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"Nueva Zelanda por sus plantas 

endémicas, está mucho más relacionada 

con Australia, la tierra firme más 

próxima, que con ninguna otra región, y 

esto es lo que podía esperarse; pero está 

también evidentemente relacionada con 

América del Sur, que, aun cuando sea el 

continente más próximo, está a una 

distancia tan enorme, que el hecho resulta 

una anomalía ... La afinidad que, aunque 

débil, me asegura el doctor Hooker que 

existe realmente entre la flora del extremo 

sudoeste de Australia y la del caho de 

Buena Esperanza es un caso mucho más 

notable; pero esta afinidad se limita a las 

plantas, e indudablemente se explicará 

algún día. ." 

Charles Darwin El Origen de las Especies 
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RESUMEN 

En el presente trabajo se presenta un análisis de la distribución de los géneros de 

gimnospermas bajo el enfoque de la biogeografia histórica, aplicando metodologías de la 

panbiogeografia y la biogeografia cladística. En una primera etapa, se representó en mapas 

la distribución de 80 géneros de gimnospermas pertenecientes a los órdenes Cycadales y 

Coniferales, a partir de la información obtenida en la literatura y ejemplares de herbario. 

Por otra parte, se realizó una revisión de los métodos contemporáneos en biogeografia 

histórica, particularmente de la panbiogeografia y biogeografia cladistica, ejemplificando 

cada método en general, con datos reales de distribución de distintos taxones. Los 

resultados más importantes aplicando estos enfoques fueron los siguientes: (a) el análisis 

panbiogeográfico dio por resultado ocho trazos generalizados y siete nodos, a partir de 45 

trazos individuales de géneros de gimnospermas; estos resultados se compararon con los 

propuestos previamente para otros taxones; (b) a partir de la congruencia en la distribución 

de dos o más géneros en ciertas áreas se reconocieron 23 áreas de endemismo, muchas de 

las cuales lo son también para otros taxones de plantas y animales; con estas áreas de 

endemismo y los trabajos filogenéticos tomados de la literatura, se llevó a cabo un análisis 

de biogeografia cladística utilizando el programa COMPONENT 2. O resultando 81 árboles; 

el cladograma general de áreas obtenido mediante consenso estricto, muestra dos grandes 

componentes, uno gondwánico y otro prácticamente laurásico. Este ciado grama fue 

comparado con los de trabajos previos y las diferencias y similitudes fueron discutidas; (c) 

se realizó una comparación entre las diferentes áreas de endemismo y los nodos de los 

géneros de gimnospermas y los refugios propuestos en el mundo, resultando cinco áreas 

donde se superponen los tres conceptos biogeográficos; se propone que aquellas áreas 

donde existe un gran solapamiento sean incluidas en un plan de conservación en los paises 

donde se presentan. Nueva Caledonia y el suroeste de China son dos áreas que resultaron 

particularmente interesantes desde el punto de vista histórico y de diversidad de 

gimnospermas, al ser zonas donde habitan gran cantidad de géneros y representar áreas de 

endemismo y nodos para las gimnospermas. 
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ABSTRACT 

A distributional analysis of gymnosperm genera was carried out using the panbiogeography 

and c\adistic biogeography approaches. Initially, the geographic distribution of 80 

gymnosperm genera of Cycadales and Coniferales was mapped, from information obtained 

from the literature and herbarium specimens. On the other hand, a revision of current 

methods in historical biogeography was carried out, especially on panbiogeography and 

c1adistic biogeography, with examples applying each method. From the individual tracks of 

45 gymnosperm genera, eight generalized tracks and seven nodes are suggested 

undertaking the panbiogeographic analysis. The no des proposed are as follows: Tasmania, 

Northeastem Australia, New Caledonia, New Zealand, China, Japan, and Western North 

Arnerica; these results were compared with previous studies for other taxa. A total of 23 

areas of endemism were recognized based on the overlap of the distribution areas of two or 

more genera; many of these areas represent also areas of endemism for other taxa. A 

c1adistic biogeography analysis with these 23 areas of endemism was carried out using the 

COMPONENT 2.0 program, resulting 81 trees. The strict consensus tree was obtained for 

these trees, which represents the general area c1adogram. This tree shows two large 

components, a Gondwanic component and another almost Laurasic. This c1adogram was 

compared with previous c1adograms and the similarities and differences were discussed. A 

comparison among the panbiogeographic nodes and areas of endemism of gymnosperm 

genera and Pleistocenic refugia proposed in the world was carried out and five areas 

resulted; a conservation plan in the countries where these areas are localized is proposed. 

New Caledonia and southwestem China represent two very interesting areas from diversity 

and historical biogeography perspectives of gymnosperms, because they represent nodes 

and areas of endemism for gymnosperms. 
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BIOGEOGRAFÍA HISTÓRICA DE LOS GÉNEROS DE CYCADALES y 

CONIFERALES (GYMNOSPERMAE), CON COMENTARIOS SOBRE SU 

TAXONOMÍA 

INTRODUCCIÓN 

Las gimnospermas son plantas vasculares con semilla que han habitado en el planeta desde 

finales de la era Paleozoica (Spome, 1974), y de manera general, han sido elementos 

importantes en las comunidades vegetales desde aquel tiempo. Actualmente son elementos 

dominantes en ciertos lugares del planeta, formando bosques de coníferas y riparios, o bien, 

elementos codominantes o secundarios, como ocurre en las comunidades de bosque 

mesófilo de montaña y matorral xerófilo (Rzedowski, 1981). 

Dentro de las gimnospermas se han reconocido varias líneas evolutivas, las que a través del 

tiempo han variado en su clasificación en cuanto a las categorias taxonómicas que se les 

asignan, reflejando su condición de grupo monofilético o parafilético. En la tabla I se 

presentan distintas propuestas de clasificación. 

Actualmente, dicho grupo está representado por alrededor de 700 especies, de las cuales 

algunas tienen una distribución amplia, mientras que otras son relictos en ciertas áreas. En 

las gimnospermas se presentan desde familias monogenéricas y mono específicas, hasta 

familias con más de 15 géneros y algunos géneros con más de 80 especies. El orden 

Cycadales presenta de tres a cuatro familias, II géneros y 185 especies, distribuidas 

principalmente en las zonas intertropicales del mundo, excepto en Europa (Jones, 1993); 

para el orden Coniferales se reconocen de cinco a ocho familias, alrededor de 80 géneros y 

unas 550 especies, con distribución mundial, siendo el orden que en la actualidad presenta 

la mayor diversidad de gimnospermas (Spome, 1974). 

1 



Tabla 1. Clasificaciones propuestas para gimnospermas (modificado de Hill, 1998) 



Estos dos órdenes fueron elegidos en el presente trabajo, debido a que existen trabajos 

filogenéticos previos para los géneros que los integran (Crane, 1988; Hart, 1987; Fa~on, 

1990; Kelch, 1997), los cuales sirvieron de base para realizar el análisis de biogeografia 

c1adística. En México, ambos grupos están bien representados, siendo el centro de mayor 

diversidad para algunos géneros, como es el caso de Ceralozamia, Diooll y Pillus. 

En trabajos previos se ha discutido la distribución de los géneros vivientes de Cycadales y 

Coniferales desde un enfoque dispersalista, y rara vez relacionando su distribución con 

eventos de deriva continental (Gifford y Foster, 1989; Fa~on, 1990). Desde el trabajo de 

Wegener (1929) se ha considerado que la distribución de algunos géneros de Coniferales 

puede explicarse mediante el movimiento de los continentes. sin embargo no se había 

realizado un análisis aplicando metodologías contemporáneas, por lo que en el presente 

trabajo se aplicaron algunos métodos en biogeografia histórica, para explicar los patrones 

de distribución actual de los géneros vivientes de Cycadales y Coniferales. 

OBJETIVOS 

l. Explicar la distribución actual de los géneros de Cycadales y Coniferales, a partir del 

enfoque de la biogeografia histórica. 

2. Revisar y complementar las distribuciones de los géneros de gimnospermas 

3. Aplicar metodologías contemporáneas en biogeografía histórica, como el análisis 

panbiogeográfico y la biogeografía c1adística. 

4. Comparar los resultados con los obtenidos para otros ta.xa, con la finalidad de detectar 

patrones de distribución congruentes. 
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SÍNTESIS DE LOS CAPÍTULOS 

El capítulo 1 se enmarca dentro de la biogeografia descriptiva, ya que en él se presentan los 

mapas de distribución de los 80 géneros gimnospermas pertenecientes a los órdenes 

Cycadales y Coniferales, representándose 10 familias. 

La información sobre la distribución actual de los géneros vivientes de Cycadales y 

Coniferales se obtuvo a partir de la bibliografia, además de la consulta de ejemplares de 

herbario, con lo cual se elaboraron mapas de distribución para cada género. Se revisaron las 

colecciones del Herbario Nacional (MEXU), de la Escuela Nacional de Ciencias Biológicas 

del Instituto Politécnico Nacional (ENCB), del Instituto de Ecología en Xalapa (XAL). del 

Jardín Botánico de Missouri (MO), del Departamento de Bosques de la Universidad 

Autónoma Chapingo (CHAP), del Instituto de Botánica de la Universidad de Guadalajara 

(IBUG) y de la Facultad de Ciencias, UNAM (FCME). 

En el capítulo 2 se presentan los métodos que se utilizan actualmente para analizar la 

distribución de los seres vivos bajo el enfoque de la biogeografia histórica, los cuales son la 

panbiogeografia, la biogeografia c\adística y el análisis de simplicidad de endemismos. Se 

hace una revisión de dichos métodos y se ofrecen ejemplos de acuerdo a la distribución de 

ciertos géneros de gimnospermas. Se comentan las ventajas y limitantes del programa 

COMPONENT 2.0 (Page, 1993) en este tipo de estudios. 

En el capítulo 3 se presenta un análisis panbiogeográfico de los géneros de gimnospermas, 

para el cual inicialmente se conectaron las áreas de distribución, con excepción de aquellas 

restringidas a un área, con la finalidad de obtener los trazos individuales, para después 

reconocer y establecer ocho trazos generalizados y siete nodos para las gimnospermas; los 

resultados obtenidos fueron comparados con los propuestos para otros taxones. 
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Durante la elaboración de los mapas de distribución, fue notorio el solapamiento entre dos 

o más géneros en ciertas áreas, lo cual permitió reconocer y determinar 23 áreas de 

endemismo; las áreas de endemismo sugeridas para gimnospermas y su relación histórica 

analizada mediante biogeografia cladistica se presentan en el capítulo 4. 

Tomando como base los análisis filogenéticos de Hart (1987), Crane (1988), Farjon (1990) 

y Kelch (1997) sobre los géneros de Coniferales y Cycadales, se sustituyeron los taxones 

terminales por las áreas de endemismo que habitan, con el fin de llevar a cabo un análisis 

de biogeografia cladística (Morrone el al., 1996); a partir de esta información se elaboró un 

archivo de datos que se analizó mediante el programa COMPONENT 2.0 (Page, 1993), con 

el cual obtuvieron 81 árboles; el consenso estricto de estos árboles permitió obtener un 

cladograma general de áreas, el cual esta formado por dos componentes, uno laurásico y 

otro gondwánico. El cladograma general de áreas se comparó con otros obtenidos en 

trabajos previos, resaltándose las similitudes y diferencias entre ellos 

En el capítulo 5 se compararon los nodos panbiogeográficos y las áreas de endemismo 

obtenidos para los géneros de glmnospermas con los refugios propuestos en el mundo 

(Haffer, 1982). Se observó una congruencia entre los tres conceptos biogeográficos 

comentados, donde un estudio complementario entre los tres distintos métodos puede llevar 

a reconocer áreas denominadas como "hotspots", las cuales se caracterizan por su 

extraordinaria riqueza de especies. Las áreas de mayor congruencia fueron el suroeste de 

China, Japón, Nueva Caledonia, oeste de Estados Unidos y Tasmania. Se propone que los 

estudios locales de las áreas donde existe congruencia entre estos tres conceptos 

biogeográficos pueden proponerse dentro de un plan de conservación. 
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CONCLUSIONES GENERALES 

La distribución actual de las gimnospermas se ha visto afectada por procesos geofísicos, 

como la deriva continental y el cambio climático, y biológicos como extinciones locales y 

dispersión. 

Se observaron patrones similares a los propuestos previamente en otros trabajos con otros 

taxones, tanto para nodos como para áreas de endemismo. 

Los estudios donde se combinan los análisis de biogeografía cladística y panbiogeografía 

permiten llevar a cabo análisis más completos de la distribución. 

Las dos áreas que resultaron particularmente más importantes desde el punto de vista de 

la diversidad de gimnospermas son Nueva Caledonia y el suroeste de China; esta última 

presenta la mayor diversidad de géneros de gimnospermas del mundo con 31 géneros. 

Nueva Caledonia tiene más géneros de gimnospermas (17) que Madagascar, una isla 

mucho más grande y en la que solamente habitan dos géneros. 

Asimismo Nueva Caledonia y el suroeste de China resultaron representan áreas de 

endemismo y nodos bajo el enfoque panbiogeográfico. Estas áreas desde otro punto de 

vista también pueden ser consideradas como refugios, lo cual las hace ser áreas con un 

alto valor biogeográfico, desde la perspectiva de la distribución de las gimnospermas. 

Las gimnospermas representin un grupo que puede ser analizado con más detalle (e.g. 

nivel de especie), con la finalidad de establecer patrones de distribución más precisos. A 

partir de los avances en estudios realizados en la Antártida con restos fósiles y polen de 

gimnospermas se podría en un futuro incluir dicha área en el análisis de relación entre las 

áreas que conformaban la Gondwana. 
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En este trabajo se muestra nuevamente la potencialidad de la aplicación de la biogeografía 

en aspectos de biología de la conservación, al mostrarse la congruencia entre áreas de 

endemismo, nodos y refugios, y proponerse ciertas zonas que presentan un gran valor 

biogeográfico. 
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METODOLOGÍA 

Los mapas de distribución de los géneros de gimnospermas que sirvieron de base para los 

análisis en biogeografia histórica se presentan a continuación. Se han propuesto para ser 

publicados dentro de la colección de Cuadernos Docentes que edita la Universidad 

Autónoma Chapingo. 

Los métodos empleados para los análisis de biogeografia histórica se presentan en el 

documento intitulado: "De los modos y maneras de estudiar la distribución de los seres 

vivos: metodologías contemporáneas en biogeografia histórica" que se publicará en este 

año en la revista Ciencias que edita la Facultad de Ciencias, UNAM. 

Se anexa una versión del documento y la carta de aceptación de la revísta. 
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Mapas de distribución de los géneros de gimnospermas 

Introducción 

Las gimnospermas es un grupo de plantas vasculares con semilla cuyos integrantes habitan 

principalmente las zonas templadas de ambos hemisferios y han sido elementos importantes 

en las comunidades vegetales desde finales de la era Paleozoica. Debido a su antigüedad 

ciertos eventos como la deriva de los continentes y el cambio climático, han jugado un 

papel primordial en la distribución actual de las gimnospermas. 

Los tipos de distribución que podemos encontrar dentro de las glmnospermas son 

restringida, disyunta y ampliamente distribuida en un hemisferio. De los 79 géneros cuya 

distribución fue revisada, 39 de ellos se distribuyen casi exclusivamente en el hemisferio 

norte, 28 en el hemisferio sur, mientras que 12 están presentes en ambos hemisferios. De 

los 79 géneros existen 3 O que son endémicos a cierta región 

A continuación se ofrecen los mapas de distribución de los géneros de glmnospermas 

pertenecientes a los órdenes Coniferales y Cycadales revisados en el presente trabajo. 
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Figura 1. Distribución geográfica de los géneros Cycas (Cycadaceae), Bowenia y 
Stangeria (Stangeriaceae). 
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Figura 2. Distribución geográfica de los géneros Dioon, Ceralozamía y Zamia 
(Zamiaceae). 
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Figura 3. Distribución geográfica de los géneros Lepidozamia, Encephalarthos y 
Macrozamia (Zamiaceae). 
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Figura 7. Distribución geográfica de los géneros Tsuga, Cedros y Larix (Pinaceae). 

18 



Picea 

• & 
~ ~o 

~~+-~~--- §~,:~~ .. ~ .. -.------------~~~I 
-rl- -- --- --(2J-j-~--- ------ ------- --

" ¡;'tJ 
Nothotsuga 

Figura 8. Distribución geográfica de los géneros Picea y No/ha/silga (Pinaceae). 
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Figura 9. Distribución geográfica de los géneros Araucaria, Agathis y Wollemia 
(Araucariaceae). 
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Figura 10. Distribución geográfica de los géneros AmentotaxlIs, Torreya y PselldotaxlIs 
. (T axaceae). 
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Figura 11. Distribución geográfica de los géneros Taxus, Auslrolaxus (Taxaceae) y 
Cephalolaxus (Cephalotaxaceae). 
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Figura 12. Distribución geográfica de los géneros Taxodium, Taiwallia y Cryptomeria 
. (Taxodiáceae). 
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Figura 13. Distribución geográfica de los géneros Sequoia. Seqlloiadendron y 
. Metaseqlloia (Taxodiaceae). 
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Figura 14. Distribución geográfica de los géneros CU/lIIinghamia, Athrotaxis y 
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Figura 15. Distribución geográfica de los géneros Sciadopilys (Sciadopityaceae), Callilris 
y Aclilloslrobus (Cupressaceae). 
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Figura 16, Distribución geográfica de los géneros Juniperus. Chamaecyparis y Cupressus 
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Figura 18. Distribución geográfica de los géneros Microbio/a, Platycladus y Thuja 
. (Cupressaceae). 
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Figura 19. Distribución geográfica de los géneros Thujopsi5; Ca/ocedms y Fokienia 
(Cupressaceae). 
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Figura 20. Distribución geográfica de los géneros Tetraclinis, Diselma y Libocedrus 
(Cupressaceae). 
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Figura 21. Distribución geográfica de los genero s Pilgerodendron, Austrocedrus y 
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Figura 22. Distribución geográfica de los géneros Phylloc/adlls, Saxegothaea y 
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Figura 23, Distribución geográ:tica de los géneros Pmmnopilys, Nageia y Acmopyle 
(Podocarpaceae) _ 
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Figura 24. Distribución geográfica de los géneros Lagaros/robos. Micracachrys y 
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Figura 25. Distribución geográfica de los géneros ParasitaxlIs, Halocarpus y 
Lepidothamlllls (Podocarpaceae). 
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Figura 26. Distribución geográfica de los géneros Dacrydillm, Falcatifo/ium y 
Dacrycarplls (Podocarpaceae). 
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De los modos y maneras de estudiar la distribución de los seres vivos 

Introducción 

Metodologías contemporáneas en biogeografia histórica 

Raúl Contreras-Medina 

La biogeografia es la disciplina de la biología comparada que se encarga del estudio de la 

distribución de los seres vivos en el tiempo y el espacio, tomando en cuenta los diversos 

factores que dieron lugar a tal distribución. Dentro de esta disciplina pueden reconocerse 

dos vertientes, la biogeografia ecológica y la biogeografia histórica: de esta última nos 

ocuparemos en este trabajo, particularmente de los métodos aplicados para analizar la 

distribución de los taxones, los que involucran procesos a gran escala. C0l110 los cambios 

climáticos y la deriva continental que afectan a diferentes taxones por igual, además del 

fenómeno de la dispersión. 

Actualmente la biogeografia histórica se encuentra en un estado de revolución 

metodológica, el cual fue iniciado en la década de los 60's con las contribuciones del 

botánico italiano León Croizat. quien criticó el exagerado papel de la dispersión provocado 

por los trabajos de Darwin y Wallace, los cuales influenciaron en gran medida la 

biogeografia de la primera mitad del siglo XX . A su vez las ideas de Darwin y Wallace en 

su momento, fueron contrapuestas a las explicaciones que sostenían los constructores de 

puentes terrestres y a los centros múltiples de creación (los cuales implican que un taxón se 

podía originar varias veces en lugares distintos). 

Es entonces que a partir de los estudios de Croizat (I958, 1964) se ha dedicado más 

atención al análisis de patrones de distribución comunes a plantas y animales, que a 

estudiar las capacidades de dispersión de cada uno de ellos, así como sus rutas de 
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dispersión y centros de origen, como se hacía en la biogeografia darwiniana. Pero antes de 

Croizat, algunos autores como Phillip Sclater, ya tenían nociones del método comparativo 

en biogeografia; a mediados del siglo XIX, Sclater propuso una regionalización del mundo 

basándose en la distribución de aves y además planteó que cuando se comparan a las áreas 

por los taxones que comparten, siempre hay dos de ellas que se relacionan más entre si que 

con cualquier otra. 

Las criticas a la biogeografia dispersalista aunadas a las ideas de Croizat trajeron consigo el 

desarrollo de nuevas ideas teóricas en la biologia comparada, las cuales llevaron al 

surgimiento de nuevos programas de investigación en biogeografia histórica: la 

panbiogeografia y la biogeografia c1adística. En la década de los 80's se dio un gran debate 

entre los seguidores de ambos enfoques; en esta sentido la revista "Systematic Zoology" 

(actualmente "Systematic Biology") tuvo un papel muy importante, debido a que sirvió de 

foro para expresar los puntos de vista de una u otra escuela biogeográfica (Morrone como 

pers.); sin embargo, a pesar de las diferencias entre ambos métodos, algunos autores han 

propuesto que ambas se pueden integrar dentro de un mismo análisis considerándose como 

diferentes fases (Crisci y Morrone, 1992). 

Independientemente del método que se utilice en el análisis biogeográfico, el punto inicial 

es conocer la distribución geográfica del grupo o grupos que se desean estudiar. La 

obtención de esta información puede provenir de diferentes fuentes: Morrone y Ruggiero 

(inéd.) señalan que esta información se puede obtener de colecciones científicas como 

herbarios y museos, de la literatura, o bien de material recolectado por nosotros mismos; sin 

embargo, es importante preguntarse si el reconocimiento de organismos endémicos y de 

categorias taxonómicas es el correcto, debido a la existencia de una serie de problemas con 

los que nos podemos enfrentar y que de momento no se pudieran resolver. Dichos 
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problemas son: la falta de recolecta, la extinción local de un taxón en alguna de las áreas de 

estudio, la mala identificación de ejemplares en las colecciones y errores en la ubicación de 

la localidad de recolecta, así como la falta de estudios taxonómicos para ciertos grupos que 

nos interesan. 

Para llevar a cabo un análisis en biogeografia histórica aplicando metodologías 

contemporáneas, es necesario realizar varios pasos sucesivos que involucran por una parte 

el reconocimiento de las áreas de endemismo, por otra la aplicación del método 

panbiogeográfico y finalmente alguno de los métodos de la biogeografia c1adística 

(Morrone y erisci, 1995). 

El objetivo de esta contribución es presentar las diferentes etapas por las que se atraviesa al 

realizar un estudio de biogeografia histórica aplicando metodologías contemporáneas en 

forma conjunta dentro del mismo análisis, esto con la finalidad de obtener un enfoque más 

completo de la distribución de los taxones. 

Áreas de endemismo 

Un área de endemismo se puede definir como la superposición en las áreas de distribución 

de dos o más taxones y representa la unidad básica para llevar a cabo estudios de 

biogeografia c1adística (Morrone el al., 1996) siendo de interés panbiogeográfico al 

considerarse como zonas con una historia geológica compleja. 

El sobrelapamiento entre las áreas de distribución para reconocer las áreas de endemismo 

puede ser de tres formas diferentes (Espinosa y L1orente, 1993): 1) homopátrida, que 

consiste en la superposición total de un par de áreas, 2) endopátrida, donde un área de 

distribución queda incluida dentro de una segunda más grande y 3) alelopátrida, que se 

refiere a dos áreas que se sobrelapan parcialmente (figura 1). 
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El reconocimiento de las áreas de endemismo permite una regionalización a diferentes 

escalas, dependiendo si se trata de especies o de taxones superiores, con lo que se pueden 

delimitar unidades biogeográficas como son las regiones, subregiones. dominios y 

proVinCIaS, entre otras (Morrone el al., 1996). La regionalización se realiza a partir del 

estudio de las áreas de distribución y su sobrelapamiento, especialmente para taxones de 

plantas y animales, representando una actividad que se ha llevado a cabo desde el siglo XIX 

y que sigue realizándose por los biogeógrafos contemporáneos. 

Un metodo que se ha utilizado para delimitar y reconocer áreas de endemismo es el 

Análisis de Simplicidad de Endemismos o PAE (por sus siglas en inglés Parsimony 

Anah'sis of Endemicity), el cual consiste en obtener un c1adograma general de áreas a partir 

de una matriz de taxones por áreas (figura 2); preferentemente se debe tratar de grupos 

monotiléticos que se distribuyan en las áreas a estudiar (Morrone el al.. 1996), ya sea que 

se tenga el c1adograma del taxón, o bien que mediante taxonomía tradicional se conozca 

que se trata de un grupo monofilético, gracias a lo cual no es estrictamente necesario tener 

los ciado gramas taxonómicos; por convención la presencia de un taxón en una de las áreas 

se representa con el número I y con O la ausencia (figura 2b). En la matriz también se 

inclll\'e un área hipotética codificada con ceros, para determinar la raiz del c1adograma 

(Morrone y Crisci, 1995); por otra parte, es preferible omitir a los taxones que habiten en 

todas las áreas, así como aquellos que solamente se presenten en una. los cuales se 

consideran poco informativos para encontrar relaciones entre las áreas. Una vez que se 

tiene completa la matriz, se puede utilizar un programa de cómputo que incluya un 

algoritmo de simplicidad, como el Hennig86 o el PAUP (Phylogenetic Analysis Using 

Parsimony), con la finalidad de obtener el c1adograma de áreas (figura 2c), reconociéndose 
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en éste las áreas de endemismo y la relación hipotética entre ellas, donde los taxones 

comunes a dos o más áreas representan las sinapomorfias. 

Panbiogeografia 

El método panbiogeográfico fue desarrollado originalmente por Croizat (1958, 1964) Y 

continuado por la escuela neozelandesa con Craw, Grehan, Heads y Henderson, entre otros. 

La parte inicial consiste básicamente en representar las localidades de recolecta o las áreas 

de distribución de un taxón particular en mapas: dicho taxón puede ser una especie, un 

grupo de especies, un género o una familia. Las localidades o las áreas de distribución se 

unen con sus vecinas más cercanas mediante una línea llamada trazo indi,·idual (Croizat, 

1964), el cual representa las coordenadas primarias del taxón en el espacio (Croizat, 1964) 

y es donde se ha llevado.a cabo su evolución (Crisci y Morrone, 1992). 

En la panbiogeografia, la distribución de los taxones es vista como un caracter 

biogeográfico y al igual que cualquier caractcr taxonómico debe ser analizada con la 

finalidad de establecer afinidad natural o falsa, ello permite establecer las homologías 

biogeográficas entre los taxones y se refiere a que ciertos grupos biológicos formaron parte 

de una misma biota ancestral actualmente fragmentada por algún evento de deriva 

continental o de cambio climático. 

Luego de delineado el trazo individual se le da una dirección, es decir se le orienta, lo cual 

puede hacerse bajo alguno de los siguientes criterios: 1) hipótesis filogenética, 2) línea de 

base y 3) centro de masa (Morrone el al., 1996). En el primer caso es necesario conocer la 

filogenia del grupo, (lo que significa tener el c1adograma del taxón), lo cual resulla 

problemático para ciertos grupos debido a que para muchos no se han realizado análisis 

filogenéticos. El segundo caso es uno de los más utilizados y resulta en ocasiones fácil de 

reconocer, pues una línea de base puede estar representada por una cadena montañosa, un 
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valle o una cuenca oceánica, es decir, cualquier rasgo geológico que se pueda identificar en 

un mapa. Por último, el centro de masa se refiere a la máxima concentración de diversidad 

de un taxón (Espinosa y L1orente, 1993), pero tiene el inconveniente de ser similar a uno de 

los criterios para reconocer los centros de origen; el concepto de centro de origen 

frecuentemente utilizado en la escuela dispersalista fue duramente criticado por Croizat a lo 

largo de toda su obra. 

Para ejemplificar la elaboración del trazo individual en la figura 3a se muestra la 

distribución geográfica del género Calocedrus, conífera del este de Asia y América del 

Norte, incluyendo México; la información sobre su distribución se obtuvo a partir de la 

consulta de literatura y de la revisión de ejemplares en diferentes herbarios mexicanos 

(MEXU, ENCB, XAL y CHAP). Después de que se elabora el mapa de distribución del 

taxón se dibuja su trazo individual (figura 3b), uniendo en este caso las áreas de 

distribución del género Calocedrus y considerando al océano Pacifico como la línea de 

base. 

Cuando se dibujan los trazos individuales de vanos taxones, en ocaSIOnes existe una 

coincidencia entre ellos, no obstante que presenten diferentes capacidades de dispersión; 

esta congruencia llamó la atención de Croizat y la nombró trazo generalizado, ésto es, la 

línea resultante de la congruencia de dos o más trazos individuales. Estos trazos 

generalizados indican la preexistencia de biotas ancestrales que subsecuentemente se fueron 

fragmentando debido a cambios climáticos o procesos tectónicos (Morrone y Crisci, 1995). 

En las figuras 4 a la 8 se muestran los trazos individuales de diferentes taxones que tienen 

una distribución austral, su congruencia nos permite construir el trazo generalizado (figura 

9). En ocasiones dos o más trazos generalizados se intersectan o sobrelapan en un área 

determinada, dicha zona es reconocida como nodo y representa un área compuesta en lo 
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que se refiere a sus elementos bióticos y compleja en cuanto a su historia geológica (figuras 

10-17). El reconocimiento de estas zonas rompe con propuestas anteriores de las distintas 

clasificaciones biogeográficas de la Tierra basadas en las distribuciones de animales o 

plantas, debido a que en ocasiones estas zonas resultan ser unidades biogeográficas, pero 

desde el punto de vista de la panbiogeografia representan límites biogeográficos. 

La panbiogeografia es un método que se utiliza para reconocer patrones de distribución y 

homologías espaciales, los cuales están representados por los trazos generalizados y pueden 

tener una gran influencia en la elección de las áreas a ser analizadas en un estudio de 

biogeografia cladistica. 

Biogeografía c1adística 

La biogeografia cladística fue formulada por un grupo de biólogos del Museo Americano 

de Nueva York a partir de la asociación de los conceptos de la panbiogeografia de Croizat y 

la metodología de la sistemática filogenética propuesta por el entomólogo alemán Willi 

Hennig (Crisci y Morrone, 1992; Espinosa y Llorente, 1993). 

La biogeografia cladística se sustenta en una estrecha relación entre la sistemática y la 

biogeografia, al considerar que los cladogramas taxonómicos, convertidos en cladogramas 

de áreas, pueden ayudar a conocer la secuencia de separación de las áreas bajo estudio, así 

como proponer hipótesis de relación entre las áreas de endemismo. 

Para realizar un estudio de este tipo se requiere de cladogramas taxonómicos del o de los 

grupos que nos interesen, ya sea que nosotros mismos los obtengamos, o bien de la 

literatura; debido a que para la mayoría de los grupos todavía no existen tales estudios, la 

obtención de los cladogramas resulta una limitante para llevar a cabo este tipo de análisis 

biogeográfico. 
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Cuando ya se tienen los c1adogramas taxonómicos se construyen los c1adogramas de áreas, 

los cuales se obtienen a partir de la sustitución de los taxones terminales por las áreas que 

estos habitan, como se muestra en la figura 18; la inclusión de varios taxones dentro de un 

mismo análisis permite obtener un c1adograma general de áreas; cabe señalar que para 

cualquier análisis se debe contar con al menos dos ciado gramas taxonómicos. El análisis de 

los ciado gramas de áreas es un procedimiento sencillo cuando cada taxón es endémico a un 

área y en cada área solamente habita un taxón; sin embargo, ciertos taxones provocan 

complicaciones dentro de los análisis biogeográficos debido a que dificultan la resolución y 

son denominados como los problemas en biogeografia c1adística (figura 19), estos son: a) 

distribuciones redundantes, b) taxones ampliamente distribuidos y c) áreas faltantes. El 

primero se refiere a que en un área habitan dos o más taxones del mismo grupo, 

provocando la aparición de esa área en dos o más ramas terminales del mismo c1adograma 

(figura 19a), lo cual implica simpatria en su distribución: el segundo trata sobre 

determinados taxones dentro de un grupo que tienen un intervalo de distribución muy 

grande (figura 19b), lo que puede deberse a dispersión, a que un taxón con una distribución 

amplia no respondió al evento vicariante, o a la falta de estudios taxonómicos profundos y 

que por lo tanto se trate realmente de entidades distintas; finalmente, el tercer problema se 

refiere a que en ocasiones en uno de los c\adogramas de áreas para un cierto taxón no 

aparece una o más de todas las áreas consideradas en el análisis (figura 19c), esto es porque 

el taxón ocurre en el área faltante pero no ha sido recolectado, habitó el área pero se 

extinguió o bien nunca existió en la zona. 

Para tratar de resolver dichos problemas se han desarrollado varios métodos, entre los que 

destacan el análisis de componentes y el análisis de simplicidad de Brooks (Morrone y 

Crisci, 1995). 
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Una vez que se tienen resueltos los cladogramas de áreas, puede obtenerse el cladograma 

general de áreas, el cual representa una hipótesis de relación entre las áreas bajo estudio y 

la secuencia de su fragmentación. Cuando se obtienen varios cladogramas generales de 

áreas se les aplica un consenso estricto para obtener un solo árbol. Finalmente el 

cladograma general de áreas se puede comparar con los resultados de estudios previos y 

con un cladograma geológico. 

El Análisis de Componentes pretende hallar el o los ciado gramas comunes a todos los 

cladogramas resueltos de áreas, para lo cual se comparan los cladogramas resueltos de cada 

taxón, determinándose la intersección para todos los taxones donde el cladograma común a 

todos ellos representa el ciado grama general de áreas. 

En el método de simplicidad de Brooks o BP A (por sus siglas en inglés Brooks Parsimony 

Analysis) se obtiene una matriz de taxones por áreas, donde los taxones representan los 

caracteres; al igual que en el método de P AE, la presencia se indica con l y la ausencia con 

o. En la matriz también se incluyen los antecesores hipotéticos de dichos taxones y su 

distribución se obtiene a partir de la suma de las distribuciones de los ta\:ones 

descendientes; los datos mencionados se obtienen al analizar los cladogramas, como se 

muestra en la figura 20. La información obtenida de los cladogramas de áreas de varios 

grupos biológicos, combinados en la matriz de datos, tiene como resultado la obtención de 

un cladograma general de áreas. 

Ya sea que se parta de una matriz, como en el caso del BP A o de los ciado gramas 

taxonómicos como en el Análisis de Componentes, existen diferentes programas de 

cómputo que tienen aplicación en biogeografia cladística; una revisión exhaustiva de dichos 

programas se puede encontrar en Crisci el al. (1994). Los programas Hennig86 y PAUP se 

pueden utilizar para analizar la matriz resultante del BP A. Un programa que vale la pena 
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comentar por ser uno de los más utilizados en el Análisis de Componentes y que no se 

incluyó en el trabajo mencionado debido a su aparición reciente es el COMPONENT 2.0; 

dicho programa tiene una limitante en cuanto al número de cladogramas taxonómicos con 

los que se puede trabajar, siendo un máximo de diez. Linder y Crisp (1995) se enfrentaron 

con dicha limitante del COMPONENT 2.0, al tener 12 cladogramas para analizar; tratando 

de resolver el problema hicieron varias combinaciones de los cladogramas y posteriormente 

las corrieron bajo dicho programa, lo cual es problemático, ya que diferentes 

combinaciones llevan a resultados distintos. Dicho programa requiere de cladogramas 

totalmente resueltos, esto es sin palito mías, ya que si se presentan las resuelve al azar. 

Presenta la ventaja de estar en ambiente Windows (Microsoft) lo cual lo hace muy 

amigable, además de que cuenta con un manual de instrucciones y otro tipo de facilidades 

para el manejo de los datos, tales como mensajes de error y editor de datos. Para su empleo 

es necesaria una computadora IBM compatible con procesador 486 o superior, 2Mb en 

RAM y 1 Mb de espacio libre en disco duro; además el programa requiere de Windows 3. ° 
o supenor. 

Conclusiones 

Un estudio biogeográfico puede tener vanas etapas y en cada una puede intervenir la 

aplicación de alguna de las diferentes metodologías contemporáneas, donde el análisis de la 

distribución de los taxones bajo estudio nos puede llevar al reconocimiento y delimitación 

de áreas de endemismo; las homologías espaciales entre los taxones se pueden determinar 

mediante un análisis panbiogeográfico y las relaciones hipotéticas entre las áreas que 

habitan los taxones, así como la secuencia de su fragmentación mediante un estudio de 

biogeografia cladística; sin embargo, se ha considerado a la panbiogeografia y a la 

biogeografia cladística como programas de investigación en competencia (Crisci y 
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Morrone, 1992), pero como se ha visto a lo largo del desarrollo de este trabajo, ambas 

metodologías pueden ser complementarias y utilizarse como diferentes fases dentro de un 

mismo análisis biogeográfico, donde las homologías biogeográficas de los taxones son 

obtenidas a partir de un trazo generalizado de la panbiogeografia y con la biogeografia 

cladística se obtiene la secuencia de fragmentación de las áreas involucradas en el trazo. La 

aplicación del método de P AE se puede realizar de manera preliminar a los métodos de la 

panbiogeografia y la biogeografia cladistica. 

La manera en como son vistas las áreas de endemismo en cada una de dichas escuelas 

biogeográficas es distinta, debido a que en la biogeografia cladística representan la unidad 

de estudio, mientras que para la panbiogeografia representan límites biogeográficos entre 

áreas naturales y son zonas que presentan una complejidad biótica y geológica. 

denominadas nodos; por ejemplo, la isla de Nueva Caledonia ubicada en el suroeste del 

océano Pacifico, ha sido considerada como un área de cndcmismo para varios ¡axones lanto 

de plantas como de animales; en la biogeografia cladística es una más de las areas incluidas 

en los análisis, mientras que para la panbiogeografia representa un nodo. Sin embargo, el 

reconocimiento de las ár:eas de endemismo es de gran importancia en ambos enfoques. 
, . 

debido a que en escalas menores pueden resultar áreas favorables para la conservación de la 

biodiversidad, 

A partir de futuros análisis que involucren la visión conjunta de la panbiogeografia y de la 

biogeografia cladistica, incluyendo los estudios de las áreas de endemismo. se logrará un 

mejor entendimiento y una mayor aproximación a la historia de la evolución de la Tierra y 

la distribución de los seres vivos. 
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Fig. 1. Tipos de solapamiento entre áreas de distribución; a) homopátrida, b) endopátrida y 

e) alelopátrida. 
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Fig. 2. Análisis de simplicidad de endemismos. Mapa con 11 taxones distribuidos en cinco 
áreas (a), matriz de taxones por áreas (b) y cladograma general de áreas obtenido (e). 
Nótese que el taxón 10 solamente se presenta en una de las áreas, mientras que el taxón II 
se presenta en todas las áreas, por lo que ninguno de los dos contribuye a establecer 
hipótesis de relación entre las áreas estudiadas. 
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Fig. 3. Distribución geográfica del género Calocedrlls (a) y su trazo individual (b). 
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Figs. 4-9. Trazos individuales de distintos taxones con distribución austral. 4. 

Agnesiotidina (gorgojo). 5. Lepidothaml1l1s (gimnosperma). 6, Aristolelia (angiosperma). 7. 

Cyttaria (hongo), 8. Nehe/a militaris (protozooario), 9, Trazo generalizado construido a 

partir de la superposición de los trazos individuales, 
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Figs. 10-17. Trazos individuales de los géneros de gimnospermas Lagarostrobos (10), 

Phyllocladlls (11) Y su trazo generalizado (12). Trazos individuales de los géneros de 

gimnospermas Callilris (13) y Micras/robos (14), del mamífero Omi/horhyllchlls anatilllls 

(15) y su trazo generalizado (16). Nótese que ambos trazos generalizados convergen en la 

isla de Tasmania. Trazos generalizados y nodo (17). 
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A. auslra/asico AlIS 

A. pedlll1cll/aris 
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A. chi/ensis 

SSA 
A. sen·ata 

A. jhilicosa NZ 

Fig. 18. Obtención del c1adograma particular de áreas. C1adograma taxonómico de las 

especies del género Arislolelia (a) y su c1adograma de áreas (b). Las abreviaturas son 

Australia (AUS), Tasmania (T AS), sur de Sudamérica (SSA) y Nueva Zelanda (NZ). Las 

especies A. speciiosa y A. /aurasica habitan en Nueva Zelanda por lo que se simplifica la 

rama del ciado grama de áreas. 
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Fig. 19. Problemas en biogeografia cladística. Cladograma de áreas sin problema (a): 

distribuciones redundantes (b); taxones ampliamente distribuidos (c) y áreas ausentes (d). 
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Fig. 20. Análisis de simplicidad de Brooks. Cladogramas particulares de áreas de diferentes 

taxones: Arisrotelia (a), Galaxiinae (b) y Botryocladius (c); matriz de taxones por áreas 

obtenida mediante BPA (d); cladograma general de áreas (e). 
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RESULTADOS 

El análisis panbiogeográfico que se llevó a cabo con los géneros de glmnospermas se 

publicó en la revista Biogeographica cuya cita se escribe a continuación: Contreras

Medina, R., 1. Luna y 1.1. Morrone. 1999. Biogeographic analysis of the genera of 

Cycadales and Coniferales (Gymnospermae): A panbiogeographic approach. 

Biogeographica 75(4): 163-176, el cual se presenta a continuación. 

El análisis de las áreas de distribución de los géneros de gimnospermas para determinar sus 

áreas de endemismo, así como el establecimiento de las relaciones históricas entre ellas 

mediante un análisis de biogeografia cladística se encuentran en el documento intitulado. 

"On the distribution of gymnospeml genera, their areas of endemism and c1adistic 

biogeography", que se envió para su publicación a la revista Allstralian Systematic Botany. 

cuyos autores son: Raúl Contreras-Medina e Isolda Luna Vega. 

Se anexa el documento y la carta de recepción del mismo por la revista. 

Como resultado de los dos análisis previos se pudo observar que existen ciertas áreas que 

son de gran importancia biogeográfica, ya que existe una superposición entre los nodos 

panbiogeográficos, las áreas de endemismo v los refugios pleistocénicos, estos últimos 

propuestos en otros trabajos previos. La congruencia entre estos tres tipos de áreas se 

aborda en el documento titulado: ·'Biogeographic methods identifY common gymnosperm 

biodiversity hotspots?", que se envió para su publicación a la revista Natllnvissenschafte/l 

y cuyos autores son: Raúl Contreras-Medina, Juan J. Morrone e [solda Luna Vega. 

Se anexa el documento y la carta de recepción del mismo por la revista. 
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75 (4) : 163·176 Paris, décembre 1999 ISSN I I 65 .. (¡(..lK 

1II0GEOGRAPIIIC ANALYSIS OFTHE GENERA OF CYCADALES AND 
CONIFERALES (GYMNOSPERMAE) : A PANBIOGEOGRAPIIIC 

APPROACH 

Raúl CONTRERAS-MEDINA .. Isolda LUNA VEGA I & Juan 1. MORRONE , 

I h.:rhari(l ¡'-e'.III:·. ¡'-ocu/wt! dI.! Ciencia,-. UNAM. Apdo. Postal 70 .. 399. 0-1510 MJÚco. /J. F.. MEXICO 

.. I/I/seo rI,· l.ov/fJ!!;o. Fácllltatl de Ciencias. UNAM, Apdo. Pos/a! 70-399. 0-15/0 Máicu. 11. ¡: 
,\lEX[CO 

AUSl'RACT ... The geographic distribution of 80 genera included in nine families of gymllospcnus 
nalllcly. Pinaeeae. Araucariaccac. Podocarpaceac, Cuprcssaceae (íneludíng Ta.'\odiaccacJ. 
Ccph¡¡Jolaxaccac. Taxaccae. Cycadaccac. Stangcriaceae, and Zamiaceac is anaJY1.cd. app!ying ¡l 
paubiogcographic 'lpproach. Ocealls. basins, SC3S, and straits are used to idcnti(v the major pallerns of 
irLlcrCOJ\lincllw! diSlributiOIl. Eighl gcncralized tracks and sc\'cn nodes are suggestcd based on ¡his 
;1I\;l!\·sis. The gcneralized Ir,lcks coincide with olhers previously recognized for othcr laxa. and lhe nades 
\\"illl sonrc or part of noriSlic regions proposed previously. 

KEY .. WORDS ... Biogeography. Dislribution. Gymnaspenns. Panbiogeagraphy 

H.ESUI\lE ... La dislribhliOIl géographique de 80 genres appartenant:i. neuf familles de G~·rnnospcrrncs. 
Araucariace;.re. Ccphalalaxaccae. Cuprcssaceae (y campris Taxadiaceae). Cyeadaecae. Pt!\aecac. 
Podoe;rrpaeeac. Slangeriaecae. T¡¡:-.:aecae et Zamiaecac. CSI évaluée. sclan une approehc 
p;¡lIbiogcographiquc. Occ..rns. nrcrs. dctroits et bassins sonl utilisés paur idemificr les grands ,( p:lIIerns " 
de [a distribuliOIl inlcrconlinenlalc. Cctte analyse proposc huit ( tracks)) gencralisés el sep! nocuds. Les 
" tr;rcks" géncralisés coi"rlcidcllt aHe d'autrcs recannus préablement pour des groupcs diITCrents. el les 
Il(l("ud.s ;r\·ec loule Ol! trile partíc des régíons Ooristiqucs proposécs précédcrnmcnl. 

1\10TS .. CLES.- Biogcographic. Dis!libution. Gyrnnospermes. Panbiogéographic 

INTRODUCTION 

The gymnosperms are a group of seed plants that have lived in the earth sinee the 
t:tld of lhe Palcozoic era and the distribution of this group has been affected by 
continental drift. events and c1imatic changes since that time. Currently the gymnosperms 
live in diffcrent habitats. in sorne cases they are_ dominant, e. g., conifer forests. c10ud 
fores!, and xerophytic vegetation. while in other habitats they are conspicuous elemcnts. 
allhough flot being dominant. Gyrnnosperms are divided in three or four major groups 

'(SI" 'RNi:. 1974 : VIDAK<lVIC, ¡ 991) In this study we consider the orders Cycadales and 
Conirerales. with 11 and 69 extant genera, respectively. The reliet condilion al' 
gyrnnosperm distribution is of special ¡nterest in historical biogeography. In addition. 
many genera are characteristic or endemic to sorne ·f1oristic regions of ¡he \\-'orld. and 
¡hus descrvc spccia[ consideration when analyzing their historical evolution. 

Thc goal of this work is !O review lhe distributional patterns of these gyrnnosperm 
ta:\a applying a panbiogeographic approach, in arder to identity major pattcrns 01" 
dislributioll. 
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~l¡\TERlAL AND METHODS 

LJlstributional data werc obtained [rom revisionary studies on Coniferales (5H,II/\, 
1984, 1990: FARJON, 1990) and Cyeadales (STEVENSON el al., 1990: lUNES, 1993) 
The analysis was based on (he distributional maps of 80 genera of gymnosperms 

Sorne commenls about lhe systematics of gyrnnosperms are necessary. The gcnus 
j'oJocur/JIIs comprises tWQ subgenera, Podocarpus and Fo!;olallls; in a receot cladislic 
analysis of Podocarpaceae (KEI.CH, 1997), Podocarpus seems to be paraphyletic and lhe 
subgenus Folio/aflls is considered as a' distinct genus. Since Kelch's c1adislic analysis. 
other genera of Podocarpaceae were considered al50 valid, such as Nageia. 
SlIIu/acwlms. and Relrophyllul11. The family Taxaceae has been incJuded in the order 
Taxales (LI, 1953; SPORNE, 1974; VIOAKOVIC, 1991), bul sorne recent cJadistic analysis 
based on morphological and molecular data place this family within Coniferales (HAln, 
1987: CI-!AW el al.. 1993); such idea is followed herein. Taxodiaceae have bccll 
considered as a distinct family within the order Coniferales, but sorne recent studies 
based on mophologieal and molecular data (ECKENWALDER, 1976 : HART, 1987 : 
Bl{l JNS¡:¡]J) el al., 1994) place Taxodiaceae with Cupressaceae as a monophyletic group, 
where members of Cupressaceae represent the most apornorphic laxa within this dad e 
(ECK.ENWALDER, 1976). We foJlow tbe idea that the genera ofTaxodiaceae are membcrs 
of Cupressaceae. 

The panbiogeographie method was originaJly developed by CRutZI\T (1958, 1964) 
and consist basically in plotting distributions of organisms on maps and connecting thcir 
disjunct distribution areas togcther with lines caIled individual tracks. After individua! 
tracks are constructed. their direction may be determined by a phylogenetic hYPolhesis or 
using a baseline, which can be a geological feature such as an ocean basin crossed by lbe 
!rack. When individual tracks for unrelated groups of organisms coincide, the rcsulting 
summary ¡ines are considered generalized or standarized tracks. These genera!ized tracks 
indicate the preexistence of ancestral biotas, that subsequently became fragmented bv 
(ectonic and/ or climatic changes (MORRONE & CRISCI, 1995)_ lntersection or overlap of 
(wo or more generalized Iracks determines a node, which is a composite and comp!cx 
gcological area (ESPINo.'iA & LLORENTE, 1993). 

The graphic representation of individual and generaliz.ed tracks, nades. and ba:>e 
lilles on maps \Vas based on FelRTINO and MORRONE (1997) proposal. 

RESULTS 

Distribution ana1ysis of 80 gyrnnosperrn genera showed lhat 30 of them llave 
restricted distributions and tbus were nol included in lhe analysis. These genera are: 
A CI;l1oslrohlls, A Ihrolax;s, A /lslrocedrlls, A uSlrolaxus, Calhaya, CeralOzamia, Chi;:/lu, 
l)ioolJ. /Jiselma, Fil;roya, Fokienia, Glyplostrobus, Melasequoia, Alicruhü)llI. 
/'diuocacluys. Microc)'cas. Neoca/lilropsis, No/ho/suga, Papuacedrus, p/lf"G.\·itaxw·. 
l'iIKerodelldrwl, f'sl!udolarix, Pseudolaxus, Saxegolhaea, Sciadupitys. Seqlloia. 
Seqlloilldl!ndroll, Stangeria, 111l1jopsis, and Wol/emia. Sorne of these genera. however. 
occur in the same areas, allowing to identifY areas of endemism (C(}l'ITRERAS-~1l::DINA & 
LUNA VE(¡A. 1998), which is very interesting because sorne of {hese areas are in 
accordance with cenain nodes found in this work. Five genera are represenlcd by 
isolated or partially overlapping individual tracks: Araucaria, Podocarplls. 
Nt:rJ"ojJ/¡y/lllll1, lúxodiulII. and lamia (Figs. 1-5). 

Individual alld gcncl""alized tracks. Individual tracks were obtained for (he 
remaining 45 genera (Figs. 6-50) and based on thern, eight generalized tracks resulted 
(Fig. 51). There are three in the Northern Hemisphere, two in the Southern Hemisphcre. 
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tWQ that cross the EqualOf fram the Southem Hemisphere, afid ane localed between the 
¡ropies. All generalized tracks are connected in someway. with the only exceplion of the 
r\frican gcneralized track. 

The generalized tracks faund, the genera that support them, aod the areas ¡nvolved 
in lhe tracks are as follow5 : 

(1) Asian-Australian generalized track. This intertropical track covers Fiji and New 
Caledonia islands, Australia, Malaysia, and continental Asia. In Borneo there is a 
birurcation, with ane branch leading to India and another to China. Sorne seas in 
llorthern Australia are considcred as baselines for this track, which is based on the 
individual tracks of AKalhi.\", (}cm: Folio/atus, Nageia, and SUl1dacarpus (Figs. 6-10). 

(2) Asian-American generalized track. This track is located in the narth Pacific, 
joining easl Asia and North America; its baseline is the Pacific Ocean. It ¡neludes lhe 
individual tracks of the genera: Calocednls, Chamaecyparis, Cryptomeria, Plat)'cladus, 
}'seuJoIsIIKa, JllIJja, Torreya, and Tsuga (Figs. 11-18). 

(3) Sino-T aiwanian gencralized track. This is the shortest lrack; It is Si¡UalCd 
bctween Formosa Island and continental China, and has the Formosa Straü as base!ine 
The Sino-taiwanian track comprises the genera: Amelllotaxus, CUI1Jlil1glulfl1l0, and 
"filiwunia (Figs 19-21) 

(4) Circum-Australian generalized track. This track connects lhe islands situatcd 
ncarby Australia and the Philippines. In this track sorne local seas and basins in narthern 
and castern Australia are considered as baselines. It consists of the individual tracks or 
Ihe genera ACl1Iopylr:. nao)'cwpus, Dacrydillm. FalcaJifoliutll, Ha}ocarpus, 
I.(/ga/"(Jsf/"ohos. I.ih()(:r:dru.\·, and Phyllocladus (Figs. 22-29). 

(5) Laurasic gcncralized track. This is the largest standarized track and connects 
tlorthcrn Arrica, Europe, Asia, with North and Central America. This track has two 
bifurcations: one in Asia, and lhe other in North America. It has the Bering Slrait as 
baseline. The genera used to construct trus gen~ralized track are A hie.\', ('(.!t!r/ls, 
('"pllalo/a.ms, C/lprt'ss/ls. Jlllliperus, Keteeleria, Larix, Picea, Pillus. fl/XII.\". and 
l~"l"lIdillis (Figs 30-40) 

(6) Australian generalized track. Located in South and eastern Australia, it inc1udcs 
a1so Tasmania. It has t\Vo baselines: the Bass Strait between Tasmania and Australia, and 
Ihe Euda bastn bctween southwestern and eastem Australia. It comprises rhe individual 
tracks of the next five genera: Bowel1ia, Callitris, Lepidozamia, Macrozamia, and 
.'\-lit.:J"()st/"ohus (Figs. 41-45). 

(7) Afriean generalized track. This isolated generalized track ¡ncludes the 
Southern, eastern and central regions of Africa. This track ineludes the genera: 
Afrocarpus. }~'lIcepha}aJ"{}¡(),\', and Widdringtonia (Figs. 46-48). 

(8) Sauthern Pacific generalized track. It connects southern South America wilh 
New Zealand, with an Ocean Pacific baseline. This sta!1darized track comprises only two 
g,cnera of Podocarpaceae: Lepidothan1l111s and PrumlJopitys (Figs. 49 and 50) 

The number of genera that supports lhe generalized tracks was variable, from 1wo 
in lhe Southern Pacilic track to 11 in the Laurasic track The genera {hat led to the 
gcneralized tracks belong to ditferent families. The number of families involved in each 
generalized track \Vas al so difTerent, with four families in the Australian and Laurastc 
tracks, three in lhe Asian-American, Asian-Australian and African tracks. lwo in the 
Sino-Taiwanian and Circum-Australian tracks, and only one in the Southern Pacific 
Irack. 

Convergence or intersection in generalized tracks allowed the recognition af seven 
nodes (Fig. 51), which are located around the Pacific Ocean. There are three in (he 
Northern Hcmisphcre and four in the Southern Hemisphere. These nades are· 
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northeaSlcrn Australia, Tasmania, New Caledonia, and New Zealand in rhe south, and 
China, Japan, and weSlern North America in the north. 

Thc northcastern Australian node is recognized by the convergence of (he 
Auslralian and Asian-Australian generalized tracks. The intersection betwcen Circulll· 
Australian and Asian-Australian generalized tracks established the New Caledonian nade 
The Tasrnanian node represents the convergence ofthe Australian and Circum-Australian 
gcneralized tracks. Thc coincidence between Circum-Australian and Southern Pacilic 
gencralized tracks established the New Zealand node. In the Northern Hemisphere, Ihe 
China nade is recognized from congruence of the Asian-Australian, Laurasic. Asian
Amcrican, and Sino-Taiwanian generalized tracks. The nodes in the Northcrn 
I-Icmisphcre are located in Japan and westem North America, both recognized by the 
convergen ce ofthe Laurasic and Asian-American generalized tracks. 

China is ¡he nade thal ineludes the higher diversity of gyrnnosperms, with 31 
genera, seven ofthem being endemic to this node. The genus Gil1kgo, nol included in Ihis 
study, is al so endcmic lo this nade (LI, 1953; SILBA, 1984). The New Caledonian and 
Tasmanian nodes ha ve (hree endernic genera each; in these islands there are 17 aod ei~ht 
genera of gymnosperrns, respectively. 80th western North America and Japan nades 
include two endemic genera, Sequoia and Sequoiadendroll in lhe first area. and 
."ú .. :iadopi¡ys and J71J~iOflSis in Japan. In these two areas there are 14 and 19 genera. 
respectively. The New Zealand nade has an!y the genus HalucarplIs as endemic: in th~ 
IwO islands that confarm New Zealand inhabit 10 genera, eight in balh islands and l\Vo 
cxclusively in the narthern island (Aga/his and Dacrycar/JIIs). The northeastcrn 
Auslraliall node does not have any eodernic geous of gymnosperms, but 10 genera are 
prcscnt on this arca. 

Taxonomic s)"nopsis .. Cycadales. Cycadaceae. This family includes only lhc gcnus 
('¡-("as, with anliindic distribution. lt has the widest dislribution within this arder. This 
laXOn is assigllcd lO Ihe ~sian-Australian generalized track. 

Slangeriaceae. This family ¡neludes two genera: Stangeria, endemic to Soutbcrn 
Africa. and HOlI'ellia, io Australia; this latter genus is included' io lhe AUSlraliall 
gcncralizcd lrack. 

Zamiaccac. Th",re are three genera in this family which are includcu in ¡\YO 

gcncralized tracks. These are Lepidozamia and Macrozamia, included in the Australian 
gcncralizcd track, and /:,;lIcephalarthos, io the African generalized track. Twa genera are 
restricted lo a single country, Chigua 10 Colombia and Microcyca.\· lO Cuba. Similar 
conditions are presenr in Divo/1 and Ceratozamia, which are restricted 10 Mexico and 
Central America. Zamia is lhe only geous with an isolatcd individual track in the family. 
which is widely distribuled in America from Florida io Ihe Voited States 10 tropical 
South America, including Mexico, Central America, and the Greater Aotilles. 

Coniferales. Pinaceae. This family includes I J genera, four with wide distributions 
in the Nothern Hemisphere. three with relictual distributions. Iwo \Virh disjullct 
distributions between eastern Asia and North America, one with disconlinuous 
distribution in eastern Asia, and one distributed io northern Africa and Asia. This famil\' 
has a charactcristic Laurasic distribution. The three relict genera are Cat!1aY';. 
N()//IO/suga and Pseudo/a,.ix io easlero Asia. This taxon Is includcd in the Asian
American and Laurasic generalized tracks. 

Araucariaceae. This family ineludes lhe genera Araucaria, Agathis, and the 
rccently discovered genus Wollemia. The first tWQ genera have disjunct dislributions in 
Ihe Southern Hemisphere and (he lalter is endernic to southeastern Australia. This family 
is included in Ihe Asían-Australian generalized track. 

Cuprcssaccae. This famíly has a worldwide distribution aod Ihe genera cOllsidercd 
in the an:llysis are included in rnany generalized tracks. The taxa wirh rcstrictcd 

64 



BIOGEOGRAPHIC ANAL YSIS OF GYMNOSPERMAE Hi 7 

distribution are: ,'ú:c¡uuia and Sequoiadendron in western North America : Melaseqllo/U. 
(i/)'fJloslrohus and Fokietlia, endemic lO China (trus last genus al 50 in Vietnam): 
nllljopsis in lapan ; Nc:ocallitropsis restricted to New Caledonia~ MicrohiOla in 
southeastern Siberia : Papuacedrus endemic to New Guinea : ActiJ1oslrohus in 
southwestern Australia; Alhrotaxis and Diselma restricted 10 Tasmania : alld 
Au.wruc.:edrlls, Fil=roya, and Pilgerodendron in southern South America. 

Podocarpaceae. This family has basically a gondwanic distribution. FOf this.reason 
many genera ofthis family are included in fOUf generalized tracks basically located in Ihe 
Southern Hemisphere: Australian, Circum-Australian, Asian-Australian, and southern 
Pacific tracks. This last generalized track was constructed based only in two genera of 
Podocarpaceae. Four taxa of the famly are endernic, Saxegolhaea to southern Soulh 
America, Alicrocachrys 10 Tasmania, Halocarpus restricted to New Zealand, and 
JJ"rositax/(s to Nevo' Caledonia. 

Taxaceac. This family ¡neludes five genera with prirnarily Laurasic distribution, 
with exception of Ausfrolaxus, which is endemic lo New Caledonia. Another endemic 
genus is rseudotaxll.\· to China. This famly is included in three generalized tracks: 
Laurasic, Asian-American, and Sino-Taiwanian tracks, with one genus each. 

Cephalotaxaceae. The farnily ¡neludes only the genus Cepha/otaxlls distributed 10 

castern Asia: this laxo n is comprised in the Laurasic generalized track. 

DISCUSSION 

Al JBH¡·:VJl.U: (1973) rccognized the area comprising Malaysia, Australia. and lhe 
Circum-Australian islands as an important center for the diversity of gymnosperm taxa. 
NOlwithslanding, lhe present analysis shows that the Asian-Australian and Circunl
AUSlralian gCllcralized tracks. as .well as four no des, are present in Ihis area. 

Thc Asian-American generalized rrack is congruent with other similar patterns al' 
dislribution of flowcring plants: the two areas included were recognized prcviously as 
important biogeographic arcas for gyrnnosperms (LI, 1953 , AtJBREVILLE, 1973). 

Laurasic generalized track was constructed primarily from genera wilh wider 
distribution in laurasic conlinenls; this track coincides with Circumboreal region al" 
TI\f..:.IITAJI\N (1985) primarily, and with otners florislic regions ubicated in Asia and 
Amcrica, and one between Europe and Mrica. 

The African generalized track is rather isolated, and it is not connected wirh Ihe 
rcmaining gcneralized tracks: being only northern Africa involved in the Laurasic 
gcneralized track. This can be due lo the low diversity of gyrnnosperms genera in lhe 
African conlinenl (A1IBJU:VILLE, 1973). 

Allhough lhe Sourhern Paeific generalized track is weakly supported (only lWD 

gcnera), it is importan! (O note that it coincides with the distributions of other organisms, 
slIell as wcevils (MORRONE, 1996), and mosses (TANGNEY, 1989). This track is part oC 
.nolllcr generalized lrack found by MORRONE (1996), in a sludy undcrtaken wiln 
\\'cevils, which \Vas named Southern temperate track. 

SOllle areas of endemism of gymnosperms proposed at generic level (CoN·mJ:RAs. 
MElJlNA & U INA VEliA, 1998) coincide with sorne nodes found in this work. Tbis 
agrees wilh lhe definition of nade given by CRAW (1989): « arca of endemism whcre 
lwa or more generalized tracks overlap )). The nades that coincide with such arcas 01' 
endcmislll are: Tasmania, New Caledonia, China, lapan, and western North America. 
The remaining afeas ofendernism (Chile-Argentina, Southern Africa, and Mesoamerican) 
\Vere found to coincide with the distal parts of sorne larger generalized tracks. 
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The sevcn nodes found in this study are in partial ar total accordance with the 
Ilori"ic regions proposed by Gooo (1974) and TAKHTAJA.~ (1985). The eastern Asi, 
Iloristic region (SCIISII TAKJ rTAJAN, 1985) represents a majar center of diversity for the 
gymnosperm g!.!nera proposed in this work, because this area has the majar concentration 
uf genera, which are represcnted by four generalized tracks and two nades. This region is 
also considered within the phytogeographic study done by Gooo (1974) as the Sino
Japanese florislic region. 

The Ncw Caledonia nade is a smaller and exceptional region compared with other 
areas and has a very high specics diversity of gymnosperms (AUBREVILLE, 1973 : JAITRE 
el al., 1987). It also rcpresents the main massing of the genera Agalhis and Araucaria. 
The di verse gylllnosperm flora of New Caledonia contrasts with the almost absence 01' 
gymnosperms in Madagascar (L1, 1953), a rnuch larger island, specially ofConiferales. 

New Zealand was recognized as a distinct biogeographic region since the 
nineteenth century (CRAW, 1988). Recently it has been shown that it has a complex 
geological history (see eRA W. 1989). Gooo (1974) and TAKHTAJAN (1985) consider 
0!ew Zealand as a floristic region distinct from Australia. It is also a node for sorne 
groups of 'errestrial venebrates (SOUlHEY, 1989) and mosse, (T ANGNEY, 1989). 

Although Ihe northeastern Australian node does not CDntain any endernic genus of 
~ymnosperrns, jI is inhabiled by other taxa of living organisms with distributions 
rt:slricted lo il, such as Illany bird species (CRACRAFT, 1991). This area· has becn 
r.:cognizcd as important in biogt!ography, because it represems the distributionallimit tor 
~L1rne taxa -tlw 50 callcd MacPberson-MacLeay Overlap-, .siluated in eastem Australia 
(T.'\N(iNI·:Y, 19:::;9). In {he case of gymnosperms, eastem Australia represents the limit al' 
distribution for Ihe genera Ihat led lo the Australian and Asian-Australian gencralizcd 
Irac,,"s. 

An ecological explanaríon tor the existence of this nodes is that these areas havc 
¡ \?illained as such sincc the Mesozoic era, with similar climati.: conditions (L1, ! (53) 

Mosl of Ihe nodes found in this work agree with ¡he existence of a Pacifica 
(ontinent (Nun & BEN-A VRAHAM, 1981), due to their posilion around (he Pacific occan, 
\\'hich has been discussed previously for differents living organisms (CROI1AJ", r 958, 
I <.)6'-t). 

The rccognition of nades is a primary element 10 detect complex arcas (ESI'INUS¡\ 
8: Lu ¡¡{ENTE, 19(3). Notwithstanding, the seven nodes found herein are congruent with 
.somc floristic regions of the world proposed previousIy by Gooo (1974) and 
T .. \Kl [TAJA.N (J 985): tbus, at leas! from the gyrnnosperm genera distribution viewpoinl 
Jlld Iheir panbiogeographic analysis, they do nol seem lO cons:titute natural areas. 
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Figs. 1~IO. Individual [racks of gymnosperm genera. 1. Aral/caria. ~ PodocarplI.I". 3. 
Relrophyl/1lIn. 4. 1'axodium. 5. Zamia. 6. Agalhis. 7. roliolm:ü" 8. Nageia, tJ. 
S1fllclacar!m,\". 10. ()'ca.\". 

69 



172 R. CONTRERAS-MEDINA. 1. LUNA VEGA & J.J. MORRONE 

Figs. 1 1-10. Individual tracks of gymnosperm genera. 11. Colocedrlls. 12. Choll/aecyporis. 13 
Crypfomeria. 14. l'larye/oc/u.\". 15. Pseudotsuga. 16. Thuja. 17. Torreya. [S. Twgo. 19. 
Amenlofax/I.\". 20. ('/(nninghamia. 
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Figs. 21·30. Individual rracks of gymnospcnn genera. 21. TaiH'onia. 22. Acnwpyle. 2J 
Dacrycarplls. 24. J>ocr)'dil/m. 25. Falcot(folium. 26. Halocarpm. 27. La~ar.o.\"froh()s 2X. 
Uhoccdrtl.L 29. IJhyl/ocladll\'. 30. Ahie.\". 
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Figs. 31-40. Individual tracks of gyrnnosperm genera. 31. Cedrus. 32. Cepha/o/a.nl.\". 33. 
Cuprt!x.\"/lx. 34 . . hmiperu,\". 35. Ketce/eria. 36. Larix. 37. Picea. 38, Pinu,l" 31.). TaXI/.I'. <lo. 
7i.'lmdini.\'. 
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Figs. 41-50. Individual tracks of gymnospenn genera. 41. Bowenia. 42. Cal/ilris. ;¡3 
Lepidozamia. 44. Macrozamia. 45. MicroJtfcJhos. 46. Afrocarpus. 47. !!."ncepha!arlo.\". -IX. 
Widdringlonia. 49. !,epidorhamnll.\', 50. Prumnopitys. 
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Fig. 51. Gcner.J.lizcd lrJ.cks diagram from analysis of gymno."penn genera. Nodes found in this 
study are as follo\\'5: l. Northcastcrn Australia, 2. Tasmania, 3 Ncw Caledonia. 4. Ncw 
Z(;abnd. :). China. 6. Japan. and 7. \Vestcm North Amcrica. 
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Running head: Endemism and cladistic biogeography of gymnosperms 

Abstrae! 

A distributional analysis of 81 gymnosperm genera was llndertaken; based on the 

congruence in the distribution of these genera 23 areas of endemism were recognised. 

Many of these areas al so represent areas of endemism for other plant and animal taxa. 

Southwestern China and New Caledonia are particularly interesting from the viewpoint of 

gymnosperm diversity. The suggested areas of endemisl11 agree in part with some floristic 

regions previously proposed. The congruence between the areas of endemism sllggested 

and postulated Pleistocene refuges and panbiogeographic nodes is discussed. A cladistic 

biogeographic analysis was carried out and a general area-cladogram obtained by strict 

consensus shows two major components: one Gondwanic and other almost Laurasic. This 

cladogral11 was compared with previous studies and the similarities and differences among 

relationship areas are discussed. 
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Introduction 

Gymnosperms are a conspicuous group of vascular plants that primarily inhabit the 

temperate zones of both hemispheres. They have been important elements in fossil and 

extant plant communities, and are represented in the fossil record from the end of the 

Paleozoic era. Due to their antiquity, events such as continental drift and pro ces ses of 

c\imatic change have been important in lhe current distributional patterns of gymnosperms. 

Wegener (1929) drew attention to gymnosperrn distribution, especially in the 

Southern Hemisphere, where related genera were separated by vast oceans, representing the 

living evidence of continental drift. This distributional pattern has two different historical 

explanations: dispersal or vicariance. The former event consists in a common ancestor 

which originally occurred in one area and later dispersed into another, where their 

descendants survived until present day; whereas the latter considers that the ancestor was 

originally widespread in a bigger area, which became fragmented, and its descendants have 

survived in the fragments until now (Morrone and Crisci 1995) Cladistic biogeography 

gives more importance to vicariance process than dispersal events, because vicariance 

affects different groups of organisms and not isolated cases as occur in lhe dispersal 

explanations (Nelson and Platnick 1981). Many studies of the distribution of this group 

have been published from a dispersalist viewpoint (Li 1953; Silba 1984, 1990; Farjoll 

1990). Recent studies on their systematics and biogeography can help explain lhe 

distribution of many of the genera from a vicariant viewpoint. Cladislic biogeography 

represent a combination of phylogenetic systematics with panbiogeography, and search 

patterns of relationship among areas of endemism (Espinosa and L10rente 1993; Humphries 

and Parenti 1999). 
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Innovative ideas on the classification of gymnosperms have been proposed from a 

cladistic point of view. For example, the inclusion of the genus Sciadopitys in a monotypic 

family has been suggested in previous analyses with molecular and morphological data 

(price and Lowenstein 1989; Brunsfeld el al. 1994). De Laubenfels (1985) suggests that 

Podocarpus comprises two subgenera, Podocmpus and Folio/atus; in a recent c1adistic 

analysis of Podocarpaceae (Kelch 1997), Podocarpus seems to be paraphyletic, and the 

subgenus Folio/alus is treated as a distinct genus. Several authors (Eckenwalder 1976; Hart 

1987; Brunsfeld el al. 1994) proposed that Taxodiaceae should be placed within 

Cupressaceae as a monophyletic group, from studies based. on morphological and 

molecular data. Hart (1987) andChaw el al. (1993) suggest that the families Taxaceae and 

Cephalotaxaceae must be included in lhe order Coniferales, based in recent c1adistic 

analyses using morphological and molecular information. 

The relictual nature of the distribution of sorne gymnosperm genera deserves special 

attention in historical biogeography, due to the occurrence of two or more taxa in the same 

area, allowing us to identity areas of endemism. These areas represent the bases for studies 

in c1adistic biogeography and can be recognised by congruence in the geographic 

distributions of two or more taxa (Espinosa and L10rente 1993). Endemism too has been 

used to quantity the biological uniqueness of an area (Peterson and Watson 1998). 

The aim of this work is to analyse the distribution of gymnosperm genera, in order 

to identity their areas of endemism and accomplish a c1adistic biogeography analysis with 

these areas based on previous phylogenetic studies of gymnosperms. 
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Material and Methods 

Distributional data of gymnosperm genera were obtained from revisionary studies of 

Cycadales (Stevenson el al. 1990; Jones 1993; Osbome el al. 1999), Coniferales (Silba 

1984, 1990; Jaffré el al. 1987; Page 1988; Farjon 1989, 1990), and Ginkgoales (Silba 1984; 

Liguo el al. 1999) and collections from the following herbaria: National Herbarium at the 

Instituto de Biología, Universidad Nacional Autónoma de México (MEXU), herbarium of 

the Instituto Politécnico Nacional (ENCB), herbarium of the Instituto de Ecología in 

Xalapa City (XAL), herbarium of the Missouri Botanical Garden (MO), and herbarium of 

the Universidad Autónoma Chapingo (CHAP). Recent publications of new genera were 

considered, e.g. AjrocaJ]JlIS, HalocarplIs, Lagaros/robos, Nageia, Re/rophyllllm, and 

SundacaJ]Jus of Podocarpaceae (Quinn 1982; Page 1988), No/holsllga of Pinaceae (Page 

1988), Chigua of Zamiaceae (Stevenson 1990), and Wollemia of Araucariaceae (Jones el 

al. 1995). The cladistic analyses consider that the order Gnetales has an uncel1ain position, 

thus this group was excluded from the study; this order is sometimes more related with 

angiosperms and another with conifers, based on molecular and morphological data (Doyle 

1998; Stefanovic el al. 1998). 

The areas of endemism are recognised from the overlap of the distribution areas of 

two or more taxa; two types of overlap were used (Espinosa and Llorente 1993): (1) 

homopatric, which consist in a total overlap of two areas; and (2) endopatric, where one 

area is included in a second and bigger area. We fOllowed these two criteria and recognise 

the areas of endemism of gymnosperm genera from the congruence in the distribution of 

two or more taxa. Currently areas of endemism represent the basic unit in cladistic 

biogeography research (Morrone 1994). 
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The areas of enderirism obtained from distribution analysis of gyrnnosperm genera 

were selected for the eladistic biogeography analysis. The software used for this lalter 

analysis was COMPONENT 2.0 (Page 1993), which requires resolved c1adograms for its 

input; in the case of polytomies, the program resolve them randomly; this was the case of 

Araucariaceae, Cupressaceae, and Podocarpaceae. In this analysis assumption O was 

applied with the option "map widespread associates", because there are may be numerous 

possible combinations of areas to be de!eted with the option "map widespread associates" 

turned off (Enghoff 1998). 

Due to that in current literature there are onIy phylogenetic analyses at genera level 

for gymnosperms, except for Araucariaceae (Setoguchi el al. 1998) that ineludes analysis at 

specific leve!, that this study intends to find the areas of endemism of the gymnosperms at 

world level, and that taxonomic c1adograms are essential to undertake the analysis in 

c1adistic biogeography, we based our study in this available information. 

The phylogenies of genera of Cycadales (Crane 1988), Araucariaceae (Setoguchi el 

al. 1998), Pinaceae (Farjon 1990), Cupressaceae, Podocarpaceae, and Taxales (Hart 1987) 

were used to construct a general area-c1adogram. New Guinea and Tasmania were 

considered as separate areas, despite the fact that they are in the same continental block that 

Australia; the same situation occurs with North America which was divided in three areas. 

The general area-c1adogram obtained was compared with previously published works in 

c1adistic biogeography at continental scale (Crisci el al. 1991; Amorim and Tozoni 1994; 

Enghoff 1995; Linder and Crisp 1995; Morrone 1996). 
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Results 

The 81 gymnosperm genera included in this work are listed in Appendix 1; 40 genera are 

distributed exclusively or primarily in the Northern Hemisphere, 29 are restricted to the 

Southern Hemisphere, and 12 are present in both hemispheres. Exceptionally, sorne species 

of few genera almost restricted to one of the two hemispheres can cross the Equator, e.g. 

l'odocm]JlIs with a distribution primarily in the Southern Hemisphere, which exceptionally 

crosses the Equator and reaches north-eastern Mexico; the same situation occurs with 

Pl"/IlI1l1opilys, with one species reaching Costa Rica (Silba 1984; Kappelle el al. 2000) 

Among the northern genera, some species of Jllllipel"/ls, Pi/lIlS, and 7'IXIIS inhabit tropical 

regions and extends southwards. 

These generic distributional patterns are al so found at the familial leve!; e.g. 

Cephalotaxaceae, Ginkgoaceae, Pinaceae, and Taxaceae exhibit a primaril\" northern 

distribution, with the only exception of the genus Al/s/ro/a>:lI.\" within Taxaceae. which is 

restricted to New Caledonia in the Southern Hemisphere; Araucariacae, Podocarpaceae, 

and Stangeriaceae have mainly a southern distribution; Cupressaceae, Cycadaceae, and 

Zamiaceae are present in both hemispheres. Notwithstanding, in the gymnospenn genera 

other types of distribution can be recognised, namely, disjunct, endemic, and widespread in 

one hemisphere. A bies, Cl/preSSlIs, .hmiperus, Larix, Picea, and Pil1l1s are widespread in 

the Northern Hemisphere; in the Southern Hemisphere only Podocmpus presents a wide 

distribution. Araucaria and Lepido/hanllllls have a disjunct distribution in the Southern 

Hemisphere and Pseudo/slIga and Thllja in the north; sorne of these discontinuous 

distributions show a similar pattern, due to that they encompass different arcas along the 

margins of the Pacific ocean; these distributions agree with the existence of the Pacifica 

paleocontinent (Nur and Ben-A\Taham 1981), where the vicariant process can explain the 
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current distribution of these taxa, due to the breakup of this paleocontinent and the 

subsequent migration and collision of the fragments with the marginal areas of the 

continents araund the Pacific Ocean. Notwithslanding there is not consensus among the 

scientific community about the existence of this paleocbntinent (see Humphries and Parenti 

1999). 

31 genera have restricted distributions; 26 of these genera océur in the same areas 

(Table 1). Fram the two criteria of overlap commented previously, 23 areas of endemism 

were recognised for gymnosperms (Fig. 1) and are the following central Africa (CAF), 

southern Africa (SAF), Madagascar (MAD), eaSlern North America (ENA), western North 

America (WNA), northero North America (NN.-\), Mesoamerica (MESO), Antilles (ANTI), 

Brazilian (BRAS), northern South America (NSA), southern South America (SSA), New 

Zealand (NZ), New Caledonia (NC), Fiji (FUI), Tasmania (T AS), eastern Australia 

(EAUS), western Australia (WAUS), New Guinea (NG), Malay Archipclago (ARMA), 

south-western China (CHI), Japan (JAP), Eurasia (EAA), and southern India (IN). Two 

areas resulted particularly interesting fram a gymnosperm diversity viewpoint: south

westero China and New Caledonia (Table 1). 

From our data file of gymnosperm distributions and phylogenies achieved 

(Appendix 2), 81 c\adograms resulted; fram these trees a strict consensus c1adogram was 

obtained (Fig. 2). The general area-c1adogram obtained fram the c1adistic biogeography 

analysis show two major components, one Gondwanic and other almost Laurasic, with the 

exception of continental Africa. 
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Fig .. 1. Areas of endemism suggested from the analysis of distribution of gvmnosperm 

genera: central Africa (1), southern Africa (2), Madagascar (3), eastern North America (4), 

western North America (5), northern North America (6), Mesoamerica (7), .-\ntilles (8), 

Brazilian (9), northern South America (lO), southern South America (11), New Zealand 

(12), New Caledonia (13), Fiji (14), Tasmania (15), eastern Australia (16). western 

Australia (17), New Guinea (18), Malay Archipelago (19), south-western China (20), Japan 

(21), Eurasia (22), and southern India (23). 
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Fig. 2. General area-cladogram for areas of endemism of gymnosperm genera. This tree 

represent a stnet eonsensus cladogram from 81 trees resulted using COMPONENT 2.0. See 

text for abbreviations. 

84 



Discussion 

We recognise 23 areas of endemism based in the distribution of all the genera of 

gymnosperms. The south-western China area inelude eight endemic genera, more taxa than 

the other areas of endemism praposed. 

Two areas are very interesting fram a gymnosperm diversity viewpoint: south

western China and New Caledonia. South-western China ineludes the higher diversity of 

gymnosperms in the world, with 31 genera present; this area represents the diversity centre 

of other taxa of vascular plants, e.g. the genus Came/lia (Luna 1997; Luna and Contreras

Medina 2000). New Caledonia is a smaller and exceptional region, harbouring a high 

species diversity of gymnosperms (Jaffré el al. 1987) and comprising 17 genera, three of 

them endemic to this area. The highest concentration of specific diversity of the 

Araucariaceae is in New Caledonia (Setoguchi el al. 1998). This diverse gymnosperm flora 

contrasts with the almost absence of gymnosperms in Madagascar, a much larger island, 

especially for Coniferales (Li 1953). In this same sen se the diversity of cycad genera in 

Mesoamerica (with three genera) and Australia (with four genera) contrasts with their 

absence in Eurape, New Zealand, and southern South America. 

The congruence among the areas of endemism suggested m this work and the 

restricted distributions of other biological groups of animals and planis, supports the 

existence ofthese areas of endemism. 

The existence of these areas of endemism agrees partially with the Pleistocene 

refuge model of Haffer (1982); many of the postulated forest refuges of the world are 

congruent with several of the areas of endemism suggested in this work. These areas have 

suitable elimatic conditions that allow the survivor of certain taxa since the Mesozoic era 

(Li 1953). 
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A1so, sorne of these areas of endemism agree with previously suggested nodes 

achieved from a panbiogeographic approach with gymnosperm genera (Contreras-Medina 

e/ al. 1999). The congruence between these areas of endemism and the nodes agrees with 

the definition of "node" proposed by Craw (1989): "an area of endemism where two or 

more standard tracks overlap". The nodes that coincide with the areas of endemism 

obtained are south-western China, Japan, New Caledonia, New Zealand, Tasmania, and 

western North America. Notwithstanding that other areas of endemism (e.g. southern South 

America, Mesoamerica, eastern North America, western Australia, Fiji, southern India, and 

southern Africa) do not coincide with no des, they represent the distal parts of sorne 

generalised tracks in the panbiogeographic analysis (Contreras-Medina e/ al. 1999). 

31 genera of gymnosperms have restricted distributions (38.7%); 26 of them are 

localised in eight areas of endemism. The areas inhabited by a single endemic genus are the 

following: Cuba (Microcycas), Colombia (Chiglla), New Zealand (HalocmjJlIs), south

eastern Australia (Wollemia), south-western Australia (ACliIlOS/robIlS), and south-eastern 

Siberia (Microbio/a). The patterns of endemism suggested in this work were compared with 

the floristic regions and subregions proposed previously by Good (1974) and Takhtajan 

(1985); this let us recognise a partial or complete overlap among many of these areas with 

the areas of endemism proposed for gymnosperm genera, e.g. New Zealand is proposed by 

Takhtajan (1985) as the Neozeylandic region and by Good (1974) as the New Zealand 

floristic region; eastern North America is recognized by Takhtajan (1985) as the North 

American Atlantic region and by Good (I974) as the northern Atlantic North American 

floristic region. 

In the general area-cladogram the position of the most basal areas (BRAS, MAD 

and IN) may be explained by the almost absence of gymnosperm in these areas, only two 
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genera present in each, so this condition difficult the resolution of these areas in the general 

area-cladogram. 

Continental Afnca (CAF, SAF) is included in the Laurasic component. The position 

of continental Africa in this component differs from geological data (see Linder and Crisp 

1995) and previous studies (Crisci el al. 1991; Amorim and Tozoni 1994; Linder and Crisp 

1995; Morrone, 1996). The low number of genera in continental Africa obscures its 

resolution in the general area-cladogram. 

The component that include all the areas located in the Northern Hemisphere 

eomprises the named "Tertiary boreotropical flora" by Tiffney (1985). Eastern North 

America represents the sister area of Mesoamenca in this study, idea also suggested by 

Rosen (1978) based on different biological groups, and Wen and Shi (1999) on the 

biogeography and phylogeny of Hamamelis. Notwithstanding, eastern North America has 

been proposed as more related with Europe (Amorim and Tozoni 1994; Enghoff 1995), 

western North Ameriea (Xiang el al. 2000), and eastern Asia (Zhengyi 1983); possibly this 

area should have had a complex history, closely related at different times to Mesoameriea, 

western N orth Ameriea, Europe, and eastern Asia. 

The close relationship among eastern Asia (China-Japan) with eastern North 

Amenea is not new; the discontinuity in plant and animal ranges has been reeognised since 

the past eentury (e.g. Gray 1859; Hemsley 1888). Reeently, this faet has been reeonsidered 

by Li (1952, 1972), Graham (1972), Wood (1972), Good (1974), and De-yuan (1993), 

among others. Zhengyi (1983) found about 120 genera of vascular plants with this range, 

which reflects the well-know disjunction pattern displayed by many moist temperate fores! 

plants that inhabit both regions (Latham and Ricklefs 1993). Good (1974) proposed that 

many of these genera could be survivors of an aneient flora now extinct in Europe and 

87 



westem Asia, and regarded them as "circumboreal" in distribution; instead Zhengyi (1983) 

assumes that these genera might be relicts of a wann temperate-subtropical montane flora 

derived from a Tertiary paleotropical flora. Furthermore, the isolation of most disjunct taxa 

in eastern Asia and eastern North America is proposed that occurred during the global 

c1imatic cooling period that took place throughout the late Tertiary and Quaternary (Xiang 

el al. 2000). This relationship is corroborated by molecular analysis of Suil/us species, a 

pored mushroom (Wu el al. 2000). 

The relationship between North America and eastern Asia was considered by Xiang 

el al. (1998), from a phylogenetic analysis based on molecular. data in seven genera of 

plants, by Wen el al. (1998) based on the phylogeny and biogeography of Aralia, where 

eastern North America and western North America show a c10se relationship and eastern 

Asia is the sister area of these two last areas. Despite the proximity of eastern North 

America and western North America, the temperate forests of these two arcas share few 

genera, in relation to those shared between eastern Asia and eastern North America 

(Latham and Ricklefs 1993). The relationship between eastern Asia and western North 

America has also been proposed with the consideration of a paleoregion named Asiamerica 

(see Cox 1974; Enghoff 1995). 

An austral component is evident In the general area-c1adogram, including the 

following areas: southern South America, New Zealand, New Caledonia, Fiji, Tasmania, 

eastern Australia, New Guinea, and the Malay Archipelago. This pattern is similar to others 

cited in previous studies (Crisci el al. 1991; Amorim and Tozoni 1994; Linder and Crisp 

1995; Morrone, 1996), but differs in the relationships of some areas. 

The results of this work support an hybrid origin of the South American biota, 

which was proposed previously by Crisci el al. (1991) and Morrone (1996); the same 
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happens for the North AIllerican and Australian biotas. Three pattems are reported that 

show the relation of sorne areas of the southem Pacific: (southem South America, (New 

Zealand, Australia» based on plant data (Linder and Crisp 1995); (Australia, (southern 

South America, New Zealand» supported by insect and geological data (Linder and Crisp 

1995); and (New Zealand, (southern South America, Australia)) based on animal and plant 

data (Amorim and Tozoni 1994). In this study southern South America, New Zealand and 

New Caledonia areas constitutes a monophyletic group. The relationship between New 

Caledonia and New Zealand is supported by geological (Linder and Crisp 1995) and 

biological evidence (Craw 1982). 

In the analysis carried out by Linder and Crisp (1995), New Guinea represents the 

sister area of eastern Australia and Tasmania; in our study, Fiji represent the sister area of 

eastern Australia-Tasmania. Notwithstanding, New Guinea represent the sister area of Ihis 

last component that in elude Fiji-Tasmania-eastern Australia. 

The different results of this sludy with previous works can be explained due 10 Ihe 

fact that the areas of endemism have more than one history of area relationships, as well as 

the different methods employed in each biogeographic analysis; Morrone and Carpenter 

(1994) have suggested that only if data are very "elean", with few widespread laxa, 

redundant distributions, or missing areas, the different rnethods in eladistic biogeography 

give basically the same results. In addition, in the gymnosperms probably the patterns are 

obscured by the existence of relictual groups (extinction). 
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Appendix 1. List of gymnosperms genera of the world and their taxonomic placement 

This scheme of classification is based on recent cladistic studies (Hart 1987; Crane 1988; 

Price and Lowenstein 1989; Chaw el al. 1993; Gadek and Quinn 1993; Brunsfeld el al. 

1994; De Luca el al. 1995; Hill 1996, 1998; Kelch 1997). The following list offers, in 

alphabetic sequence, a brief summary of the distribution and the number of species of each 

genus (Silba 1984; Rodríguez and Quezada 1995; De Laubenfels 1996; Hill 1996, 1998; 

Osborne el al. 1999) 

Order Cycadales 
Cycadaceae 

Cycas (65 spp.). Africa, Australia, south and eastern Asia. 
Stangeriaceae 

Bowenia (3 spp.). Northeastern Australia. 
Slangeria (1 sp.). Southern Africa 

Zamiaceae 
Ceratozamia (\2 spp.). Mexico and Central America. 
Chigua (2 spp.). Restricted to Colombia. 
Dioon (\ O spp.). Mexico and Central Arnerica. 
Encephalarlos (61 spp.). Central and Southern Africa. 
Macrozamia (39 spp.). Restricted to Australia. 
Microcycas (1 sp.). Restricted to Cuba. 
Lepidozamia (2 spp.). Eastern Australia. 
Zamia (49 spp.). Tropical Arnerica, since Florida to middle South America. 

Order Ginkgoales 
Ginkgoaceae 

Gillkgo (1 sp.). Restricted to China. 
Order Pinales 

Araucariaceae 
Agalhis (21 spp.). Australasia and Malaysia. 
Araucaria (19 spp.). Australasia and southern South America. 
Wollemia (\ sp.). Restricted to southeastern Australia. 

Cephalotaxaceae 
Cephalotaxus (8 spp.). Eastern Asia. 

Cupressaceae 
Aclinoslrobus (3 spp.). Southwestern Australia. 
Alhrotaxis (2 spp.). Restricted to Tasmania. 
Auslrocednts (1 sp.). Southern South Arnerica. 
Callilris (19 spp.). Australia and New Caledonia. 
Calocedrus (3 spp.). Eastern Asia and western North America. 
Chamaecyparis (6 spp.). Eastern Asia and North America. 
Clyptomeria (1 sp.). Eastern Asia. 
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Cunninghamia (1 sp.). Eastem Asia. 
Cupressus (13 spp.). Wide1y distributed in Northem Hemisphere. 
Diselma (1 sp.). Restricted to Tasmania. 
Filzroya (1 sp.). Southem South America. 
Fokienia (1 sp.). Eastern Asia. 
G/yptostrobus (1 sp.). Eastern Asia. 
Juniperus (50 spp.). Widely distributed in the Northern Hemisphere. 
Libocedrus (8 spp.). New Caledonia and New Zealand. 
Metasequoia (2 spp.). Eastern Asia. 
Microbiota (1 sp.). Restricted to southeastem Siberia. 
Neocallitropsis (1 sp.). Restricted to New Caledonia. 
Papuaced11ls (1 sp.). Restricted to New Guinea. 
Pi/gerodendron (1 sp.). Southern South America. 
P/atycladus (1 sp.). Eastern Asia. 
Sequoia (1 sp.). Western North America. 
Sequoiadendroll (1 sp.). Western North America. 
Taiwania (1 sp.). Eastern Asia. 
Taxodium (2 spp.). Eastern North America, Mexico and Guatemala 
Tetraclinis (1 sp.). Northern Africa and Spain. 
Thuja (5 spp.). Eastern Asia and North America. 
7hujopsis (1 sp.). Restricted to Japan. 
Widdringtollia (3 spp.). Southern Africa. 

Pinaceae 
Abies (41 spp.). Wide1y distributed in the Northern Hemisphere 
Ca/haya (1 sp.). Eastern Asia. 
Cedrus (4 spp.). Central Asia and northern Africa. 
Keteleeria (5 spp.). Eastern Asia. 
Larix (15 spp.). Widely distributed in the Northern Hemisphere. 
Nothotsuga (1 sp.). Eastern Asia. 
Picea (34 spp.). Widely distributed in ¡he Northern Hemisphere 
Pinus (93 spp.). Wide1y distributed in the Northern Hemisphere. 
Pseudo/arix (1 sp.). Eastern Asia. 
Pseudotsuga (6 spp.). Eastern Asia and North America, including Mexico. 
Tsuga (10 spp.). Eastern Asia and North America. 

Podocarpaceae 
Acmopy/e (2 spp.). New Caledonia and Fiji. 
Afrocarpus (6 spp.). Central and Southern Africa. 
Dacrycarpus (9 spp.). Malaysia and eastern Asia. 
DaC/ydium (21 spp.). Malaysia and islands around Australia. 
J<alcatifolilll/1 (5 spp.). Islands around Australia. 
Folio/atus (53 spp.). Eastern Asia and Australasia. 
Ha/ocarplls (3 spp.). Restricted to New Zealand. 
Lagarostrobos (2 spp.). Tasmania and New Zealand. 
Lepidothamnus (3 spp.). Southern South America and New Zealand. 
MicrocachlYs (1 sp.). Restricted to Tasmania. 
Microstrobos (2 spp.). Southeastern Australia, including Tasmania. 
Nageia (6 spp.). Eastern Asia, Malaysia, India, and New Caledonia. 
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Parasilaxus (1 sp.). Restricted to New Caledonia. 
Phyllocladus (7 spp.). Islands around Australia and eastern Asia. 
Podocarpus (41 spp.). Widely distributed in the Southern Hemisphere . 

. Pnmmopitys (9 spp.). Central and South America and Australasia. 
Retrophyllum (5 spp.). New Caledonia, New Guinea, and South America. 
Saxegothaea (1 sp.). Southern South America. 
Sundacarpus (1 sp.). Malaysia, New Guinea, and Australia. 

Sciadopityaceae 
Sciadopitys (1 sp.). Restricted to lapan. 

Taxaceae 
Amentotaxus (5 spp.). Eastern Asia. 
Austrotaxus (1 sp.). Restricted to New Caledonia. 
Pseudotaxus (1 sp.). Restricted to China. 
TaxlIs (7 spp.). Widely distributed in the Northern Hemisphere. 
Torreya (6 spp.). Eastern Asia and North America. 
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Appendix 2. Data file for COMPONENT 2.0 

#nexus 
[AUS. SYST. BOT.) 
begin taxa; 
dimensions ntax=23; 

. taxlabels CAF SAF MAD ENA WNA NNA MESO ANTI BRAS NSA SSA Nl NC FUI 
T AS EAUS W AUS NG ARMA CHI lAP EAA IN; 
endblock; 

begin distribution; 
titIe='Cycadales'; 
ntax=IO; 
range 
Cycas CAF MAD ARMA NG NC FIJI CHI lAP EAUS IN, 
Bowenia: EAUS, 
Stangeria: SAF, 
Dioon: MESO, 
Macrozamia: W AUS EAUS, 
Lepidozamia: EAUS, 
Encephalartos: CAF SAF, 
Ceratozamia: MESO, 
lamia: ENA MESO ANTI NSA, 
Microcycas: ANTI; 
tree set I = (I ,((2,3),(4,((7,(5,6)),(8,(9, 10)))))); 
endblock; 

begin distribution; 
title='Pinaceae'; 
ntax= 11; 
range 
Abies NNA ENA WNA EAA MESO .IAP CHI, 
Cedrus: EAA, 
Keteleeria: CH!, 
Nothotsuga: CH!, 
Pseudolarix: CH!, 
Tsuga: CH! lAP NNA ENA WNA, 
Pseudotsuga: CH! lAP WNA MESO, 
Larix NNA ENA CHI lAP EAA, 
Cathaya: CHI, 
Picea: NNA ENA WNA CH! lAP EAA 
Pinus: NNA ENA WNA MESO ANTI CH! lAP ARMA EAA; 
tree set2= (((1,2),(6,(5,(3,4)))),( 11,(10.(9,(7,8))))); 
endblock; 
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begin distribution; 
title='Taxales" , 
ntax=6; 
range 
Amentotaxus: CHI, 
Torreya: CHl JAP WNA ENA, 
Pseudotaxus: CHl, 
Taxus: ENA WNA MESO CHI JAP AR.!\1A EAA, 
Austrotaxus: NC, 
Cephalotaxus: CHl JAP; 
tree set3=(6,(S,«(1,2),(3,4)))); 
endblock; 

begin distribution; 
title='Podocarpaceae'; 
ntax=19; 
range 
Saxegothaea: SSA, 
Phyllocladus: ARMA T AS NC NG NZ. 
Microcachrys: T AS, 
Microstrobos: T AS EAUS, 
Lagarostrobos: T AS NZ, 
Lepidothamnus: SSA NZ, 
Halocarpus: NZ, 
Parasitaxus: NC, 
Sundacarpus: EAUS NG ARMA, 
Prumnopitys: NSA SSA EAUS NC NZ. 
Acmopyle: NC FIJI, 
Dacrycarpus: CHl ARMA NC NG FlJI NZ, 
Dacrydium: ARMA NG NC FIJl NZ, 
Falcatifolium: ARMA NG NC, 
Foliolatus: CHl JAP ARMA NG EAUS NC FUI, 
Podocarpus: CAF SAF MAD MESO ANTI NSA BRAS SSA NZ NC EAUS TAS W AUS, 
Retrophyllum: NSA ARMA NG NC FIJ1, 
Afrocarpus: CAF SAF, 
Nageia: CHl JAP ARMA NC FIJI NG IN; 
tree set4=(l ,( I 0,(9,(8,(7,(6,(5,(2,(3,4)))))))), 
«(l6,( 15,«(l1, 12),(13, 14)))),( 19,( 17, I S)))); 
endblock; 

begin distribution; 
title='Cupressaceae'; 
ntax=30; 
range 
Sciadopitys: JAP, 
Athrotaxis: T AS, 
Sequoia: WNA, 
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Sequoiadendron: WNA, 
Glyptostrobus: CHI, 
Metasequoia: CHI JAP, 
Taxodium: MESO ENA, 
Taiwania: CH!, 
Cryptomeria: CHl JAP, 
Cunninghamia: CH!, 
Microbiota: EAA, 
Platycladus: CHl JAP, 
Thuja: WNA ENA NNA CH! lAP EAA, 
Thujopsis: JAP, 
Fokienia: CH!, 
Calocedrus: WNA CHl, 
Juniperus: CAF MESO ANTI WNA ENA NNA CH! lAP EAA, 
Chamaecyparis: WNA ENA CH! lAP, 
Cupressus: MESO WNA CH! EAA, 
Tetraclinis: EAA, 
Diselma: T AS, 
Fitzroya: SSA, 
Pilgerodendron: SSA, 
Austrocedrus: SSA, 
Libocedrus: NC NZ, 
Papuacedrus: NG, 
Neocallitropsis: NC, 
Widdringtonia: CAF SAF, 
Callitris: NC T AS EAUS W AUS, 
Actinostrobus: W AUS; 
tree set5=(I ,(2,«3,4),«5,(6,7)),(8,(9,10)),« 1 1,12),«(13,14), 
(15,( 1 6,(1 7, 1 8, 1 9)),(20,«2 1 ,22),23),(24,25,26),27,(28,(29,30)))))))))); 
endblock; 

begin distribution; 
title='Araucariaceae'; 
ntax=30; 
range 
Agathis _montana: NC, 
Agathis_moorei: NC, 
Agathis _lanceolata: NC, 
Agathis_ovata: NC, 
Agathis _ dammara: ARMA, 
Agathis _obtusa: FIJI, 
Agathis_robusta: EAUS, 
Agathis _ vitiensis: FIJI, 
Agathis_borneensis: ARMA, 
Agathis~almerstoni: ARMA, 
Araucaria_bernieri: NC, 
Araucaria_biramulata: NC, 
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Araucaria _ columnaris: Ne, 
Araucaria _ humboldtensis: Ne, 
Araucaria _Iaubenfelsii: Ne, 
Araucaria _Iuxurians: Ne, 
Araucaria_montana: Ne, 
Araucaria_nemorosa: Ne, 
Araucaria_schmidii: Ne, 
Araucaria _scopulorum: Ne, 
Araucaria_subulata: Ne, 
Araucaria _muelleri: Ne, 
Araucaria_rulei: Ne, 
Araucaria _heterophylla: Ne, 
Araucaria_cunninghamii: EAUS NG, 
Araucaria_araucana: SSA, 
Araucaria _ angustifolia: BRAS, 
Araucaria _ hUllsteinii: NG, 
Araucaria_bidwillii: EAUS, 
Wollemia_nobilis: EAUS; 
tree set6=(30,«(3,4,( 1 ,2)),(5,(6,7,8)),(9,1.0)),«(26,27),(28,29)), 
(25,(24,(11,12,13,14,15,16,17,18, 19,20,21,(22,23))))))); 
endblock; 
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Table 1. Diversity of gymnosperm genera in the areas of endemism with two or more 

genera with restricted distribution 

Column 1 represents the total number of genera reeorded in an area, including widespread 

genera. Column 2 represents the pereentage of the total (81) genera of gymnosperms. 

Column 3 represents the number of genera restrieted to eaeh area. Column 4 is the 

pereentage of endemie genera il) ea eh area 

h 

Areas of No.of % of total genera No.ofendemie Endemism 

endemism genera genera (%) 

SW China 31 38.27 8 25.80 

Japan 19 23.45 2 10.52 

New Caledonia 17 20.98 3 17.64 

W North Ameriea 14 17.28 2 14.28 

Mesoameriea 11 13.58 2 18.18 

S South America 8 9.87 4 50.00 

Tasmania 8 9.87 
, 

37.50 ~ 

Southern Afriea 5 6.17 2 40.00 
.. _--_.~~,,_ ... _ .... _ ... __ ...... _-_._-_.-.. _. __ .. _---------'"-'---~--'~'-''''''''' 
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Different biogeographic methods identify gymnosperm biodiversity hotspots 

Raúl Contreras-Medina', Juan J. Morronet & Isolda Luna Vega' 

• Herbario, Facultad de Ciencias, UNA M, Apdo. Postal 70-399, 04510 Mexico DF, 

MEXICO 

t Museo de Zoología, Facultad de Ciencias, UNAM, Apdo. Postal 70-399, 04510 MexicD 

DF, MEXICO 

A remarkable congruence among areas of endemism, panbiogeographic nodes, 

and refugia in western North America, Japan, south-western China, Tasmania, and 

New Caledonia indicates that these areas deserve special status for conservation. 

Here we propose that areas identified by different biogeographic methods are 

significant candidates tor designation as hotspots. 

The current loss of biodiversity places a premium on the task of identifying hotspots '. In 

addition to the criteria currently used for discovering them, biogeographic methods also 

have a relevant role to play"·3. We examine herein the application of different 

biogeographic methods to identify hotspots for gymnosperms, based on the congruence 

among areas of endemism, panbiogeographic nodes, and Pleistocene refugia. 

Currently there are several approaches used in the analysis of the geographic 

distribution of organisms. In the XIX century, it was proposed that the Earth could be 

divided into biogeographic realms and regions" s, that were later divided into smaller 

zones, known as subregions, domains, provinces, and districts. This regionalization, 

based on the presence of endemic plant and animal taxa, led to the delimitation of areas 

of endemism, defined by several taxa with restricted ranges. Nowadays, areas of 
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endemism represent the basic units in cladistic biogeographl and can help determine 

priorities for biodiversity conservation7
. These areas of endemism are also known as 

centres of endemism, distribution centres, core areas, dispersal centres, and centres of 

evolution"' 

The concept of node is a contribution of the panbiogeographic approach, 

originally developed by Croizat9
,10, A no de represents a geologically and biotically 

complex area3
,11,12, which is recognised by the intersection of two or more generalised 

tracks ", in turn obtained from the overlap of individual tracks of different plant and 

animal taxa 13,14 Heads 15 proposed that nodes have four main features: (1) presence of 

endemic taxa, (2) absence of widespread taxa, (3) phylogenetic and geographic 

relationships or affinities with several areas at once, and (4) phylogenetically and 

geographically boundary zones. Based on these features, some authors have proposed 

the identification of nodes as priority areas for biodiversity conservation2
,3,16-1"' 

The model of Pleistocene refugia, originally proposed by Haffer'9 , represents a 

model of allopatric speciation on a subcontinental scale, originally developed to explain 

the high taxonomic diversity of birds in tropical South America, especially in the 

Amazonian area. Refugia were considered by many authors as areas with stable climatic 

conditions during dry periods following a reduction of a once more extensive habitat, 

which allowed some organisms to survive there during adverse climatic conditions. In 

addition, they are considered areas of taxonomic differentiation for some but not 

necessarily all the taxa inhabiting them7
. Delimitation of refugia is based primarily on 

studies as geomorphology, geology, and palynology, and secondarily on distributional 

data of endemic taxaS
,20, although there exists some controversy on the criteria for 

recognising refugia 21
. Refugia have been identified in both tropical and temperate areas 

of the world20 and a conservation programme based on refugia was proposed for tropical 

South America22
. 
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Gymnosperm distributional patterns 

The revision of data from different bibliographic sources led us to recognise the 

congruence among these three concepts in sorne areas. Distributional data of 

gymnosperm genera were obtained from systematic studies of the orders Cycadales, 

Coniferales, and Ginkgoales23-". Distributions of all genera were mapped and this 

information allowed us to recognise areas of endemism and to construct individual and 

generalised tracks. On these maps, a marked congruence in the geographic distribution 

was observed for different gymnosperm genera, which led us to recognise 23 areas of 

endemism28 (fig. 1). A panbiogeographic analysis 01 gymnosperm genera showed the 

existence of so me generalised tracks and the following nodes (fig. 2): New Caledonia, 

New Zealand, southern China, southeastern Australia, western North America, 

Tasmania, and Japan29 

If we compare the aboye results with the world distribution of refugia from 

Haffero (fig. 3), congruence among some areas of endemism, nodes, and refugia is 

evident for the gymnosperm taxa analysed, which is remarkable because these methods 

are generally viewed as competing. The concept of refuge is closely related to the notion 

of area of endemism, but not identical. Areas with high concentrations of endemic taxa 

have been considered as refugia by many authors30
; however, Cracraft7 argued that 

some of them represen! areas of high speciation but not necessarily refugia. A similar 

caveat was stated by Brown22 in the overlap between endemic centres and forest 

refuges. The relationship between areas of endemism and nodes was somehow allowed 

by Craw's defini!ion of a node: "an area of endemism where two or more generalized 

tracks overlap,,31. 

Congruence between areas of endemism and nades does not exist in all cases 

for gymnosperms, but some nodes may represent areas of endemism for other groups of 
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organisms. Similarly, areas of endemism that do not coincide with nodes for 

gymnosperms may represent nodes for other taxa. 

Five areas are identified by al! three biogeographic approaches: Tasmania, New 

Caledonia, Japan, south-westem China, and western North America (fig. 4); the 

remaining areas are only congruent among two of the three approaches, for example the 

Valdivian and Mesoamerican areas represent both areas of endemism and refugia; 

northeastern Australia represents a node and a refuge; and New Zealand represents an 

area of endemism and a panbiogeographic nade. Southern Africa is an area with 

uncertain status, because it is an area of endernism for gymnosperms, but neither a 

panbiogeographic node nor a refuge. Notwithslanding, some of Ihe areas proposed are 

supported by Ihe Ihree approaches if we consider olher seIs of laxa, e.g. Mesoamerica 

is a node based on animal and planl dislributions'·32, whereas northeaslern Australia 

represenls an area of endemism for birds33 and beelles34 

Hot spots 

Biogeographic studies can conlribule useful informalion for conservation policies, e.g., 

areas of endemism may represenl a key in a solid canservalion plan2
, and 

panbiogeographic nodes may represenl complex areas which deserve conservation 16. 

The application of panbiogeographic melhods in conservation biology has been 

proposed in New Zealand35 and Mexic02
.
3

. Nodes have been also considered as 

hotspols 17.36; these areas mayalso be particularly important for conservation biology 

purposes, because they contain biotic elements from differen! origins3 Refugia have 

been considered as areas with highesl species richness30
, and for this reason Ihey could 

be considered in a conservation plan22
. 

There is a significant congruence among the five areas discussed and hotspots 

-areas of extreme laxonomic richness37
- that have been proposed previously as 
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priorities for conservation '. In this latter study, 25 hotspots were proposed far the world; 

we add to this list two new areas, namely Tasmania and Japan, based on the overlap of 

methods applied in this study from gymnosperm distribution. 

The coincidence among different approaches invites an explanation, which may 

be either methodological or ontological. From a methodological viewpoint, it might be 

possible that the different methods, although radically different, share some basic 

procedures, which may lead to the same results. In contrast, it is possible that areas with 

high diversity values may be detected by the different approaches. We think that the 

latter option is the most plausible explanation for our finding, although further studies are 

still required to test the congruence between the patterns here observed in relation to 

other taxa. 

At present, it seems that the fundamental question in conservation biology is: 

what to protect? From this perspective, biogeography can and should playa key role'·3 

Areas identified by all three approaches are of conservation importance due to: (1) their 

appropriate c1imatic conditions (refugia); (2) the historical factors that have been 

important in their evolution (nodes); and (3) the restricted distributions of some taxa that 

inhabit them (areas of endemism). In this sen se, ecological and historical biogeographic 

studies focused in these areas can be used to formulate conservation plans in the 

countries where they are located. 
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Figure legends 

Figs. 1-4. Areas of endemism proposed for gymnosperm genera'B; 2, nodes proposed 

from a panbiogeographic analysis of gymnosperm genera29
; 3, refugia proposed in 

the world20
; 4, hotspots resulted from overlap among areas of endemism, 

.panbiogeographic nodes, and Pleistocene refugia: a, south-western China; b. 

Japan; e, New Caledonia; d, Tasmania; e, western North America. 
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