipótesis de vicariancia, en cambio, las 
concepciones ele espacio y tiempo son relativas. El espacio en ellas, sólo esta determinado por 
las relaciones históricas que guardan entre sí los elementos que ocupan las áreas de endemismo, 
y el tiempo sólo esta determinado por la jerarquía que muestra un patrón de relación dado. La 
jerarquía implícita en un cladograma sólo sirve para suponer cuál evento de vicariación ocurrió 
primero y cuál después, pero no puede, ni pretende responder 11 priori cu;inclo ocurrieron. Li 
jerarquía determina un orden de cambios y relaciones en el tiempo. 
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Para pan-biogcógrafos y biogeógrafos cladistas existe una estrecha relación entre historia 
geológica e historia biótica. Por eso parten dd reconocimiento de las áreas ele enclcmismo o de 
trazos (en el caso de la pan-biogeografía) como tarea previa al análisis ele la reconstrucción de 
interrelación ele áreas. Esto nos lkva a suponer que existe también homología entre :ircas, 
homología biogcogrdjica (Craw, 1988) y que es posible proponer para un conjunto de áreas un 
arreglo que represente esta homología, ya sea como cladogramas ele áreas (para la biogeografía 
ele la vicariancia) o como trazos estándar (para la pan-biogeografía), lo cual representa la 
sugerencia de Darwin que referimos en el capítulo 2 acerca ele la biogeografía causal, con 
respecto a que se pueden tiuscar las interrclacio1;cs de las ;írcas bajo el mismo principio de 
descendencia con modificación. 

Si los patrones de homología biogcogr;ifica inforiclos por la pan-biogeografía y la 
biogeografía de la vicariancia son naturales o no, esto deberá ser evaluado con base en un 
criterio ele independencia ele los patrones con respecto al investigador. Un estimador ele este 
criterio ele inclcpenclencia es la comparación de unidades de an<ílisis y de Jos métodos usados. 
Si a partir ele un par de métodos, que utilizan diferente información base y que tratan los datos 
con algoritmos diferentes, se llegan a postular hipótesis muy similares, tendría entonces alguna 
base la consideración de los patrones inferidos como naturales. Así, la evidencia de: una teoría 
general que indica que hay congruencia entre la historia ele la biota y la historia de la tierra, 
viene a ser sustentada por dos enfoques de an;ílisis, que parten de información diferente, para 
llegar frecuentemente a lo mismo por rutas independientes. L'l vicariancia cladista reconoce 
primero áreas de enclemismo y luego a partir de información cladística construye claclogramas 
de áreas que Juego son comparados por diferentes té~nicas ele an;ilisis. La pan-biogeografía, en 
cambio, construye trazos individuales para cada grnpo a los que luego les da dirección a partir 
de recursos como Ja identificación ele líneas base, centros de 1msa, proximicbd geográfica o 
incluso información cladística, para después someter a un análisis comparativo a los diferentes 
trazos individuales y así obtener los trazos esttíndar que representan hipótesis de relación 
histórica entre áreas. 

Las unidades de estudio utilizadas por las dos corrientes t1logenéticas de la biogeografía 
histórica son diferentes, pero ambas son recursos para inferir homología biogeográfica. En los 
dos casos se asume ele entrada un criterio tipoltígico para distinguir estructuras homólogas. El 
:írea de endemismo es resultado ele la corres¡H111t!l'11cia ('JI las t!isrrib11cio11es de dos o más 
especies o taxones, luego se interrelacionan las ;írcas ele enclcmismo según las relaciones 
genealógicas ele las especies que las ocupan. Los trazos est<indar se construyen a partir de la 
corrcspo11dc11cia en las clisy1111cio11es entre dos o más localidades o áreas en las que se 
distribuyen varios taxones. A pesar ele las discrepancias entre los recursos heurísticos de las dos 
escuelas, sus resultados pueckn ser amplian1cnte coincidentes coincidentes. 

3.3. EL PRINCIPIO DE PARSIMONIA. 

Tanto en sistemática como en biogeografía, como ya hemos dicho, las hipótesis de 
relaciones de elesccndencia se representan por cladogramas. Si tenemos más de un claclograma 



El que exista un enfoque histórico y uno <ihistórico en la clasificación de áreas o regiones 
biogeográficas, implica que la controversia puede deberse a: 

(!)que hay un conjunto ele "hechos" que se explican ckscle dos puntos de vista clifercntl'.S (existe 
la posibilidad de que una o ambas explicaciones sean erróneas), o 
(2) que los dos puntos de vista parten de "hechos" también diferentes (aquí existe la posibilidad 
de que los hechos percibidos por una o ambas teorías sean falsos). 

Para Feyerabend (197-1) las dos opciones son posibles, debido a que no hay hechos 
desnudos, es decir ateóricos. El mismo concepto de dato presupone un sesgo tc6rico (Hansun, 
1977). 

En la clasificación de <íreas biogeogdllcas, Jos "datos" o hechos de los que parte 
cualquier enfoque de análisis son los patrones de distribución recurrente. Si partimos de la 
advertencia de Feycrabcnd y Hanson entonces se debe destacar el tipo de patrán buscado por 
cada enfoque. l~osen (1988) distinguió dos formas en que se puede concebir el concepto de 
patrón. Por un lado, están los patrones 11a111rafes (d no los llama así) o verdaderos, aquellos que 
existen en el mundo real, indepcndicnt.:.mcntc de la capacidad del investigador para descubrirlos 
(un equivalente puede ser el concepto de "reloj" c!G Popper). Por otro lado están los patrones 
perceptuales, éstos se refieren a rasgos característicos (frecuentemente matem:íticos) de un 
conjunto de resultados (Rosen, J988). Son tendencias observables dadas por la.< repeticiones en 
el conjunto de datos, frecuentemente forman nubes de puntos en una gráfica. En biogeografía 
histórica, según el programa vicariancista, Ja realidad concreta no es directamente observable, 
por Jo que es necesario el reconocimiento y análisis de los patrones pcrceptuales para inferirla. 

Los patrones biogeográficos usados por los enfoques histórico y no histórico, (1) pueden 
ser el resultado de un análisis de clasificación, según la tesis inductivista de la bior;cografía 
fcnélica (Hengeveld, 1990), o (2) pueden ser patrones reconocidos a priori y por lo tanto son 
elementos heurísticos (eventual y potencialmente hi1;ótesis), de los que parte el análisis 
clasificatorio, según el punto de vista de Ja biogcografía histórica en general. 

El juego t.:óricu que subyace a <:sta polémica implica, en primer lugar, la naturaleza de 
Jos patrones biogcográficos. Sober (l 988a) lo plantea, para la sistemütica, en términos de si 
puede el sentido común ·O las interpretaciones naturales, de acuerdo con Feyerabend (J 97,1)­
decirnos que el pasado produjo el presente, vía una ruta causal particular. 

Los patrones usados por los enfoques históricos implícitamente contienen la suposición 
de que la distribución congruente es producto de una historia evolutiva conjunta. Esto es, que 
el patrón percibido es producto de un proceso evolutivo integrativo, y no producto de historias 
de eventos de especiación-dispersión individuales. Las preguntas que se plantea la biogeograf'ía 
histórica en este sentido son dos: ¿los patrn-.r.s biogeográficos son producto de procesos 
comunes?, o ¿los patrones biogeográllcos son el resultado ele Ja simple suma de las partes, 
especies que llegan a ocupar las mismas áreas por eventos independientes? 
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posible para explicar la relación entre un grupo de áreas o especies, ¿cómo decidir sobre cuál 
de ellos es el más adecuado? Un principio epistemológico invocado recurrentemente en 
sistemática y biogeograffa es la parsimonia o simplicidad. Los métodos que se respaldan en el 
principio de parsimonia han proliferado y han tenido tantas justificaciones corno críticas; el 
problema sobre cuál es el método más razonable, de acuerdo con este principio, es aún terna de 
controversia (Sober, 1983). 

El signilicado mosófico de la parsimonia. Parsimonia viene del latín y significa frugalidad o 
moderación. Quizá en español sea más entendible decir si111plicidad. Corrientemente se concibe 
de dos formas: (1) como frugalidad excesiva y (2) como economía de suposiciones, sin evidencia 
para el razonamiento. La segunda concepción es la que representa su significado epistemológico. 
Se ha establecido que el uso inicial de la parsimonia en el contexto filosófico puede ser trazado 
desde Aristóteles, de quien se afirma que dijo, "Dios y la Na111raleza nunca operan 
s11pe1fl11a111ente, sino siempre con el 111fni1110 esfi1erw", sin embargo Kluge (1984) afirmó que 
esto es un punto de vista ontológico de la parsimonia, y que la suposición de que las leyes o la 
naturaleza son simples, ha sido refutada reiteradamente por la historia de la ciencia. 

Significado biológico y metodológico de la parsimonia. Kluge (1984) reconoció dos formas 
en que la parsimonia ha sido usada en inferencia filogenética. La primera, su uso ontológico, 
supone que alguna cualidad de la naturaleza, por ejemplo el proceso evolutivo, es económico; 
Kluge la llamó pm:rimonia emlutiva. Crisci (1982) consideró que la parsimonia evolutiva está 
basada sobre lo que llama "canali1Á•ción evolutiva", o más específicamente "inercia selectiva", 
"conservación ele la organizaci6n" y "modificación adaptativa a lo largo ele líneas de resistencia 
mínima". Para Kluge (1984), en cambio, la parsimonia evolutiva significa que la descendencia 
con modificaci6n representa la cantidad mínima de evolución; la lzo111op/asia (ver capítulo 4) no 
es parsimoniosa porque procede de rutas de evolución independientes (evolución convergente, 
paralela o reversa). 

Sneath (1974) sostuvo que la suposición de que el proceso de evolución es parsimonioso, 
se origina con Darwin. Pero no se puede confirmar esa atribución leyendo la obra de Darwin 
(Kluge, 1984). /\lgo ele la visión de que la evolución es parsimoniosa puede derivarse de nuestra 
convicción de que la naturale1.a es ordenada. Por ejemplo, señaló Kluge, los cladistas infieren 
la no-aleatoriedad a partir de sinapomorffas congruentes. Para Kluge, tales patrones no dan bases 
para aceptar aun una visión relajada de la parsimonia. 

Por otro lacio, Sober (1975) describió 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 ele que la evolución es parsimoniosa. Por ejemplo, la simplicidad de la 
evolución puede explicarse en términos de la simplicidad de las hipótesis que describen los 
procesos evolutivos. Kluge (1984), sin embargo, no considera que la evolución sea 
parsimoniosa, aun bajo el criterio ele Sober, y destaca otra fuente ele confusión o mal 
entendimiento, como el de Estabrook (1978), quien etiquetó a los métodos de parsimonia como 
"procedimientos de conjetura", con lo cual confunde la capacidad ele que existan algoritmos para 
optimizar el criterio de parsimonia, con la regla de la parsimonia misma. 
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En la inferencia filogenética, la parsimonia estipula que el investigador debe ser capaz 
de distinguir entre formas antecesoras (plesiomórficas) y derivadas (apomórficas) de un conjunto 
de características empleadas (Saber, 1983). Dada esta información, las hipótesis genealógicas 
preferidas serán aquellas que requieran menos homoplasias. L1 parsimonia biológica también 
está implícita en la suposición de que las sinapam01jTas (caracteres derivados compartidos) 
cuentan como evidencia de una interrelación filogenética y las si111plcsio111o!fías (caracteres 
antecesores compartidos) no cuentan (Saber, 1983). Sinapomorfía y plcsiomorfía no implican 
necesariamente homología; la compartición de caracteres puede deberse a: (1) herencia a partir 
de un antecesor común (homología), o (2) a evolución independiente (homoplasia) (Sober 1983). 

Por lo anterior, existe un grupo de cladistas que supone a la parsimonia simplemente 
como un recurso metodológico, 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, l 978a y l 978b, 1981), implicaría suponer que las homoplasias 
son raras en la naturaleza, lo cual sería un suposición sin fundamento (Saber, 1983). 

Las concepciones metodológicas de la parsimonia. L1 segunda forma de abordar la parsimonia 
es el uso atribuible a Ockham, escolástico de fines del medioevo, que Kluge designó como 
parsimonia metodológica. Esta regla obliga a aceptar de entre varias proposiciones, aquella que 
mejor se adecúe a todas las observaciones relevantes con las hipótesis. Es decir que uno requiere 
el menor número de suposiciones ad hoc, o a posteriori, para explicar los datos (Kluge, 1984). 

Como en el caso de la parsimonia evolutiva, es difícil determinar el primer uso de la 
regla metodológica en el contexto de la inferencia filogenética. Kluge y Farris (1969) 
reconocieron una importante diferencia entre las dos; asumieron que la regla metodológica de 
la parsimonia, "opera para encolltrar aquel patrón de relaciones que sea más consistc/lfe con 
los datos". Pero advirtieron que "ésta no es una razón biológica para elegir e111re dijeremcs 
árboles alternativos. No obswme, el principio de confección de teorfas para adernarla.1· a 
hechos, es una parte irreemplazable de la ciencia en general". 

L1 regla metodológica ha sido tan fundamental para la cladística, como los conceptos de 
mono.filia y sinapommjla. La forma más usual de la regla involucra una comparación: "La 
hipótesis X es preferible a la hipótesis Y, debido a que X es más simple que Y. Kluge (1984) 
señaló que, algunos cladistas, han creido que la simplicidad y la realidad son una sola y lo 
mismo. La única evidencia que la mayoría de los cladistas aceptan es la distribución de 
caracteres y las sinapomorfías; a partir de ellos, con estricto apego a la regla de la parsimonia, 
se obtienen las conclusiones de relaciones de grupo hermano, o de ancestría común dt! áreas. 
Como en el uso de cualquier regla metodológica en general, una conclusión cladista puede ser 
inferida, debido a que hay consecuencias deductivas implícitas en la elección de la regla 
metodológica de parsimonia. 
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Ahora bien, ¿realmente es refutable' un cladograma? Aquí parece haber una considerable 
diferencia para responder, si no es que una confusión, y el problema no está resucito. Si los 
cladogramas representan hipótesis acerca de eventos históricos entre un conjunto finito de 
objetos, la respuesta es no, porque un cladograma no es una explicación universal; el postulado 
dice que cualquier grupo monofilético, como conjunto de laxa con un origen común en tiempo 
y espacio, no puede estar sin límites espaciotcmporales, por lo tanto no puede ser una hipótesis 
universal (Kluge, 1984). No obstante, Platnick y Gaffney (1977), concluyeron que los 
cladogramas son estrictamente hipótesis universales; ellos establecieron que "las lzip6tesis 
cladfsticas pueden ser probadas y refltladas por la distribuci611 de caracteres deril'ados 
compartidos". Otra base para enunciar contrastabilidad poppcriana, puede ser la negación de 
cualquier relación de evolución y, entonces, especies y taxa serían universales. Esta es la 
posición adoptada por los cladistas "transformados". 

¿Qué enunciado de la ciencia determina si un cladograma es o no, una hipótesis 
universal? Puede argumentarse que la posibilidad de someter a prueba las predicciones (o 
retrodicciones) derivadas de los cladogramas salva el caníctcr científico de las hipótesis 
involucradas en él. A este respecto, Sparkcs (1981, in Kluge, 1984) señaló que, aun en ese caso, 
es posible proteger a las hipótesis de que sus predicciones fueran hechas y refutadas. 

Aunque la refutación es un factor importante en cualquier ciencia genuina, no es sin 
embargo lo único importante. Qui7A-l el mejor argumento para el programa de investigación 
cladista, que incluya la regla metodológica de parsimonia o simplicidad, es su capacidad de 
encontrar patrones congruentes entre sistemas de caracteres diferentes, lo que otros métodos no 
tienen (Kluge, 1984). 

Dentro de esta misma polémica, Cartmill (1981) criticó al cladismo en relación con la 
suposición 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 
sería falso. Sobcr (1983), en relación a esta crítica, tuvo una respuesta diferente a la de Kluge; 
él hizo dos réplicas con base en los conceptos de refwaci611 dura y ref11wci6r1 blanda. El hecho 
de que Ja distribución de estados de carácter sobre un cladograma sea un contrastador, no 
implica que un cladograma sea falso, bajo la evidencia de una distribución de caracteres 
problemática. La idea de contrastador o refutador blando representa a aquellos enunciados que 
cuentan en contra de una hipótesis, pero que deductivamente no implican su rechazo (Sober, 
1983). Así, un cladograma es preferido después de un balance de evidencias y contraevidencias 
(falseadores blandos). 

1At;uí :u~ U!'lln )05 1én11inoi; t"f'fm11r y cmurmMr conlll l!quiv11lcnti::!I ni vcxnhlojirl.rnbfe, qui: 11e usn en ingl~s. 
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CAPÍTULO 4 

EL MÉTODO DEL CLADISMO. 

4.1. CLADISMO Y OTRAS ESCUELAS EN SISTEMÁTICA. 

Como ya hemos apuntado anteriormente, el cladismo se fundamenta en el principio 
ontológico de la evolución o ele Ja herencia con modificación, que implica la transmisión vertical 
de los caractereses y en el principio epistemológico ele la parsimonia, el cual nos dice que 
cuando se tienen múltiples explicaciones acerca ele un hecho, hemos ele preferir aquellas que 
impliquen el menor número de especulaciones. Sobre estos clos fundamentos, el claclismo 
pretende reconstruir los patrones ele ancestrfa común que existan entre las especies o grupos 
naturales. Esto es, a diferencia de la sistemática tradicional, la cual busca reconstruir todos Jos 
componentes de Ja filogenia (genealogía, divergencia, tiempo, relaciones patrísticas, escenarios 
geográficos) el cladismo primero le cla importancia fundamental a la genealogía y descarta la 
posibilidad de descubrir los otros componentes antes que la column·a vertebral genealógica. 

El cladismo no acepta, por economía, la proposición de hipótesis de ancestría­
clescendencia entre especies, tarea que condujo a Jos sistematas tradicionales a la proposición de 
eslabones perdidos, cuando surgían evidencias contradictorias en sus hipótesis. Bajo la idea ele 
graclualismo o evolución filética, la sistemática tradicional supuso que las especies fósiles dieron 
lugar a las especies actuales y supuso también que era posible observar la transición de las 
formas fósiles a las formas actuales a través del análisis cuidadoso ele sus caracteres, pero en 
muchos casos entre ambas formas había graneles diferencias que eran explicadas por Ja existencia 
de formas de vida intermedias no descubiertas hasta hoy, o definitivamente no preservadas en 
el registro fósil, éstos eran los eslabones perdidos. La literatura de mediados de este siglo es 
abundante en el señalamiento ele este tipo de casos. 

La sistcm<itica cladista, en cambio, traslada el problema ele la postulación de hipótesis 
ele anccstría-descendcncia a los caracteres. Asume que es más parsimonioso proponer hipótesis 
de ancestría común (hermandad) entre las especies, que ele ancestría-clescendencia (padre-hijo). 
Este tipo de relaciones requieren generalmente un gran número de conjeturas, muchas veces sin 
evidencias. En cambio si se postula ancestría-descenclencia entre los estados ele un carácter, las 
evidencias para inferirla siempre estarán mas próximas al investigador (cuadro 4.1, figura 4.1). 

4.2. EL MÉTODO GENERAL. 

Cuando se analiza un grupo ele especies o taxones, un par de especies son hermanas si 
están más relacionados entre sí que con cualquier otra especie involucrada en el análisis, bajo 
Ja evidencia ele sus caracteres. El método del claclismo es fundamentalmente comparativo, y la 
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comparación siempre se da entre un par de especies o grupos con respecto a otros. Siempre se 
construyen las relaciones genealógicas a partir del reconocimiento de grupos hermanos y uno o 
más grupos externos (figura 4.2). 

Concepto/Escuela Evolucionista Feneticista Ciad is ta 

Relaciones que Parentesco Parecido Parentesco 
busca: (antecesor- (grupos hermanos) 

descendiente) 

Criterio de busqueda Similitud especial Similitud total Similitud especial 
de relaciones: (Homología) (Homología 

inmediata) 

Hipótesis de entre especies ninguna entre caracteres 
ancestría-
descendecia 

Grupos que Monofiléticos y No hace inferencias Sólo monofiléticos 
construye y admite parafiléticos sobre la naturaleza 

de los grupos 

Concepto de Evolutiva Operativa Evolutiva 
homología 

Base epistemológica Racionalismo Inductivismo (?) Procedimientos 
Hipotético-
deductivos. 

CUADRO 4.1. Caracterización general <lt! las tres corriente~ contemponíneas en Ja ·sistemática. 

FIGURA 4.1 Diferencias entre Ja reconstrucción de historias de ancestría-dcsccndencia propuestas por la sistem,;itica 
tradiciomú (a la izquierda), basada en In bt1squeda de antt!cesores en el registro fósil (especies A, B C y D) y la 
reconstrucción de relaciones de ancestría común inferidas, por la sistemática filogl!né:tica o cladista (a la derecha). 
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tipo doble-estado, o binarios, si sólo muestran un par de variantes distinguibles y excluyentes. 
Frecuentemente se asocia este tipo de caracteres con variaciones entre los antagónicos presencia­
auscncia, 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 varían en intervalos ele números enteros; indican cantidades de enumeración, 
por ejemplo el mímero de nervaduras en una hoja. 

o 

l 

FIGURA 4.3 Diferentes tipos tle cnracteres derivados de la descripción de una hoja. 

Los caracteres continuos son aquellos que pueden adquirir una cantidad infinita de 
valores. El largo o el ancho ele una hoja son ejemplos ele este tipo de caracteres. Los caracteres 
continuos siempre llevan asociadas unidades ele medición, ya sea ele longitud, peso o 
concentración, 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 número y medida de algún caracter representen homologías. Si un par de hojas 
de diferentes especies de plantas muestran forma muy diferente, pero tienen la misma longitud, 
por ejemplo, no hay base lógica para suponer que ese atributo se produjo por lazos hereditarios 
entre am!Jas especies. Sin embargo, en el caso de que la variación cuantitativa de los caracteres 
muestre secuencias lógicas, es posible aplicar procedirnentos que faciliten el manejo de los datos 
para un análisis filogcnético (Chappill, 1989). 
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TIPO SUBTIPO Intervalo de variación 

CARACTERES Caracteres Doble-
CUALITATIVOS estado: o y 1 

Caracteres 
Multiestado: O, 1,2,3, etc. 

o a,b,c, cte. 

CARACTERES Caracteres 
CUANTITATIVOS discretos o 

enumerativos: 0,1,2, ... ,n 
!l-'l>CO 

Caracteres 
continuos: o~oo o inclusive de -oo_,,oo 

CUADltO 4.3. CJa.i;es de caracteres de acuerdo con su posibilitlad de estimaci6n y a su aplicación. 

Tipos ele caracteres. llomologfa y Ana!ogfa. Hay en primer término dos formas de calificar 
un par de estrncturas provenientes de dos organismos diferentes, las estr11c111ras '101116/ogas y 
las estructuras análogas. Su distinción es ya un lugar común en cualquier texto de 
taxonomía. Las estructuras homólogas son aquellas que, en diferentes organismos, mantienen 
la misma relación con respecto al todo; por ejemplo, el complejo óseo, constituido por el 
húmero-radio-cúbito de los miembros superiores de los mamíferos, mantienen la misma 
relación con respecto al resto del cuerpo que el que muestra el mismo complejo htímero­
radio-cúbito en las aves. Por eso los brazos de los homínidos y las alas de las aves se 
consideran estructuras homólogas. En ambos casos las estructuras guardan el mismo orden 
entre sus partes y se insertan en la misma posición dentro del cuerpo al que pertenecen. En 
cambio, las alas de las aves son análogas a las alas de los insectos, en tanto que cumplen la 
misma función, pero ambas tienen posiciones diferentes con relación a los cuerpos de los c¡ue 
forman parte. En la sistemática posdarwinista, la homología tiene una interpretación adicional 
sobre la base ontológica de la evolución, que indica que un par de estructuras son hnmólogas 
debido a que tienen lazos hereditarios relativamente próximos. 1101110/ogfa en su concepción 
original, tal como fue propuesta por Aristóteles (Papavero y Balsa, 1986), significa 
simplemente correspondencia topológica; en el contexto de la teoría de la evolución significa 
historia evolutiva carmín (cuadro 4.4) 

!Jomologfa estricta y lwmoplasia. Bajo la idea de que el proceso evolutivo es real y que es la 
causa de la diversidad biológica que observamos, la homología es el resultado de que las 
historias evolutivas de dos linajes estuvieron enlazadas en un tiempo. La calidad de los 
homólogos como herramienta para reconstruir genealogía recae en la proximidad en la que se 
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dio Ja separación de los linajes. Por un lado hay caracteres cuyos estados tienen una historia 
única de sucesión, los llamaremos en adelante caracteres homólogos estrictos, y es posible 
proponer hipótesis de ancestría-descendencia entre Jos estados de ese tipo de caracteres y, por 
lo tanto, reconstruir historia. Estos caracteres se reconocen en un árbol de interrelación por el 
hecho de que aparecen una sola vez. 

HOMOLOGÍA TOPOLÓGICA: Misma posición con respecto al todo. 

HOMOLOGÍA EVOLUTIVA: 
Homología Estricta: Plesiomorfia: Simplesiomorfia 

Plesiomorfia 

Apomorfia: Sinapomorfia 
Autapomorfia 

Homoplasias: Adquisición: Paralela 
Convergente 

Reversión: Paralela 
Convergente 

CUADRO 4.4. Naturale7 . .a de los cnrnctcres taxonómicos. 

Por otra parte, las lzomoplasias son caracteres cuyos estados no tienen una secuencia 
única reconocible y se supone que son producto de procesos independientes, por herencia no 
inmediata; por ejemplo, evolución convergente o evolución paralela. Estos caracteres no son 
resultado de una historia única y, por eso, tampoco la pueden reflejar debido a que sus lazos 
históricos (hereditarios o evolutivos) son parciales; por lo tanto, no se pueden calificar de 
homólogos estrictos. L'ls homoplasias se reconocen en un árbol ele interrelación ya sea porque 
aparecen más de una ve1. (para/elismo) o, porque una vez que ocurre el cambio de estado 
antecesor a estado derivado, vuelve a aparecer el estado antecesor en alguna parte más reciente 
del árbol (re11ersití11), o bien porque haya linajes en Jos que coexistan tanto el estado antecesor 
como el derivado (poli111mjis1110). Una tarea fundamental de Ja sistemática cladista es discernir 
entre la diversidad de evidencias, cuáles caracteres son homólogos estrictos y cuáles son 
homoplásicos (cuadro 4.4). Sólo si se reconocen Jos caracteres homólogos es posible avanzar 
en la reconstrucción de los patrones de interrelación genealógica de las especies. 

Fuentes de inconsistencia taxollllmica. 1-Iay una variedad de eventos que dan Jugar a 
inconsistencia en la btísqucda de interrelaciones genealógicas. La posibilidad de que ocurran o 
no, son tema de discusión más adelante, cuando se expliquen las diferentes interpretaciones 
metodológicas del criterio de parsimonia. Aquí describiremos simplemente las cinco fuentes 
lógicamente posibles de inconsistencia taxonómica de homólogos. 
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flomoplasias por adq11isición. Cuando un estado de caracter aparece 111ás de una vez a lo largo 
de un árbol de relación entre especies, se pueden distinguir dos situaciones diferentes. Cuando 
en las dos o más ocasiones que aparece en el cladograma, siempre procede del mismo estado 
antecesor, se conoce como adq11isición paralela (Cuadro 4.5; figura 4.4). Cuando las dos o más 
ocasiones en que aparece un estado derivado, no siempre procede del 111ismo estado antece~or 
(Cuadro 4.5; figura 4.4), se le llama adq11isición convergeme. L"l diferencia entre ambas 
condiciones es importante. En la adquisición paralela existe un lazo genético tínico entre los 
estados antecesor y derivado; en la adquisición convergente no existen lazos genéticos inmediatos 
entre las dos o más manifestaciones del mismo estado derivado. Aunque ambos eventos son 
posibles, eso no significa que sean igualmente problables. Sería más verosímil que un estado 
antecesor diera lugar al mismo estado derivado en linajes diferentes, que a partir de estados 
diferentes se produjeran for111as derivadas iguales. Esto no quiere decir que los eventos ele 
convergencia evolutiva sean imposibles y tampoco que sean raros. 

Fuente de homoplasia Adquisición Pérdida 

Paralela 
1 1 ->o 

/ / 
o 1 o-+ 1 3 

"' "' 1 1 _,. o 

Convergente 
¡_,.3 1 _,. o 

/ / 
o 2 o 4 

"' "' 2 - 3 2-0 

Polimorfismo 
0-0,1-1 5 

Cuadro 4.5. Fuentes de homo¡1lasia: (1) adquisición paralela, (2) tu.Jquisición convergente, (3) reversión paralela, (4) 
reversión convergente y (S) polimorfismo. Para la explicación ver texto y figura 4.J. 

flomoplasias por reversión. Una segunda fuente posible de homoplasia son las reversiones. Esta 
condición 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. Aquí se vuelve a hacer la 
distinción entre dos tipos de reversión. L"l reversión paralela (cuadro 4.5, figura 4.4) sucede 
cuando hay un camllio de estados, primero de antecesor a derivado y luego del mismo estado 
antecesor, en dos linajes diferentes se da un ca111bio hacia el estado original o antecesor. La 
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reversión convergente ocurre cuando la reversión a un estado antecesor se produce desde estados 
derivados diferentes (cuadro 4.5, figura 4.4). 

Finalmente el poli11101jis1110 significa la coexistencia de dos o más estados de caracter en 
una misma especie o taxón (cuadro 4.5, figura 4.4). 

a. c. 

b. d. 
FIGURA 4.4 Cuatro diferentes fuenks clc homoplasia. n. Adquisición parnlcln, h. mlquisición convergente, c. reversión 
paralela y d. reversión convergente. Rcdibujado de Abe y P<ipavcro (1992). 

Homología estricta: plcsiomorfías y apomorf'ías. No cualquier tipo de carácter homólogo 
estricto sirve para establecer genealogía. l!ennig (1968) distinguió, en primer término, dos tipos 
de estados homólogos, las plesio11101jTas, o caracteres "primitivos" y las apomo1jTas, o caracteres 
derivados. En el cladismo, la calidad de plesiomórfico o apo111órfico, recae sobre los estados de 
carácter, no sobre las especies o grupos. Además, la distinción es puramente cronológica, es 
decir, el estado plesio1111Íljico es el que aparece primero en el tie111po y el apom6¡fico aparece 
después. No hay ninguna relación con otras inferencias que ha hecho, adicionalmente, la 
sistemática evolucionista, como dominante y no-do111inante o generalista y especializado. Aunque 
se han usado frecuentemente los conceptos primitivo como plesiomórfico y derivado como 
apomórfico, en adelante es preferible utilizar los términos de Hcnnig para evitar confusión 
(Nelson Papavero, com. pcrs.). Si la distinción entre los dos tipos de homólogos es el tiempo, 
entonces se debe destacar que ambos conceptos son relativos, es decir, el que un estado de 
carácter sea plesiomófico o apomórfico, depender;\ también del nivel de universalidad del 
anfüsis; depende del nivel de jerarquía en que un grupo est,i siendo analizado. 

Las plesiomorfías, en general, no tienen significado genealógico. Dada la antigüedad de 
estos estados, su distribución en los grupos bajo estudio es amplia. Por ejemplo, la presencia de 
glándulas capilares y gl;índulas mamarias no serviría como criterio para distinguir subgrupos 
dentro del grupo de mamíferos porque todos ellos prcsent,1n estos atributos. A ese tipo de 
caracteres, que co111parten al menos dos grupos de aparición antigua, se les llama 
si111p/esi1111101jTas. Las apomorfías, por otro lado, son de dos t!pos. Una sinapomolj{a es un 
carácter derivado compartido por dos o más especies o taxones, sólo estos caracteres son los que 
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sirven para formar grnpos naturales o monofiléticos. Hay otro grupo de apomorfías que 
únicamente son mostrados por una especie o grupo bajo análisis, las autapom01jTas, que tampoco 
tienen sentido para la construcción de clasificaciones, ya que sólo sirven para ciar iclentidacl a las 
especies o taxones; a éstas también se les llama novcclaclcs evolutivas. 

Se dijo antes que la calidad ele plesiomórfico o apomórfico ele un carácter es relativa y 
que clepencle del grado ele universaliclacl ele nuestro análisis. Lo mismo ocurre con otras 
subcategorfas ele los homólogos: simplesiomorfía, sinapomorfía y autapomorfía. En efecto, 
supongamos por ejemplo el elaclograma ele la figura 4.5.; en ella se ilustra el ;írbol de 
interrelación ele los vertebrados y algunos caracteres que se han propuesto para dar identidad a 
cada relación. El carácter columna vertebral sirve para unir al grupo de los vertdiraclos y 
cualquier análisis por arriba ele ese nivel ele universaliclacl ubicaría a ese carácter como una 
plesiomorfía. Pero si el nivel ele universalidad del análisis genealógico desciende, el carácter 
columna vertebral se volvería una apomorfía. Este razonamiento es equivalente a si observamos 
la ubicación de otros caracteres como glándulas mamarias o plumas. 

Grupos Naturales y No-Nah1ralcs: monolilia, paralilia y polililia. 1-Icnnig (1968) estimó que 
la sistemática debería tener como objetivo el reconocimiento ele grupos 1110111ifiléticos. Estos, ele 
acuerdo con Hennig (1968), son aquellos que incluyen al antecesor y a todos sus descendientes. 
Una clasificación natural debe basarse en la reconstrucción ele estos grupos. Por lo tanto los 
grupos monofilétieos pueden considerarse grupos naturales. Se supone que el proceso evolutivo 
produce grnpos monofiléticos que no son otra cosa que los linajes evolutivos. La tarea no es 
fácil, prueba de ello es la gran cantidad de grupos que en la actualiclacl han evidenciado que 
fueron construidos ele forma muy inconsistente. 1-Iennig reconoció dentro de estos grupos a los 
parafiléticos y a los polifiléticos. Los grupos par<ifiléticos son aquellos que incluyen al mllccesor, 
pero no a todos sus descendientes. Los grupos polijiléticos son aquellos que no incluyen al 
antecesor inmediato debido a que incluyen a especies o grupos ele diferentes antecesores. 

En la sistemática tradicional la postulación de hipótesis está sujeta a una mayor libertad. 
Ella admite la postulación de grupos parafiléticos y poli fil éticos como taxones válidos para 
efectos prácticos. Rzedowski y Kruse (1979), por ejemplo, propusieron en un solo esquema 
(figura 4.6a) diferentes historias acerca del género Bursera. Antes, Me Vaugh y Rzedowski 
(1965) dividieron al género en dos secciones reconocibles, Bursera secc. Bursera y Bursaa 
secc. 8111/ockia. Rzedowski y Kruse (1979) sugirieron dos posibilidades sobre el origen del 
grupo: !) Bursera como grupo parafilético (figura 4.6b) y 2) Bursera como grupo difilético 
(figura 4.6c). Una tercera posibilidad que considere a Bursera como grupo monofilético, no es 
contemplada por estos autores (figura 4.6d). En el primer caso se supone que de un antecesor 
hipotético se originó Boswe/lia, de la cual se originó la sección Bursera, luego ésta dio origen 
a Bullockia y, por último, ésta formó a Commiphora. Tanto Bo.nve/lia como Commiphora son 
taxones que estos autores suponen estrechamente relacionados con Bursera, aunque están 
ubicados en otras familias diferentes a Burseraccae. En el segundo caso, los autores suponen que 
de un antecesor hipotético por un lado se formó Boswcllia y de ésta se formó la sección Bursera; 
por otro lado, el mismo antecesor dio origen a la sección Bullockia y luego ésta genere) a 
Commiphora. Sobre todo en este último caso, el género Bursera sería un taxón totalmente 
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artificial. Sin embargo no se plantea que este género sea descompuesto en dos o reubicado 
taxonórnicarnente. Para la sistemática cladista, en cambio, los grupos paraliléticos y polililéticos, 
luego de haberse reconocido, deben ser desechados para propósitos genealógicos. 

~---- gnatostomados -----~ 
~---lclrilpodos -----. 

,---- amniolo1 ...____, 
r-- raamUcrn1 ---. 

poz rano logo~~ob~ 2~re 

'- ~.};:::~fas mamarias 
onc.~:os amórionorios 

FIGURA 4.5 Un cnrnctcr puede ser plcsiom1írficn, sinnpomúrfico o autapom6rfico, según sea el nivel de análisis. El 
carncter pat11s es una sinapomorfía que liga a los tctnítopos si el amHisis se hiciera para inferir las interrelaciones 
gcncnlógicas al interior de los cor<lmlos, pero sería una simplcsiomorITa si se tratase <le inferir las interrelaciones 
gent!alógicas de los Amniota (modificado de Crisci y Morronc, 1990). 

Comm;p/ux4 

7 /? 
B. Burrera ---B.. BullocJ:i..J JnCCllro Bo1wellid Bunera Bullor..JJJ Commiphota 

1 
Gozwellid ? 

""( 
Jnce.rtro 

u. filogrnma b. pttrufilético 

b. dililético d. mnnolliético 

FIGURA 4.Ci Tres hipótesis acerca <le: l•1s relaciones tilo!!enéticas del género Bursera. An: antecesor; Dos: Boswellia; 
DI: //urscra Secc. bursaa¡ D2: Bursera Sccc. bul/ockia; Com: Ccmu11lpl10ra. Das;1<lo en Rze<lowski y Kruse (1979), 
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Tanto los grupos monofiléticos como los parafiléticos y polifiléticos están construidos por 
caracteres y, más particularmente, por sus estados de carácter. El postulado de lllonofilia, 
propuesto por Hennig, es estrictalllente metodológico, no es necesariamente ontológico. Son los 
caracteres los que, al ser propuestos como agrupadores, pueden dejar a todos los mklllbros 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 se observa, quedan constituidos cuando se hace el agrupamiento con 
base en los caracteres a y b. Cada estado aparece una sola vez e incluyen a dos o más taxones. 
Los grupos parafiléticos se construyen a partir de caracteres simplesiomórficos, sustrayendo 
grupos divergentes que cuentan con autapomorfías, 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 homoplásicos, por adquisición convergente, como en 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 sería una justificación esencialista, pero si son un 
recurso para reconocer a los grupos. 

Caracter Tipo Grupo Taxones que incluye 

a sinapomórfico o A, 13,C, D 
Monotilético 

b sinapomórfico p F, G, H, 1 
Monotilético 

c simplcsiomórfico y R 13, C, D 
homoplásico Parafilético 
(paralelismo) 

d homoplásico Q A, I 
(convergencia) Poli fil ético 

BCDFGH 

F1GURA 4.7 La condici6n de monofil~tico, ¡mrafi1ético o politilético dt! los grupos, es!.<\ dt!l~rminada por los caracteres 
con base en los cuales se enlazan. 
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lln grupo puede confirmar su monofilia si en cualquier caso es resistente (1) a la adición 
de nuevos taxones por fuera o dentro de él, no considerados por error de muestreo o 
clesconodmiento, y (2) a la adición de nuevos caracteres homólogos, siempre que manifiesten 
convincentemente homología estricta. Así, cuando se postula a un grupo como monofilético, lu 
que se propone en realidad es una hipótesis de interrelación histórica que puede ser 
potencialmente probada a la luz de nuevas sinapomorfías. Si se incluyen nuevas especies que 
pertenezcan al grupo y que no habían siclo consideradas y el agrupamiento se mantiene, entonces 
el grupo puede seguir siendo calificado de monofilético. Monofilia, desde una perspectiva 
metodológica, implica adicionalmente estabilidad u robustez en las clasificaciones. 

4.4 POSTULACIÓN DE Illl'OTESIS DE POLARIDAD EVOLUTIVA. 

El problema de la polaridad de los cnractcrcs. Cuando el cladismo traslada el problema de 
la inferencia de la ancestría-descendencia de las especies a los estados de carácter, 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 hipótesis de dirección de cambio evolutivo. Ellas determinan la 
consistencia o inconsistencia de las hipótesis claclistas. La generación de hipótesis acerca de la 
dirección 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 
aplicación. Podemos ilustrar este problema con un ejemplo: algunas cact.'1ceas muestran espinas 
dispuestas en areolas con simetría radial y todas las espinas tienen forma de agujas cilíndricas. 
Otras especies de cactáceas, en cambio, poseen espinas insertas en areolas con simetría bilateral 
que además muestran diferenciación entre las que se 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 
congruentes entre sí. Los caracteres y sus estados son los siguientes: 

Si111e1rf11 de las areolas: radial (estado A); bilateral (estado B). 
Diferc11daciú11 emre espinas: todas iguales (estado A); diferentes según su inserción, ya sea 
periférica o central (estado B). 

Bajo la consideración anterior, para cualquiera de los dos caracteres, hay dos hipótesis posibles 
de polaridad o cambio evolutivo, que pueden plantearse así: 1) A-B: el estado A es 
plesiomúrfico y B es apomórfico, en otras palabras A antecede a B, en el tiempo, o 2) B-A: 
el estado B es plesiomórfico y A es apomórfico (13 antecede a A). La decisión entre cualquiera 
de las dos hipótesis requiere de una evaluación previa mediante algún criterio. En ausencia de 
cualquier hipótesis de polaridad o con el fin de someter éstas a prueba se puede explorar algún 
criterio de evaluación. 

Criterios de polarización ele estados de canícter. Se pueden reconocer dos clases de criterios 
que han sido utilizados para darle dirección a las series de estados de un caracter. Por una parte 
están los criterios de polarización individual, que se aplican cuando se trata de dar dirección a 
una sola serie de estados de caracter. Por otra parte están los criterios de polarización grupal, 
que se aplican generalmente para confirmar o evaluar hipótesis a partir de un conjunto de 
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hipótesis individuales, o bien se aplican cuando no hay evidencia suficiente para postular una 
hipótesis de dirección de un carácter. Los criterios de polarización individual que se han aplicado 
son: (!) criterio del grupo interno, (2) criterio del grupo externo, (3) ontogenia, (4) criterio 
paleontológico y (5) conocimiento de la naturaleza de la evolución. Los criterios grupales son: 
(1) correlación de caracteres, (2) tendencias evolutivas, (3) órganos rudimentarios y (4) 
asociación de caracteres (correlación de series de transformación). 

Criterios Individuales. En el cuadro 4.6 se muestra un resumen esquemático de los principales 
criterios individuales para proponer hipótesis de polaridad evolutiva. Bajo la idea general de que 
lo común es primitivo, se han desarrollado dos criterios de polarización a veces confundidos. 
Por un lado el análisis del grupo imemo establece que el estado más común en las especies de 
un grupo bajo análisis, es el plesiomórfico. Por otra parte el análisis del grupo externo, 
propuesto por Watrous y Wheeler (1981), establece que el estado que se manifiesta con mayor 
frecuencia en grupos relacionados con el grupo que está bajo análisis es el plcsiomórfico. Ambos 
criterios, pero sobre todo el primero, han sido criticados fuertemente, con suficientes bases 
lógicas. En el primer caso, si se aplica a una distribución hipotética como la de la figura 4 .8, 
la suposición de que el estado común dentro del grupo es el plesiomórfico, la polaridad que 
resulta sería espuria. El segundo criterio es el más usado actualmente, pero siempre se 
recomienda la aplicación de más de un criterio para proponer hipótesis más consistentes. La idea 
en que se basa el análisis del grupo externo es que el estado compartido por una parte de los 
miembros del grupo y por el grupo externo es potencialmente una sinapomorfía que los relaciona 
en un nivel más bajo de análisis. 

Polaridad inferida.: 0 I - 0 o 
Polaridad real: 

FIGURA 4.8 El uso dd criterio du distribución de carm.:teres por an:ílisis e.fo! grupo interno, puede conducir a una 
polariwción errónea de los estados 1le carncter. 
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Criterio de Ontogenia. Este criterio está basado en la idea de Von Baer de que la ontogenia 
recapitula la filogenia. Sporne ( 1956) y Stevens (1980) coinciden en que la amplia aceptación 
y el uso ele esta regla en la primera mitad de este siglo sello se restringió al aspecto funcional 
de los caracteres, pero no se utilizó este principio para hacer inferencias sobre filogenia en 
sentido estricto, a pesar del enunciado de la regla. La versión actual del criterio ontogenético 
se circui1scribe a la postulación de que los estados jóvenes de un organismo pueden repetir los 
estados jóvenes de un antecesor (Stevens, 1980, Wiley, 19BI, Llorente, 1989). Esto es 
congruente con los fundamentos de la sistemática de Hennig (1968), quien elijo que el método 
comparativo de la biología sólo debería aplicarse en estados de des:irrollo equivalentes. En la 
sistem;ítica cladista sólo serían comparables dos semaforontcs similares. Un semr¡forollle 
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. Así, sólo 
son comparables las larvas de una especie con las larvas de otra especie, las pupas con las pupas 
y, así sucesivamente, en grupos con una metamorfosis similar. Sería incorrecto hacer 
comparaciones entre los estados adultos y los estados jóvenes de desarrollo para ¡nferir polaridad 
evolutiva, sobre todo en las plantas, las cuales poseen una ontogcnia abierta (Stevens, 1980), es 
decir, las secuencias de desarrollo de una especie son difíciles de comparar con las de otras 
especies debido a que existen frecuentemente estructuras apomórficas en todas ellas. 

Criterio Paleolllolrígico. L'l utilidad del registro fósil como un elemento de juicio para inferir 
polaridad evolutiva ha sido considerado desde muy valioso, particularmente por los botánicos 
(Stevens, 1980), hasta inútil, sobre todo por los sistematas cladistas y los pan-biogeógrafos 
(l'attersun, 1981; Croizat, 1981). La idea central del criterio paleontológico dice que los estados 
de caracter que aparecen en los estratos 1rnís antiguos del registro fósil son los plesiomórficos. 
Esto se ha puesto en duda en virtud de que el registro f¡ísil preserva Jos especímenes 
aleatoriamente. Por ejemplo, si en un periodo geolcígico hubo estructuras plesiomórficas, y ellas 
no tuvieron oportunidad de preservarse y las apomúrficas si, lu(•go en un periodo más recienle 
ocurre lo contrario, entonces es posible que la polaridad inferida esté invertida y sea incorrecta. 
El valor del registro fósil, sólo cuando est.i bien preservado a lo largo de muchas épocas y 
periodos puede ser útil para: (!) proporcionar taxones adicionales que pueden aportar nuevos 
datos morfológicos y ontogenéticos, que deben considerarse de igual peso que las especies 
recientes, (2) incrementar el conocimiento acerca de la distribución geográfica de un taxón en 
el pasado, (3) ayudar a establecer una edad mínima para un taxón particular, y (4) reconocer 
biotas fósiles que pueden ser examinadas como patrones no reconocibles en biotas más recientes 
o más antiguas (Grande, 1985). Bajo el principio de actualismo y con perspectivas ecológicas, 
las formas fósiles también pueden indicar paleoambientes y sus cambios ordenados en el tiempo, 
entre otros aspectos. 

Naturaleza de la El'Ol11ció11. Desde la aceptación de la teoría de la evolución, siempre ha habido 
una tendencia a suponer que la evolución produce (a través del tiempo) estructuras cada vez más 
organizadas, complejas y/o especializadas (Stevens, 1980); con base en ello, se han postulado 
hipótesis de polaridad para inferir filogenia. En bot;lnica se ha adopt.'ldo de modo generalizado 
la hipótesis de la tendencia evolutiva hacia la producción de estructuras más simples y 
económicas (Iones, 1986). Estas grandes tendencias deben ser tomadas con reserva y es 
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preferible que su postulación involucre un conjunto consistente ele evidencias. De acuerdo con 
Papavero (com. pers.), tales hipótesis a priori son innecesarias y más bien se desvían de los 
postulados teóricos de la sistemática hennigiana. 

Distribución geogr(ifica de estados de caracter. Con base en la regla de la progresión de Hennig 
(1968), se supone que dentro del área de distribución de un grupo hay patrones ele distribución 
ele estados de caracter. Según esta regla de progresión corológica, las especies que se localizan 
en la periferia ele la distribución de un taxón 111ostrarían los estados ele caracter apo111órficos. 
Con base en ello, Hennig y más tarde Brundin ( 1966), propusieron historias de dispersión ele 
las especies desde un centro de origen. Esta regla ha siclo puesta en duda en función ele dos 
aspectos, primero, porque no hay base lógica para suponer que las especies nuevas tengan 
"preferencia" por producirse en el centro o en Ja periferia o en cualquier otro Jugar particular; 
en segundo, porque si tal cosa existiese, no representaría ninguna información relevante, pues 
en innumerables casos sería imposible cleter111inar patrones y, por ende, sus causas y direcciones. 
En el ámbito del clispersionismo, la posibilidad de que ocurra este patrón se ha utilizado co1110 
base para apoyar la proposición de hipótesis diametralmente opuestas (ver capítulo 2). 

Criterios Grupales. Correlación de caracteres. L'l correlación de caracteres se ha usado bajo 
la suposición de que los caracteres primitivos ocurren juntos. Esto implica que debería haber 
especies típicamente plesiomórficas (plesiotípicas). Esto se funda111enta en el hecho de que las 
plesiomorfías en un nivel de análisis más amplio, se manifestarían como sinapomorfías. Si dos 
o más sinapomorfías conforman a un grupo, entonces es posible observar esa correlación en la 
distribución ele los caracteres primitivos, en tanto que las autapomorfías no mostrarían un patrón 
particular de distribución. El criterio de correlación es i111portante cuando se tienen dos o más 
caracteres cuyas hipótesis de polaridad evolutiva están fuertc111ente apoyadas por evidencias de 
diferentes criterios de polarización individual (asociación de caracteres). En esos casos se 
supone que un carácter ele polaridad dudosa, que observe un co111portamienlo correlacionado con 
otros de polaridad bien definida, lo más probable es que dicho carácter tenga la misma historia 
que los demás (congruencia histórica). 

Cuando ninguno de los estados de caracter está polarizado de antemano, Stevens (1980) 
sugiere que los estados de caractcr extremos -que son combinables (compatiblt!s)- son 
plesiomórficos. Si a la correlación de caracteres se asocia después la evidencia del registro fósil, 
entonces la hipótesis de polaridad adquiere mayor consistencia. Este criterio ha sido criticado 
por tres razones: 1) porque la correlación puede ser en varios sentidos (correlación entre 
plesiomorfos, entre apomorfos, o en los dos niveles), por lo tanto la correlación puede no 
indicarnos nada acerca de la dirección del cambio evolutivo, 2) porque no es claro qué valor 
puede tener la evidencia del registro fósil, y 3) porque se puede pasar por alto el papel que juega 
la selección natural en la fijación de los estados de caracter, en otras palabras, puede haber 
correlación importante entre estados homoplásicos, producidos por evolución convergente 
(Stevens, 1980). 

Tendencias Evolutivas y sernenci11s lógicas en los caracteres. Para muchos grupos existe 
literatura importante acerca de las tendencias evolutivas. Inclusive Jones (1986) resumió un 
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conjunto significativo de las tendencias evolutivas generales para las plantas vasculares que 
pueden ser útiles para resolver problemas de polaridad a nivel muy general, quizá órdenes y 
hasta familias. 

Rzedowski y Kruse ( 1979) encontraron en Bursera diferentes tendencias evolutivas. Una 
de ellas es la tendencia a la reducción del ariloide que cubre la semilla. Rzedowski sugirió que 
el grupo de los cuajiotes es el más primitivo, con base en diferentes evidencias entre las que 
incluye al registro fósil. Todos los cuajiotes (Bursera, Sección Bursera) tienen frutos cuyas 
semillas están cubiertas en su totalidad por una membrana ariloide (no es un arilo verdadero); 
en los copales (B111:rera, Sección B111/ocki11), Ja semilla está cubierta sólo parcialmente. En esta 
tíllima sección Rzedowski y Kruse (1979) descubrieron tres condidones diferentes: hay especies 
que muestran típicamente un fruto cuya semilla está cubierta casi en su totalidad por un arilo, 
siempre en más 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 
condición es cuando el ariloicle sólo cubre una pequeña área cerca de la base, esto es observado 
en dos o tres especies que no tienen mayor relación entre sí. Por eso, Toledo (1982) reconoció 
tínicamente los tres primeros estados, los cuales pueden ser ordenados bajo la hipótesis de 
Rzedowski y Krusc, de acuerdo con la figura 4.9. Hay una polémica en torno al valor de estos 
caracteres que muestran homología estricta en unos estados y homnplasia en otros (Archie, 1989, 
1990, Farris, 1989b, 1991). 

plcsiomórfico 

• ~ 
opomórfico 1 opomórfico 2 opomórfico 3 

FIGURA 4.9 Entre las tcndenci01s evolutivas de Bursera, st1gcriúas por Rzc<lowski y Krusc (1979), esL1 la temlencia a 
la rc<luccitln del ariloí<lc. 

Orga110.1· R11t!ime111arios. Los llamados órganos rudimentarios son estructuras que se supone se 
produjeron por adaptación y que se muestran degenerados debido a la pérdida de funcionalidad. 
Así, la manifestación de órganos rudimentarios se puede calificar de novedad evolutiva, es decir, 
considerarlos como apomorfías. La inferencia de polaridad de est:tdos de caracter a partir de este 
criterio es un recurso 111;\s bien secundario. 
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Análisis del 
grupo interno 

Definición del estado plesiomórfico: 

El estado de caractcr más frecuente dentro del grupo analizado. 

Análisis del El estado de caracter que se presenta sólo en el grupo o grupos 
grupo externo externos que se suponen se encuentran estrechamente relacionados con 

el grupo analizado. 

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

Paleontología La secuencia cronológica de los estados de caracter en el registro fósil 
indica su polaridad evolutiva. Por lo tanto el estado de caracter propio 
del especimen más antiguo es el plcsiomórfico. 

Naturaleza de Regla de Ja eficiencia funcional: Se supone que existen tendencias 
la evolución generales en los organismo hacia la eficiencia morfológica y 

fisiológica. El estado de caracter más generalizado es el plesiomórfico. 

Regla de Ja desviación: En la distribución de un grupo debido a la 
formación de especies en la periferia, se esperaría encontrar Jos estados 
plesiomórficos en las especies que se encuentran en el centro de la 
distribución y los estados apomórficos en las de la periferia. 

CUADRO 4.6. Principales criterios que se han utili:wdo para establecer la polaridad evolutiva de una seril~ de estados 
de un caracter. 

La codificación en hipótesis de polaridad evolutiva. Los tipos de codificación usados en el 
análisis cladístico est<ín sujetos al comportamiento global de los caracteres analizados. La 
codificación binaria simple sólo se usa cuando se distingue para cada uno de Jos caracteres 
involucrados un tínico estado derivado. Así, se asigna un O cuando un taxón muestra el estado 
plesiomórfico y un 1 cuando se presenta el estado apomórfico. En cambio, cuando en un caractcr 
se distingue más de un estado derivado, entonces se puede considerar dos posibilidades, una es 
que se plantee una sucesión lineal de los estados de caracter, por ejemplo (}-.I-2-3, que indica 
que del estado ancestral O se derivó el estado l, luego 1 dio origen a 2 y éste produjo el 3. Otra 
es que la dirección de los estados no sea lineal. En ese caso se puede recurrir a una codificación 
binaria aditiva (figura 4.10), la cual consiste en codificar con O la ausencia de un estado 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 cómputo actuales, para la construcción de cladogramas, es la declaración 
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en el archivo de datos que ese estado particular no tiene un orden definido, lo cual también 
puede ser útil en el caso de que no se tuviese una hipótesis sólida acerca de la secuencia de los 
estados derivados y sólo se tengan evidencias acerca de cual de los estados es el antecesor. 

Binaria simple Multiestado simple Binaria aditiva 

Todos los Hay caracteres con Hay caracteres con 
caracteres muestran un estado más de un estado 
sólo dos estados: plesiomórfico y más apomórfico que 
0-1 de uno apomórfico muestra polaridad 

en secuencia lineal no lineal: 0-1-2 
0-1-2 ¡ 

3 

caracteres caracteres caracteres 
t a b c d e t a b c d e t ª0ª1 a, a 3 b c d e 
a A 1 o o o o a A 2 3 2 1 1 a A 1 1 1 o 1 O· 1 1 
X B 1 1 o o o X B 2 2 1 1 1 X B 1 o o 1 1 1 o o 
o e o o 1 1 1 o e 1 1 1 1 1 o e 1 o o 1 1 1 1 o 
n D o o 1 1 o n D o o o o 1 n D 1 o o o o o o o 
e e e 
s s s 

FIGURA 4.10 Tres tipos comuncs de cot.1ilicación de cst;1dos de cnractcr us:1dos en sistemática cladistn. En la 
codilicación binaria aditiva el cnrnclcr •lo se elimina dchiclo :1 tJllC no es infurmali\'o, 

Un aspecto que no se debe perder de vista es que cuando se construye una matriz de 
datos para análisis cladístico, no se están codificando datos simples, en sentido estricto. Se están 
proponiendo diferentes hipótesis de cambio evolutivo. Es por ello que el cladismo considera a 
su método típicamente hipotético-deductivo. En él las hipótesis particulares producen hipótesis 
de mayor generalidad, los cladogramas. 

4.5. llll'ÓTESIS DE INTERRELACIÓN GENEALÓGICA. 

¿l'arccidn o parentesco? Se ha hecho énfasis en el concepto de interrelación genealógica como 
concepto central del cladismo. Un problema y debilidad fundamentales para el cladismo, hasta 
la década de 1970, fue la selección de un conjunto de herramientas cuantitativas de las que se 
pudiesen echar mano, respetando los principios teóricos postulados por Hennig. La cuantificación 
a la que pretendía acceder el cladismo debía entonces "medir" parentesco y no parecido. Por 
ejemplo, cuando en el algoritmo de Wagner se elige el uso exclusivo de la distancia de 
Manhattan, entre más de sesenta coeficientes descritos hasta ahora en la literatura, tal elección 
no responde a que sea sencilla de calcular, sino a la congruencia con los fundamentos 
hennigianos. 



84 

En la figura 4.11 se ilustra la diferencia ele 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 (E2

) representa la superficie del cuadrado construido sobre la 
hipotenusa. Si se observa detenidamente, M es la tínica distancia que varía, en este ejemplo, al 
tamaño neto ele los catetos y, por lo tanto, nos puede indicar el número de cambios totales que 
ocurren en todas las variablt!s. L1s otras dos métricas, E y E2

, pueden simplemente ocultarlos 
o distorsionarlos. Dos triángulos rectángulos, con diferentes distancias por los catetos, pueden 
tener la misma distancia por la hipotenusa. I-1s métricas E y E2 son títiles si queremos buscar 
los cambios promedio entre un par de entidades, pero si lo que nos interesa es conocer la 
relación entre un par de entidades ele acuerdo, con base en el número ele diferencias absolutas, 
entonces la distancia Mes la más adecuada. Por ello, todos los algoritmos para inferir filogenia, 
que ha desarrollado el claclismo adoptan la métrica de Manhattan, en virtud de que su pretensión 
es conocer qué tanto se relaciona una especie con otra, ele acuerdo con el mímero de cambios 
evolutivos netos. La elecch\n ele esta distancia en relación con otras métricas alternativas no 
responde pues a un criterio ele sencillez u operatividad, sino a un fundamento teórico. 

y y y 

n 
fl 

X X X 

l.lnnhnttun Euclidiana Euclidinnn 
2 

FIGURA 4.11 I11tcrprcto1ción gco111étrica de lr-.;s dislancias para medir diforcnt.!ias o relaciones cutre dos cntidadt.•s u y 
b (taxones o án:;:ls, por ejemplo). La diMancia de Mnnhattan es una mcdi<la ahsolula de las diferencias entre entidades. 
En cambio, diferentes medidas de 1:atetos pueden dar las mismns hípotcnus<L'>. 

Redes, árboles y cladogramas. Considere un conjunto de 11 taxones o unidades de clasificación 
en general (puede tratarse incluso de áreas o localidades) (figura 4.12a). ¡,Cómo conectar las /1 

entidades en grupos cada vez más inclusivos? ¿Por dónde comenzar los enlaces? Y, sobre tuda, 
considere el problema ele conectar los /1 puntos reales o hipotéticos con una serie ele segmentos 
ele recta, de L11 forma que sumen la menor distancia posible. Un problema análogo puede 
considerarse cuando se trat:1 de conectar un conjunto ele ciudades con una cantidad mínima de 
cable para suministrar energía eléctrica, o para comunicarlas por teléfono. Este problema que 
es hoy de aplicación general, se le conoce como el Problema de S1ei11er o como el Problema de 
la Red Mf11ima. De manera general, este problema fue publicado formalmente en 1934 por Milos 
Kiisler y Vojtech Jarnik en lengua eslava. Desgraciadamente, al igual que la obra de Hennig, 
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escrita en alemán, el problema no se popularizó hasta 1941 cuando Richard Courant y Herbert 
Robins lo incluyeron en su libro What is 1\1(1/hematics?, quienes adjudicaron la autoría del 
problema a Jakob Steiner, profesor de matemáticas de la Universidad de Berlín, a mediados del 
siglo pasado (Bern y Graham, 1989). 

Una primera solución al problema de la red mínima consistió en unir punto por punto 
hasta encontrar la combinación que resulta en la menor distancia. Este tipo de solución, que no 
propone puntos intermedios para disminuir la longitud de la red, es conocida como redes de 
tendido mfnimo' (ligura 4.12b). 

e 

• 
• a 

• e 

a. Localidades b. árbol de tendido mínimo c. árbol de Steiner 

FIGURA 4.12 Dos soluciones HI problema de Stcincr. (a) Las lo~alidadcs antes de ser unidas, (b) Soluci6n mediante 
un <i.rbol ele tendido mínimo, (e) solución mediante ~irbolcs de Steiner que consideran la dcsignaci6n de puntos intermedios 
P1 para ligar las entidades y lwccr aun m:is corta la dislanci:a dd iirhol. 

Un segundo grupo de soluciones son aquellas que recurren al uso de puntos intermedios. 
Este tipo de soluciones fueron propuestas independientemente por Evangelista Torricelli y 
Francesco Cavalieri. Su método se basa en buscar los puntos intC"rmedios P, llamados puntos de 
Steiner, que operan como vértices de rectas que proceden de los puntos a unir. L1 solución de 
Torricclli y Cavalieri consiste en localizar los puntos P buscando que las rectas que coinciden 
en él formen ángulos ele 120º o más (figura 4.12c). Las soluciones que utilizan puntos 
intermedios se conocen como redes o árboles ele Steiner. El cómputo de las redes de Steiner es 
mucho más complicado que el ele las redes ele tendido mínimo. 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, 

1 En inglés el término es 111i11i11111111.,¡m1111i11;:11,·i•. En la vcrsh'.in en c!>pafn>I e.le! :utículo :tparece traducido como 
árboles dt• te11t!ido mínimo. rv1orronc y Crisci (1990) tradujeron el término como ,írbol wiluado ttúnimo. 
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1989). Es lógico pensar que una solución aproximada requiere del uso de equipo de cómputo 
de gran capacidad. El problema ele Steiner es de ese tipo ele problemas que tienen una solución 
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 árboles, y de árboles y cladogramas, siempre como equivalentes. En 
efecto, puede haber alguna equivalencia. Un árbol es un tipo particular de red y un cladograma 
es un tipo particular de árbnl. Los árboles son retles cuya secuencia de enlaces tiene una 
dirección definida, ya sea a partir de uno de sus puntos o de uno de sus internodos (conexiones). 
·L1s redes ele Wagner, usadas por el cladismo, se convierten en árboles si se define un punto que 
opere como raíz de la red. A partir de este punto puede orientarse el resto del árbol, uniendo 
a los demás puntos, en puntos intermedios. Cuando uno puede elegir por dónde comenzar las 
conexiones, el número de p<>sibles soluciones disminuye enormemente pero su cálculo sigue 
siendo bastante complicado. J\n los árboles de tendido mínimo, usados por la pan-biogcografía, 
uno de los enlaces es elegido como línea de base desde la cual se orienta al resto de los enlaces. 
Entonces la dirección de un árbol no parte necesariamente de la periferia (ver Page, 1987). 

Todos los algoritmos de parsimonia utilizados por el cladismo esl<Ín "inspirados" en las 
redes de Stciner y tienen entre sus particularidades: (1) que las entidades a unir son taxones, (2) 
el uso de la distancia tic Manhattan, como herramienta para estimar la distancia genealógica 
entre los taxones y la longitud de los cladogramas, (3) los puntos de Steiner que representan 
antecesores hipotéticos, y (4) son <írbolcs porque todos los enlaces tienen una dirección que 
procede siempre desde un punto que funciona como raíz y que se supone es el antecesor 
hipotético de tocios los taxones analizados. 

El Cladograma. Se ha insistido a lo largo de este trabajo en definir implícitamente a un 
cladograma como un ¡\rbol de interrelación genealógica o como hipótesis de interrelación 
genealógica. En un contexto epistemológico, un cladograma es, antes que nada, una hipótesis. 
Es una hipótesis acerca de las relaciones ele ancestría comlÍn inmediata que guardan cnlrc sí las 
especil!s o, en general, los taxones. 

En el contexto de la lógica, un cladograma puede ser modelado como un tipo d<! gráfica 
llamada n-árbol (figura 4.13). Un n-árbol T es un árbol ramificado que tiene cada punta 
etiquetada con un único elemento del conjunto S, donde Ses el conjunto (s,, ... ,s0 } de objetos 
estudiados tales como laxa o ;\reas. El conjunto de todas las puntas arraigadas a un nodo interno 
del n-árbol es el grupo (cluster) de este nodo. El cluster de un n-árbol T sobre S satisface las 
siguientes condiciones (Page, 1988)2

: 

1.s,T, n cT 
2. {s) < T para luda s e S 
3. A n 11 < {O, A, U) p11ra tuda A e T 

2 Aquí so siguo la notacillJ1 do Pago (1988). 
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Los grupos o conjuntos más simples {{s1}, ••• ,{s.}} de un cladograma son los términos 
del cladograma, los grupos no-simples son llamados componentes (Nclson y Platnick, 1981). El 
componente trivial {s¡, .. ,s,.}, es el componente O. L> tercera condición de los componentes debe 
satisfacer lo que se llama co111bi1111biliúad (Nclson, 1979) o compatibilidad (Estabrook, McMorris 
y Mcacham, 1985). 

D 

2{A.B.C} 

1 {A.B.C.D} 

Fl<;URA 4.13 Un n~arhol pnra cuatro taxones. 

Una definición más completa de lo que es un taxón y un cladograma es aportada por Abe 
y Papavcro (1992). Un taxón está definido por una colección de objetos o que constituyen la 
extensión del taxón; además de una serie de atributos o notas 11 que los liga, los cuales 
representan la i111e11sicí11 del taxón. La definición de universo taxonómico de Abe y Papavero 
(1992) (ver también Papavero y Abe, 1992) es aún más elemental que la monofilia de Page 
(1988): 

"Sea U una familia cualquiera no vacía y fini,ta de conjuntr¡is no vacíos y finitos xi, 
(x,=1,2,3, ... ,11) de organismos. Un universo U=lx1,x2,x3, ••• ,x) se llama un uniwrso 
taxoncímico (y se denota UT) si: 

l. Cada individuo (organismo, o parte de un organismo)~ de cada x1 (j=1,2,3, ... ,11) posee un 
número finito de caracteres x. (n;::,2), que son partes de~. y 

2. Existe por lo menos un car<lctcr x que es parte común a todns los individuos de cualquier 
conjunto del universo." 

Así, un grupo es monofilético si la intersección de las intensiones de sus especies es 
diferente del conjunto vacío. Esa intersección no vacía representa las sinapomorfías que ligan 
al conjunto como monofilético (Abe y Papavcro, 1992). 
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Por otra parte el concepto de co111ponenle enunciado por Ndson y Platnick (1981), es 
equivalenle a la unión exlcnsional ele los ele111entos del universo taxonómico. No son 
equivalentes a las sinapomorl'ías, pero también constituyen hipótesis de interrelación. 

4.6 CONSTRUCCIÓN DE CLADOGRAMAS. 

Tres estrategias. Existen dos graneles grupos de algoritmos para la construcción ele cladngramas. 
Por un lado est<ln los algoritmos de parsimonia, cuyo objetivo es encontrar el árbol ele menor 
longitud que una a lodos los taxones bajo análisis. La idea es encontrar aquel claclograma que 
minimice el nú111ero ele cambios evolutivos y, por lo tanto, que minimice el mímero de 
homoplasias. Por otro lado, <·slán los algoritmos ele compalibilidacl, cuyo objetivo es encontrar 
el árbol 111ás consistente, es decir, aquel que contenga el máximo mímero ele hipótesis 
compatibles. 

Entre los algoritmos de parsimonia más usados est;ln el de Wagner (Farris, 1970) y el 
ele Rama y Enlace (!Jra11c11 mu/ Bo1111d ele Hencly y Penny, 1982), que es una modificación del 
de Wagner. El algoritmo de árboles ele Wagner se basa en la determinación ele clislancias ele 
Manhattan para establecer la relación entre diferentes taxones. Este algoritmo requiere ele la 
designación previa ele un antecesor. Luego se busca el taxón m;\s cercano al antecesor, es decir, 
el que muestre un menor número ele cambios evolutivos con respecto al antecesor. Después se 
determinan las características ele un antecesor hipotético que dio origen a ambos taxones. El 
algoritmo busca entonces al siguiente taxón más relacionado, ya sea con el antecesor hipotético 
o con el otro taxón que antes previamente se ligó. Se vuelven a clelerminar las características 
ele un segundo antecesor hipotético del que se derivó este taxón y así, sucesivamente, hasta ligar 
todos los taxones analizados. Los antecesores hipotéticos inferidos mediante el algoritmo de 
Wagner no son más que los nodos de ramificación ele un claclograma. 

Bajo el criterio gene1al ele compatibiliclad, se busca el conjunto mayor de hipótesis 
compatibles (Meacham y Estabrook, 1985). Dos hipótesis 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.'.\, 
del capítulo siguiente). Las tres condiciones anteriores se pueden resumir en términos ele que clos 
hipótesis son compatibles, si no se contradicen. Cualquier conjunto ele hipótesis compatibles se 
denomina como dique. Los mélodos ele compatibilidad buscan entonces los árboles que 
involucren a los diques más grandes y estiman la bondad ele cada hipótesis de interrelación de 
acuerdo con la diferencia cntn: el número ele caracteres o componentes que conforman un clique 
y aquellos que son incompatibles con cualquiera ele ellos. Esto es, si tenemos dos o m<ís 
claclogramas construidos por este método, hemos de preferir aquel o aquellos que hacen mínima 
la diferencia positiva entre los componentes compatibles de un clique menos los que quedan 
fuera de él. Aunque los métodos de compatibilidad no son usados por el cladismo en sistemática, 
cabe aquí mencionarlos debido a su uso reciente en biogeografía cladista (Page, 1988). 
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4.7 CRITERIOS DE SELECCIÓN DE CLADOGRAMAS POR PARSIMONIA. 

lR'l construcción <le árboles de interrelación genealógica fue planteada inicialmente por 
el cladismo a partir del principio epistemológico de la parsimonia. La búsqueda de las hipótesis 
de interrelación genealógica que impliquen el menor número posible de homoplasias sólo es una 
interpn:tación del principio de parsimonia, no es en sí mismo el principio. El principio de 
parsimonia tiene una connotacit\n mucho m;1s amplia en la cienda, corno ya se mencionó. Lo 
que se aplica en cladismo es entonces un criterio de parsimonia que es interpretado, como se 
verá, de diferente manera, de acuerdo con el tipo de homoplasias que es posible que ocurran o 
no en el mundo real. 

El primer procedimiento que se puede calificar de parsimonia es el conocido como 
l'arsimonia de Cm11i11-Sokal (Camin y Sokal, 1965). Este procedimiento sólo utiliza caracteres 
discretos binarios y supone que sólo sun posibles la~; adquisiciones (cambios O_,. 1) y que nunca 
ocurren las reversiones (cambios 1 .... O). L'ls únicas homoplasias admitidas por este criterio son 
entonces las adquisiciones paralelas y convergentes (cuadro 4. 7). El algoritmo de Camin-Sokal 
consiste en buscar el árbol que involucre el menor número de cambios O _,. 1 requeridos. Para 
este procedimiento se puede proponer un antecesor hipotético a partir del cual se construye el 
fübol, o bien, si no se tienen definidos los estados antecesores de algunos caracteres, se tiene 
que hacer dos veces el procedimiento. Una considerando un estado como O y otra considerándolo 
como l. 

Bajo el criterio de Parsimonia ele \Vagner se admite cualquier tipo de cambio, incluyendo 
adquisiciones y/o reversiones paralelas y convergentes (Felsenstein, 1983). El propósito de la 
parsimonia de \Vagncr es hacer mínimo el mímero total de cambios en un cladograma, sin 
importar si tales cambios son en sentido 0->l o 1->0. Siempre se busca la combinación de 
sentidos que involucre menos cambios. 

IA'l llamada Pw:rimonia ele Do/lo cst<Í inspirada en la ley de Dollo: las estructuras 
mo1fol(i}iicas complejas se generan muy raramente e11 la crnl11ciá11, pero es más cmmín que se 
pierdan. Esto significa que las homoplasias por reversión son m<ís comunes que las homoplasias 
por adquisiciones paralelas o convergentes (Le Quesne, 1974, 1977). L'l formalización del 
algoritmo bajo este criterio fue construida y refinada por Farris (1977). Bajo la parsimonia de 
Dollo los cambios O _,. 1 sólo pueden ocurrir una vez, pero los cambios 1->0 pueden suceder 
cuantas veces sea necesario. El criterio de Dallo busca minimi7A'lr las reversiones y prohibe 
definitivan:ente las homoplasias por adquisición (Cuadro 4. 7). 

P11rsimo11ia co11sitlcra11do polimmji.rnw. El cri tcrio usado por Throckmorton ( 1965) se basa en 
la suposición de que el origen de las homoplasias fenotípicas se explica por la existencia de un 
estado previo de polimorfismo genético, que luego se combina con la segregación de variantes 
morfológicas durante eventos de cspeciaciún. L'l parsimonia del polimorfismo permite la 
coexistencia de estados plesiomórficos y apomórficos (0/1). Luego los estados revierten hacia 
un estado fijo (0 o 1) (Fclsenstein, 1983). En este criterio se supone que la producción de 
polimorfismos genéticos ocurren una sola vez por cada carácter, asf que la aplicación de este 
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criterio consiste en hacer mínimo el mímero de ocasiones en que el polimorfismo es retenido a 
lo largo de los nodos de un árbol. 

Tipo de Parsimonia Ilomoplasias que minimiz:i Ilomoplasias que prohibe 

de Camin-Sokal Adquisición paralela Rcvcrsiom:s paralelas y 
convergen tes 

de Wagner Todas Ninguna 

de Do/lo Reversiones paralelas y Adquisiciones paralelas y 
convergertes convergentes 

co11sidera11do Compartición de estados Ninguna 
Poli11101jis1110 plesiomórficos y apomórficos 

Cuadro 4.7. Cuatro intcrprctou.:ioncs conocidas de parsimonia. Para cxplicadón ver texto y figura 4. 14. 

La figura 4.14 ilustra la aplicación de los diferentes criterios de parsimonia para un 
mismo caracter con dos estados, uno antecesor O y otro derivado 1, que se distribuyen en cuatro 
taxones diferentes. La aplicación de uno u otro criterio se basa en la naturaleza de las fuentes 
de caracteres. Los dos critl!rios de parsimonia que se han desarrollado m;ls en los programas de 
cómputo para el análisis cladístico son el de Wagner y el de Dollo. El uso de la parsimonia de 
Wagner se ha estandarizado para el análisis de datos morfológicos y la parsimonia de Dollo se 
ha usado para el análisis de secuencias moleculares. 

Cumin-Sokul Dallo con pulirnurfismo 

FIGURA 4.14 Tres tipos de pan>imonia: la de C:.unin-SoJrnI scSlo ;1dmitc los cambios 0-1¡ Ja de DolJo prohibe m;ís de 
un cambio Q-+l en un mismo car<u:ter, en cambio admilc CUitlt¡uicr nümcro de cambios 1-0; la parsimonia bnjo la regla 
de polimortismo permite Ja coexistencia en los antcct!sores Je t!st;ulos plt!siomórticos y npomórficos (011) y trata tfo 
minimizar el númt!íO <le vt!ces que una condición polim1lrfica sea rcteniJ;1 cntrt! los inkrnodos Je un :írlml. 
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4.8 EVALUACIÓN, SELECCIÓN Y REDUCCIÓN DE SOLUCIONES EN CLADISMO. 

Los cladngramas eomo resultado: lougitucl, consistencia y retención. Hay en la actualidad 
diferentes programas de cómputo para construir cladogramas. Entre los más popularizados por 
la literatura están el 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 tienen sus particularidades para la construcción de 
sus matrices de datos y para la salida de datos. Pero hay una serie de estimadores cuyo uso se 
ha estandarizado. Entre ellos est<í, por ejemplo, la longitud del árbol, denotada como L. Esta 
medida representa el número total de de cambios involucrados c·n un cladograma. Otro es la 
consistencia de un caracter, la cual se cstillla mediante el índice c=mls (Kluge y Farris, 1969), 
dondes indica el mímero de cambios ocurridos por un caracter en un árbol dado y m representa 
el número mínimo de cambios que observaría un caracter si fiwse un homólogo estricto. L'l 

diferencia entre el núlllero de calllbios observados s y los mínimos esperados m nos indica el 
mí mero de homoplasias presentes (11 =s-111) (Farris, 1989a). 

Farris (1973) propuso un índice de distorsión el para expresar la cantidad de homoplasia 
como una fracción de la cantidad rmíxima de homoplasia posible g: d=hl(g-m). Aquí, g, para 
un caracter de dos estados, es simplemente el mímero de taxones que contienen el estado 
apomórfico. Si un estado apomórfico 1 está presente en cuatro especies de un conjunto de 
taxones analizados, la condición más "homoplásica" posible de este caracteres que aparezca en 
las cuatro ocasiones de manera independiente, ya sea como paralelismo o convergencia. Por eso 
su valor sería g =4. 

A partir del índice de distorsión, Farris (l989a) derivó el Indice de retención r usado en 
el Hcnnig86. El índice de retención se calcula como r=l-d, lo que resulta en r=(g-s)/(g-111), el 
cual se interpreta como un indicador de qué tan homoplásico o no, es un caracter en un 
determinado claclograma. Su variación va desde una condición totalmente homoplásica O hasta 
una condición de homología estricta 1. L'l figura 4.15 muestra los diferentes índices calculados 
para un cladograma dado. Todos los índices pueden calcularse para todo el cladograma, 
aplicando las mismas fórmulas a las sumatorias de los índices individuales (M=Em; S=Es; 
G =Eg; C=MIS; R=(G-S)/(G-1\1) (Farris, 1989a). Los programas como el Hennig86 y el PAUP 
tienen así un conjunto de elementos para seleccionar los cladogramas que producen, no sólo por 
su longitud sino también por su consistencia. 

El programa Hennig86 permite, además, permite hacer nuevas iteraciones por el 
procedimiento de ponderaciones sucesivas, que consiste en calcular para cada caracter un índice 
ponderado de consistencia w=1:rc (Farris, 1989a), el cual se multiplica después por 10 y se 
redondea a números enteros. Ya con los nuevos valores se vuelve a construir una mat~iz de datos 
con base en la cual se vuelven a construir los cladogramas más cortos posibles. En estas 
iteraciones algunos caracteres son más importantes que otros. r;n la matriz ponderada de la 
figura 4.15, el caractcr 2 (w=3) es menos homoplásico que el 1 (w=O), y el 6 (w=6) es a su 
vez menos homophísico que el 2 y el 1. Los caracteres 3, 4 y 5 (w= 10) son homólogos estrictos 
y por cito serán más importantes para las siguientes iteraciones. 1 Á'l idea de este procedimiento 
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es reducir al máximo el núm.::ro d.:: soluciones mediante el algoritmo mismo, antes de utiliwr 
otros recursos para explorar, evaluar y reducir aún más las soludoncs. 

Matriz de entrada estimadores resultantes Matriz ponderada 
de cada caracter 

caracteres parámetros caracteres 
t 123456 m s ge r \V wx!O t 1 2 3 4 5 6 
a A 000011 1 1 2 2 0.5 o.o o o aAOOOO 10 4 
X B o o 1 1 o 1 2 1 2 3 0.5 0.5 0.25 3 X B 0 0 10 10 o 4 
o e 1 1 o o 1 o 3 1 1 4 1.0 1.0 1.0 10 oCl 3 o o 10 o 
n D 1 1 1 o o 1 4 1 1 2 1.0 1.0 1.0 10 nDI 3 10 o {) 4 
e EOOllOl 5 l 2 5 0.5 0.8 0.4 4 e E O o 10 10 {) 4 
s F O 1 1 O O 1 s FO 3 10 o o 4 

FIGURA 4.15 Estimadores para c;1da uno <ll! los caractcn•s involucra<los en un cladngrama: e: índice de consistenci11; 
r: índice de retención; y w: índice puntlcrado (o cscnlahlc) de rctcncilÍI\. Para el c¡\kulo dt.: cada uno de ellos ver el h~xto. 
El ejc1r.plo es de J. V. Crisci (conwnicacílln personal). 

Reconocimiento de familias de soluciones. Hay al menos dos razones por las cuales se hace 
necesario comparar dos o más cladogramas. Una de ellas es cuando se quiere saber qué tanto 
se parece un cladograma solución a otros cladogramas que resuelven el mismo problema. De 
esta forma se pueden agrupar subconjuntos o familias de soluciones de acul.'rdo con su parecido. 
Otra razón es evaluar en qué medida las soluciones de interrelación que se obtienen entre un 
conjunto de áreas reflejan un patrón en si mismo o si sus arreglos de interrelación se asemejan 
a los que se obtendrían aleatoriamente. 

Comparaciones entre parejas de cladogramas. Una forma de medir el parecido entre un par de 
cladogramas es por medio de la diferencia simétrica de co111po11e111es (SDc) (Nelson, 11)79; Page, 
1988, 1989). Esta medida St: basa en el c;íkL>lo del ntímero de componentes contenidos en uno 
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u otro cladograma, pero no en ambos. Por lo tanto, se trata de un coeficiente de dista11cia. Su 
intervalo de variación oscilaría desde O, si los cladogramas son iguales, hasta el valor del 
mímero total de componentes involucrados, si los cladogramas son completamente diferentes. 
U1 dista11cia se calcula mediante la siguiente fórmula: 

SDc \ T"T' \ = \ T, \ + \ T, \ - 2 \ T, í1 T, \ 

Donde T1 y Ti son los dos árboles que están siendo comparados. Esta distancia tiene una 
distribución de probabilidad conocida (Hcndy et al., 1984) y puede calcularse eficientemente 
(Day, 1985). El bosquejo de esta distribución, a grandes rasgos, es que la tasa de 
reconocimiento, el cociente del número de valores numéricamente distintos de SDc entre el 
número de árboles distintos es muy bajo. 

Una alternativa a la diferencia simétrica de componentes es la diferencia de 1ripleres 
(SDt). Los tripletes son arreglos de tres laxa o áreas, un par de laxa hermanos y su grupo 
externo (Nelson y l'latnick, 1981). Paran términos, Page (1989) los llama también "hojas", hay 
un número de triplctes igual a: 

T=u(n-l)(n-2)/6 

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

s: triplctes resueltos e idénticos en ambos cladogramas; 

el: tripletes resueltos de manera di ferenle en uno y otro :írbol; 

r 1: tripletes resueltos en T 1, pero no en Ti; 

r 2: triplctes resueltos en Ti, pero no en T 1; y 

u: tripletes no resueltos en ambos cladogramas. 

Un eladograma siempre puede ser expresado como: 

T= s + d + rl + r2 + u 

U1 disimilitud de tripletes (SDt), entre dos cladogramas T 1 y Ti, puedu calcularse (Page, 
1988 y 1989) como: 

SDt l 1\,T2 1 = 2d + r 1 + ri 
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Esta distancia puede estandarizarse dentro de un intervalo de O a 1, si se divide entre 

2s + 2d + r 1 + r2• 

Evaluación de cladogramas bajo una hipótesis de muestreo. Ahora nos ocuparemos del 
segundo problema de comparación, esto es, cuando tenemos que responder a la pregunta de si 
la estructura de un cladograma refleja un patrón, o es la misma que se esperaría si se diera por 
azar. 

En primer lugar debe considerarse el número de posibles combinaciones y topologías que 
pueden construirse para un mímcro dado de elementos (laxa o áreas). En la figura 4.16 se 
observan las tipologías posibks que pueden establecerse para tres taxa (figura 4.16A), para 
cuatro (figuras 4. 16B y C) y para cinco (figuras 4.160, E y F). Aunque el número de topologías 
posibles se incrementa aritméticamente al aumentar el mímero de taxa o áreas, el número de 
arreglos que resulta de la colocación de estos taxa o ;\reas sobre las puntas de un cladograma se 
incrementa geométricamente. Por ejemplo, tres taxa o áreas pueden acomodarse de tres formas 
distintas sobre la topología 4.16A; cuatro taxa o áreas se pueden colocar en 15 secuencias 
diferentes sobre las topologías 4.16B y 4. ! 6C; y cinco laxa o áreas diferentes pueden arreglarse 
de 105 formas diferentes sobre tres topologías distintas (4.160, E y F) (Fclsenstein, 1978b). 

El programa COMPONENT 1.5, diseñado por Page (1989a), puede generar árboles al 
azar bajo dos diferentes hipótesis de distribución. La opción "AII trecs", produce todos los 
árboles posibles para un mímero determinado de elementos (no 1mís de siete); la opción 
"Equiprobable" genera árboll's al azar bajo la hipótesis de que todos los árboles posibles tienen 
la misma probabilidad de ocurrir. Por ejemplo, se supone que cuando se tienen cinco términos 
todos los 105 árboles posibles son igualmente probables. L1 opción "l'v!arkovian" genera árboles 
al azar usando el modelo de Markov (Page, 1989a), que utiliza un algoritmo de ramificación 
aleatoria estrictamente dicotómica; empieza con un árbol de dos puntas o términos, se elige una 
de las puntas al azar y se bifurca Con ello resulta un árbol de tres puntas; una de las tres puntas 
se elige al azar y se bifurca nuevamente, y así sucesivamente hasta alcanzar el tama1io de árbol 
deseado. 

Si se generan árboh:s con la opción "l\farkovian", se produce una distribución de 
frecuencias conocida (distribución markoviana). Page (1989a) distinguió entre las evaluaciones 
de cladogramas bajo las hipótesis de Markov y de Equiprobabilidad. Para los árboles construidos 
a partir de cinco términos (taxones o áreas), de acuerdo con la hipótesis de equiprobabilidad, 
60 de 105 árboles mostrarían la topología mostrada en la figura 4.160; un peine lw1111igia110 
(Simberloff, et al. 1981), es decir, un arreglo de encadenamiento total. L1 probabilidad asociada 
a este evento sería de 60/105, Hd =0.571; la probabilidad de los arreglos con la topología 
indicada en la figura 4. 16t': sería de Hd =0.286; y la probabilidad de los arreglos con la 
topología indicada en la figura 4.16F, es Hd=O. 143. 13ajo el modelo de Markov las 
probabilidades se modifican sustancialmente, I-lm=0.333, para la topología de la figura 4.160; 
Hm=0.500, para la topología de la figura 4.16E, y Hm=0/167, para la topología 4.16F. 
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FIGURA 4.16 Para estulilcccr intcrrclncioncs entre tres t<1xoncs o ;írcns se tienen hasta tres posibilidat.les en una soh' 
topolop,ía (A); con cuatrn taxones o tirc;1s hay hnsla IS diforcntcs posiUilil1:1t1cs <k arreglo en dos diferentes topologí;1s 
(B y C); y para cinco l;1xo11cs o :lrcus hay hasta 105 formas difen:ntcs i.lc inlcrrclaciunarlos en solo tres topologfos (D, 
E y F). 

4.9 REDUCCION DE SOLUCIONES POR CONSENSO. 

Siguiendo el criterio de parsimonia se puede llegar a soluciones múltiples, pero Jo 
deseable es acceder a soluciones simples. L'l construcción de soluciones simples se produce bajo 
procedimientos de consenso. Se han propuesto al menos tres procedimientos diferentes de 
consenso: (l) consenso estricto (Sokal y Rohlf, 1981); (2) consenso de mayoría (Margush y 
McMorris, 1981); y (3) consenso de Nclson (Nclson, 1979). A continuación se describe la lógica 
de cada uno de tales procedimientos. 

Consenso estricto. Los árboles de consenso estrii.:lo se construyen a partir de la selección de 
únicamente aquellos componentes que son comunes a todos los árboles en conflicto. La 
desvcnk""\ia de los consensos estrictos es que, como sucede frecuentemente, a mayor número de 

·árboles se va perdiendo resolución. 

Consenso de mayol'Ía. Los árboles de consenso construidos por la "regla de mayoría" pueden 
conducir a árboles más resuellos que los que se producen por un consenso estricto. La regla de 
mayoría selecciona sólo aquellos componentes que est;ln presentes en más de la mitad de los 
árboles involucrados. L'l resolución por esta tt:cnica es mayor que por la regla de consenso. 
estricto para el mismo problema. 



96 

Consenso de Nclson. El criterio seguido por Nclson (1979), para construir árboles de consenso, 
se basa en dos reglas opcionales. La primera opción es elegir los cliques que más se repiten. 
Recuérdese que un clique l'S un conjunto ele componentes lógicamente consistentes o, en otras 
palabras, compatibles. Si hay empate entre dos o más cliques igualmente frecuentes, entonces 
se obtiene un consenso estricto ele los cliques empatados. 

La figura 4.17 ilustra la aplicación de los tres diferentes tipos ele consenso para diferentes 
árboles. Como se observa, los consensos ele mayoría y ele Nelson son los que ofrecen mayor 
resolución. Incluso cuando ~;e tiene más de un clique ele mayor frecuencia, el consenso ele Nclson 
no es más que un consenso de mayoría. 

A B C O E 

W, 
ñrbol 1 

A B C O E 

~ 
A B C O E consenso estricto 

~0 
íubol 2 

A B C O E 

V, A B C O E w consenso de mnyorín 

árbol 3 

FIGURA 4.17. Aplicuci1Sn de consensos estricto y de mayoría a tres 1.írholcs que agrupan a cinco taxones de forma 
parcialmenti:: diforcnte. Los agr11pnmic.mtos o componentes l y 4 se encuentran en los tres árboles y por ello son 
rescnUtdos por el consenso estricto. En el <irbol de consenso por mayoría se incluyen los componentes 1, 2 y 4 porque 
son los más frecuentes en los ¡frholes a comparar. El consenso de Nclson es en este caso igual al de mayo1 ia¡ en el ca.'iO 

de que un oirbol se rcpilicra con lodos sus com¡rnncntcs (o sea un cliquc) rn;ís que cualquiL'f otro ~írhol, cnlonccs ~=e 
eligiría por encima de cualquier olra opcilín, bajo el crilcrio di! Nclson. 
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CAPÍTULO 5 

EL MÉTODO DE LA BIOGEOGRAFÍA DE LA VICAlUANZA 

5.1 FUNDAMENTOS. 

L'l Biogeografía de la Yicarianza es un enfoque general de la biogeogrofía hüttírica, que 
combina algunos aspectos reríricos de la Pa11-biogeogr<{/Ta de Croizat con el m<'todo jilogenético 
t!e /Jennig (Wiley, 1987). 

Wiley (l988b) resumió los dos principios que clan funda1nento a la biogeografía de la 
vicarianza. El primero representa su base ontológica: "la congruencia observada entre los 
patrones filogenéticos y biogeogn\ficos e.le los miembros de dos o más grupos monofiléticos es 
una evidencia para hipotetizar que ellos comparten una historia conuín". Los biogeógrafos 
vicariancistas rechazan las explicaciones a priori, de que los patrones comunes se deban a 
dispersilÍn individual y no correlacionada. Este rechazo equivale al que hace la sistemática 
cladista respecto a la convergencia de caracteres como la explicación primaria para los patrones 
genealógicos entre las especies. El segundo principio, que es de naturaleza epistemológica, es 
la suposición básica ele la que parte cualquier método particular propuesto por los biogeógrafos 
vicariancistas: "la mayoría de tales correlaciones (congruencia rntre patrones filogenéticos y 
biogeognlficos) implica que la mayor probabilidad (especificada o no) de esa congruencia de 
patrones se debe a historia común" (Wilcy, 1988b). 

Como consecuencia de lo anterior, Wiley señaló que la biogeografía de la vicarianza 
sugiere que los patrones de covariación (en los patrones filogenético y biogcográfico) son más 
frecuentes en grupos que comparten una historia común, que en aquellos que han extendido sus 
áreas de distribución a través de episodios independientes de dispersión, en respuesta a 
condiciones diferentes. En todo caso, la existencia de patrones comunes implica que la dispersión 
que se dio, como requisito para la existencia de áreas antecesoras comunes, debió involucrar 
biotas enteras. L'l expansión de áreas de distribución, de acuerdo con el vicariancismo, es el 
modo de dispersión más común para biotas, en ausencia de barreras distribucionalcs, lo que 
permite configurar áreas antecesoras correlacionadas, y es ade1mls el tipo de dispersión que se 
requiere para producir patrones correlacionados derivados. Es únicamente en este contexto que 
el concepto de relación o correlación (relaciones de tírea o corrt'/ación de pmrones) adquiere 
significado como una propiedad emergente (Wiley, 1988b). 

Así pues, en contra de algunas interpretaciones simplistas, Wilcy (l 988b) estableció que 
la biogeografía de la vicarianza no est;í basada en los principios de· que (1) la dispersión es rara, 
y (2) que la frecuencia relativa de la especiacitín alopátrica es 111ayor que la de otros modos 
posibles de espcciaeión. Si esto es real o no, es un tema de estudio particular que requiere la 
tarea de una investigación empírica. L'l biogcografía de la vicarianza no tiene que suponer que 
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la dispersión es rara o que la i:spcciación alo1nítrica es la qui: predomina. En lodo caso si se ha 
mencionado que conceptos como el de centro de origen, que es pilar de la biogeografía 
dispersionisla, es inconsistente con el modo de espcciación alopálrica, es finalmente una 
contradicción del programa dispersionista, lo cual no implica que la biogeografía de la vicarianza 
pretenda atender esta inconsistencia como parte de su proyecto de investigación. 

5.2 CLADISMO Y VICARIANZA. 

Cuando abordamos el estudio de una ciencia en un texto, es común que se mencionen 
superficialmente sus "relaciones con otras disciplinas". En biogeografía, independientemente del 
enfoque del investigador, se hace mención de sus relaciones fundamentalmente con la sislem;ílica 
y la evolución. En el caso particular de la biogeografía de la vicarianza, los nexos con la 
sistemática cladisla son atín más estrechos. Ambas tienen por objetivo la reconstrucción de las 
interrelaciones históricas (genl!alógicas), ya sea entre especies o laxa en el caso de la sistemática 
cladista, como entre biotas o áreas en el caso de la biogeografía de la vicarianza. 

La. estructura básica que sigue la sistemática cladisla para descubrir estas relaciones 
(Sober, 1988b), es la siguienle: "Hay objetos que poseen propiedades. Los objetos son taxa y 
sus propiedades son caracteres de morfología, fisiología, genética, bioquímica, etc .... L1 mela 
es confirmar hipótesis acerca de las relaciones de descendencia que se obtienen de esos objetos. 
L1s hipótesis son evaluadas por medio de la visualización de las implicaciones que tienen acerca 
de cómo las propiedades que tienen los objetos fueron transmitidos a ellos". 

En la sistemática cladista se supone que los taxa terminales de un cladograma obtuvieron 
sus estados de caracler derivados a partir de sus antecesores inmediatos, o que se originaron por 
mutación espontánea (novedades evo/111ivas). Esto no es algo que una hipótesis afirme y que sea 
negada por otra. La. idea de la transmisión vertical de caracteres no se pone a prueba aquí, sino 
que simplemente se toma así. Para suponer esto, debemos decir algo acerca del proceso por 
medio del cual los taxa terminales heredaron los caracteres que poseen. 

Cladogramas ele laxa y claclogramas de :irca. El método de evaluación de hipótesis de 
relaciones filogenéticas es el cladograma, es decir, cada cladograma es una abstracción de una 
hipótesis particular de relaciones. Pero no se debe perder de vista que las hip6lesis que compilen 
son en realidad árboles filéticos, no cladogramas. El interior de un diagrama de ramificación 
describe eventos de ramificación que ocurrieron antes de que los laxa terminales llegaran a 
existir (Saber, l 988b). 

¿Cúal es el paralelismo entre la estructura abstracta de la sistem:ílica cladista y la 
metodología usada en la biogcografía de la vicarianza? Para contestar esta pregunta, Sohcr 
(1988b) propuso describir primero los objetos, propiedades y las hipótesis que compilen en la 
biogeografía de la vicarianza. 
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Los objetos son localidades geográficas (frecuentemente ;ireas geológicas), equivalentes 
a islas virtuales. Las propiedades de estos objetos son los laxa que se encuentran en ellos. L1s 
hipótesis consideradas describen cómo los objetos geográficos llegaron a tener relaciones de 
descendencia connín entre ellos. Suponga que tres islas (X, Y, Z) contienen a las especies /\, 
13 y C, respectivamente (figura 5. !), y que el análisis cladístico nos dice que el agrupamiento 
monolilético es (/\B)C. Por esto las islas X e Y contienen un grupo monolilético que no se 
encuentra en Z. De acuerdo con la metodología vicariancista, este patrón de distribución es 
evidencia ele que las islas X e Y est;ín más relacionadas entre sí que cualquiera de ellas con Z. 

La presencia el<" especies hermanas en X e Y, que no se encuentran en Z, es 
supuestamente un concepl0 equivalente a la presencia de un car;1cter apomórfico (derivado) en 
dos especies y que no se encuentra en una tercera, de tal forma que el agrupamiento específico 
para las áreas del ejemplo (figura 5.1), es (XY)Z. 

A B e 

FIGURA 5.1. Tres L<1xones, A, B y C, hahitan tres isl:1s, X, Y y Z. Un amílisis Lit! interrelaciones muestra que A y U 
csl;in nuis rclacionadris entre sí que cualt¡uicra de los dos con C. L:t conexión caU! al directa implica que también las islas 
X e Y est:i.n m:is rel;1cionadas entre sí, que cualquiera de ellas con Z, es decir, 11ue la separación de X e Y como islas 
indcpemfümlt!s fue el cvr.!nto gcohígh.:o m;í.s reciente. 

¡,Qué significa decir que dos islas están más estrechamente relacionadas entre sf que con 
una tercera? Si esta idea biogcogr;ífica es paralela a la id<~\ desarrollada en inferencia 
lilogenética, la respuesta debe ser la que sigue. En el pasado, se considera que todas las biotas 
de las islas fueron espacialmente continuas. Este objeto geológico integral se partió después en 
dos. Luego, una vez que una de aquellas partes se dividió nuevamente en dos, encontramos un 
n1ímero actual de localidades no continuas, como las que se comideran en el ejemplo. 

De acuerdo con Sober (1988b), la suposición geológica acerca de los procesos de 
partición que ocurrieron con las áreas del ejemplo, constituye una forma de hipótesis 
precisa111cntc paralela a las que uno infiere en sistemática cladística. Hay un sentido 
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completamente literal en ta11to que los objetos est;ín relacionados por descendencia unos con 
otros. L'l meta de la inforencia es reconstruir cómo están relacionados genealógica o 
históricamente los objetos ¿cuál es el orden sucesivo de particiones de un objeto que 
originalmente cohesionaba a todas las particiones? 

El requerimiento de bifurcación se adopta aquí justo como una simplificación. Las isla~ 
pudieron haber llegado a existir sin ser descendientes de otras islas, como las islas de origen 
volcánico. Tales islas reciben sus biotas por dispersión; entonces, Ja hipótesis de que las bintas 
de las islas llegaron a formarse de esta forma puede ser probada contra hipótesis que postulen 
una genealogía de ellas. Debido a esto, Sober (J988b) consideró que a pl'.sar del paralelismo 
conceptual desarrollado por la sistemática filogenética y la biogcografía de la vicarianza, hay una 
diferencia de notable mc'.!rito. En el caso de la sistem;itica cladista, se supone que las pmpied11des 
de los objetos (i11dii·itl11os-e.1p<'cie.1) son tm11.m1ititla.1· \'<'J'fic11/111e111e. Esto es, uno supone que si 
una especie obtuvo su estado de carácter a partir de otra especie, entonces la primera es 
descendiente de la segunda. 

En el caso de la biogeografía uno no supone que necesariamente las prnpied:1des 
(individuos-especies) de los objdos (áreas) se transmiten verticalmente. La suposición b;ísica 
consiste en que las islas contienen especies debido a que las islas "descendientes" hercd;iron 
formas de vida de sus áreas "antecesoras". L1 transmisión vertical garantiza y significa 
vicarianza, esto es, que las e~;pccies descansan pasivamente sobre las islas que son sus vehículos, 
y son éstas las que se dividen y, por lo tanto, herl'.dan también al e~pacio. Una alternativa a la 
idea de la vicarianza es la dispersión, que implica una tm11s111isió11 lwrizoma/ o migración de 
propiedades, donde los elementos de una biota no tienen un área o vehículo fijo u obligado. Bajo 
transmisión horizontal, un objeto puede obtener una propiedad desde otro objeto que no es su 
antecesor. Por ejemplo, esto es precisamente lo que sucl'dería si la isla Y contuviera al grupo 
monofilético (AIJ), debido a que miembros de este grupo se dispersaron hacia ella desde la isla 
X. El resultado de los procesos de dispersión, extinción y falta de respuesta en divergencia 
morfológica y cspeciación a un evento de vicariación, pueden ser "caracteres" equivalentes a las 
homoplasias consideradas en la sistemática filoge11c'tica, caracteres que se desechan en la prucl>a 
de hipótesis de monofilia. 

Así, la analogía entre la sistem;ítica cladista y la biogcografí:l de la vicariancia se reduce 
a que suponen que la transmisión vertical con diferenciación sucesiva ele caracteres, es la 
explicación primaria cuando se infieren relaciones de parentesco. Ambas disciplinas discuten 
acerca del número de vece~; que un caracter cambia de estado. En contraste, las hipótesis 
consideradas en inferencia biogeogr;ítica discuten acerca dd tipo general de procesos por los 
cuales las islas pueden recibir sus caracteres (especies o taxa). L1 comparación de hipótesis 
biogeogrMicas no involucra contar cuántas veces requiere cada una de ellas la intcrvenció11 de 
un evento simple; m;ís bien, las hipótesis en competencia discuten acerca del tipo de procl'sos 
que intervienen (Saber, l 988b). Pero estas comparaciones de Sober no deben ser mal 
interpretadas. El que la biog<'ografía tenga necesidad de distinguir el tipo de evento que opera, 
dispersión o vicariancia, no :;ignifica que ésta sea su meta fundamental; esto representa apenas 
la parte frágil o blanda de la biogeografía (Wiley, l 988b). El eje central de las hipótesis ele la 
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biogeografía ele la vicariancia lo constituye la btísqucda ele las relaciones históricas ele biotas 
endémicas. Necesita distinguir los tipos ele procesos que intervienen en cada taxón pero se centra 
en aquellos que reflejan vicariancia, porque sólo a partir de ellos se pueden inferir relaciones 
"genealógicas" ele biotas y áreas. 

En la Diogcografía de la Yicariancia Cladística, Ndson y Platnick (1981) resumieron su 
programa ele búsqueda en reflexiones análogas al análisis cladístico aplicado al aspecto ele 
rdaciones ele áreas de enclernismo. Reconocieron el poder ele predicción y explicación ele los 
patrones ele distribución ele los laxa con base en su jerarquía genealógica; su síntesis 
metodológica la denominaron análisis de componentes y los trabajos previos que apuntaron en 
esta línea ele pensamiento se consideraron preliminares, puc!; las técnicas postuladas eran 
insuficientes para analizar la interrelación histórica de las área~ de endemismo (Rosen 1975, 
l'J78, l'latnick, 1979 y Nclson 1979). 

Los métodos ele la vicariancia se desarrollaron para atender diferentes necesidades ele su 
programa ele investigación. Podernos hacer una distinción ele los métodos en cuanto a su 
aplicación particular, es decir, respecto al objetivo particular que persiguen y también podemos 
hacer distinciones en cuanto al enfoque algorítmico particular. En secuencia histórica ele 
aparici<ín, primero se propuso el método de reducción e.le clac.log1amas ele áreas de Rosen (1975, 
1978), seguido por la técnica de mapas antecesores de Wiley (1980, 1981), después continuó el 
análisis de componentes (Nelson y Platnick, 198 !) y luego los análisis ele parsimonia (Brooks, 
1981, 1985, Zandce y Roos 1987, Wilcy l 988b, Llorente y Espinosa 1991, Espinosa y Llorentc 
1991). Todos los métodos fueron criticados y cliscuticlos, lo que condujo al surgimiento ele 
nuevas propuestas y consideraciones para el an<llisis cuando se aplican a los cladogramas de 
áreas algunos principios y técnicas que enriquecen el análisis cladístico (Wiley 1987, l 988a; 
Zanclce y Roas 1987; Sobcr 1988b y Page 1988, 1989, 1990a, 1990b). Ejemplos ele lo anterior 
son los amílisis ele parsimonia y ele compatibilidad, así como la incorporación ele los aspectos 
ele la ecología histórica y el método parasitológico ele Drooks (1981 y 1985). 

5.3 AREAS DE ENDEJ\IISJ\IO. 

El <írea de distribución ele una especie o taxón individual puede caracterizarse en términos 
ele su tamaño, ubicación geográfica y continuidad, entre otros atributos. Cuando intentamos 
describir el área de distribución de una especie, generalmente s1ílo se adoptan dos alternativas, 
o las áreas son simpátric.las o son alopátriclas. La alopatría supone una disyunción total entre las 
dos árl,as de distribución, simpatría en cambio implica un solapamiento entre las áreas e.le 
distribución, pero este solapamiento muestra una gania continua de variación. Papavero (com. 
pers.) distingue !res tipos ele distribución sim¡nítrida (figura 5.2). El primer tipo lo denomina 
homopatría y consiste en el solapamiento total ele un par ele áreas, dicho en lenguaje conjuntista, 
un par de áreas/\ y D muestran homopatría si /\ igual a D (/\=JI). En el segundo tipo, llamado 
cndopatría, la relación entre dos áreas /\ y B es tal que/\ es un conjunto propio de B, o D es 
un conjunto propio de /\ (/\>:13 o B>:/\). El tercer tipo ele sirnpatría es la alclopatría, que 
significa que dos áreas sean diferentes y muestren intersección no vacía (A?!D y /\nD?!0). 



102 

De acuerdo con Papavero, la alelopatría seguramente significa que las áreas A y 13 fueron 
originalmente alopátridas y que el estado de alelopatría es apomórfico, es decir, de aparición 
reciente (ver definiciones en el capítulo 4). En su primera etapa la biogcografía histórica elche 
descubrir las áreas de endemismo a partir del reconocimiento sobre mapas, de áreas de 
distribución homopátrida que muestren disyunción real (alopatría) o virtual (alelopatría) con 
respecto a otras áreas, o bien que muestren endopatría. 

5.4 UNA CLASIFICACIÓN DE l\lÉTODOS. 

Page (1988) señaló la distinción entre un conjunto de métodos que tienen por objetivo la 
construcción de cladogranrns, de otros que más bien buscan la comparación de diferentes 
cladogramas. En el primer caso se trata de convertir cladograma~ de taxa en cladogramas de 
área. En el caso de los métodos de comparación, las preguntas que trata de contestar son: (1) 
¿qué tan semejantes son los cladogramas de área?, (2) ¿las similitudes son 111ayores que las que 
se esperarían que se dieran aleatoriamente?, y (3) ¿qué cladograma general de áreas hace que 
el conjunto de cladogramas coincidan entre sí'! La primer pregunta requiere una medida de 
similitud entre árboles, comúnmente llamada índice de consenso. L'l segunda implica la búsqueda 
de una prueba estadística que necesita que el índice estimador o evaluador tenga una distribución 
bajo una determinada hipótt:sis de muestreo. L'l tercera pregunta depende de un método de 
consenso o de un método de parsimonia . 

• a_ alopatría: AílB = 0 c. homopatría: A.::B 

• b. alelopatría: AílB i 0 d. endopatría: Ac,;.:;:B o Bc,;.:;:A 

FIGURA 5.2. Tipos di! Íelaciones de <listrihucidn para un par 1fo áreas continuas, de acuerdo con Nt!lsoo Papavcro 
(comunicación personal). 
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FIGURA 5.3 Rcprcscnt<ición de las tres condiciones (arriha) pnra un n·árbol monotilético, con sus respectiva.'> violaciones 
(ah:1jo), La condición 1 clicc que para toda l (puntas o tt.!rminos del <irbol) debe corresponder una s (taxón o <írca); la 
co111lición 2 establece que a cadas debe corresponder una y sólo una t (relación biunívoca); la condición J reprcscnt<t 
el p11stulado de compatihilitlml, dos componentes A y lJ son compatihlcs si sus intersecciones no contradicen relaciones 
de jl'rnrquía. Sólo la intersección anillé1da y la intersección en el conjunto vncío implican jerarquía. L'lS violaciones son 
(1), <]UC no a todos los términos (en este cm;o áreas), les corresponda un tuxón (t1xones o áreas faltantes); (2) que un 
taxcín (s) st~ rdacione con nuís Je un término (1) (taxones de distrihucidn nmplia; y la terccrn violación se da cuando Jos 
componentes A y D th: un iírhol comparten algunns términos (incomp;tlihilith11l de componentes por distríhución 
re1lundanh .. ·). 

Generalidades del método. El análisis de la vicariancia, de acuerdo con Wiley (1987), siempre 
comienza con el reconocimiento de las áreas de distribución disyunta y su unión por relación 
histórica (trazo). El enfoque metodológico de la vicariancia sólo permite en el análisis el uso de 
grupos monofiléticos sensu Hennig (1968). Cuando dos o más grupos monofiléticos tienen el 
mismo trazo, se dice que comparten el mismo trazo generalí1~1.do; se recomienda que los grupos 
examinados posean distintas capacidades dispersoras y distintas valencias ecológicas. Se 
construye o se requiere previamente un amilisis filogenético de los taxones involucrados. Los 
patrones entre los grupos se comparan por medio de algún método de los que se han 
desarrollado. L1. diversidad de métodos refleja la diversidad de enfoques algorítmicos para 
resolver cladogramas problemáticos. Sin embargo, todos los métodos están enfocados a resolver 
tres tipos principales de error. 
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a. trivial b. ároa faltante c. distribución d. distribución 
amplia redundante 

a A a A a A a A 

bB bB b B.C bB 

ce 
ce 

dA 

dD cD dD eC 

FIGURA 5.4. El problema de la coustrucción de cladogrnmas de :ircas, para cuatro :írcas (A, U, C y D) a partir de 
cuatro diforcnlt.!S cladograma.'> de taxones, Si cada taxón es endémico Je una ;írca y cada :íri.:a alberga un solo taxón de 
un grupo monofilético, entonces el problema es trivial (:t). Omisión <le <Írcas (b), taxones <1111pliamt!ntt! distribuidos (e) 
y distribución redundante (d), pueden conducir al resultado de chtdogramas de: i\rea que nn son cl:ulogrnmas estrictos, 
sino conflictivos o m1 rcsudtos, de :t•:Ut!rdo con las trl!s condiciones de la figura 5.2 (de Pagc, 1988). 

5.5 TRES PROllLEl\IAS TlPICOS ENTRE CLADOGRAMAS DE ÁREAS. 

Para construir un cladograma de áreas necesi1amos convertir un cladograma de taxones 
en un cladograma de áreas. Si la correspondencia entre lllogenia y biogeograría fuese biunívoca, 
es decir, si cada taxón fuera endémico a una (y sólo una) de las diferentes áreas, y cada área 
albergara a un solo taxón de un grupo monofilético, entonces el asunto se vudve trivial (figuras 
5.3 y 5.4a). Simplemente reemplazamos cada taxón por el área que ocupa y directamenle resulla 
el cladograma de áreas. Desafortunadamente Ja larca se complica por omisión de <Ín,as 
(extinciones y métodos de recolecta deficientes), laxa amplia111ente distribuidos (estasis evolutiva, 
dispersión, errores de recono< imienlo entre especies diferenciadas) o por distribución redundante 
(especiación por cambios génicos, cspeciación sim1xitrida) (Nelson, 1984). La omisión de áreas 
viola la condición de correspondencia indicada en las figuras 5.3. lb, porque no todas las áreas 
del conjunto S, csL'Ín en el c·ladograma (figuras 5.3. lb y 5.4.b). La condición 2 (biunicidad, 
figura 5.3.2a) puede violarst: por Ja ocurrencia de laxa ampliamente distribuidos, porque no 
tocias las terminales del claclograma est<ín etiquetadas por una si111plc ;írea (figuras 5.3.2h y 
5.4c). La distribución redundante puede conducir a componentes incompatibles, que violan la 
condición 3 de compatibilidad (figuras 5.3.3a-b y 5.4d), sólo son compatibles los componentes 
A y B si muestran inclusión, replicación, o si su intersección se encuentra en el conjunto vacío. 
Cualquiera de es1as condiciones puede implicar jerarquía, la inlersección parcial no. 
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5.6 LOS MÉTODOS PIONEROS. 

El priml"r intento: el método ele reducción ele claclogramas cl1• áreas ele Rosen. El primer 
método analítico fue el protocolo de reducción de cladogramas di: áreas (Rosen, 1978). Rosen 
us6 este método en dos grupos de peces y concluyó que ambos co111parten cuatro eventos de 
vicariancia. Rosen sugirió el siguiente procedimiento (figura 5.5): (a) buscar las posibles áreas 
ele encle111ismo, (b) efectuar un análisis filogenético ele cada grupo que tenga representantes en 
las :íreas descubiertas, (e) substituir el no111bre del taxón para cal.la ¡~rupo por el no111bre o código 
del área que habita; con esto se produce un cladograma de áreas, td) co111parar los eladogramas 
ele ;Íreas, (e) eliminar la información incongruente contenida en estos cladogra111as, para arribar 
a una imagen 111íni111a ele los patrones ele vicariancia común, compartidos por lodos los grnpos. 

¿Sobre qué base teórica elimina Rosen las anomalías o incongruencias? Rosen postuló que 
si lo que tratamos ele descubrir son los patrones de vicariación, y si la vicariancia implica 
historia conjunta entre biota y su espacio gcol6gico, entonce~; podemos suponer que, en 
crn1diciones ele congruencia total entre gca y biota, una relaci(tn de eventos de vicariación 
geológica (X) l'S. eventos de vicariación biótica (Y), mostrarfa un patrón geométrico de 
pendiente positiva (figura 5.6). Esta recta representa el patrón d" vicariancia conjunta, por lo 
tanto, cualquier punto que se aleje de ella significa la participaci(1n de un evento estocástico o 
que no est:ln considerados bajo la suposición de herencia vertical ele los caracteres. Un evento 
ele vicariación geológica sin una respuesta de vicariación bit1lógica (estásis evolutiva) o 
clispersi6n del tax6n a partir de otra área, resultaría en un error negativo por la distribución 
amplia ele un tax<ín (figura 5.61\). La extinción o nHH!strco insuficiente en una área del 
cladograma (omisi<ín ele áreas, ver figura 5.6B), resultaría en un error positivo. De esta manera, 
Rosen propuso un método para encontrar patrones absolutamente congruentes, pero no quiere 
decir que con ello soluciona la búsqueda de todos los patrones el•: vicariación; sólo encuentra 
aquellos que son irrefutables. Por ello Rosen (1978) destacó que su método era incompleto, ya 
que no da una explicaci6n de las inconsistencias mostradas por lo,; dos grupos ele animales que 
estudió. 

Un refinamiento: el método de mnpns primarios o antecesores. Wiley (1980, 1981) sugirió 
un método adicional al de Rosen, que Humphries y Parenti (1989) denominaron reconstrucción 
de mapas ele especies antecesoras, con el propósito ele examinar si los elementos inconsistentes 
(figura 5.5) se clehían a diferentes causas o modos ele cspeciai:ión, tales como dispersión, 
partición de grandes áreas o aisla111icnto periférico. En la figura 5.7 se muestra la lógica de su 
procedimiento, tomando co1110 ejemplo el conjunto ele laxa y áreas hipotéticos del ejemplo de 
la Jigura 5.5. Se parte ele una área antecesora única 5. 7a y a partir de ella se pueden suponer 
dos rutas para resolver la amplia distribución del tax6n i\, en las •Íreas 1 y 2 ele la figura 5.5a, 
la ruta a-b-d-e-f (figura 5. 7) implica que la presencia ele i\ en 2 se debe a aislamiento periférico 
en tanto que la ruta a-c-d-c-f (figura 5. 7) supone que la presencia dc i\ en 2 se debe a dispersión 
desde l. No obstante, como él mismo lo señaló (\Vilcy, 1988a) " ... cannot rcscuc tl1e method bccausc 
it :mtfcrs from the ~cncral prohlt:m of ovcrcstimatint: thc 1111111hcr of unique cvcnts tlrnt h.ave ocurrcd during thc history 

ofa set of:11cas". Wiley tambi<'.n concluyó que el método de Rosen no puede ser un método general 
en hiogeografía ele la vicariancia cladística, ya que "resuelve" los problemas de desajuste de los 
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taxa de amplia distribución y de áreas omitidas, simplemente ignodndolos. Sin embargo, el 
concepto de cladograma de ;íreas de Rosen persiste en Jos métodos propul'stos postlTior111c11te 
en esta corriente de pensamiento biogcográfico. 

3 5 6 3 5 6 

V "'V 
FJGURA S.S. Un ejemplo del mt!toJo dt: rcduccidu úc cl;uJugríllllóL'> de ;írca. (¡1) Las <Írcas de distribución dli dos gntpos 
de taxones A-E y M-Q; las :irc:1s de cud1.:mismo cst•-in numcrndas. (h) 1 fiplitcsis de lm; interrd:icioncs dculro dt! cada 
grupo. (e) Cladogrmnas de árt:a pa1 •l cmla grupo, en el c¡uc se suhstitu)'cn los nombre.'> de las 1~specit!s por los nombres 
de la.'> otreai;. (d) ChuJugrama de ;íreas rcllucidas, producida.o; por climin:1ciún de toda Ja infornrnción lógicmncntc 
inconsistente dentro dt:I cladogrnmu de {¡reas (e) (de \Vilcy, 1981). 
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FJ<;URA 5.6. Represcntacilfo hipotética de un patrün de vicariancia geológica ~·s vicariancia biótica, con sus 
tlcsviaci011l~S. Un erro1 positivo (A). rcprcsc11la que huhicrn m;ís i:spccics que las se derivarían por vicariancia, debido 
a otros procesos de for nmcicín de especies o a inmigracil)n de especies desde otra·; ftrcas. Un error negativo (Il) implica 
'llh~ hay lllL'llllS cspecic~; que las que se cspcrarí:111 por vic:1riancia, debido posihlcnwnte a falta de respuesta de las especies 
al :iislamil·nto gco.i;nífü:o (csl:ísis cvoluliva). 

e. 

FJ(;URA 5.7 Dos rut:1s prnJHll!Stas por el método de Wilcy para explicar la distrihuciún amplia dd taxón A en las áreas 
1 y 2 del t·aso hipotétko dt! la ligura 5.5. I...a ruta a-h-U-c-f implica que la presencia de A en 2 se explica por aislamiento 
perifürico, en tanto qut! Ja ruta n .. c-<l-c-f implica que .se Uebc a dispcr.siún de 1 hucia 2 (ba .. o:;a<lo de \Vilcy, 1987). 



108 

5.7 ANALISIS DE COMPONENTES. 

Una pregunta que dcbt: hacerse u11 biogcógrafo, que desee aplicar las técnicas de análisis 
de la biogeografía cladista, es si el reC0!1ocimicnto de endemitas y de espcci1~s es correcto, esto 
es, admitir la posibilidad de 0111isio1u:s debidas al desconocimiento por insuficiem:ia en la 
recolección, extinción local en las :\reas de muestreo, determinación errónea de los taxa o, 
incluso, de jerarquía geneal(1gica (Espinosa y Lloren te, 1991). Nelson y l'latnick ( 1981) los 
llamaron CaSQS dt.! CffQf de lllllCSlfCQ qlJC "•••pueden COl'ldUCif dircctmncnlC hacia Ull l'OíljUUtO de jlfl'<lÍCL'ÍClllCS 

secundarias ... (las cuales) deben rc!,ult..ar en el <lt:scuhrimicnto de especies desconocidas previamente. o especies 110 

registradas previamente en ciertas ;í1cas, o intcrrcl;1cioncs 110 sospechadas" (trai.1ucci<ín lihrc). Sin embargo, ellos 
tlliSinOS SCñalafOll C{llC "cJ dCclo de po:;tulados de interrelaciones incorrectos no )Hieden Sl'r estimados t.'ll HUSt"ll!.:ia 

de alguna idea riccrca de qut! interrelaciones son correctas ... el problema pth.!<lc ser :.111~1liz;1tlo \i;1jo la sup11sici611 de que 
totlos los errores son debidos a cspn:ics foltantcs (el primer a.spccto tlcl error lle muestreo). 111.ts que a postulados tlt.! 
interrelación incorrectos ... con rc!;pe..:lo a las intl!rrclacioncs de taxa, ya que no Jrny virlualmcntt· informacitjn tlisponihlt! 

que p11ed;1 resolver rcl:.1cioncs de tírra." (traducción lihrc). 

Las áreas antecesoras hipotéticas, o componentes, son frecuentemente distintos en cada 
hipótesis, lo que lleva a plmlfcarse la pregunta de ¿cómo resolver estas ambigüedades si existe 
un conjunto no aleatorio de ri:laciones históricas de las áreas de endemismo'I Una respuesta es 
probar con distintos laxa endémicos a las áreas por analizar, pero cualquier análisis de los 
taxones puede comprender s11bgrupos de amplia distribución o ;íreas olvidadas, con In cual se 
dificulta el análisis. 

Al igual c¡ue el método de Rosen, el análisis de componentes parte de cladogramas de 
áreas construidos para cada taxón monofilético. Un componente equivale a cada internodo de 
cada uno de los cladogramas y se denota con un mímero (o cualquier otro ciídigo, por ejemplo 
A + B). Su ubicación represrnta una hipótesis de relación válida para todas las áreas por arriba 
de él. Aunque es popular el i:oncepto de componente en el contexto biogeográfico, cnmo área 
de distribución de una especie antecesora, cabe aclarar que, en la idea original de Nclson y 
Platnick (1981), el sentido dt: este término es mucho trnís amplio, y también es utilizado por 
ellos como una hipótesis de relación entre taxones, es decir, como una sinapomorfía. Para la 
biogeografía, un componente está definido como la unión cxtcnsional de lo~; taxones, mientras 
que en taxonomía se refiern a la intersección de sus intensiones (ver cap. 4). 

Tres suposiciones mctodoltlgicas. Nelson y Platnick (1981) abordaron la solución de 
cladogramas de área conflictivos, debidos a errores de muestreo, b;uo dos supuestos 
metodológicos que denominaron suposiciones 1 y 2, las cuales se han convertido en técnicas 
analíticas para generar cladogramas de área, que representan soluciones a los problemas de 
taxones faltantes, taxones de distribución amplia y taxones de distribución n:dundantes, bajo el 
criterio de parsimonia. L1s suposiciones 1 y 2 pueden postularse en términos estrictamente 
lógicos: 

Suposición l: Lo que es verdadero para una proposición problc1rnítica, es verdadero, para una 
segunda proposición igual mente problemática. 
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S11posiciil11 2: Lo que es verdadero para una proposición conl lictiva, no es necesariamente 
verdadero para una segunda proposición. 

1 .a interprl!lación biológica de estas supos1c10nes fue desarrollada por Humphries y 
J•arenti (1989) y Wiley (1987, 1988a y b). Para ilustrar los dos supuestos lomaremos un ejemplo 
de Humphries y Parcnli (1989) (figura 5.8). El cladograma 5.Sa muestra la distribución de tres 
l'spccics de árboles en cuatro ;írcas di fcrentcs, Australia (/\U), Nueva Guinea (NG), Sudamérica 
(Si\) y África (i\F). Evidentemente se trata de un problema de un !axón con distribución amplia; 
la especie Ar3,4 se encuentra tanto en Sudamérica como en Áfrka, por lo tanto el cladograma 
de áreas no está completamente resucito (figura 5.8b). 

Bajo Ja suposición 1, se considera que el componente 3 (A U + NG) es verdadero y que, 
por lo tanto, si Al' es grupo externo del componente 3, entonces Si\ también lo cs. Siguiendo 
csle supuesto tcne111os tres soluciones posibles (figuras 5.Sc, d y e). 

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

(1) Si Si\ es grupo externo del componente 3 (figura 5.81), Al' no necesariamente lo es, y 
en ronces AF tiene cinco posibles interrelaciones con i\ U, NG o Si\, respetando Ja topología del 
clatlograma 5.Sf; los cladogramas resultantes bajo esta posibilidad son los que se muestran en 
las figuras 5.Sg-k. 

(2). Si AF es grupo externo del componente 3 (figura 5.81), A:; no necesariamente lo es, y 
entonces AS tiene también cinco posibles formas de interrelacionarse con AU, NG y AF, las 
cuales se muestran en las figuras 5.Sm-q. 

Cabe desta<:ar dos aspectos de estos resultados, uno es que mientras Ja suposición 1 
genera tres soluciones posibles, Ja suposición 2 produce siete soluciones posibles, ya que tres 
cladogramas se repiten en realidad (g y m, h y n, i y o). Por lo tanto la suposición 1 es más 
restrictiva en sus soluciones que la 2. El segundo aspecto se refiere a que Ja suposición 2 
ta111bién incluye a las posibles soluciones de Ja suposición l. Un tcn:er aspecto se relaciona a una 
tercera suposición que es planteada por Z1ndcc y Roas (1987), a Ja que se denominó suposición 
O. l{esultó ser el supuesto 1rn\s elemental, ya que considera a las distribuciones amplias como 
sinapomorfías (figuras 5.8c, g y m). Sin embargo, este supuesto ha sido criticado por ser 
altamente restrictivo para producir soluciones y puede consid·~rar5e, al igual que las relaciones 
de :ireas producidas por Ja técnica de árboles de tendido mínimo (Page 1987), como fenéticos 
(Platnick y Nelson, 1988). Además implica que, casi siempre, Ja distribución amplia se debe a 
división de áreas sin cspeciación (cstasis evolutiva), lo cual, es u11a aseveración sin base. 

El número total de arreglos de interrelaciones que pueden producirse para cuatro taxa o 
áreas es de 15. El objetivo de las suposiciones 1 y 2 es elegir el subconjunto de arreglos que 
resultan más lógic<>S bajo el supuesto de parsimonia. Como se ve, el supuesto 2 es menos 
restrictivo y engloba, de acuerdo con Humphrics y Parcnti (1989), un mayor número de procesos 
que son posibles en el mundo real. En el supuesto 1 sólo subyace la posibilidad de que la 
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presencia de una especie en dos <Íreas, se debe a que el evento de vicariancia geológica no 
produjo diferenciación específica, sólo resultan ser más parsimoniosos 3 de los 15 cladograrnas. 
En el supuesto 2 las posibilidades implícitas son, además de la anterior, que la presencia de 1111a 
especie en más de un área se debe a dispersión de una a otra área o a e.xtinciones locales en 
<Íreas intermedias. De acuerdo con este criterio se consideran 7 de 15 árboles como los m;(s 
parsimoniosos. Aunque el mayor mímero de soluciones puede parecer una desventaja, la 
suposición 2 considera un mayor mímcro de posibilidades de solución y a la larga esto puede 
constituir una ventaja para los procedimientos de consenso, como se verá m:is adelante. Dcbiclo 
a lo anterior se han preferido las soluciones por la suposición 2. 

AU NCi SA AF x¡: 
~-----suposición 1 

supos~~n O-• ¡¡;~¡fümf 

AU tlG SA 

~ 
AU NG AF 

~ 

FIGURA 5.8 Ilustración de. hls tres 1't1posicioncs O, 1 y 2 en un cladogr:una prohlcm:ltico propuesto por llumphrks y 
Parcnti (1989). Existen trc¡.; especies (Ar11 Ar1 y Ar1.4), que. oc11¡mn cuatro ;ln:as biogcogníftcas, Austrnlia (AU), Nuc.va 
Guinea (NG), Suda111t:rica (SA) y Afric:t (AF). La c~pccie Ar1,, muc:-;trn un pr11h\e111:1 de. tlistrihuchí11 :11nplia, l'll 

Sudamérica y Africa (n), por lo lJlll' d clado¡;,r:una di.! ::írcas (h) no cst:í rcsnt.:'lto. Los cladogramas e, d y e son las 
soluciones posibles b:1jo la suposició1t 1, tanto SA como AF son grupos externos de AU+ NG. Bajo la suposil·i<in 2, J11s 
cladogramas g·k son lafi soluciones p<1siblcs si se consitlt!rn que sólo es verdadero que SA es grupo extc:rno de AU + N<J 
(cla<lograma f), pero no ncccsariamc.utc lo es AF; y los cladogr<unn.'i m-k, son 1:1s s()!ucioncs posihlcs si se considera 1111c 
AF es grupo externo de AU + NG (cl.1<lograma 1), pt.!ro 110 nccesari:tlllt.!llh! lo es SA. Ll1 suposición O, sólo implica i¡uc 
SA y AF son grupos hermanos, es J;i solución 1mí.s sencilla pero también la 1rnís restrictiva. La supo:-;iciún 1 incluye la 
solución de la suposición O y la 2 im luye las soluciones de :m1h:L'i, l111a solución para la O, tres para la 1 y sidc p;tr.1 la 
2. Observe que g 1 h e i 1 son id¿nticos a m, n y o, rcs111.~ctivamc11tc. Los componentes se cnlist.111 en el cuadro 5.1. 
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COMPONENTE A REAS 
INTERRELACIONADAS 

o AU+NG+AF 

1 All+NG+SA+AF --
2 ALl+NG+SA --
J AU+NG 

4 AU+SA+AF 

5 All+SA 

6 SA+AF -
7 AU+AF -
8 NG+AF -
9 NG+SA 

10 NG+SA+AF 

CUADRO 5.1. Lisla de compo11cn1cs involucr;ulos en l:1s liguras 5. 7 y 5.10. l....as t quivalcnciw; para la figura 5.10 son: 
AU=A, NG=B, SA=C y AF=D. 

5.8 MÉTODOS DE PARSIMONIA. 

Los métodos elaborados por Brooks (1985) y Zandec y Roos ( 1987), se basan en la 
construcción de matrices binarias (0 y l) en las que se vacían los datos de caracteres de los 
endemitas sobre las ¡íreas (en el método de Brooks), o los datos de presencia-ausencia de las 
especies en las án:as (en el método propuesto por Wiley, l9881i). Estas matrices se pueden 
procesar mediante el criterio de Parsimonia de Wagner con los programas PAUP (Swofford, 
1984) o HENNIG86 (Farris, 1988). L1s soluciones múltiples son frecuentes, pero se pueden 
rcducir por consenso. 

La gran desventaja de L':;tos métodos es que sesgan mud10 las soluciones hacia las 
opciones derivadas por la suposición O; en Jos métodos de parsimonia biogeográfica, las 
dislribuciones estrictamente endémicas resullarían como autapon1orfías (caracteres derivados 
exclusivos), en comecucncia no serían informativas en el análisis, son elementos no informativos 
o irrelevantes. Page (1990a) criticó estos procedimientos debido a que suponen que la parsimonia 
implica sencillez metodológica. Explícitamente se refiere a la aítica formulada por Wilcy 
(1988b) al análisis de componentes en relación con lo complicado de su desarrollo. De acuerdo 
con Page (l990a), el criterio de simplicidad o parsimonia debe aplicarse durante el proceso de 
selección de hipótesis, no durante el proccrn de construcción de ellas. En este sentido, la 
suposici611 O involucrada en los procedimientos ele parsimonia es la más restrictiva de todas y 
nulifica la postulación de hipótesis que impliquen dispersión, o ausl'ncia ele espcciación, después 
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de eventos de vicariancia ge<•lúgica, las cuales son capaces de generarse b;ijo la suposición 2 del 
análisis de componentes. 

5.9 COMPARACIÓN DE CLADOGRAMAS. 

Los procedimientos de comparación de cladogramas descritos en el capítulo 4 pueden ser 
relevantes en el análisis de los resultados que arrojan tanto el análisis de componentes como los 
métodos de parsimonia. La idea central es que aunque los procedimientos de análisis arrojan 
resultados diferentes, es frecuente encontrar que muchas de estas soluciones se parecen en mayor 
o menor grado. Por lo cual es posible reconocer algunos elementos que se comparten <'.n mayor 
o menor medida entre las diferentes soluciones. Supóngase, por ejemplo, q11e nos interesa saber 
en que medida se parecen las soluciones generadas por los supuestos 1 y 2, ya sea para comparar 
los árboles generados a partir del mismo taxón o de diferentes taxones. Si se mide la diferencia 
simétrica de componentes para los dos primeros cladogramas de la suposición 1 de la llgura 5.8 
(5.8c y el). SDe se calcula ele la siguiente forma: 

T1 ={{AU+NG t·SA+AF}, {All+NG}, {SA+AF}) 
T,={{AU+NG+ SA+AF}, {AU+NG+SA}, {AU+NG}} 
T, n T,={{AU+NG+SA+AF}, {AlJ+Nc;¡¡ 
/ T, / =3 
/ T, / =3 
/ T, n T, / =2 

Sll=3 + 3 - (2X!)= 2 

Una posibilidad de u:;o de estas rutinas la 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 Nmhnfagus, con un grupo de especies 
de Cy//aria, hongos parásito:; específicos de estos árboles. 

Entre los cladogramas de Norlwfagus y Cyuaria se detectaron 16 ítems de error 
(incongruencias entre las relaciones inferid;.\ para los panbitus con respecto a las rdacion<!S 
inferidas para los ht1<!spedes, o número de cambios requeridos por un cladograma para parecerse 
a otro), cuando cada parásito fue reemplazado en cada punta de los claclogramas de los árboles. 
Primero se construyeron los cladogramas posibles para los hongos parásitos, bajo las 
suposiciones l y 2. Luego se generaron árboles al azar bajo el modelo de equiprol!abilidad. 
Posteriormente se evaluó en qué medida las coincidencias entre los cladogramas de panísitos y 
huéspedes reflejan un patr(m de coespeciación. L'l opci<5n "Generate/Equiprobal>le", cid 
programa COMl'ONENT (P;1ge, 1989), produjo 9.¡5 árboles, de los cuales sólo 15 111ostraron 
un patrón coincidente entre parásitos y huéspedes, Hd= 15/945=0.016. Por lo tanto, las 
coincidencias entre los cladogramas de No1hnfl1g11s y Cytrnria tienen una probabilidad ele O.O 16 
de que se hayan producido por procesos estocásticos. 
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5.10 APLICACIÓN DE CONSENSOS EN ANALISIS nIOGEOGRi\FICOS. 

El uso de los procedimientos de consenso para obtener sol11ciones únicas actualmente es 
molivo de discusión entre los cladistas. Sin embargo, en la biogcografía se reconoce la utilidad 
de las reglas de consenso para descubrir las soluciones más frccLwntes. L'l figura 5.9a muestra 
el rnnsc11so entre los dos primeros ;írbolcs de la suposición l de la figura 5.7 (e y d); la figura 
5.9b muestra el árbol de consenso estricto para los tres c!adogran1as construidos bajo la misma 
s11posicilín l de. la figura 5.7 (e, d y f). L'l desventaja de los con~.cnsos estrictos es que, como 
sucede frecuentemente, a mayor mímcro de <írboles se va perdiendo resolución. 

ALI NG SA AF ALI NG SA AF 

YV 
il. b. 

ALI NG SA AF y 
c. 

FU;URA 5.9 (a) Árbol de consenso estricto p:1ra lus dói<lo¡;.r:unas e, J y e (suposición 1) <le la figura 5.8, los tres 
cladogrnmas sólo comp:irtcn los componentes 1 y J. (h) Consenso pnra todos los dac.Jograma.c; de In suposición 2 de la 
figura 5.8 (g-k, p y q). (e) Consenso <le mayoría para los mismos cl:u.logramas de Ll suposición 2. Los componentes m:i.s 
f¡c¡;uentcs son 1 y J, por Jo tanto el cladograma de consenso es itlt!ntico al de la figura(«). (redibujado de Humphrics 
y l'arcnti, 1989). 

La figura 5. 9c muestra el árbol de consenso producido bajo la regla de mayoría en la 
suposición 1 de la figura 5.7 (e, d y f). Como se observa, la resolución por esta técnica es 
mayor que por la regla de consenso estricto para el mismo problema. 

En la figura 5.10 se muestra un ejemplo usado por Hu111phrics y Parenti (1989) para 
acceder a una solución simple, con base en las relaciones de tres especies de árboles, tres de 
helechos y tres de peces que se distribuyen en cuatro áreas diferentes, Australia {A), Nueva 
Guinea (13), Sudamérica (C) y África (D). Se ilustran tambit'n las ventajas de utilizar la 
suposición 2 sobre las suposiciones l y O. Los consensos que resultan del consenso de los 
:írholcs construidos por la suposición O quedan menos resueltos que los que se derivan de la 
suposición l. Los consensos de mayor resolución son producidos por consenso de los árboles 
gl·nerados por la suposición 2 (figura 5.10). 
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CUQUE ARDO LES HELECHOS PECES 

X X X 
1,2,3 

1,0,3 X X 

1,3,6 X X 

J,2,5 X X -
1,2,9 X X 

1,5,8 X X 

1,4,5 X 

1,0,7 X X 

1,0,8 X X 

l,I0,9 X 

1,9,7 X 

1,10,8 X 

1,8,5 X 

CUADRO 5.2. De acuerdo con el criterio de Nclson (1979), para encontrar el ~írbol de const.:nso se loc;:1liz.a el cli1¡uc 
m<'is frecuente. En CiL'>O Je empate :..e seleccionan aquellos componentes que son comparlidos por los <Írbolcs empalados. 
En t.!f ejemplo de Ja figura 5. J 0 1 sólo el componente { J ,2,J} cM;í rcprcsc11wdo trc.'> ve.; cs. 

5.11 LA ESTRATEGIA GENERAL 

A partir de las técnicas múltiples que se han desarrollado hasta la fecha, se puede 
proponer una estrategia gent:ral para el análisis de intcrrdacio11es de áreas (figura 5. 11). Si se 
resumen en una sola las estrategias de Wiley (1987, 1988a y 1988b) y de l'agc (1989a y b), el 
análisis de interrelaciones de áreas comienza con la elección de dos o más taxa cuyas 
interrelaciones son conocidas, que constituyan un grupo monofilético y que contengan especies 
de distribución restringida. En la siguiente etapa se detectan las áreas de c11demisrno media11te 
el solapamiento de áreas de distribución de los diferentes taxones considerados. Posteriormente, 
se construyen los cladogramas de áreas primarios y se detecta el 11úmero y el tipo de problemas 
de incongruencia (el núme10 de veces en que aparecen problemas de taxones fallantes, de 
distribución amplia y con distribuciones redundantes). El siguiente paso es construir las posibles 
soluciones mediante el criterio de parsimonia con las suposiciones O, 1 y 7. (desde aquí todo el 
procedimiento puede auxiliarse óptimamente con el programa COMPONCNT 1.5). l .uego. se 
compara el mímero de árboles compartidos como soluciones de diferentes taxones y se esti111a 
la probabilidad de que la compartición de soluciones se deba al azar. Finalmente se reduce el 
número de soluciones mediante consenso de Nelson. 
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suposición O suposición 1 suposición 2 regla de ma.voría 

A BCD 

Yo.f: 
b 1 

ABCD 

'*'.<' 
d 

2 1 
-§~111(11111-:-:-:-:-:-:-:--1------' 
~~ ~%' imllf'llll•. "V! 

A BCD y 
g 

A 8 C D 

~ 
\ 

A 8 CD 
'V/ 32f 

i 

A 8 C D 

w, 
~~~~~--'-~~~~~--' 

FH~URA 5.10 Cladog1m11as resueltos para tres grupos (¡irholcs, helechos y peces), t¡uc presentan problema.e; de taxones 
de <listribPcicSn amplia t·n cuatro rirea.c; diforcnlt:s, Austrnlia (A), Nueva Guine:.1 (0), Sudamérica (C) y África (D). El 
blm¡ue e.Je cladogramas .S(O) son Jos 'lile se gt:ncrnn Jrnjo la supo~ici<Jn O; el hinque !;(OJ +S(I), son lét.'> MJ!ucionci:> pm;íhlc.o:; 
bajo li\ suposich'in 1, parn los tres grupos; el hloquc S(O) +S(l)+S(2) es el conjunto completo de soluciones posibles b•~o 
d "'•\'Ul'i:h' :':. {~\) l':' 1..•I d,hh,~r-.mu i.h• ~·lin~·n~1..' "11..• b~ trt>s sLiludL1n~s pro<luciifas por l~\ suposición l con ba..<;< ea ta 
lli~lrihucil•n JI! cspccit·~ de ;l.rhoks, {11) t=S d consen!;O par'1 \.i.s siek soluciones pioducida..<> por bt suposición 2, para el 
mismo grupo taxonómico. DI! igual manl!ra, (e) es el consenso con base en la distrihuci<Jn lle helechos, bajo la suposición 
J )' (i.l) es el consenso hajo la suposichfo 2 1 (e) es el consenso para peces hajo la wposición l, y (f) es el const!nso bajo 
la supuskió11 2, {g) es el consenso para los iirhulcs producidos por la suposiciún O (bloque S{O)) y (h) es el consenso que 
1 c:.ulla, 1anto de los !res consensos de la suposición l, como de los tres consimsos de la 2. Hasta aquí, todos lns 
rousensos fueron ohtcnidos por la rcJ;!la de mayoría, los co111po11C'nlcs se van cligit~ndo dc ahajo (los más generales) hacia 
an iba (lo!; m;:ís simplt.!s). El consenso (i) t.!S el que re!-ulta por :;unsenso <k Nelson, tanto para la suposición 1, como para 
la 2. El dique m:ís frecuente es { 1.2.J}, que :ipan:ce !res veces (cua<lro 5.2). Los componentes involucrados se cnlistan 

l'll el cuadro 5.1. 
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a elección de laxone: 

b ruconocímicnto de áreas de cndcmismo 

d. con1hucción de árboles haio los 
supue.slot O .. 1 y 2 

f:'~mparación entre la: poiil.Jlcs solucione: 
e .. L (Lúsqucda de árboles comparlidos) 

f. 1 búsqueda de solucione• por conscn•o de N el ron 

FIGUUA S. 11 .. Lt cstn1tcgia gcncr.11 parad an•ilisis hiogt!ngnílico cl:ulístico: (a) inicio, (b) final. 
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CAPÍTULO 6 

EL MÉTODO DE LA PAN-IHOGEOGRAFÍA. 

6.1 LOS FUNDAJ\!ENTOS 

El método ele la pan-biogcografía, al igual que el método ele la biogcografía cladisla, 
presupone que exisle una estrecha correlación entre la historia de la biota y la de la tierra. En 
sus inicios la biogecJgrafía claclista adoptó el concepto de trazo (lrack) propuesto por Croizat, 
pc10 luego lo omiti('ron en su método de amilisis. En otros casos llegaron a hacer una diferente 
i11terpre1ación de C:I. La escuela pan-biogcognltica de hoy es continuadora de la escuela 
desarrollada por Cmizat (1952, 1958, 1961, 1964). 

La idc~a central ele Croizat consiste en la suposición de dos tipos de procesos que 
car:1cteri1.an dos et;1pas en la historia de cualquier área biogeográlica, las cuales siempre se 
suceden pcriódicam.:nte: 

1) Primero, en la etapa de mm•ilid(//f, en ausencia de barreras y bajo condiciones 
fav11rablcs, los organismos y biolas expanden su árc.1 de distribución, generación tras generación 
y a partir de sus medios usuales de supervivencia. 

2) Después, en la etapa de i11111ovifidad, una vez que las áreas de distribución alcanzan 
los límites establecidos por barreras distribucionales infranqucablc-s, dichas áreas pueden sufrir 
fragmentación por el surgimiento de barreras intermedias. Esto a través del tiempo da lugar a 
la formación de nuevas especies. Este proceso se conoce como vicariancia, el cual ya hemos 
ci1ado anteriormente. 

Croizat rechazó la idea de que la dispersión a distancias espectaculares tuviese un papel 
relevante en la conformación de patrones de distribuci6n congruente. La vicariancia, en cambio, 
es 11n proceso a partir del cual nos podemos explicar porqué hay especies de diferentes 
capacidades de dispersión y de valencias ecológicas distintas con finadas en las mismas áreas 
bio¡•.eogníficas. 

Aunque la base teórica es la misma, la biogeografía ele la vicariancia y la pan­
biogcografía mantic11en ciertas diferencias que no son exclusivamente de tipo metodológico, 
como pudiera parecer. Quiz;is el punto medular de estas diferencias es Ja concepción de los pan­
biogeógrafos del espacio como un componente inseparable de la individualidad de la especie. Al 
respecto Croizat (19<'1) define a la especie como un agregado de formas que han compartido una 
historia común del1fro de 1111 il1fermfo biogeogr<ifico estándar. Así, el espacio que ocupa una 
especie es un atribulo que también le da identidad como tal. Dos individuos pertenecen a la 
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misma especie si han compartido la misma información genética y si ocurren al misrno tiempo 
en un mis1110 espacio (área l>iogeográfiea). 

L'l síntesis espacio-lie111po-forma la! y como fue propuesta por Croizat, no implica 
si111plemente una amplia correlación entre la historia tle la biota y la historia de la tierra. Lo que 
propone Croizat es que a111bas historias son en realidad una sola. Este es el ntícleo duro de la 
pan-biogeografía. Es por eso que los pan-biogeógrafos su¡;ieren que así co1110 la sistc1rn\lica 
puede aportar evidencias para esclarecer los aspectos proble111áticos de las interrelaciones de 
parentesco entre áreas que indaga la biogeografía, ésta a su vez puede aportar elementos de 
juicio para la siste111ática en la btísqueda de las interrdaciunes de parentes.:o entre forrnas. Sin 
embargo, para Craw (1988) esta consideración no significa que el análisis pan-biogcográfico sea 
necesario y suficiente co1110 una base para la clasificación filogenética. Lo que sugiere la pan­
biogeografía es que a111bos 6ngulos de estudio pueden verse como recursos de an<\lisis bajo el 
criterio de il11111i11ncián recfproca. 

En la biogeografía cladista, primero se efectúa el análisis filogenético de los grupos y, 
una vez descubierta la genealogía de todos los taxones involucrados, se idl'ntifican las áreas de 
endc111ismo; se reconocen los problemas de incongruencia y luego se buscan soluciones; 
finalmente, se bus''ª el 111odclo geológico que mejor concuerda con las interrelaciones inferidas 
por la biogeografía y la siste111ática. Siempre se respeta esa unidireccionalidad en el an;ílisis por 
parte de los cladistas; esto sugiere de for111a implícita que en la inferencia de relaciones 
genealógicas los rasgos de for111a tienen mayor peso que los de e~:pacio y éstos tienen mayor 
importancia que las evidencias geológicas. Los pan-biogcógrafos, en cambio, sostienen que una 
clasificación de los organismos se puede calificar de 111onofilética sólo después de que haya :;ido 
evaluada su congruencia con relación al espacio. Si el concepto de 111onolilia es compatible o 
inclusive equivalente al de naturalidad, una clasificación es natural si es congruente en espado, 
tie111po y forma. Entonces, dice Craw (1988), una clasificación no puede ser calilicada de 
monofilética antes de analizar sus aspectos de distribución. Este punto de vhta es el que subyace 
a la aparente diferencia "si111plcmente métodológica" entre la pan-biogcografía y la bingeografía 
cladista. · 

6.2 EL l\IÉTOJ>O DE CJWIZAT 

El método de Croiz;1t parle del concepto de trazo individual corno unidad liásica de 
estudio. Un trazo, de acuerd•> con Croizat, es una línea que conecta a las diferentes localidades 
donde se encuentra una especie o taxón. Dentro de la biogeografía de la vicariancia Wiley (ISIS I) 
definió que un trazo es una línea que circunscribe a todas las localidades en las que se ha 
registrado una especie o taxón particular. De acuerdo con la definición original de Croint 
(1958), que es la que adoptaron sus continuadores en pan-biogeografía, esto es incorrecto. lln 
concepto es el área de distribución, o si111plcmcnte la distribución (el conjunto de las localid:idcs 
donde ocurre la especie o taxón) y otro concepto es el de trazo, que es una línea que conecta 
todas las localidades disyuntas en las que una especie o taxón se presenta (Croizat, 1964). 
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FIC;URA (1,I Represen1:1ción esqut.•m;itica de los trnzos gcnc:r:.ili7 .. ados de Croi1.at de la lir,t:ra 2.9, de acuerdo a Pagc 
(19!!%). 

Un rrazo i11t!ivit!11al es topológicamcnlc una rc<l abierta o 1ír/Jol t!e rendido 111(11i1110, ver 
capítulo 4, el cual para /1 locali<ladcs contiene 11-l conexiones. De acuerdo con Grchan (1991), 
el mejor equivalente ele los lracks ele Croizat es más bien el claclograma de <\reas. En efecto, 
tanto los trazos propuestos p11r la pan-biogeografía, una vez qui~ están orientados, como los 
cladogramas de la biogcografía cladista, constituyen patrones dC' interrelación biogcográfica; 
ambas son hipótesis ele homología biogcogr<ifica que implican relaciones en espacio, tiempo y 
forma. Una línea que encierra todas las localidades en que se encuentra un taxón no representa 
m;ís que una superficie o área ele clislriliución, conjuntos de estas <Íreas superpuestas y 
cuincidenlcs pueden ser áreas de endcmismo. Los conceptos <le trazo y cladograma de áreas 
pueelen ser equivalentes, en virJud de qur: ambos constituyen hipótesis de interrelación entre 
áreas o localidades. Sin embargo, hay también otros rasgos de un mapa pan-biogeográfico que 
implican interrelación geográfica, aunque de otra naturale7A"l, por ejemplo los nodos. De 
cualquier forma, la definición de trazo propucsla por Wiley (1981) es tan desacertada como 
innecesaria, incluso para la misma biogeografía cladbta. 

Croizat desarrolló una parte de su obra a escala global y por ello trabajó frecuentemente 
no con especies sino con taxones supraespecíficos, a veces géneros, otras veces familias. La 
disyunci(ín de las localidades produjo trazos de gran relevancia para la construcción de Jos trazos 
m<ís generali7A"ldos a nivel mundial (figura 6. 1). 
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FIGURA 6.2. Dibujo <le un tr;1zo individual pma d género Gm:l'iphtm por el criterio de tlísl¡1ncia mínima. tomado de 
Croiwl (1964) y wlibujado de Pa~c (1987). 

Para Page (1987) cualquier propuesta t.k formalización del método de Croizat debe 
intentar la incorporación de sus cuatro conceptos clave: trazo, centro de masa, nodo y línea 
base. De otra forma el método no sería pan-biogeogr<ifico. Croizat tuvo diferenles 
aproximaciones a su método, pero dej6 establecidos los lineamientos que fueron posteriormente 
desarrollados por la escuela neozelandesa. Esta versión ha adoplado al menos dos algoriln111s, 
el árbol de distancia mínima, propuesto por Page (1987), y el método de compatibilidad de C'raw 
(1989). Ambos son una respuesta a la crítica estadística formulada una y otra vez a la 
biogcografía histórica en general (McDowall, 1978; Simberloff, 1983) con relación a la falta de 
procedimientos de análisis que permitan discernir, rigurosamente, de entre varias hipóti·sis, 
aquellas que explican mejor los datos que las otras. 
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6 • .1 LOS CONCEPTOS BÁSICOS Y EL MÉTODO GENERAL DE LA PAN­
IllOGEOGRAFÍA. 

El Trazo indh·iclual y su orientación. El concepto básico del método pan-biogeogrMico es el 
trnzn, pero es tambi.:n el más problemútico de precisar. Un trazo individual es interpretado como 
un ,,ector de la ticrr;i o mar en donde se desarrolló un taxón. L'l definición primaria de que un 
traw es el árbol que une a todas las localidades <.h: la distribución de una especie nos conduce 
al problema básico ele por dónde empezar a dibujar el árbol, en otras palabras, cuál sería la 
pri111er p;1reja de localidades a unir y por qué. L'l solución a este prc1blema ha siclo planteada con 
el r"curso de la tcOJ ía de grafos. Una primera aproximación a csre recurso fue planteado por 
R;1poport (1975). M;ís tarde Craw (1983), con base en la obra de Croi7A'lt, trató de reconocer los 
di/'l'rentcs criterios que se pueden usar para dibujar un trazo. De los diferentes criterios que 
C1aw reconoció, Grchan (1991) consideró que son tres los más usados: l) la distancia geográfica 
mínima, conjuntamente con la postulación de líneas de base, 2) la interrclaciün filogenética y 
3) la ubicación de ct:ntros de masa. 

Línl'as cll' base y c•I crilerio ele distancia gcogr:ífir:i míniJ11a. Cuando se hace un trazo para 
co1wctar las distintas localidades donde se encuentra una especie, el criterio a seguir es 
relativamente scncill<J; se puede aplicar en este caso el criterio de la distancia gcogr;ifica míni111a. 
Esto sin en1bargo, tiene como condicionantes la continuidad del h:íbitat y ausencia de barreras 
(Rapoport, 1975). Se encuentran las dos localidades más cercanas que haya en la distribución 
ele la especie y se conectan por medio de una línea. Luego, este par de localidades se conectan 
con la localidad Jll<b cercana a cualquiera de las dos. Después se une la localidad más cercana 
a cualquiera de las tres, y así sucesivamente (figura 6.2). Este procedimiento es sencillo, y 
puede ser hasta trivial. Un análisis biogeográfico basado sólo en la evidencia de la distribución 
amplia puede resultar en una si111plificación excesiva (Platnick y Nelson, 1988). 

La orientación ele los trazos individuales es el punto clave dd método pan-biogeográfico, 
de la misma forma que la postulación de hipótesis de polaridad evolutiva lo es para el cladismo. 
I...;1 orient:1ción de los trazos representa la construcción de una hipótesis de la secuencia de las 
cli.,yunciones implicadas en él. L'l orienlaci<ín de un trazo dentro de un sector geográfico 
par! icular requiere de la designación de una lí11l'11 /Jase, la cual representa un rasgo diagnóstico 
pri111ario de un trazo (indivic.lual o estándar) que se interpreta co1110 el sitio ele localización de 
una biota antecesora (Grehan, 1991). Para la designación de la línea base de un trazo se deben 
analizar detenidamente los rasgos geográfico-geológicos de 111ayor relevancia, que signifiquen 
división de áreas geológicas, climáticas o de continuidad de hábitat. A escala global, los rasgos 
geológicos 111ás relevantes son las grandes cuencas occ:ínicas (figura 6.3). A escalas menores, 
los accidentes geolügicos más evidentes son los brazos de mar, cadenas montañosas y graneles 
ríos. Cuand;:i entre dos localidades de una distribución se interpone una barrera distribucional 
tan eficiente como los brazos de mar, para los organis111os terrestres, uno ubica ahí los vértices 
a partir de los cuales se orientan los trazos (figura 6.4 ). Si se trata ele locali;r.ar el vértice de 
orirntación de un trazo de distribución estrictamente terrestre, la situación es más complicada. 
A \'eces se debe decidir si la disyunción debida, por ejemplo, a la interposición de una 
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cordillera, es más antigua que la disyunción debida a la interposición de un cañón, o de nlro 
accidente geológico. 

ÚNE:AOCllA.Sli Dli 
octA1m f'Acinco 

FIGURA 6.3. Principales cuencas occiinicas utiliz.rnJ<is como línea de base para el dibujo de lrazos imlividu:ih:s. 

Criterio filogcnético. Cuando el objetivo es conectar, mediante un trazo, las distribucione~ de 
especies distintas, que pertenecen al mismo género, cambia el criterio para dibujar trazos q11e 
las conecten. Un recurso común invocado por Croizat fue la relación filogenética. Sin embargo, 
la interpretación primaria ele este criterio en el trabajo de Croizat, sólo se cireunscribiií al hecho 
de que los trazos dl!bían conectar las áreas o localidades del mismo grupo taxonómico, Ja 111h111a 
familia, género, sección o especie. Supóngase que se tienen que dibujar Jos trazos entre 11n 
conjunto de especies del género Bursera. Este género ha sido dividido en dos secciones, Bur.l'l'l'a 
y Bul/ockia. Por lo t,1nto, el dibujo ele los trazos debe conectar a las especies que pertenezc:111 
a la misma sección. Toledo ( 1982) subdividió a la secci6n Burscra en tres grupos m:ís y a la 
sección Bul/ockia en otros dos. L'ls subdivisiones de Toledo parecen consistentes con la 
distribución de un conjunto importante de caractl!res y ayudarían evidl!ntemcnte a una nrnyor 
precisión en el dibujo de los trazos. En ese e:1so el dibujo de Jos trazos tendería a unir a f;1s 
localidades que contengan especies de los misJ11os grupos reconocidos por Toledo. Cada uno de 
estos grupos sería considerado entonces como un grupo monofilético. Pero aún desput.:s de <'Sta 
consideración, queda el problema de unir las localidades o áreas de distribución de las difcrenks 
especies que pertenecen al g6nero. 
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FIC :URA f1.4 Oricnt.aci1ín de un trazo individual por el criterio de designación de w línea de !Jase y distancia geográfica 
111í11ima. a) ;írcas de di~trihuci6n en Australia, N11e.v~1 Zelanda y otras islas, b) unión de las ñrens por trazos, y e) 
ori1·ntachSn dt! los 1rnzo: •. 

Page (1987) sugirió la posibilidad de usar la información cladíslica para la orientación 
de los trazos individuales. Esta sugerencia luego fue adoptada por Craw (1988, 1989), Grchan 
( 1 '191) y Henderson ( 1989). Sin embargo, Platnick y Nclson (1988) advirtieron que la aplicación 
ele este criterio puede caer en un uso arnílogo al de Hennig (1968) con su regla de la progresión, 
Ja cual había sido duramente criticada por los mismos pan-biogc(1grafos. 

Odentadón con respecto a centros de masa. Para dibujar los trazos un criterio seguido 
también por Croizat fue localizar los ce111ms de masa, los cuales son definidos como los núcleos 
ele mayor riqueza de especies dentro de la distribución de un taxón superior (figura 6.5). En 
general, los centros de masa representan áreas de diversidad numérica, genética o morfológica 
de un grupo (Pagc, 1987). Aquí también, Platnick y Nelson (1988) hicieron una crítica al 
concepto de centro de masa. Ellos encontraron que los centros de masa no sólo fueron referidos 
como centros de diversidad por Croizat, sino también como "centros de dispersión", "lugares 
ele origen", "centros de emergencia.,, ºcentro antecesor de radiación" e incluso con10 "centros 
ele origen". Así, si un trazo se orienta a partir de centros de masa hacia su periferia, la 
inlerencia involucrada en esa hipótesis no tendría nada de difc1ente en relación con las que 
p¡1dría formular la biogeografía dispcrsionista. 
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FIGURA 6.5 Orientación <le un lrnzo mediante el criterio de 11hicaci611 <le! ceutro de masa. El urnyor mÍITlC'rn de csp<'cics 
de registros para esta especie se locali1.a en el occidente <le la Cuenca del Río Balsas. 

Trazos generalizados. Los trazos estándar o trazos generalizados representan el patrón actual 
de un grupo de distribuciones antepasadas o biotas de los cuales los componentes individuales 
son fragmentos o relictos (Craw, 1988). Los trazos est<índar resultan luego de un análisis 
comparativo de los trazos individuales, en el que se evalúa su congruencia en ocurrencia y 
dirección. Esto :;ignilica qu<.: los trazos individuales son componentes o elementos de un t1azo 
estándar, no tanto por su coincidencia en distribución geográlica, sino porque comparten la 
misma orientaci<Ín con respecto a una misma línea de base, lo cual implica que comparten una 
historia común (Craw, 1988). 

Nodos. Los nodos son áreas biogeográlicas donde dos o más trazos est;índar se solapan o se 
comunican (figura 6. 6). Croizat las interpretó como zonas de convergencia tect<Ínica. El 
reconocimiento de nodos es quiz;is uno de los aportes más importantes de la pan-biogeograíla. 
Croizat y sus seguidores han basado muchas de sus críticas a la biogcograría de la vicaria11cia 
sobre la incapacidad de ésta para distinguir este tipo de áreas geológicas compuest;i~ y 
complejas, debido a su apt:go a la jerarquía implícita en los cladogr;1111as. Para los pan­
biogeógrafos el reconocimiento de nodos es un buen recurso para especular sobre la existencia 
de tales áreas; además, se 1equicren reconocer estos nodos como un elemento primario para 
establecer clasificaciones bi"gcogr;íficas naturales. 



1~•11so 1 

l'aso 2 

J•wmJ 

Paso 4 

l'n~o 5 

Construcción de trnzos por el proccdimit•nto del Arhol <le Tendido !\Hnimo. 

OrientachJn de !1JS trazos individuales mediante: 
:1) Locali7 .. acitín de líne:is hase hajo el criterio de distancia gcogr:ífü:a. 
h) Informaci<'in tilogcn~th.::1 

e) Centros de l\fasa 

Construcción de l\fotriccs de Cont•ctivid;ul y cálculo del Trazo Est•ímlar por el 1;jguicnte 

procl..'dimicnto: 
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;1) Sumar los n.:nglorlt's dt• las nrntriccs de coucc..:tivitlad dc 1:1! fo1111a que Jos valores nodalcs p:1ra 

cada localid:u.1 o :írca puedan ¡,;cr dt.!lcrmi11:11Jos. 
h) Sumar los valores imlividualcs de cada nodo y tlividirla!i entn·. el mímcro de localidades o 
:ireas. 
e) Las ;Írc;1s o localidades con valores mayorcr. a su valor promedio son reconocidos como nodo!'>. 

Evalu:1r cstadístic;uncntc la congruencia de los trazos por medio de Ja estim:1ción de la 
congru1!1H.:ia de sus matrices de conectividad. 

Jv1ostr:1r los n:sultados sohrn un uwpa indicando los trazos cst;lnilar, las líneas hase, nodos y 
centro:-; de masa. 

CUADRO 6.1. Rcsum1~n del método dt! Pilgc (1987) parn la con:-.trucción y 1~vnluaci6n cuantitntiva de Jos trnzos 
geucrnlizwlos. 

6..1 LA CONSTRUCCIÓN DE IIIPÓTESIS DE HOMOLOGÍA BIOGEOGRÁFICA. 

El método ele Pagr. El método de Page añade al concepto simple de árbol de tendido mínimo 
el atributo de dirección, con el cual un trazo se conviene en una hipótesis completa de 
interrelación genealógica de áreas. De acuerdo con Page (1987), la elección de los árboles de 
1c11dido 111f11i1110 sobre otras soluciones, se debe solamente a convención, de la misma forma que 
el método de regresión por mínimos cuadrados trata ele minimizar los residuos o por la misma 
ra1ón que el cladisrno busca la reducción del mímero de homoplasías cuando construye los 
cladogramas. 

El cuadro 6. 1 muestra el método propuesto por Page (l 9B7) conocido como el método 
de <írboles de tcnditlo mínimo. Este método retoma los procedi111ientos básicos de Croizat en 
cuanto a Ja construcción y orientación de Jos trazos individuales. Su contribución al método se 
centra en la proposición de un algoritmo para estimar congruencia entre trazos individuales. Para 
ello, Pagc (1987) cndificó cada trazo individual en una matriz de conectividad. Una matriz de 
conectil'it!ad es una matriz cuadrada de tipo /1 x 11, donde n es el número de puntos (que 
corresponden en este caso a localidades), conectadas por un grafo (trazo). Si las matrices están 
conectadas se indica con "1 ", si no lo están se indica con "O". Una matriz de conectividad no 
orkntada es simétrica (figura 6.7a, matriz 1). Una matriz orientada o dirigida es asimétrica para 
cada trazo indiviclnal. En ese caso la ubicación del "1" indica no sólo que ambas están 
conectadas sino ta111bién la dirección de esta conexión o enlace. Por convención el sentido de 
los enlaces va de los renglones a las columnas. En la matriz 2 de la figura 6. 7b, la orientación 
indicada es un cnla1·e del área 1 a la 2, de la 2 hacia la 3 y de la 3 hacia la 4. 
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FIGURA 6.6 A parlir de la evaluación de la congruencia dc varios trazos individuales s~ producen los trazos est<:írular. 
Los nodos se localizan donde convergen dos o 1rnis trazos. 

a. 

1 2 3 4 
1 - 1 o o 
2 1 - 1 o 
3 o l - 1 
4 o o 1 -

hacia 
d 1 2 3 4 
e 1 - 1 O O 
s20-IO 
d300-I 
e4000-

FIGURA 6.7 A la izquierd<t, una matriz cu;ulrfüica simétrica (corrcspomlicntc a la figura a), a la dcr~cha una matriz 
cum1nitica orientada o dirigida (correspondiente a la figura h), adviértanse las flechas. 
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A B e 
1 A - 1 o 

B o - 1 A B e 
e o o - A - 1 o 4 

B o 1 
A B e e o o -

2 A - 1 o 
B o - 1 
e o o - A B e 

A - 1 o 5 
A B e B 1 o 

3 A - o o e o 1 -
B 1 - o 
e o 1 -

FJGURA 6.8 (a) tres difcrenlcs trnzos (1, 2 y J) para la distrihui.:i:ín <le tres grupos l.axonúmicos en tres ;ireéL<; (A, ll y 
C). (h) 1-J, nwtrices ele nmcctivida<l codilic:uhL'> p¡¡ra Jos tres cliforc:11tcs trazos; 4, suma de las mntrices 1 y 2; 5, suma 
de J;is matri1.:cs l , 2 y J. 

Supóngase, por ejemplo, que se tratan de codificar tres trazos correspondientes a tres 
difnentes grupos taxonómicos (1, 2 y 3) que conectan tres áreas (A, n y C) (figura 6.8). L'l 
codificación resullaría, como se muestra en las matrices 1, 2 y 3 de la figura 6.8. Nótese que 
los trazos 1 y 2 son totalmente congruentes entre sí y su suma es idéntica a ambos (matriz 4 de 
la figura 6.8). En cambio la suma de cualquiera de estos dos trazos con el 3 es contradictoria, 
lo ('llal representa un problema para la solución de las interrelaciones (matriz 5 de Ja figura 6.8). 

Una vez que se tienen codificados todos los trazos individuales, se agrupan en una sola 
malriz de incidencia. Una ma1riz de i11cidl'11c:ia es una matriz rectangular de tipo i xj, donde i 
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es d mímero que corresponde a cada punto (localidad o área) y j es el mí mero que corresponde 
a cada enlace que conecta a los puntos í. Así, la celda a,; que contenga un "1" indica qui: el 
enlace) conecta al punto i y adc1mís procede desde él. Si contiene un "-1 ",entonces indica que 
el enlace) conecta al punto i y además está dirigido hacia él. Si un enlace no incide en un punto, 
se asigna un "O" a esa celda. La figura 6.9 muestra las matrices de incidencia que resultan de 
la conjunción de las matrices ele conectividad para tres áreas y tres trazos involucrados en las 
matrices 1, 2 y J de la figura 6.8. 

La etapa final del método de Page es evaluar bajo una hip<Í'csis, si la distrilrnción de los 
trazos representados en las matrices de incidencia indica no-aleatoriedad, contra la hipótesis nula 
de que la ocurrencia se della al azar. 

El método de Craw. El método desarrollado por Craw (1989b) (cuadro 6.2) es un lllétodo de 
compatibilidad en el cual el grafo del trazo de un taxón es representado como un vé'rtice que 
divide las áreas relacionadas por un trazo de aquellas que no lo están (figura 6.9). Luego estos 
trazos pueden ser codificados en matrices rxc de áreas por trazos (figura <i. 9) que pueden ser 
analizados por congruencia de trazos o compatibilidad. 

De la misma forma que en la siste1rnítica, un par de trazos se consideran congrue111cs 
o compatibles si, y sólo si, uno es un subconjunto propio del otro o resultan ser iguales en una 
comparación o si son mutuamente excluyentes (ver capítulo 4). Un conjunto <k tra1C>S 
mutuamente compatibles conforman un cliquc que es usado para construir un <Írbol que conccra 
todas las áreas. í:ste no es otra cosa que un trazo est;índar. De la misma forma que se explicó 
el criterio de compatibilidad en el capítulo 4 para la siste1rnltica, en la pan-biogeografía se bw.ca 
por este medio el árbol de relación de ;\reas que maximice el número de hipótesis individuales 
sobre la historia de distribuci<>n de cada taxón analizado. En el caso de la sistemática se busc<iba 
encontrar el árbol que mostrara el mayor 1Hí111ero de hipótesis compatibles acerca de la historia 
evolutiva de cada caracter. Para ello se puede hacer uso de alg1ín progra111a de cómputo que 
utilice procedimientos de compatibilidad, como el Phylip de Fclscnstein (1986). 

Una vez que se han reconocido uno o más trazos estandarizados, se hace una evaluaci<ín 
estadística de él. Craw (198'Jb) sugirió la generación de matrices rxc del mismo tamaño de 
aquellas en las que se encuentra ccdificado él o Jos trazos estündar, para después asociar una 
probabilidad a la ocurrencia del trazo debida al azar. Por este método la línea de base es 
designada una vez que se ha construido el trazo estándar. Finalmente, Craw (1989b) propuso 
la elaboración de mapas de los trazos que quedaron fuera del trazo estándar, debido a 
incompatibilidad o incongruencia, para después tratar ele reconocer la naturaleza de las 
incongruencias. Esto es, explicar racionalmente la posibilidad de distorsiones debidas a 
mn'.1ilismo, extinciones o deficiencias en la recolecta. 
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FJC;UH.A 6.9 El mt!todo de Craw. Reprc.scntaciún de cuatro trazos individualc~ (A, D, C, D), y 1m codificnciú~ (E, F 
G, 1 r). Abreviaciones: A, 1slas Aucklaml, An, Islas Antípodas, C, Islas Campbcll, Ch, Islas Chatham, S, Sur de Nueva 
Zdamh1 1 Su, I.slns Snarc.<; (fumado de Cro1w, J989b). 

Paso 1 

Paso 2 

Construir una matriz r x e, donde r (renglones) rcpresent<m localidades o ;.írcas de 
dhtribución y e (columnas) representan los trazos inc..lividualcs. 

lfoar un programa de amilisis por compHti!Jilkh1d, por ejemplo PllYLIP (Fclsenstcin, 1986) 
para encontrar el cliquc m:ís largo de tr;1zos individualt•s compatihlcs. 

---~~~~~-1---

Paso J EJ;1bornr mapa que imlique el trnzo c.sr:índar dihujadn con hase en la inforniación 
i11v.1lucratla en el cli<¡nc. 

l/:;a un programa para generar una muestra de 1000 o m•Í.'> 111atriccs aleatori:L<> <le t:unaiío rxc 
dl."finit..los. Por ejemplo DIPART (\Vorma!d, 1984). 

Itl1~ntificar Ja línea hase para el trnzo csti.ín<lu por meJio de los criterios usuales. 

~·~~--~~--<!----~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~· 

J1;1so 6 Elaborar mapa de distrihuci1ín de Jos tra1os irnlh•iduales que n~sultarou incompatihlcs con el 
trnzo csl:índar. Cnmp:irar c;id;1 trn1.o individual incongruentl· con el trazo cst:.índar y postulnr 
hipótesis acerca de su 11;11urali:1.:1: 111ohili.-.1110, cxtinci6n o error de m\icstrco. 

CI JAORO 6.2 Síntc!"is dd método <le Craw ( J 989h). 
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CAPÍTULO 7 

LA SÍNTESIS POSIBLE 

7.1 LOS FUNDAJ\IENTOS COi\IUNES EN LA llIOGEOGRAFÍA IIISTÓRICA 

De forma rcrnrrentc, sobre todo en las tres últimas décadas, la biogcografía en general, 
con todas sus polémicas, ha despertado muchas preocupaciones al interior de cada una de sus 
esc11clas. Por un lado Simberloff (1983) se preguntó si al final de los debates y ya en una etapa 
madura de Ja biog<'ografía, ésta se conduciría hacia una síntesis teórica y metodológica. 
Simbcrlol r planteó, sobre todo, la posibilidad de que los enfoques ecológicos e históricos 
lll'g;trían a un estado de complementación de sus fundamentos. I\ticntras Simbcrloff (1983) y 
Cracraft ( 1975) pareció optimista a este respecto, Rosen ( 1978) fue escéptico. Las razones de 
Rosen se fundamentaron en la incompatibilidad de la base teórica de ambos enfoques. 

Con miras a 1111a posible síntesis teórica, se puede sugerir un principio de compatibilidad 
cpistemol1ígica que :;ca susceptible de aplicarse al an;\lisis comparativo de diferentes escuelas 
dentro de una ciencia. Dos escuelas son teóricamente compatibles si sus postulados son 
mutuamente inclusivos, equivalentes o si simplemente no se contraponen. En este tercer caso el 
proceso de síntesis teórica tendría como tarc.1 el establecimiento de los lazos que permitan incluir 
un par de postulados en uno solo de mayor ¡,~ncralidad. En ese sentido los postulados teóricos 
de los enfoques crológicos e históricos (para explicar el c:ndemismo) son mutuamente 
inl'llmpatihles y, por ello, de acuerdo con Rosen (1978), la síntesis entre ambos es imposible. 

Otra preocupación que permeó en el debate teórico de los últimos 10 años, fue la 
justificación de las nuevas teorías como mejores alternativas a los paradigmas vigentes, segtín 
la posible falseabilidad de las hiptítesis que construyen, o bien según el estatus progresivo o 
reg1csivo de sus programas de investigación. Estos debates en principio se encaminaron a la 
crítit:a de las escuelas adversarias, pero cuando estas discusiones fueron realmente importantes 
fue cuando se utiliza1 on como marcos de rcfencia para la autocrftica. Al interior de cada escuela 
se han dado polémicas realmente productivas. En la biogeografía de la vicariancia la discusión 
del papel que debe jugar el principio de parsimonia y las reglas que deben usarse para su 
aplirnción más adecuada, ha producido al menos unas cinco aproximaciones al método. Desde 
las primeras propuestas mctodolügicas de Rosen en 1978, las observaciones de Wilcy (1980), 
las dos propucst..1s de Nelson y Platnick (sobre todo la del análisis de componentes en 1981), las 
propuest..1s de parsimonia biogcográfica de ZandL:e y Roos (1987) y la de Brooks (1981), hasta 
las 1iltimas versiones algorítmicas desarrolladas recientemente por l'age (1987, 1988 y 1990a y 
b), d avance de esa escuela ha sido muy rápido y prolífico, y aún no acaba. En la pan­
biogcogral'ía, si bien su método no se ha separado fundamentalmente del que propuso Croizat, 
tamliién se está experimentando una discusión acerca de cual de los métodos de análisis 
propuestos recientemente por Page y Craw, rescata los aspectos teóricos de dicha escuela. 
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FtGURA 7.1 Scg\Ín Pagc (19901>) la historia <le las c:i.rc=as y la historiad\! la cspcciaciljn no es sicmprc la mis11111. El 
esc¡ucma representa una posible ruta cvolutiv<1 que ejemplifica lo anterior. Las relaciones genealógicas cnlrc la divc1sidad 
de fornrns pueden ser diferentes a las quc ocurren entre los espacios. 

Una última preocup:1ción de la biogeografía histórica en particular rue el de construir una 
alternativa a Ja biogeografía ecoltígica en cuanto a su aplicabilidad. L< biogeografía ecoltígica 
de los 70's elaboró propuestas atractivas para el diseño de políticas de conservación de la 
biodivcrsidad; a finales de la 111is111a década y de la siguiente, una gran cantidad de criticas 
hechas desde diferentes ángulos obligaron a una modificación sustancial de Ja "biogL'Ografía de 
islas" (teoría del equilibrio insular) y Jos aspectos que había desarrollado para su aplicación 
quedaron pendientes. Abbolt (1983) señaló, hace diez años, que el modelo especies-área tk Ja 
biogcografía de islas fallaba cuando se aplicaba a conjuntos de áreas ecol6gica111ente diferentes. 
Más aún, cuando se construyen 111oclclos para islas reales, el modelo falla cuando las :írcas 
pertenecen a distintos archipiélagos, esto es, si no todas tienen el 111is1110 origen. Esto sig11illca 
que el proceso de evaluación de áreas para deter111inar calidades ylti prioridades para la 
conservación debe considerar también el contexto de la historia y sus productos: e11de111is111os 
entre otros aspectos. A este respecto dentro de la biogeografía de la vicariancia (Vane-Wrigth 
et al., 1991; Williams et al., 1991) recientemente se propusieron procedimientos de análisis para 
incluir Jos aspectos de interrelación filogcnélica en Ja evaluación de prioridades para Ja 
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co11scrvac1un. En J\léxico, se están clesarrollanclo estos tópicos encaminados hacia el mismo 
objetivo (flores, l'J91). 

7.2 EL CONFLICTO ENTRE FORMA Y ESPACIO 

La posibilidad de una síntesis teórica, dentro de la biogeografía histórica, parece mostrar 
u11 panorama diferente al que se mostró entre la biogcografía ecológica y la histórica. L1 
biogeografía de la vicarianza y la panbiogcografía tienen aspectos teóricos fundamentales en 
común. El núeko central ele ambas teorías supone una estrecha relación entre la historia de la 
vid:t y la de la tierra. Ambas suponen en sus enunciados que la evolución opera intcgndmcnte 
e11 espacio, tiempo y forma. L1 calidad de esa integración es el tema principal de la discusión 
entre cladistas y pan-bioge6grafos. Si las historias ele la tierra (historia evolutiva del espacio) y 
la !•iota {historia evnlutiva de la forma) son o no una sola, es una discusión que atín no termina 
(ligura 7. l ). Pi;ro aun cuando el debate teórico no finaliza, los métodos de las dos escuelas 
parecen tener cada vez rrnís elementos en connín y mayor complemcntaricdacl. Las versiones más 
rccierllcs del rnétodn pan-biogeognílko aceptan ya la información eladística corno elemento de 
a11;ílisis, pues las áreas geológicas no compuestas y diferenciadas en sus cndemilas, tienen un 
arreglo ordenado r.:n el tiempo por medio de la información genealógica. /\ su vez, la 
información arrojada por un an;ilisis pan-biogcogr<\fico, puede dar luz en la resolución de 
algunos aspectos problcm;lticos de la biogcografía de la vicariancia (áreas compuestas), como 
dd.ecto ele su apego estricto a un arreglo jerárquico para expresar las interrelaciones históricas. 
Esto nos revela un panorama que apunta hacia una síntesis teórica y melüdológica de la 
biogcografía histórica (Morronc y Crisci, 1990). 





135 

LITERATURA CITADA 

AllllOTT, l. 19KJ. Tiii.: 111..:1111in¡: of.:: in :-pi.:cii::-;·nn.:n rq:r.:!>:;Íom1 
nud 1111~ !.l\ldy of i.p.:cies 111nmvl!r in ii>laml hio¡::cnJ.!rnphy. O{KOS, 
.//: .'11~-390. 
ABE. /\1. Y N. PAPA VERO l'J92. Tc·oda im11ilirn do.f cm1jw11os, 
MAl\llON Uooks Jo Brnsil hl. Ltdn. (l\kGrnw·llill) Sñn l'm1lo. 
26(1pp. 
ANUHE\\'AH-TIJA, JI. G. 1%1. /r11ro.!11ctior1 10 zhc Sw.Jy of 

A11im11f Pop11/01io11. Univ. nf Chknl!o l'rl!!>S, Chii:ngo. 
AiU~'lllE:, J. 19H9. llomnplu~y c.'ici:i:s rntios: N.:~v indices for 
1m::n,udng J.:vds of homopln~y in ph¡hlgcu.:tk sy:.l.:mntics 1mJ n 
critiqu.: of lhe consi!.l.:ncy ind..-"<, .\)·.~t. Z,iol .• 38: 2::iJ-269. 
AHClllE, J, 1990, llomoplnsy i:xccsi. s\nfotics nml rctcnlion 
imfü.:i.; A rc¡ily to Fnrris. Spt. Zoo/., J{.l;J69-17-i. 
UAi.I., l. R. 1976. Nnllm: n11J fonnula1ion nf hioi.:c11¡!rnphk:il 
hy¡u1\hC!>CS. Sy.11. Ül(lf, 2.J; 4lf/.4JO. 
BEHN, M. W. Y R. L. GR1\llAM. 1989. El prohk111:i Ji: In n:d 
111í11in111. /m•r.11ig11dón )' Cinwi11 (Scim1 . .-fo1.), 150; 7·1-81. 
IJ()E('Kl.EN. \\', J. Y N. J. GtJTCLLI. llJ:OM. h!aml 
hio1~,,.,,grnphi.: 1h .... ory ami cnff.crv111ion prncli.:i:: sp<:cic?>·11rcn llí 

i.pc• ious-nrcn n::lo1ion¡,hips'! [ji.,/. C1m.1·en·., 2tJ.63-RO. 
UllOOKS, D. ll. 1981. llcnni!!'s p11rasilolngic11l mclhorJ: A 
propo~:eJ solutinn, Spt. Uml,, 30: 229<2.49. 
HltOIJKS, D. R. 1985. lli¡,luricnl ccnlni:y: 11 lh!W nppronch to 
!>lt11lyi11i: the l'Vulutiun of c~·nl11gicnl n:>socintions. An11. Mis.w111i 
/l111 t:ard., 7!: t.fi0-6RO. 
BIU>WNE, J. 19M3. 111e .'frkJ4fdrA1k. Ynlc Univcnity Pn!ss. Ncw 
ll11ve11 nml Lomltin. 
HlllJNUIN. L. 1966. Trn11.~11ntnr..::1ic n:l11tinni.hiJ'." nml their 
siguifi~nnce, ns cviúencl."d by d1ironi111id midgcs. l\1111gl. S\•r11.1k. 

Vct1'tL•kap. 1/1111111., 4: 1-472. 
BllllNIHN, L. 1972. Phylogenctksnml bioJ~cngrnphy . .$)'.{I, Zaol., 
21: to!J-19. 
HIUJNUIN, L. 1988. Phylngc11i:tic Bil1gcul_!rnphy. fü1: Mycrs, A. 
A. y I'. S. Gillcr (cds.) lltwfylical bivgeo¡:raphy. an i111cgru1cd 
t1ppH•11ch JO 1he .\/11dy nf animal mid p/11111 disui/:i11irm. Chnpman 
& llnll, Londun. pp. 343-369. 
BUENO, 11. A. Y J. LLORENTE 1991. El centrnJc uri¡.:..::n en In 
hin1~cn¡m1fin: historin Je un cnnccpto. En: L Lh1rcnle (cd.) 

//fa1111irt 1h· fo /Ji(l_i:e(l;:rajfo: Cenlrm: 1h· otig.1·11 y \'in11i1111;.a .. 
Cii:11cins, S..::rvicíus Edilorinlcs, Mb:.ico. pp. 1-33. 
IJUFHlN. G. L. L. CO~tTll DE. 1761. Jli.lwire 1w1t1rrllr', 

gc·n•'tHlc el par/ic111icn-. Yl1I. 9, l111prin1crle R<1p1I, Pnris, 
CA:\11N, J. H. Y R. R. SOKAL 1965. A mcthod fnr llcdu.::ing 
hr:111d1ing scqucnccs in ¡ihyl11i::cny. En1/wim1, }9; 311-326. 
CA:\JIOLl,E, A.-P. DE l!HO. G..::ogrnphii: lmtnnh¡ui:. E11: 
Victimuwire 1Ír"s Sch·11ces Nown·llc.1 Vol. J.'i: J.S'i-422. 
CAH'J:>t111.L, M. 1981. ll)polhcsis ll!!>lln¡: nnll ¡ihylol!cny 
/"\:Cl•llhln1ctiun. Z. Z(Jo/. Sy.\/. 1~1·0/11t1mL..j111.ffh .• /9: 7J-9:'i. 
CllAl'l'ILL, J. A. 1989. Q11nu1i111tivi: diarnetcrs in phyl1•¡:cnc1i..: 
nn:ilri.is. Cl<idi.Hics, 5: 217-2.14. 
co:-:1·,\', P. J., D. L. JONES y J. w_ JI. MONGER 1980. 
Cor.lilkrinn su:-.pccl lcrrancs. Na111re, :::M'.''1: J2R-JJJ. 
CO~l'\Oll, E. F. Y E. D. MCCOY 1979. 11ic :.1:11i:-.1ics nnd 
biol••t:Y nf i.pc1:ics-nrcii ri:lntion,hi¡is. Am. 1\'11t111'., 9.9: 399-414. 

CO\'., B. C .. l. N. llEALEY Y P. D. MOORE. 1976. 

Bin).'t'1•~raphy. A11 eco/a~icaf a/111 c·\•nlmionm)' nppn>aclt. 2n. 
ellicl1i11, íllnd .. w..::11 Sdentilic l'l1hli~·111ioni.. Lo111h1n. 19·1 rr-

CitACllAVI', J. 1975. lfüturicnl hiogcogrnphy nn<l c11rth hi~1ory: 
pcrspcctivcs ful" a futllr•: sy11U1ci.is. At111. Missouri Rm. (;11nJ. 62: 
227-250, 
CHA\\', R. C. !')83, l'llnhinucngrnphy nnd vicnrfance 
hin¡:cog1nphy: 11re lhi:y 1n1ly diffcrcnl? Sys1. Z.ool., 32:4.11-438. 
CHA\\', R. C. 19H4. ningcogrnphy an<l biogi:ogrnphicol 
principies. N. Z. Em. 8: 49-52. 
Cltr\\\', R. C. 1988. l'anhingeogrnphy:mctho<l nnd synthcr.cs in 
hiogcngrnphy. En: Myen> y Giller (cds.) ll11<1ly1lco/ hi'oga1grap!iy. 
<lfl itut"_i:ratcd 11pproa.-h w 1/u sf/ldy .-.j m1/m,1' ami pfti111 
di.ftrih111im1. Chapmnn & llnll, LonJon. pp. 405-435. 
CU.A\\', R. C. 19R 1)n, Conlinuing lhc sy111hc~is hctwcen 
pnnhiogenf!rnphy, phylogcncllc ,ysti:nrntic!I nnJ gcology os 
illu~trnti:J hy cmpiricttl studics on !he hingcogrnphy nf Ncw 
Zc;1ln11J nm.l lh..:: Clulllwm blands. 5)·sz. Z,10/., J7: 291-310. 
CRA W, R. C. 19R9h. Quanlilntivc pnnhi\1gcogrnphy: intrnJuction 
111 mi:1!10ds. N. Z. J. Zm1/. 16: 485-494. 
CHAW, R. C. Y M. HEAUS 1988. UcnJin1: Crui..-..nt. On thc edg.: 
~1fhi11ln¡:y. niology Fu111m, Riiút.z di llialogia, lll: 499-532. 
CHISCI, J. V. 1982. l'nr?>imony in cvol111in1111ry thcury: Uiw or 
mcthoclologicnl prc~;cription? J. 711enr. Biol. 97: 35-41, 

CHISCI, J. V. y J. J, MORRONE. 1990. En busca del parníso 
perdido: In binr.cogrnfin hii.tóricn. Cit"ncia !lny, 1: 26-34. 
CllOIZAT. L. 1952, /lfc1111wl <if phyto¡;cogrnphy. Junk, 111.: 
lln¡:u..::, 
CltUIZAT, L. 1958. l'm1hiogeograpl1y. Editndn por el nulor. 
Cnrncas, Venezuela. 
CllOJZAT, L. 1961. l'1i11dJ'id bo1a11fco. &litndo pnr el outor. 
Cnrncn!I, Venc1.ucln. 
CllOIZ.AT, L. 1964. Space, lime anti fom1: 1he bialoglcal 
sy11thl!sis, Publicndo por el nutor. Cnrucns, Vcnt:zueln.. 
CllOIZAT, L. 1981. Diogcogrnphy:pn!>I, pr..::scnt, nnJ future. En: 
Ndson, G., Rosen, D. E., e<ls., Vicnrinnce biogeogrnphy: :i. 

critique. Columbin Univ. Press, Ncw York. pp. 501-523. 
CllOIZAT, L. 1982, Vicnrinncc!Vicnriism, Pnnhiogeogrnphy, 
·vicarinnce Dioge<1gr11phy", etc.: 11 clnrHicntion. Sysr. 'Zoo/,, 31; 

291-304. 
CllOJZAT, L., G. NEl..SON Y D. E. ROSEN. 1974. Ccnters of 
origin nnJ rcl11tc<l concl·pt:;, Sys1. Zoo/., 21: 265-287. 

l>AltLINGTON, P. J. JR. 1957. 7..nogeo,i:raphy, 1}11: c/isuilmtion 
rifar.imols. John Wil..:y & Snns, Ncw York, 675 pp. 
l>AltWJN, C. 1859. El ori,i;:en de /m; cspedr's. (vcrsitSnen cspafü1l 
de E.ti. Purni11, México, 1989) 
l>A \', \V. E. 11. 1935. Oplimnl alguritlun,q for co;'lmpnring lrccs 
with luhcll•·tl lcavt::o;. J. Cfassificntio11, 2: 7-28. 
UJA .. ,fONJ>, J. M. 19'/2. lliugcugrn¡ihic Kinctics: estimnlion of 
rdn¡o;,ntion timc:i; for nvifnun11s of 1wu1hwc~t Pncific lslamh. !'roe. 
Mu. Aca.J. Sel. USA., (;9; 3199-3203. 
lllA:\10NI>, J. M. 1975. Thc lslnnd Dilcmrnn: LcssonsC'fmodcm 
Dingi:ogrnphic StuJics for thi: Dcsign of Nnturnl Reserves. Biol. 
Co11.\t'n'., 7: 129-146. 

IHAMONJ>, J. M. Y R.M. MAY. 1976. lslan<lhiogcogrnphynnJ 
th..: J.:sign of Nnturnl Hes..:rvci:. En: Mny, R. (ed.) n1eore1ical 

Ecolngy. Illnckwdl, Oxfonl. pp. 228-252. 

ENl>LEll, J. A.. 1982. Prolilcm:> in dii.tinguishing hisloricnl from 
ccolt11!k11l factnrs in biow::ngrnphy.llmer. üml, 22: 441-452. 



136 

E.Sl'INOSA, D. Y I. LLORENTE 1991. Bingcogrnfia d.~ la 
vicarian1..a: hh1ori11 e inlro<luccilín a los íu11J:i111..:ntns y 111~toJ1)S. 

En: Lloí\:nll!, J. (EJ.) /Jú,Wria de- la hin;:rot:niffo ll-11/w.r dc­
origen y l'i.:<Uion:tJ Fncullnd Ji: Ci..:n..:ius, S.:rvichl!' EJitnri1tl..:1<, pp. 
35-96. 
E ... ~AIUlOOK, G. F. 191a. Som..: coni:..:pt.~ für lhL" cstimntion of 
cvolutionnry rclationi.hips in :iy:-1..:mnti..: holuny. Sy:a. [lol., 3: 146· 

158. 
ESTAllnOOK, G. F., F. R. MCMORRIS Y C. A. MEACHAM. 
1985. Comparison of undir..:ctcd phylt1gcnc1ic tn:c~ hn~c¡J un 
!>uhtn:cs of four evolutit1nary unils. Syst. Zn.•l., J-/:193-200. 
FAH.RIS, J. S. 1970. Mc1h0Js for Cl)LllJHlliug Wngn..:r tri!'es .• \)'.~/. 
ZMI., 19: 83-92. 
FAltRIS, J. S. 1973. A prnlrnhility nwJd Í11r inf..:rring 
cvolutiunnry lrcc11. Sy:u. 7ool., 22: 250-256. 
FAH.HIS, J. S. 1977. Phyloi;en::tic annlysih umkr Dolln's Luw. 
Syst. Zool., 26: 77-88. 
FAlUUS, J. S, 1988. /le1111ig.~6. Manu:il de r.:ícr.:ncin, Puhlicndo 
pnr el autor. Ncw York. 
FARH.IS, J. S. 1989n. TI1e n:h!nlion imkx nnd lh..: n:~cnlcd 

..:onsistency index. Clndi.ftirs, 5: 417-419. 
FARRIS, J. S. 191\9b. 111e rclcnlion indcx 11nd homn¡ilnsy cxccss. 

Syst. Zool. J.'l: 406-407. 
FAIUUS, J. S. 1991. Exccss homopliisy rnlios, Clc11fü1fcs, 7: 81-

91. 
FELSENSTEIN, J. 197J. Muxirnum likdihoml ami miuimum 
hlt!ps mcthods íor cstimnting cvulutio1111ry trc..:s frnm dnl.1 nn 

discr.:t..: charoctcrs. Syst. Znnl., 12: 2-10-24 11, 

FELSENSTEIN, J. 197811.. C11i.cs in which pnrsintony or 
compatibility m..:thods will he po!>itivdy mii.lcnding. Spr. Zonl., 
27: 401-410. 
FELSENSTEIN. J. l978h, 1l1c 11111uher nf cvolulimrnry lrccs. 
Sy.ri. ·zoo/, 27: 27-33. 
FEl.SENSTEIN, J. J9Hl. A lik.:ho•>•l 1111pn.u1ch lo chur111.:1cr 
wcighling 11.nd whnt it tells us llhout pnr::.im1111y 1111.I ..:0111¡1atiliility. 
lliol. J. /)nn. Snc,. 16: 183-196. 
1'1-:LSENSTEJN, J. 198.1. P11r::.im11ny in "Yl>t.:11111tk~: liiolni;i..:11! 
nnJ stuthlicnl issucs. An11. Rt'v. Eco/. Spt. 14: 313-JJJ. 
J'EJ,SENSTEIN, J. 1986. Cliqu.: compntibilityprogrnm, PllYLIP. 
University ofW11.:.hing1011, Sentlc. 
FEYEH.AUl.:Nll, P. K. 1974 Contra t'I méwdo. EJ. Arid, 
BnrCdllUa. 209 p. 
FLOIU:S, V. O. 1991. "4.míli.sis 1/C' /,1 clüttilmdtÍ11 d~ la 

her¡n•tnjmma de Mbico. Tt::.is D()..:lm.:il, Í°a..:.:!\JJ J.: Ckn~i:ii. 

UNAM. 
<:ATE.S, G. E. 1966. Rcquicm Ílir 111.:gaJrik U1<1pia1.. A 

L.'Ontribu1ion towarJ thi: umJcri.tnnding: of tl1.: cnrthworm foun:i. of 
North Amcrica. Proc. Biol. Snc. Wt1.{h. 79.: 239-254. 
GIUURIN, A. 1986. Úl tierra eri nw\'/mk11f11. Bihlinlcrn Científica 
Snlvat, No. 50. Salvnt E.i.litorei;, S. A., llat..:..:lnna. IK-1 p. 
noui.u. s. J. 1980. !;impsnn, pnlcontology nml the mudern 
::.ynllu:::.is. En: Mnyr, E. y Provin.: (ed~.) 7J1e e\•o/111iom1ry 

Syruhesis. llarvard Univcn;ity Prcss. Cnmhdd.cc. pp. 153-172. 
(;JtANJH:, L. 1985. 111.; use of pn!..:oulnlngy iu i.y:.t.;matics nmJ 
hing<!O!,:rnphy, ami 11 time contrul 1.:fü11!1n.:nt for hi¡,toricnl 
hiogcogrn¡ihy. Palcol>iology, JI: 234·2·'3. 
GltEIIAN, J. R. 1988. l'anbiogeogrnphy: t:Volt11io11 in spm.:c nnJ 
time. Rhúta di Blologia· 8iolf1gy Fonm1, 81: 469-491't. 
(iltEIIAN, J. R. 1991. Panl1iogeo¡;n1¡ihy 1981·91: d.:velopmcnt 
of an cnrthflifo synthesis. Progrt·ss in Physic11l Gt:ogrnphy, J 5:331-
363. 
llALI•TI"ER. G. 1961. Explic:u!ión pn:Jiminar di:: In dii.trihucMn 
l!cográlica de los scarnhaddne mcxicnnos. Actci Znol. Me:c. 4-5: 1-
17. 

IJALFl•~l'Ell, G. 1976. Dii.tri11m:ióu ll-:: !u::. insccl11s cu la z.111.1 d..: 
truni.tetlHl mexicana Rda..:ion..:s eon 111 culrnH1>ÍUt1n11 11..! 
nnn.:am.!riea. ¡.~1,Jia Er11<1nw/., /lfr.r. IS: 1-64. 
llAl.L, E. R. Y K. K. KELSON. 1959. 1J1t' nu1mm.1/s «1 N.•11h 

A111r,fra. TI1c Ronul<I 11f\!l>S Co., Ncw Ynr\.:. 1 •ob .• 1083 p. 
ll,\1.1.A,\I. H. 197::!. La deriva crnlli11<~nlnl y d rl!¡.!i::.lru f.'ti.il. Eu: 
E. O. Wi15on (cd.) 197!!. EcologÍll t:\•olucitÍfl }' ltiologla ,fe 

p11bl11dm1r!i.. Sd..:cciuncs de Sdcntilie Am.:ri>:nn. l).J. Om.:t-•11, 

Barcclonll. 
llAl.l.A~t. H. 1989. Cln'<ll (it•olt•gh-t1l Co11trov1·r..it':>. 2:t. l:d. 
Ox.fonl Scicncc Puh\icatiuns. Oxford. 2-l.t pp. 
llANSON, N. R. 1977, Patrm1rs de 1/(!i.ct1bn'mh•nto: ob.H'n'•lá•'n 
y e-rpUcociií11. Ali1uu.n Univ..:r::.iJnd. Madrid. Espnfln. J09 p. 
llE,\JlS, M. J. ) 1)8."i. On 1hc 1111tuN of nnce~toni. ,\)',t. Z"ol. 31: 
205-215. 
llENDEHSON, l. M. 1989. Qu1111tit11tivc pnnhingn1graphy: nn 

invcs1ig11lit11l into cnn.:~pls nnd mc1hu1b. 1\'cw 7.Lalan.f Jmunul •1 
Zoolo¡.:y, 16: 495-510. 
111".NllY, M. D., C. 11. C. LITl'LE Y D. l'EMNY. l·J~ t. 
Comp11ring- tro.:.;s wilh pcml.i.m v.:11kcs lnhcllcd. S/,IM J. ,IJ'J'l. 

/lfdrh .• 44: 105-1-1065. 
llENl>Y, M. D. Y D. PENNY. 1982. Brun..:h and H .. uud 
nl1:orithms to <l..:ll!rminc 111inin11d C\'{1lutionury lrc.:s. M,11Ji. Bi•·.~·· , 
59, 277-290. 
llENGl~\'ELU. IL 1990. Dynamic bio,i:wgn1¡ihy. C&mh1i1l¡:e 
Smdies in Eculogy. Cambridge University Pr.:i.s. C11111bridg.:. '.2-19 

p. 
llEN!'\IG, \V, 1968. Efrmr'11ftls de w111 sistt·1111íth-11_f¡fpgén1·ti•·,1. 

E.i.lilori11l Univcr¡,itarill di! Buclllis Ai11:s, Uucnos Airo;:., Argc11li11•t. 
353 p. 
llOOKEll, J. D. IR44-60. 711e R(l/,my "f 1/u! Anu111ic Vi1yi1.~·e •if 
JI. M. Di.H·m·eryShÍJI-\ Erdm.< 11ml 1<'norit1 lhr· }'nin 1819·1.'l·tl. 
l. F/r1r,1 AnlmciinJ (11\44··17). [.<.ind••n. 
JIOOKElt, J. D. 18H2. 011 1h1· g1·<igrt1¡1!11ú1l l/útliliuti1•11, 
rrc~/.Jo11i,1l atlrt'SS, Repon uf thc .'i\:.t Mi:cting nf the Btili .. h 
A~i.o..:iation fur thc 1\dvam::cmenl uf Scil!n..:..:, Londuu. 
11Ui\11'11H.IE .. "i, C. J. 19K2. Vienri11ncc hing•ngrnphr in 
Mc:, .. 111.111.;rien. Ami. Mi.1som"i Uot. Grird., 69: 444 4<'1. 
llUMl'lllUES, C. J. J. M. COX Y E. S. NIEI SEN. i'l1H1. 
N111Ji,,ji1g11.\· o.nd its pnnii.itcs: 11 clndii.lic nppronch tu cocvol111i"n. 
En: A. R. Stnn.; y D. L. ll:iwkswurth (..:ds.) C:on•tdurirm 111111 

syslt'mfl/IC'.!>·. Cl11ro.:11dnn Pr.::.:s, Oxfm.J. pp. 55-76. 
IJUMl'lllUES, C. J., Y L. R. l'ARENTI. llJHCJ. C/111/hric 
f>io¡;eo¿;ra{'hy. (J1fnnl Mnr1ngrapl1~ 011 Wngeogr<1pliy 2. ·in. 
Edid,ín, Ox.furJ Univcrsity l'rci.s, Chford. 
JO:'\ES, S. B. JR. 1986. />/mrt .iys11·m111ics. Me <irnw-Hill. 1111., 
Ncw Ynrk. 536 pp. 
JONES, D. L., A, COX, P. CON E Y Y M. BECI.:. 1982. 1 h1! 
grnwth of w.:slcrn No11h Amcrkn. S1 i. Am., 247: 5tJ.64. 
KAMI'. P. J. J. 19.~0. Pacifie ami N.:w Z.:nlamt: proposcdcn,ll'm 
d..:m.:nls in Go111lwn11.iland'shis1ory. N,lltlt'e, 2XS: 6'i9.664. 
Kl.llí;E, A. G, 198-1. 111.: rel..:v11nct: uf pur~imony lo phylogc11< IÍC 
inf:.~1KI!. En: Dum:nu, T. y T. F. Stu..:s~y (cd.'>'.) Cladl!i.ti1· . .,. A 

polprni\'1' mi rite l'L'L'm1..11n1eli1m of1To/wionmy !iisrory. Col11111hln 
Univi:rsily Prcss, Ncw York. pp. 2·1·JK. 
KJ.UGE, A. G. Y J. S. FARRIS. 1'1(19, Qua11lit11tivc phykti~ •; imd 
th<! cvolution nf Anurnns. Syll. Zoo/., JB: 1·32. 
KOllLJ\IAN, B. Y S. S1\NCllEZ. 1984. fütudiu nr..:1ignífü" olcl 
go!ncn> llursern litc4 . ..:x: L. (Burs..:rne..:al!) en Mb.icn: Una siuh ~is 
de m.!1odus. En: E. E.lcurrn. M. l~¡uihun, B. Knhlmnn y S. 
S1in..:hcz. Mirodos C111111tiuttfros en la lliogeo_i:riifí11 ln::.lilul11 de 
&ología, Mb.ko. pp. 41-11.'i. 
KllEBS, CH. J. 1978. ECOU)(;Y: 71ie Erperin1t·nt•1l Analy.1i.• nf 
Di.!>Ui'lmtfrm ami Almndur1c.,-, Hnrvcr & Row Puh. 111-.', N. Y111i... 



KllllN, T .. ">. 1971. La e.Hfllf'tura de las r.:vo/11cif1nesder1tljira.f, 
211. cJ. Fon•lo de Culturo Ecnmimicn, M.!xko. 
L.\t'.OSTE, A. Y R. SALAr~ON. I'J13. lliox1·n¡;rajia. Oiko~-1n11, 
S. A. Edici11nl!.'I. Unrcelon11.. E.~p11ím. 271 pp. 

}.,\KATOS. l. l97S. La metndo/(J¡:{a de lo.~ pro¡:rmncu de 
i111·n1igació11 ciait(flca. Ali11117A, EJilnri11I. Méxicl1, 
l.l·~ QUES~ .. a~. W. J. 197·L 1111.: uniqudy cv11h·cll chnr11i.:1cr 

c1•11,·cpt nnJ ils daJi!otic nppfü:ntiun. Sy.1t, Z(!(•l., 21: 51J-517. 
1.1·: QUES~~E. W. J. 1977. Tiic uniqudy cvolvcd char11i.:1cr 

C"l1''Cjlt. ,\)'.•f. 7.onl .. 26: 21H-22.1. 
1.1.0RENTE, J. 1989. Al¡:un11s illi:ns d.:: In TcorÍíl Sbtcmñticn 
c••11h:111porá11ca:conc.::plnsc11 clalli!-m<), Cfrnci•u. N1im. esp. J: 26-
JJI, 

Ll.OREN'l'E, J. Y D. f.Si'lNOSr\. t'l'JI. Sínlcsis Je lns 
cnnlmvcrsins .:11 \n hio!!cogialfa hi~11íric11 con1.::111pmolni.:n. Cio1ci11, 
4.': 1.95-312. 
~1i\CART11Ull, R. JI. 1972. Ut·oxmphkal Ec(lfo¡:y. llarpcr &. 
Ruw P\1\1. lm:, N. York 
MACAllTll\J1l, R. 11. 't' E. O. Wll..SON. 1%3. An c.¡ui\ihrium 

tl11:l•I')' of in·.ular biogco¡.:r:iphy, Evolutirm, l 7: 373-387. 
l\11\llGUSll, T. Y F. R. hkMORRIS. 1981. Cons..:nsusn-trccs. 

l/11/l. Mmli. lliof .• 43: 239-214. 
l\IATTllEW, W. D. 1915. Climntc nnd i!Volutitin, ,fon. New Y(J/·k 
Anid. Sci., U: 171-JIH. 
,\11\T'l'JIEW, W, D. 193 11. Climllft' an.J r\·o/u1ior1. Ncw Ynrk 
A•·ml\!my ol Scicm:c. Ncw York. 
f\IA \'ll, E. 19f•J. Animo! !i/'''cies ami t'\'oliufrm. Ildknnp Pri.:.~s 1•f 
llurvnrd Univcrsily I'rcl'S, CJ1111hrid¡!c, l\.111¡;s. 

i\11\ Yll, E. 19H2. 771e ¡:ro111h of biolosic,1l tlto11¡.;h1. Bdk1rnp Pri!i.s 
ot l lnrvnnl 1/nivl!rsily l'r..:ss, Cnmhridg.::, M:iss. 

i\ICllOWALL, R.M. 197H. G.::ncra\i1cd trnck:i nnd dii;p-:ri:.a\ in 
bini~·~ogrnp'1y .• 'i)·.~t. Zool .• 27: HH-104, 
i\ICVAUGll, ll. Y l. R2'.El>Cl\\'SKl. J965.Sy1wp~i::.of1hi.:!!i.:nui. 

Bro.1ua L. in weslcrn M..::o.ico, wilh notcs on lhc mntcrinl of 
B11r.11'rtJ colh:ctcd hy Scs~·J ,<¡¡ Mociiio. Kew. /Ju/I., 18; .'.117-382. 
MEACIIAi\t, C. A. Y G. F. ESTABROOK. l9H5. C.1111p~tihili1y 
m"1huds in t•plc11111lic!I, Ar111, Rr:v. E(·nl. Sy.1t .• 16: •'31··1·16. 
MOllllONE. J. J. Y J. V. CRlSCI. 1990. P1111hio¡:c1•grn{iu: 
f1mdrtn\CU\o:, )' l!l~lodu,. Ei·1i/, /lin/., 4: 119-140. 
t\l\'EllS, A. A. Y P. S. GILLER {t:lls.}. 19HH . . 1nrsly1icc1l 
bi11g1·ogmpJ,y, an i111t'¡;rtllt'd approach to t/u_.. .!.t11dy of 1111imal 11111/ 

plm1t di.\/tilmtiim. Chap111:111 & Ilnll. Lu11.!un. 

~'Et.SON, <i. 1973. Cnnmi..-111.-. un L..:nn Cruia11's biPJ:en!:rnrhy. 
• \)•l. Zonl., 22; 312-320. 
Nl·:l.S()N, G. 1977. Hi11!!l!º!!rnfín Ann\í1íc11 y SinhElii.:n 
Cl' .. nbing.:o¡:rnliAR) de lns Am.:ri~ns. L. Croi;.:11. Rn·ieh'. Sy.u. 
Z,111/ .• 26: 4 \IJ.-t52. 
NEl.SON, 1 ;. 1978. Fr1\m Cnndull..: \1l C1ni1 .. nt: Con1111<:11ts lll\ th.: 
hi"tt•r)' uí llingt!ogrn¡ihy. J. J/fat. Riol., JI: 29J-329. 
Nl'.1.SON, e;, l971J. Chllfo:lii.: nn.ili!oyi; nnd i;ynthcsi~: t>rindpks 
nwl dclinitions, wilh n hi.~t111ic11l nnlc nn Ad111u.on's Fumilies Jc!. 
pbnh:s{17ti.1~17ci4) .• \)·.1r. 7,.,.,,1/,, ::J8; 1-21. 

Nl·:LSON, U, 19H·L Clíldistic~ 11nd hi11!!..:ogrnphy. En: T. 01111.:nn 
y T. F. Stucssy, (cds.) Cln.Iistks: /'cr.1pectiws on tlu• 
n q111,{tn1c1i"'1 r>f e\·o/1m'1,n111y Jri.Hm)'· Coluinhin Univasity Pr.::ss. 

N~w Ymk. l'P· 273-293. 
Nl'.l.SON, G. 1985, A di·cmk nf chnlku!!i.:: lho.: Íu!urc 1,f 
hi .. ¡:.-ni.:ra¡ihy. En: A. E. l~vi111n y M. C. Ah!rich (~ds.) l'lalr 
,,., 11•11ic.~ 11111/ hiugcnxn1phy. J. llii;t. Emth .Si.:i. Süc., ·1: 177· 196, 
:\'ELSON, ti. Y N. l. l'LATN1C1'. l(}R!. ,\~\·.11m1mks ami 
Bi"g1·ogn1pl1y, (.'/a.listfrs aii./ \.'u·llli<1th'1'. Columbia Uni\'l!rsity 
Pi·:~!.. Ni:w \'1111.:. 

137 

:\'ELSON, G. Y N. PLATNICK.. 198·1. Biogcograp11y. Oxfor<l/ 
C11.rolin11. lliology R1:11d.::rs Series (J. J, llcad, cd.) CnwliJIJ\ 
Ui11ln¡:icnl Sup¡1ly Cu. B11rling1on, North Cnrnlina. 16 p. 
NUll, A. Y Z. UEN·ABRAllAM. 1971. Lml Pncilicn con1ini.:n1. 
N11t11r~. :!80: 41-•B. 
O:'l.101>EO, P. 1963. Oi!>1ribt1li~\llof!l1c 1crriculN1S oligodinctcMIO 
frnm lhc two shorc!i uf !he 1\!11111\ic. En: A. U.ivc nnd O. Uive 
(c1b,} Norrlr Alhmtk /.iota ami tlic:irJrlstory. Mcmillan, Ncw Yor~. 

pp. 127-151, 
l'Al.E, R. D.M. 19H7. Grnphs nnJ !!em:rnlit.eó lrn:l.::I: ClJttnliíying 
Croil..n\'!1 hi111:1:0¡.;rnphy, Sy.tt. 7..rml., 36: 1·17, 
l'AGE, R. D. M. 1988. Qu:ullitalivi! claJi~tic hi1i,gi:of!rnphy: 
comlmcling: nnd cnnipnring nri:.'\ clndl1¡:rnnlli. Syst. Zool., 37(3): 
254-270. 
l'ACIE, R. D.M. 1989n. CO,\fI'ONEt.T (rrlcase 1.5) Rrfcrmce 
,\/1in1111l. Puhlic11Jo pnr el nulor. Ncw York, 
l'r\GE, R. D.M. 198%. Ncw ZcnlnnJ tmd 1hc ncw hi11}!i:¡1¡:rnph}'. 
N. Z. J. 2'N1l., 16: 471-·IRJ. 
l'AGE, R. D. M. l9'10n. Componcnt nnnlpis: A vn\innl failurc?. 
Cladistics, 6: 119-)Jh. 
J-AGE, R. D. M. JLl90h. Tracks ami lrccs in !l1c Antipo<lcs: n 
rq1ly to Hurnphri.!s nud Schcrg. Syst. Znol., 39: 288·299. 
l'APAVERO, N. 19l\9. /tltrO(Iur<io hi.stcín'ca e rpisumnl.fglca ,¡ 
/Jiolo¡:fa compm·mla cm11 e.~pcdal rrfah1cia á biogr:ograffo. 1/. A 
/dad e Média: Ja Que.la do /mpbio Rí1n1<mo tlo Ocodmte, Editorn 
Uuivcrsitárin Snntn Ursuln, Rio du Jnncim. 219 p. 
l'AJ>AVEllO, N, 1991. /t1trn.Iurtinhlstóricati Mofogfacomparada 
cnm r.~pccio/ rrft"r:-111 ia li biogeo¡:mjia. ///, De. Nicolou dr Cu.111 

a Fnmds Bacon (/493-/63-1). Editorn Univl!rsilftrin Snnln Ur:mln, 
Rinde Jnnciro. 209 p. 

l'Al'AVEllO, N. y J. M. ABE.. 1992. Fuucioni.:s que prcSl!r.'nn 
onli.:n y cnlcg:orfos lincnnns, 1'11/llfr:acioncs Especiales dd Muuo de 
Zi1olfl/iÍl1, N1hu. S: 3•J-7·l. fncullnd de Cicncins, UNAM, México. 
l'Al'AVEllO, N. Y J. BALSA. 1986. lntrClciu~·1io histórica e 
eplstemaMglca 1í biolngÍll cnm¡u:radn com especial rrju~ncia a 
liin¡:ro¡:rajía. /. dn gfoe.sls an jim dn Jmpbio Romano J,, 
0L'f1,fenrr. S111.:icJudc Brasili.:ira de Zooln¡.:ín, lldo llorÍ7.ontc. I6H 
pp. 
l'.\TTEHSON, C. !'J81. f\fotl1mls oí ¡ialcobihgcogrnphy. Ng~. 
446-489, En: G. Nchun y D. E. Rosen (cd!\.) Vicariance 
f1ioxen¡:rapliy:a cri//.¡1u. Columhin Univcrsity l'rci.s, N.::w York. 

PA'ITl·:llSON. C. l 9H2. Morpholo¡.:icnl chnrnclcrsnml homoln!!'Y· 
En: Joyscy, K.. A. y A. E. Fridny (cds.) Problcms of phylogcncl1c 
ri.:c<111<.1n1ction. Acndc111ic Prl!SS, Lomlony Ni.:w Yor}.;. pp. 21-74 • 
J>LATNICK, N. 1979. P11ilm:ophy 11.nJ !l1c trnusformatinn nf 
d:iJi~lics. Spt. Zrwl., 2R: 537·546, 

PLATNICK, N. 1992. Panerns ofhiodlvcrt-Li1y. En: N. Eldrcdgc 
(cd,) Systrnuuic.f. Ec1,fogy afl;/ llrn Bio.lh·er:!ily Cri.sl.f. Colurnbi11. 
Univcrsi1y Pri.:!ls, Ncw York. pp. 15-24. 
l'I.ATNICK, N Y E. S. GAFf.NEY. 1977. System111ics: A 
poppcrinn p.::r:;pi:clivc, .\)·.sr. 7.,ool., 26: 360-365. 
l'J.ATNJCK, N. Y G. NELSON. l9H8. Spnnning·1rcc 
hingcogrnphy:Shnt1c11I, dctour, or Dcnd-cnd? Syst. 7.nnl .. J7: 4!0· 
419. 
J'Ol'l'Ell, K. R. 1962. úi lágfra 1/d t!c.~mbn'mlento clrrllfjico. 
Edilllrinl Tccnm, Mnt!ricL 

t'Ol'l'ER, K. lt. 1'17-4. Co1111cimlento objctfro. Uri cnfoq11t" 
e1·0/11cfrmist11. &J. Tc~·no~, MndriJ, 

H..\1'01'01lT, E. 11. 197~. Arr:ogr11jia. r:..~1raugicu geognfjictL~ de 
/1u o¡•rdn. FonJo d..: Cul1ur11. E.:nnl'imic11.. México. 214 p. 

HEIG. O. A. 1962. Lns in1ci:racioncs CClll)gcn.!ticns en el 
d.:~nrrn\lo de 111. fau1111 de vcrt.::br.1Jos lctrtipodos de América dd 

Sur. AMEG//lf..7ANA: Re\·ista de la Asociación l'a/e(lfJf(Jl<ígic11 
Arga11ir111, S: 1.Jl-140. 



138 

ROSEN, D. E. 1975, A vicnrin11cc mockl of Cnrihh.:nu 
biog..:ography. Syst. Zoo/., U: 431-464. 
ROSEN, D. E. 1978. Vicnri:ml ¡1:.1t..:ms nud hh.1udc11l .:xplnnalk1n 
in hiogcogrnphy. 
:,)·111. Lwl., 27: 159-ISK. 
ltZEDOWSKJ, J. 1978. Ut \'cg,•111d611 1/c Midco. LIMIJSA, 
México. 432 pp. 
llZEllOWSKI, J. Y 11. KRUSE. 19'/9, Algunas lc-nC:ni:ins 
.::voh11ivn!l .:n 811rsaa (Um.-...:rnccnc). Tcmm, 28:103-116. 
SCLATl~ll, P. L. 1851\. On gcn.:rnl i:co¡:rnphii::nl di:.trilouti•il\ llf 

lhi: 111c111h.:rsofclnss Aves. J. U11m·a11 S1'l", Zoo/., 2: 130-145. 
Sl~lllEltLOJ;'f, D. S. 1969. Expcrimcntnl 7.l\ogen{!ru¡1hy of 
islnnJs, A mo<l.:l for insulur coll111i.1.ntion. Ecnlngy, JO: 296-314. 
Sl~1HEIU,OVF, D. S. 197 ... Equilihdum thcory of isliinJ 
hingeogrnphynnrlccl1lngy. Aiu1. Rev. Ecfll, Sysl., 5: 161-182. 
SIMIJERLCWF, D. 1911.3. Biogcngrnphy: 1111: unific111inn 1rnd 
nmduration of A scicncc. En: A.M. IlnnJ1 y G. A. Clnrk Jr. (.:J:;.) 

Pe~putfves in 1m1y1hfllflg}'. Cnmbrid¡::.: Univcr:;i1y Pn:ss, 
Cl\mhrhlgc. pp. 441-455. 
SIMHEIU.Ol~F. D. S. Y L. G. AllELE. 1976. blanJ 
hiogcogrnphic thcory and con$crJnti,rnpn11:\h:.:, Scimce, JY/: 2R5-
286, 
SIMUEU.LOFF, D. S. Y L. G. ABELE. 191i2. Rcfui;c Jc~it:n unJ 
i!olnnd hiogcogrnphy thc11ry: cff.::cts oí frn¡.:mcntntinn . .Ami•r. Nm., 
120: 41-50. 
SIMUEH.LOFF, D. S .• K. L. llECK, E. D MCCOY Y E. F. 
CONNOR. 1981.111crc l111vu hccn nn .-,1,1tit-ti.:fll tc~t of cl11dii.tic 
hiog.:o¡;raphicnl hypothcscs. En G. Nc\:..rn y D. Ro¡,cn (&Is.). 
Vicnriance 1Ji(Jgeflgrnpl1y: n L'ririque. C\,\111nhiu llnivcrl>ity Pre¡.;~. 
N..:w York. pp. 4Q.63. 
SIMJ'SON, G. G. 1961. Ptitidpl<'s of At1im<1/ TtLrri11m11)" 

Columhin Univ.:~lly P1l!ss, Ncw YorL 
SIMl'SON, G. G. 1965, 771e ge"¡:rn¡i/11• nf el'l1f111itm. Chiltnn, 
Pl1il11dclphin. 
SN1':ATl1, P. 11. A. 1974. J>hyl11gi:11y of mkrnorg11nii;ms. 
Sympnsia Si.1c. Gm. Micrnli/nt .. 24: 1·39. 
SOHlm, E. 1975. SimJ'lldty. Oxfonl: Clurcdon Prt:~!'. 
~OUER, E. 1983. Pari.imnny in S)'!>\c111nt1cs: Phi111M'Phicul i~~u..:s . 
.Ann. Rcv. Ecnl. Sys1., 14: 335·357. 
SOUElt. E. 1988a. Recnns1111ctir1g the ptHt. Par~i111m1y, lfrtillltic111 
m11t lnfacnct:. MIT Pn:ss. 
SOBl-:lt, E. 1988h. TI1c cnnccpt1111! 1.:lutiomhip of clndiMk 
phj·logcnclics and vicnrinnci.: hingcnur.1phy. Syst. Ztwl .. 37: 
245·253. 
SOKAL, R. R. Y F. J. ROllLF. 1981, Tnxonmnicco11¡;n1c11ccin 
thc L:pto<lomorph11 rc-i:xnmincd. Syll. :loo/., JO: 309-325. 
Sl10RNE, K. R. 1956. TI1c phyloi:cn.:tic cl11!>~ific111ion of tl11: 
nn¡;io¡,pcnu~. Binl. Rev., J/: l-29. 
STEVENS, P. F. 1980. Evolulionary polnrity of ch11racler J>ln\1,J.S, 
.Ann. Rev. Ecol. ~)'si., //: 333-358, 
SWOFFOH.D, D. L. 1984. P.iUP. l'hylogenr·1k mwlpis 1t..1i11g 

par.l·imoriy. Ver.drít1 2.2. Puhlicndo pm el autor. Cl111mpnign, 
lllin11is. 
TEHUOllGll, J. 1976. hhn1d hiogco¡;1:iphy nnd con!>erv11ti1i11: 
strate¡;y nnd limilations. Scie11u, 193: 1029-IOJO. 
TIIHOCKMOR'íON, L. 1965. Similari1y vcrsui; n:lntilrni.hip in 
D10sorlilh1. Sysr. Zoo/., 14: 221·236. 
TOLEDO, C. 1982. El g~m·rn [lur:,ern (lluri.crnc.:11c)cn el c!>lud11 

de. Gt1crt'l!ro ~t..:xico), Tel>\5 d.: Li.:cneinturu, Faeultud de. Cii:ncins, 
UNAM, México. 182 p¡1. 
V ¡\~'E-\\'RIGTll, R. l., llUMPHRlES, C. J. Y WILLIAMS, P. 
H. 1991. \\'hnt to prolcct1 ·Sy:.tcmntic1> a11J ngnny ofchoiee., Dio/. 
Cmts., SS: 235-254. 

WALl.AC'E, A. R. IH76. 711t' ¡.:eogr11phh·a/ dfatriliuJi"" nj 
mumnl.L Reimpr. 1962, lltlfn-:r P1e1<s. N..:w Yo1I.:. 1 vols. 
WATHOUS, L. ll. Y Q. D. WllEELER. 19Xl. TI1e 011t~1tmp 
enmpari!-on mclh11J of c.:lrnra..:\o.!r a1111ly:..is, Sysl. Zoo/., JO: 1·11. 
\\'ll.EY, E. O. 19SO. Phylu¡;.:ndic .sr:•1-:111ath:s 1111.! vi.:11rhnce 
hiu!:c11grn¡1hy.Sy:Jf, Hnl., 5: 194-220. 
Wll.EY, E. O. 19?\1. F'l1yfo¡.:mc:tics. 111c thcory nnJ prartil•: of 
phyln¡:cnetic :.y:,tcrnutic~. John Wiky & Son.s .. Ncw York. 
\\'11.EY, E. O. JIJ!\7. MclhoJ.s in vi.::iriunce. hil1geoi:rnphy. En: 
lhw.:nkump, P. (cJ.) Systrm1llic~ cmd ewilution· d nw11,,· t1f 
1/h·,•1.üty. Utn:Chl U11ivcr~i1y, Lllred1l. pp. 283-JOh. 
Wll.EY, E. O. 19SH:i. Vicnriancc l>iogcogruphy,,11111. Rev. 1 c•ol. 
Syn, /9: 513-542. 
\\'ILEY, E. O. !9H8b. i'ar:i.í111nny nnal)l>i~ nnU vieuri,,m:e 
hh1g..:11graphy. ,\)•st. Zlio/., 37: 2911·291). 
WlLl.IA:\lS, P. 11., C. J. lll!Ml'llRJES Y lt. l. VANE­
WRIGllT. 1991. M.:n~a1ríng himlivcrsi1y: 1.1own6111i• rdaled1u:·, fur 
comerv<1tio11 ¡1rinriti.:li. A11.11 . • \)·.~t. llnt., .S: 665·67'1. 
Wll.SO:\', E. O. Y E. O. W!LLI~. 1975. ,\pplietl hiogco¡~rnphy, 
En: 1'-1. L. CoUy nml J. 1'-1. Di<1nlo1ul (cJs.) Eco/11~)' mu/ Ei·1 1l11tlt111 

<~{Coru11111nitks. 11.irvtml U11i,.eri.i1y l'rc¡;s, Cnmhri•lt;I!. Mn i!o. pp. 
522-534. 
Zi\~l>EE. M. Y M. C. RUOS, l'JH7. Con1pnnc11t~ompu1il.ility 
in hhtoricul hit1gcogrnphy. Ciadi.11i1·s, 3: 305-3J2. 


	Portada
	Contenido
	Resumen
	Introducción
	Capítulo 1. Biogeografía y Biogeografía Histórica
	Capítulo 2. Historia de la Biogeografía
	Capítulo 3. Los Fundamentos de los Enfoques Históricos en Biología Comparada
	Capítulo 4. El Método del Cladismo
	Capítulo 5. El Método de la Biogeografía de la Vicarianza
	Capítulo 6. El Método de la Pan-Biogeografía
	Capítulo 7. La Síntesis Posible
	Literatura Citada



