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RESUMEN

A'lo largo del tiempo, el estudio de la distribucion geografica de los organismos ha dado
lugar a cuatro tradiciones en el reconocimiento, descripcion y analisis de los patrones
geograficos de la biodiversidad: (1) La busqueda de patrones de riqueza organismicay la
identificacion de sus tendencias espaciales de cambio; (2) Patrones espaciales de organismos
agrupados segun sus adaptaciones; (3) La variacion geografica de los atributos de los seres
vivos entre poblaciones de la misma especie (reglas ecogeograficas); finalmente, (4)
Patrones de homologia biogeografica. El principal objetivo de este trabajo es reconocer
las ideas de los naturalistas que han estudiado la complejidad de la biota mexicana, desde
el siglo XIX hasta la actualidad. Analicé el impacto de las ideas de Humboldt, Agustin y
Alfonso De Candolle, Darwin y Wallace sobre la biota mexicana, durante el siglo XIX,
particularmente en sus ideas biogeograficas: 1) las teorias propuestas para explicar la
distribucién de la flora y fauna mexicana y (2) sus bases teoricas y metodolégicas.

Aqui se recopilan cinco trabajos: en el capitulo |, se revisan los diferentes estudios
historiograficos sobre esta disciplina. Se analizan los planteamientos de Alphonse
de Candolle, Martin Fichman, Gareth Nelson, Alan Richardson, Michael Paul Kinch, Janet
Browne, Peter Bowler, James Larson y Malte Ebach. En el capitulo 2, examino las ideas
pioneras sobre biogeografia de la biota mexicana, asi como las principales explicaciones
sobre la complejidad de la biota mexicana abordadas por los naturalistas del siglo XVIII.
En el Capitulo 3, se analizan las obras de Alexander von Humboldt, Augustin de Candolle
y Alphonse de Candolle para revisar los conceptos aportados por ellos sobre los
principales patrones espaciales de la biodiversidad. También discuto cdmo estos sirvieron
para construir el marco conceptual de la biogeografia contemporanea. En el capitulo 4,
analizo a los naturalistas del siglo XIX, quienes intentaron discernir algun orden dentro
de la complejidad de la biota mexicana. En el Capitulo 5, concluyo que esta compleja
diversidad biolégica de México ahora se describe como el resultado de la convergencia
de diferentes biotas, en particular, de la zona de transicion mexicana analizada bajo las
ideas de Gonzalo Halffter. La conclusién general es que la biota mexicana siempre ha
representado un desafio de gran interés desde el siglo XIX y que la revisién de ideas al
respecto ha ayudado a visualizar problemas actuales, sobre la naturaleza historica de la
Zona de Transicién Mexicana.



ABSTRACT

Through time, the study of the geographic distribution of organisms has given rise to
four traditions in the recognition, description, and analysis of the geographic patterns
of biodiversity: (1) The search for patterns of organismic richness and the identification
of their spatial trends of change; (2) Spatial patterns of organisms grouped according to
their adaptations; (3) The geographical variation of attributes of living beings
between populations of the same species (ecogeographic rules); finally, (4) Biogeographic
homology patterns. The main objective of this work is to recognize the ideas of naturalists
that have studied the complexity of the Mexican biota, from the 19th century to the
present day. | analyzed the impact of ideas from Humboldt, Agustin and Alfonso De
Candolle, Darwin and Wallace on Mexican biota, during the 19th century, particularly on their
biogeographical ideas: 1) the theories proposed to explain the distribution of the Mexican
flora and fauna and (2) their theoretical and methodological bases.

Here six works are compiled: in chapter |, | reviewed the different historiographic studies
on this discipline are analyzed. The approaches of Alphonse de Candolle, Martin Fichman,
Gareth Nelson, Alan Richardson, Michael Paul Kinch, Janet Browne, Peter Bowler, James
Larson, and Malte Ebach are analyzed. In chapter 2, | examine the pioneering ideas on
Biogeography of the Mexican biota, as well as the main explanations about the complexity
of the Mexican biota addressed by naturalists of the 18th century. In Chapter 3, browse
works of Alexander von Humboldt, Augustin de Candolle, and Alphonse de Candolle are
analyzed to review the concepts contributed by them on the main spatial patterns of
biodiversity. | also discuss how these served to build the conceptual framework of
contemporary biogeography. In Chapter 4, | analyze the naturalists of the 19th century,
who tried to discern some order within the complexity of the Mexican biota. In Chapter
5, | conclude that this complex biological diversity of Mexico is now described as the
result of the convergence of different biota, in particular, of the Mexican Transition zone
analyzed under the ideas of Gonzalo Halffter. The general conclusion is that the Mexican
biota has always represented a challenge of great interest since the 19th century and that
the revision of ideas about it has helped to visualize current problems, about the historical
nature of the Mexican Transition Zone.



INTRODUCCION

La biogeografia es el estudio de la dimension espacial de la biodiversidad
(Zunino y Zullini, 1995). Esta disciplina es relativamente reciente, apenas en el
siglo XX desarrollé sus propios métodos, problemas y explicaciones para
convertirse en un campo de conocimiento autobnomo. Sin embargo, el estudio
de la distribucion geografica de los organismos es mucho mas antiguo. Al menos
desde el siglo XVIII, se habia generalizado que en areas diferentes habitaban
organismos diferentes, sin importar las condiciones fisicas en las que ellos
viviesen (Nelson y Platnick, 1981; Browne, 1983).

Hacia el final del Siglo de Las Luces (siglo XVIII) ocurrié una lenta transicion
desde una filosofia natural estrictamente tomista, en la cual se busco dar cuenta
del orden del mundo natural con base en mitos biblicos, hasta el desarrollo de
explicaciones secularizadas. Dentro de la primera hubo naturalistas célebres,
como el propio Linneo, quien basd sus explicaciones acerca de la distribucion
de plantas y animales en el libro del Génesis, mientras que otros intentaron
explicar los mismos patrones geograficos recurriendo a causas naturales y
excluyendo intervenciones metafisicas. Alexander von Humboldt, Agustin y
Alfonso De Candolle pueden considerarse como los tres casos paradigmaticos
de un naturalismo que intentd explicar la distribucion de la flora como el
producto de la interaccion de los organismos con las condiciones fisicas de su
entorno, e inclusive, sobre causas historicas (geologicas).

El interés que ha habido a lo largo de varios siglos por el estudio de la
distribucion geografica de los organismos ha dado lugar a cuatro tradiciones en
el estudio de los patrones geograficos de la biodiversidad: (1) La busqueda de
patrones de riqueza organismica integrados en taxocenosis y el reconocimiento
de sus tendencias espaciales de cambio. (2) La busqueda de patrones que
resultan de agrupar a los organismos segun sus respuestas analogas para vivir
en un ambiente particular, conformando patrones de zonas de vida. (3) El
reconocimiento de variacion geografica de atributos particulares de los
organismos entre poblaciones de una misma especie de amplia variacion
latitudinal mediante reglas ecogeograficas, enfoque que puede considerarse
como una biogeografia de las adaptaciones. Estas reglas fueron descubiertas y
formuladas desde antes de la aceptacion de la teoria de la evolucién. (4) El
estudio de patrones de distribucidén congruente de taxones diferentes,



conocidos como patrones de homologia biogeogréafica. Estos consisten en la
distribucion geografica coincidente de dos o mas taxones, que constituyen ya
sea areas de endemismo o bien distribuciones disyuntas congruentes.

Ya desde principios del siglo XIX, antes de que surgiera la teoria darwinista, se
habia acumulado una cantidad de informacidn sin precedente sobre la
distribucion espacial de diversos grupos vegetales y animales. Por otra parte, el
estudio de los estratos geologicos habia revelado que también habian ocurrido
cambios en la distribucion temporal de los organismos. Sin embargo, el enfoque
de tales investigaciones era basicamente descriptivo y practicamente no se
habian desarrollado trabajos tedricos para explicar la distribucion espacio-
temporal de los taxones (Kinch, 1980). Fue hasta entonces que se hicieron claras
las preguntas centrales para los naturalistas europeos interesados en el estudio
de la biogeografia, primero, conocer exhaustivamente los patrones de la
distribucion espacio-temporal de los organismos y después investigar sus
causas (Kitcher, 2001). Fue en ese siglo, cuando los naturalistas se interesaron
por explicar la naturaleza de los patrones espaciales de la biota mexicana. Su
complejidad, dada tanto por su notable diversidad, como por sus numerosas
formas endémicas y por sus complejos patrones de distribucion, plantearon
problemas a los que se abocaron una serie de personajes relevantes en el
campo de la historia natural.

Hacia la mitad del siglo XIX, en la geografia botanica, por ejemplo, ya se
habian sintetizado los principales patrones biogeograficos y se habian
establecido una serie de lineas de investigacion (Blanco y Fernandez, 1845):

1. La distribucion de las especies no es azarosa. Es frecuente observar dos o mas
taxones con la misma distribucion. A partir de este hecho empirico surgié el
interés por reconocer “regiones botanicas” a partir de sus especies “endémicas”
0 “aborigenes” (De Candolle, 1820).

2. El nUmero de especies aumenta hacia el ecuador (Forster, 1778). Esto no es
valido en todos los taxones, p. €j., el niUmero de ‘acotiledoneas’ aumenta hacia
los polos, mientras las monocotiledéneas no muestran un patron claro (De
Candolle, 1855).

3. El numero global de taxones supra-especificos (p. ej. géneros o familias) es
mayor en el norte que en el sur en cualquier continente.

4. Hay una sucesion latitudinal de formas de vida vegetal que es analoga a la
sucesion altitudinal. Este fue el criterio usado para identificar zonas de vida
(‘regiones botanicas’ sensu Humboldt, 1820).

5. En general, las areas de distribucion son mas amplias en tierras templadas y
frias que en las tropicales. Este hecho, combinado con la distribucién endémica



congruente, resulté en un mayor numero de areas de endemismo en la zona
intertropical (De Candolle, 1855).

En la segunda mitad del siglo XIX, el cambio de paradigma hacia la
transmutacion de las especies por seleccion natural (Darwin, 1859) establecié
un nuevo marco conceptual para explicar el orden del mundo organico,
incluidos sus patrones espaciales. En cuanto al origen de la diversidad organica,
los adeptos al nuevo paradigma fueron mas o menos ortodoxos en cuanto al
papel de la seleccidn natural como motor de la evolucion. Pero en el estudio del
origen de sus patrones geograficos, las interpretaciones oscilaron entre origen
unico vs origen multiple, permanentismo geografico vs extensionismo,
invocando incluso puentes miticos como la Atlantida (Fournier, 1877,
Sumichrast, 1880) o las reglas de degeneracién de los tipos del centro a la
periferia desde un centro de origen (Allen, 1878; Herrera,1891). A su vez, la
busqueda de endemismos, como recurso para descubrir un orden natural en la
distribucion geografica de las especies, fue reemplazada por la busqueda de
taxones de amplia distribucién, los cuales sustentaban sus rutas de dispersion
y la localizacion de sus centros de origen (Fournier, 1877; Sumichrast, 1880).
Desde estos primeros analisis, se concibid a la biota mexicana como el resultado
de una compleja superposicion de faunas de diferentes origenes (Dugeés, 1891).

Si bien se han realizado valiosos estudios sobre la recepcién del
darwinismo en México (Genovés, 1959; Maldonado-Koerdell, 1959; Moreno de
los Arcos, 1984; Ruiz, 1987; Glick et al., 1999; Puig-Samper, Ruiz y Galera, 2002;
Barahona, 2009), no se conoce bien como se dio el complejo proceso de
difusion, recepcion y asimilacion de diferentes ideas y conceptos biogeograficos
en México durante el siglo XIX, proceso en el que participaron tanto naturalistas
mexicanos como extranjeros.

En este trabajo de tesis se analiza el impacto que tuvieron las ideas de
Humboldt, Agustin y Alfonso De Candolle, Darwin y Wallace sobre los estudiosos
de la biota mexicana durante el siglo XIX, particularmente, sobre sus ideas
biogeograficas, en dos vertientes: 1) las teorias propuestas para explicar la
distribucion de la floray fauna mexicanay (2) las bases teoricas y metodoldgicas
sobre las que se sustentaron.

El estudio de este tema dentro de la historia de la biologia mexicana
reviste no solo un interés histérico por si mismo, sino que contribuye a
comprender de una manera mas amplia e informada cémo se han llegado a
desarrollar las explicaciones actuales sobre la biota mexicana. Las
reconstrucciones histéricas proporcionan contexto para juzgar las diferentes
hipétesis que se manejan actualmente para explicar los patrones
biogeograficos de la biota de México, por ello resulta importante conocer los



estudios pioneros que sentaron las bases sobre las que se sustentan las
distintas hipotesis que se discuten actualmente sobre el origen y la evolucion de
la biota que cubre el territorio mexicano. La complejidad de la biota mexicana
fue reconocida desde los estudios pioneros de Humboldt y De Candolle. La
pregunta central de esta investigacion es como fue que los estudiosos de la
biodiversidad de Meéxico del siglo XIX, (p. ej. Fournier, Martins, Galeotti,
Grisebach, Sumichrast, Hemsley, Dugés, Alfonso L. Herrera, José Ramirez)
adoptaron y adaptaron las ideas de los grandes teéricos y padres de la
biogeografia moderna, antes citados, para explicar dicha complejidad bioldgica.
Estos Gltimos y otros naturalistas anteriores plantearon la idea de hacer un
inventario bioldgico nacional, como una tarea fundamental de politica publica
de dimension nacional.

La estructura de esta tesis resulta de la recopilacion de cinco
contribuciones. En la primera se analizan los enfoques sobre los que se ha
abordado el estudio historico del desarrollo de |la Biogeografia (Juarez-Barrera
et al., enviado). El segundo capitulo es una revision introductoria a las fuentes
historicas primarias para estudiar las ideas sobre la biogeografia de la Zona de
Transicion Mexicana (Juarez-Barrera et al., en prensa?). El tercer capitulo aborda
la definicion de los diferentes patrones espaciales de la biodiversidad, a partir
del trabajo de los mas eminentes naturalistas del siglo XIX (Juarez-Barrera et al.,
2018). El cuarto capitulo trata del trabajo que realizaron diferentes pensadores
para explicar los patrones geograficos de la flora y fauna mexicana, durante el
siglo XIX (Juarez-Barrera et al., 2020a). El quinto capitulo es una revisién de las
explicaciones acerca de la elevada biodiversidad mexicana, en particular, de la
zona de Transicion Mexicana analizada bajo las ideas de Gonzalo Halffter
(Juarez-Barrera et al., 2020b en prensa). Al final se presenta un breve epilogo
que sintetiza el trabajo de las cinco contribuciones.
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Abstract

We reviewed historiographical studies on Biogeography. It begins with the
pioneering work of Alphonse de Candolle's work. Later, we analyse the histories of
the Biogeography developed by (1) Martin Fichman and his history on the
extensionism-permanentism debate; (2) Gareth Nelson and his critics against the
Neo-Darwinian historiography of Biogeography as well as his biased "vicariancist"
history; (3) Alan Richardson, who wrote a microhistory on the biogeographic model
constructed by Darwin; (4) the internalist narrative performed by Michael Paul
Kinch and the ideas discussed in the 19th century about the geographical
distribution of living beings; (5) Janet Browne, who criticises the biased history of
neo-Darwinian biogeographers and reclaims the importance of pre-Darwinian
naturalists; (6) Peter Bowler, which focuses mainly on the influence of
Paleontology on the development of Darwinian theory; (7) James Larson, with his
claim that the study of the geographical distribution of organisms in the 18th
century was merely subsidiary to the main interest, which was focused on the
development of Linnaeus' essentialist taxonomy; (8) finally, these works are
compared with the proposals of Malte Ebach, who criticises biogeography stories
focused on the discussion of ideas and develops an alternative story that
emphasises the importance of practices rather than the ideas of naturalists who
studied the geographical distribution of organisms. We concluded that there has

not been a dominant paradigm in the development of biogeography histories and
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that both internalist and externalist approaches are legitimate to contribute to a

deeper understanding of the historical development of biogeography.

Introduction

In a general sense, the history of science can be understood as a narrative that
describes the transformative and evolutionary process of human cognitive action,
which further details the historicity behind experimentation and theories they seek
to understand, apprehend and intervene in, starting with the criteria of scientific
rationality. The history of science has attempted to widen its horizons, and its
interest is no longer only centred on the intellectual history of science. Beyond the
intrinsic interest that historical studies have in scientific rationality, the historical
research of scientific practices and the social construct of knowledge has acquired
significant momentum, including within itself social, cultural and political
components that enable this correlation. This framework has resulted in the study
of science history becoming more diverse and specialised. With a more
historiographic approach, Christie (1990) understands it as the study of the
different ways in which the past of science has been written. However, in the past
decades, these definitions have been left behind. Science history has been written
in several different ways. In this sense, historiography is understood as the

ensemble of histories that have been made regarding a given discipline.

In the particular case of biogeography, several historiographic narratives have

been assembled. This work analyses the central histories of biogeography,
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developed by both science historians and biogeographers. In this work, we
analysed the prominent 19th-century histories of biogeography, especially Ebach's
line of work (Ebach 2015), comparing their criticism of biogeography histories with
the one displayed here. In particular, the authors corresponding to the histories that
will be analysed include Fichman (1977), Nelson (1978), Kinch (1980), Richardson
(1981), Browne (1983), Larson (1986), Bowler (1996), which will be compared with

the analysis of Ebach (2015).

The beginnings of Biogeographical studies

Historical revisions have been more relevant in periods when science was breaking
the established standards. History provides a frame of reference to situate new
ideas and scientific practices within a theoretical context and in a social
environment. Augustin de Candolle's (1778-1841) Essai is frequently considered
the starting point of modern biogeography, at least in the sense of being a critical
revision of the ways to recognise the spatial patterns of life from a merely secular
perspective. In the said Essay, de Candolle takes the birth of Linnaean taxonomy
as his starting point, as an axis to standardise the knowledge of flora over the

globe.

De Candolle borrows Linnaeus' concepts of station and habitation as fundamental
elements to analyse the geographic patterns of plants. Only by obtaining in-depth
information on the physical conditions (station) and on the geographical location
where the plants are recollected (habitation), it is possible to recognise the different

patterns of the geography of plants clearly. He later makes reference to the most
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critical inputs of the primary authors who, up to that point, had contributed to the

knowledge of worldwide flora.

De Candolle highlights, in particular, the contributions of the German naturalist
Alexander von Humboldt (1769-1859) on the methodological aspect while also
putting the new emerging hypotheses about the nexus between the characteristic

floras of different botanic regions with fossil floras into perspective:

"Could it be said, according to other naturalists, that the primitive soils must have
been the first to be covered with vegetation, having had to precede animal

development and, thus, the formation of secondary soils?

In this idea, the primitive parts of the world should have been the centres of the
regions. However, asides from the difficulty of recognising the traces of this
dispersion, it is highly doubtful that the plant species that we know today are the
same that must have existed before the secondary ones, and from which we find a

trail of scraps in these lands.

This intriguing study, launched not long ago, with some degree of precision at least,
by Mr Stenberg, and which Mr Adolphe Brongniart, as young as the former, seems

to be destined to perfect; this study. | say, seems to indicate that our plant species

are different from the antediluvian ones, and thus, new vegetation has developed

from the formation of these secondary grounds.

What would happen if we went from these purely geological considerations to those
that depend on the bases, and even, to the metaphysics of natural history? All the
theory of botanical geography is based on the idea of one single origin of the
organised beings and the permanence of species. | will not engage in a discussion

on both of these issues here, both possibly unsolvable; but | cannot leave without
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pointing out their connection with the study of plants distribution" [de Candolle

1820: 58-59].

Alphonse de Candolle (1806-1893), son of Augustin de Candolle, one of the active
pioneers of the 19th-century biogeography, was perhaps the one who performed
the best revision of the geographical distribution of plants, with a surprisingly
externalist approach that was ahead of its time. In three of his core works,
Alphonse de Candolle makes historical interpretations about the geography of
plants, about Darwin's theory, and the development of scientific societies in the late
19th century (de Candolle, 1855). De Candolle finds in the works of his father De
Candolle (1820), of Humboldt (1805), and Schouw (1824), the most relevant
foundations of the modern geography of plants. He finds in Linnaeus work the first
formal references regarding the origin of plant distribution, and he arranges the
hypotheses about the nature of the regions and its shared genres as evidence of
the historical connection between them. He revisits the debates between one
single origin of flora (i.e. Linnaeus 1744) against the multiple origins of different
floras over the central mountain ranges of the world (i.e. Willdenow and Gmelin, in
Browne, 1983). Furthermore, he makes a distinction between supernatural
hypotheses (based on Genesis) and natural ones (based on the evidence and the

physical conditions, both past and present).

One of the most interesting points in his work is the criticism of the attempts to
perform a historical reconstruction of evolutionary ideas centred almost exclusively
on Darwin (1859) without recognising other earlier authors. Besides, he defended

Antoine Nicolas Duchesne (1747-1827), whose contribution exceeds the merely
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idealistic morphology of Goethe (1749-1832) and wraps itself into a genealogical

conception of species relations:

"Several scholars, such as Buchner, Haeckel, Seidlitz, have talked about the
precursors of Charles Darwin regarding transformation theory, but none of
them mentioned Duchesne. There are several other omissions within the
thirty-six names listed in page 57 of Seidlitz, Die Darwinische Theorie, 1875,
especially regarding metamorphosis in plants. The first author he points out
is Goethe, in 1790, whereas Duchesne precedes him by twenty-six years.
Goethe, as Geoffroy Saint-Hilaire and de Candolle would later do, talked
about metamorphosis or different states surrounding certain types of
mediums; Duchesne addressed the true successive ancestries between

generations" (de Candolle 1882: 36).

Afterwards, de Candolle (1873) analysed the development of science during the
18th and 19th centuries. The plural approach with which he addresses the subject
stands out for its originality, as it incorporates within this analysis an array of
aspects such as cultural and family heritage, education systems and public policies
supporting the scientific community, among others. His sharp judgement even
allowed him to foresee the predominance of the English language as the primary
means of scientific communication, after realising that the Royal Society displayed
an openness that marked a strong contrast with the rigid standards of its peers in
Berlin and Paris. In short, Alphonse de Candolle developed a historical

reconstruction of biogeography with an externalist approach. There, he assigned a
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fundamental role to the academic community in the reception and approval of new

models, so long as these were conceived with facts and more meticulous methods.

"There are times when the old ideas start to become worn out, or when
specific methods are no longer sufficient when scientists are working a

particular field start feeling uneasy and long for something new...

| refer to the memories of those who worked and brought new ideas forward
back in 1859, the same year the work On the Origin of Species was
published. The science department was at risk. New facts were bringing it
down from several angles. Therefore, the species descriptors were no
longer sure what to think of the species, which seemed to be meant to be
considered as defined, almost unchanging, groups for a long time, produced
thousands of years ago, for reasons mankind would not be able to
comprehend. According to several distinguished scientists, natural history
has the sole objective of studying these groups, their organs as we see
them, their life form and their similarities, defining their heritage from a
superior order. What had preceded them, what could come afterwards was
unavoidably hypothetical; it was not worth considering. The genuine
arguments, | admit, favoured the permanence of the succession of forms"

(de Candolle 1882).

The historical analysis of biogeographical ideas is brought back in the 20th century,
particularly during the formation of vicariance biogeography. lan Ball (1976)
develops a progressive history of biogeography. He makes a distinction between

three different periods: descriptive, narrative, and analytical. The first one is set
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during the pre-Darwinian period and stands out precisely for its descriptive
character and the absence of explanations regarding the biogeographical patterns.
In the narrative period, starting with Darwin and ending in the mid-20th century,
biogeography can be distinguished by a lack of rigorous methods. It is only
established as a proper science in the last third of this same century, after having
developed its own conceptual and methodological corpus, which Ball (1976) calls

the analytical period.

Extensionism versus Permanentism

Martin Fichman's work (1977) is a micro-history on the debate that played out in
the mid-19th century between extensionism and permanentism. In other words,
between those naturalists that appealed to the past existence of ancient earthly
extensions to explain the geographic distribution of organisms (extensionism) and
those who argued that the oceanic and continental configurations had not changed
in a noticeable manner (permanentism). Extensionism as an idea gained further
popularity following the works of Edward Forbes (1846). He proposed the
existence of several ancient connections to explain the biotic similarities between
England and other areas. Fichman (1977) focuses his attention mainly on the ideas

of British naturalist Alfred Russel Wallace (1823-1913) regarding this controversy.

After his initial sympathy for the extensionism hypotheses, Wallace ended up
embracing a position favouring the permantist idea positively and rejecting the
theories related to ancient earthly connections. Fichman (1977) analyses this

precise shift and the transition between these two positions in Wallace's work.

18



0 O UL WN

In his first works, Wallace laid out the possibility of a variety of earthly connections,
such as between the Aru Islands, New Guinea and Australia, as well as between
Celebes (known today as Sulawesi) and Borneo. He argued that the faunistic
similarities were better explained by the hypothetical presence of said connections
or bridges rather than with a series of accidental dispersions unrelated to each
other. Back then, he thought that the idea of dispersal had been overrated
(Fichman, 1977). Dispersal did not explain the significant difference in animal
species between the western and eastern portions of the southeastern Asian
archipelago, separated by the Lombok strait, of only 15 miles of length. If
dispersion was substantial, the fauna between these two regions should be much

more homogenous.

Darwin (1857) was very vocal towards Wallace concerning his rejection of the
extensionist hypotheses. In his paper on the zoogeography of the Malay
Archipelago, Wallace (1860) disclaimed dispersal as a causal factor of distribution

of animals. He accepted the bold conjecture of ancient unions of continents:

"Facts such as these can only be explained by a bold acceptance of vast changes in the
surface of the earth. They teach us that this island of Celebes is more ancient than most of
the islands now surrounding it, and obtained some part of its fauna before they came into
existence. They point to the time when a great continent occupied a portion at least of
what is now the Indian Ocean, of which the islands of Mauritius, Bourbon?, &c. may be
fragments, while the Chagos Bank and the Keeling Atolls indicate its former extension
eastward to the vicinity of what is now the Malayan Archipelago. The Celebes group

remains the last eastern fragment of this now submerged land, or of some of its adjacent
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islands, indicating its peculiar origin by its zoological isolation, and by still retaining a
marked affinity with the African fauna." (Wallace 1860: 177-178).

2 Now known as Réunion.

He found that Australia and India were markedly contrasting countries. Not even
South America and Africa, separated by the vast Atlantic Ocean, differed as much
as Australian and Indian regions, separated by a much smaller distance. However,
in his main work on biogeography, The Geographical Distribution of Animals,
Wallace (1876) no longer mentioned his extensionist related hypotheses. Fichman
(1977) attributes this noticeable shift to Wallace's commitment to the regions
system of Sclater, who divided the world into six zoogeographic regions based on
creationist ideas (Sclater 1858). The proposition of such massive changes in the
Earth's surface came with the implication that these regions were transitory and
temporary, which would mean that the system Sclater proposed was unstable and
artificial. In this regard, Bueno and Llorente (2004) point out that Wallace's change
of stances from extensionism to permanentism occurred abruptly. On June of
1863, he read his work On the Physical Geography of the Malay Archipelago
(Wallace, 1863) in the Royal Geographical Society. Just two and a half months
later, he also read his dissertation On the Geographical Distribution of Animal Life.
This time at the meeting of zoology and botany of The British Association for the
Advancement of Science and was published next year (Wallace, 1864). While the
former displayed an extensionism approach, the latter presented a firmly

permanentist posture.
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Neither Darwin nor Wallace, but Buffon and Augustin Pyrammus de Candolle

as forefathers of biogeography

Gareth Nelson (1978) conducted his history of biogeography with the intent of
redeeming pre-Darwinian naturalists as pioneer biogeographers under the
argument that some general principles and concepts mould the identity of this
discipline. He found that such background proceeds mainly from the work of
Augustin P. de Candolle in the second decade of the 19th century. This way, he
also criticises the history brought forward by dispersalist leaning biogeographers,
from Matthew, Darlington and Mayr. He considers it a Whiggish history that
glorifies Darwin and Wallace as the fathers of biogeography. Even back in the
decade of 1830, both James Cowles Prichard (1786-1848) and Charles Lyell
(1797-1875), acknowledged that Augustin de Candolle had proved clearly that the
physical conditions of the environment did not define species distribution. Nelson
tracks the origin of that idea down, which involves the rejection of the old ecologic
determinism of the design doctrine. He discovers that Georges-Louis Leclerc,
Comte de Buffon (1707-1788) was the first to formulate it back in 1761 and that
Augustin de Candolle developed it by making the important conceptual distinction
between the physical causes that affected the spatial distribution of organisms only
on a local level (stations), and the historical causes, responsible for large
distribution patterns (habitations). The environmental conditions were clearly
insufficient to explain organism distribution. In Nelson's reconstruction, Darwin and
Wallace are not presented as the founders of biogeography, like the dispersalist

Biogeography affirmed, but rather Buffon and Augustin de Candolle are granted
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this role. He admits, however, that this is not an in-depth study, as he did not cover

the period between Buffon and de Candolle (Nelson 1978).

Nelson makes a sharp critique of the research program developed under the
dispersalist approach, in which the origin centre and the dispersion routes of each
taxon are searched for. This program leads to eccentric explanations that neglect
the general biogeographical patterns. He discovers that the modern equivalents of
the concepts of station and habitation have become ecological and historical
biogeography, respectively. Nelson acknowledges that from the approach of de
Augustin de Candolle's work, the central subject is the research of nature and the
causes of biogeographic regions. In turn, this approach is a consequence of the
generalisation de Candolle made regarding Buffon's law, according to which there
are different species in different areas, regardless of environmental conditions.
Because of that, Nelson maintains that the Law of Buffon serves to initiate the
study of the geographic distribution of organisms and that the research programs
that developed in the second half of the twentieth century (panbiogeography and

vicariance approaches) ultimately stem from the same Law (Nelson 1987).

Despite the importance of Nelson's reconstruction, a sense of continuity and
anachronism can be observed, by declaring that the Law of Buffon is currently
equivalent to allopatric speciation. This concept implies a theoretical context that
has nothing to do with the ones of Buffon or de Candolle. Oh his behalf, Ebach
(2015) makes a tu quoque response to Nelson's work, pointing out that the
narrative he built is also a Whig ad hoc history for his vicariancist model, according

to which the pioneers of the study of the geographic distribution of organised
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beings, mainly the Count of Buffon and Augustin de Candolle, led with good reason
to the rise of the vicariancist and panbiogeographical schools, while the dispersal
approach remains a mere moment in time that lost its course amidst the

biogeographical research.

Biogeography and Darwinism

The reconstruction Richardson (1981) makes, much like Fichman's, a micro-
history, though Richardson focuses on the biogeographic evidence Darwin used to
support his transmutation theory. With the Collection of Darwin kept at the library of
Cambridge as his base, Richardson restores the formation of the biogeographic
conception of Darwin. The latter keenly studied the geographic distribution of
organisms, motivated by his great interest in researching the creation of races, the
human race in particular. Biogeography provided Darwin with the most reliable
empirical evidence in favour of his theory of descent with modification. Its

importance was not ordinary but critical.

Darwin got to the conclusion that adaptation was relative and imperfect from the

facts regarding the geographic distribution of organisms past and present. Based
on the distribution facts he studied, he was able to understand the importance of
migration barriers, the effects of isolation and accelerated diversifications

(Richardson 1981).

Darwin rejected some of the most unwavering general beliefs of his time: (1) the
concept of perfect adaptation; (2) the idea of a close relationship between species

and their physical conditions; (3) the belief of multiple origins of the same species
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or representative species in different periods or locations; and (4) the presence of

catastrophic events as an explanation for the discontinuities of the fossil record.

Richardson (1981) analyses the biogeographic evidence that led Darwin to develop
his thesis on species transmutation in detail. The first one is shown in On the
Origin of Species and refers to the physical conditions of the environment not being
enough to explain the biogeographical distribution (Darwin 1859). Even since the
first quarter of the 19th century, the fact that there existed no simple connection
between physical and climatic conditions and the distribution of organic beings had
been made evident. Darwin was intrigued by the lack of species in areas with
adequate habitats for them, particularly in the case of islands. While the hypothesis
of species transmutation was enough for Darwin as an explanation to these
biogeographic events, for some theist naturalists, such as Swiss naturalist Louis
Agassiz (1807-1873), these were the empirical evidence in favour of the theory of

multiple creations and the direct intervention of God (Agassiz 1850).

Another important biogeographic fact for Darwin was the existence of insular
endemic species, as their similarity with other continental species increased in
inverse relation to the distance between islands and continents, as shown by his
observations on the Galapagos Islands, mainly with finches. Darwin considered the
possibility that endemic forms were not explained by physical conditions typical of
the environment or by design. Still, instead, they had appeared as a consequence

of migration, isolation and, later on, divergence.

Another pattern that Darwin found particularly interesting was the one present in

the South American edentates and one of the Australian marsupials. He called it
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"law of the succession of the types" (Darwin 1859: 339). There was a spatial and
temporal succession of similar and peculiar forms of particular regions that could
be explained according to his thesis of the descent with modification. Richardson
(1981) argues that Darwin proceeded in an agitated manner in his eagerness to

gather the most considerable possible amount of facts about distribution.

In 1837, when Darwin began his first notebook, his studies in biogeography had
already made him a firm believer in the idea of Transmutation. However, the
empirical facts were not sufficient on their own as long as there was no cause

explaining why the species were modified (Darwin 1837).

It was between 1838 and 1839 that Darwin was able to establish the relation
between his theory of natural selection and the facts of the geographic distribution
of organisms. Later, in his Essay in 1844, he clearly established natural selection
as the vera causa of species transmutation, and of biogeographic distribution as

the main proof of his theory (Richardson 1981).

Biogeographic debates in the 19th century

Michael Paul Kinch (1980), addresses the history of ideas in biogeography with an
internalist approach. He argues that a large amount of information had been
compiled in the mid-19th century, but with little theoretical development. The main
theoretical aspects being discussed were: 1) whether the human species had a
monophyletic or polyphyletic origin, 2) how stable species were, 3) what the role of
God was in the creation of species, 4) whether there was a design in nature and

how it could be unveiled, and 5) which was the most adequate concept of
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"species". Kinch's objective is to analyse the connection between the studies of the
geographic distribution of organisms and these theoretical discussions. He makes
a distinction between two opposing points of view to explain the geographic
distribution of organisms. At one end of the spectrum, some claimed that
biogeographic regions were permanent and had been created by the direct
intervention of God; Philip L. Sclater (1858), Louis Agassiz (1850) and William
Kirby (1835), to name a few. Those with more moderate views, such as Karl
Willdenow, only implied their approval of the design, though its purpose was
earthlier: to discover the different creation areas with empirical data. Others, like
Prichard and Lyell, explicitly separated themselves from direct metaphysic
interventions by leaning towards an explanation model that appealed to natural
laws. God had only set the world in motion but was no longer intervening in its

functioning (Kinch 1980).

These theoretical discussions were an important influence on the work of scholars
studying the geographic distribution of living beings. The case of disjoint
distributions was the most controversial one for both deist and naturalist stances. If
the design of the world involved fixed and immutable species and distribution
areas, disjoint distributions implied independent origins of the same species in
different areas, and it became pointless to attempt to explain their presence by
natural causes, either by accidental dispersal or by no longer existing land straits;
for this same reason, it was also pointless to look into the origin of species. This
debate had come to a stalemate that was not broken through until after the

publishing of Darwin's theory (1859). Kinch analyses how monogenetic and
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polygenetic theses on the origin of the human species led the biogeographic
discussion. Like this, the rejection of a literal interpretation of Genesis on the part
of Karl Willdenow, James Cowles Prichard or Philip Lutley Sclater ultimately
replaced the traditional belief of one single centre of origin for a newer one that
accepted various regions of creation. The utilitarian vision of Natural Theology
influenced naturalists like Kirby to develop explanations about organic distribution.
On top of this, and alongside the natural theology in its formal version like Agassiz,
it encouraged naturalists such as Alexander von Humboldt and William Swainson

to look for principles of fundamental orders to find the arrangement of life itself.

Kinch (1980) argues that the dynamic vision regarding Earth, supported by Lyell,
changed the conception of biogeographic regions that before his time had been
perceived as essentially static entities that represented different areas of creation.
In consistence with his uniformitarianism vision, Lyell acquired an interest in
organic distribution and its possible explanations that could be given under
uniformitarian principles in geology. He conceived natural regions as the resulting
artefacts of migration of organisms that was limited by natural barriers, concluding
that Alfred R. Wallace would, later on, reach himself. He explained the problematic
disjoint distributions as the result of natural causes. A couple of cases illustrate his
approach: the distribution of the Helix putris snail that resided in various areas
around the globe, and one of the dolphins in the Mediterranean and Caspian Seas,
considered to be of the same species. The first case could be explained as the
long-distance transportation of snail eggs that had become attached to the feathers

of aquatic birds. In the second case, he alluded to a possible shift in the sea level

27



0 O UL WN

that eventually sealed up a previous connection between the Mediterranean and

Caspian seas (Kinch 1980).

Kinch concluded that a debate had taken place in the mid-19th century, with those
who conceived biogeographical regions as fixed creations that had been directly
designed and executed by divine intervention (such was the case of Agassiz, Kirby
and Sclater). He argued against those who, without denying the existence of an
original creator, argued that the world functioned under natural laws while setting
the metaphysical interventions aside (such as Prichard and Lyell). The latter group
conceived biogeographical regions as changing entities, the result of frequent
migrations which depended on constant geological changes. The physical barriers
that allowed or impeded migratory activity kept appearing and disappearing. Thus,
biogeographical regions only had a relative state of permanence. The main
concern of this debate was to find an explanation for disjoint distributions. If the
idea that the same species could be independently created in different areas were
approved, the attempts to conceive them as the result of an ordinary creation

would become pointless.

The Secular Arc

Janet Browne's work (1983) leans the most towards an internalist history, even if it
tackles aspects of the praxis of experts in the field of the geographic distribution of
organisms. When facing the Whig thesis developed by neo-Darwinian
biogeographers, such as Philip J. Darlington, Jr. (1904-1983), who claim that
scientific biogeography emerged with Darwin and Wallace, Browne highlights the

work of a series of prior naturalists. She realised that both Darwin and Wallace
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were able to surpass the ecological determinism of natural theology thanks to the
achievements of naturalists that came before them. Said observation had been
previously made by Nelson as well. Even back in the 16th century, the biblical
explanation of Genesis regarding the distribution of organisms had been put under
scrutiny. Browne alludes to the posture of the Jesuit Joseph de Acosta (1540-
1600), one of the first enlightened to visit the New World, who first addressed the
question on what caused the presence of peculiar species in the New World that
could not be found in the Old World, doubting their possible dispersion originating
from Mount Ararat, in the extreme east of Turkey. Browne also draws attention to
the iconoclastic posture of Isaac de la Peyrére (1596-1676), who affirmed that the
flood described in Genesis had merely been a local phenomenon. She also cites
the works of those who hold a more traditional perspective, such as Johann
Reinhold Forster, Eberhard Zimmerman and Karl Willdenow, who rejected the idea
that every species may have dispersed from a single centre of origin. Similar to
Nelson, Browne acknowledges Buffon's relevance, who noticed the presence of
peculiar forms in different geographical regions, detached from the similarities or
differences of their physical conditions. On the other hand, Zimmerman disdained
the thought of every species having originated from one single pair, arguing that
the first pair of lions would have probably eaten the first couple of goats up, then
the sheep, and so forth, until they had successfully wiped out other herbivore
species, before finally starving after having finished their food off. He found the
idea of every species having originated in the areas they currently lived on in much
more rational. Thus, Browne concludes that Darwin and Wallace were not the first

ones to question the biblical explanation of the geographical organism distribution;
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actually, there were several naturalists who discredited the legend of Noah's Ark

and its stranding on Mount Ararat before them.

The contribution of palaeontology to biogeography

Peter J. Bowler made a historical reconstruction of biogeography, which stands out
due to the analysis it makes regarding the profound influence the discovery of
fossil remains had on zoogeographic awareness and their evolutionary meaning. It
addresses the connection between morphology, palaeontology and biogeography,
an area of study that had not been as researched back then. In the eighth chapter,
The Geography of Life, of his work Life's Splendid Drama (Bowler 1996), he
highlights the role the study of fossils had on shifting the direction of the ecological
explanation, which had been relating the distribution of organisms solely to
environmental conditions. Palaeontology could reveal changes in the geographical
distribution of species not only in a spatial dimension but in a temporal one as well.
These facts were particularly promising, as it could potentially reveal the areas of
origin for plant and animal taxa, as well as the displacements they had experienced
before they reached their current distribution. But above all, the study of fossils and
their geographical distribution opened another possibility that was not in the
perspective of population genetics or adaptation studies: the reconstruction of the

history of life.

Bowler's research also revolves around the development of evolutionary theory. It
tackles the debate between extensionist naturalists, such as Edward Forbes (1815-
1854) and Joseph D. Hooker (1817-1911), among others, and the permanentism

inclined ones, like Darwin himself, who rejected the idea of the sinking of huge
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continental masses having occurred within the recent geological past. Bowler
highlighted how the Malthusian principle was widely accepted as a cause of the
natural tendency of species towards expansion, even by those opposed to the
Darwinist theory of natural selection. He explains how this theory heavily
influenced the approval of the dispersalist biogeographic approach, finally
replacing its rival concept of inertia, proposed by Andrew Murray (1812-1878).
According to Murray, biogeographical regions remained relatively stable because
organisms instinctively stayed in their area of habitat as long as it proved
convenient for their lifestyle. Thus, the concept of inertia denied the idea that
organisms had a natural tendency towards expansion. In the end, the idea of
dispersal had such a degree of approval that both extensionists and permanentist

theorists ended up accepting it as the cause of the current distribution.

Bowler concludes that the debate between extensionism and permanentism
reached a dead end because the advocates of each posture could accuse the
opposite side of falling into ad hoc speculations. Permanentist theorists could
always aid themselves with the hypothesis of improbable dispersions. In contrast,
extensionists could still hypothesise the existence of some terrestrial bridge for any

case of disjoint distribution.

Bowler also approaches the debate regarding the idea of independent evolution,
also known as parallel evolution, which contradicted the Darwinist biogeographic
model. Two of the central points of Darwinism were that 1) each species had
originated just once, and 2) that the spatial disposition between continents and

oceans had remained unaltered, at least since the Cenozoic Era. The spatial
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consequence of these principles was that the only way to explain the current
geographical distribution of species was their dispersion from their centre of origin.
Naturalists such as Angelo Heilprin (1853-1907) and Richard Lydekker (1849-
1915), amongst others, proposed the idea that the same species could have
originated independently in different areas. Lydekker, for example, admitted that
horses had evolved independently across both sides of the Atlantic. Karl von Zittel
(1839-1904) also argued against dispersion as a cause for distribution. He pointed
out that the resemblance between the fauna of the European Eocene with that in
North America was not explained adequately by mere dispersal, and proposed that
this was due to a parallel evolution having occurred on both continents. This way,
the concept of parallel evolution simply deemed Darwin's model pointless. The

search for centres of origin and dispersion routes would be of no use.

Bowler concluded that the conjunction between evolutionary ideas and research on
current and past organism distributions towards the end of the 19th century and the
early 20th century was a decisive influence on the predominant investigation in
biogeography, which consisted of finding the location where groups of organisms
had appeared and accepted that any successful species would have the automatic
tendency to expand its territory as much as possible. Thus, the Holarctic
distribution model was structured, according to which the more evolutionary
advanced groups had originated in the most hostile northern climates. The periods
of climatic stress had triggered successive waves of invasion of the superior
northern groups that would, later on, extend towards the south, displacing or wiping

out the ancient groups.
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History of naturalist practices in the 18th century

James Larson (1986) analysed the research performed in the late 18th century on
geographical history, the spatial organisation of organic beings. He realised that
the problems of the spatial distribution of life were secondary in respect to the main
interest, which was to make the inventory of the living beings and to build a natural
system to organise them properly. Therefore, historical geography had not
emerged as an independent discourse. It is worth noting that he differed with
Nelson on this regard, who argues that zoogeographic issues took a central role
within the anti-Linnaean and anti-essentialist conceptual frame that Buffon

developed.

Larson highlights two theoretical perspectives for the study of the geographic
distribution of organisms: an essentialist one, originating in the works of Linnaeus,

and a more traditional and eclectic one, developed by Buffon.

Historical geography, as understood by naturalists in the late 18th century, was the
systematic study of the factors that affected the geographical distribution of
animals and plants across the globe, as well as the general principles that ruled
them, which makes this discipline the predecessor of biogeography. However,
Larson points out that the context in which the discussion developed was quite
different from that of modern biology, which influenced the perception of said

factors, their conceptualisation and the problems they posed.

According to the essentialist conception of Linnaeus, Providence had confined

plants and animals within well-established physical limits, which were also the most
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adequate to perform their role in the economy of nature, so that each species could

only live in its destined place and not anywhere else.

On the other hand, Buffon develops a radically different definition of nature to that
of Linnaeus. He assigns great importance to the role of change and variation and
associates external circumstances with the differences found between the
quadrupeds of the Old and the New World. Within forty years, Buffon assembled a
theory to explain organic distribution, based on the idea that Earth had gone
through a gradual cooling process, which triggered the shift of the successive
migration of mammals towards lower latitudes. Even though contemporary
naturalists criticised this theory for being speculative rather than based on
empirical evidence, Larson acknowledges that the input Buffon provided was
relevant and innovative, as it represented an attempt to explain organic distribution

through historical processes.

However, Larson points out that the fact that historians have mainly focused on
theoretical aspects of Linnaeus and Buffon has resulted in the neglect of the
tremendous amount of distribution factors collected and organised in the second
half of the 18th century. Therefore, it would be necessary also to address the

historical study of which were the practices of 18th-century naturalists.

Zimmerman, who carried out the first great work about historical geography,
displays an ambivalent attitude towards Linnaeus and Buffon. His work
represented a reaction against both Linnaeus' speculations and his equatorial
mountain, and Buffon's theory of terrestrial cooling. He set himself a more modest

goal, though it proved to be more accessible: to collect empirical facts, given that
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before assembling any theory, more and better information was required on the
issues of distribution and physical conditions in a global scale. With the available
imperfect information, it was only possible to speculate on matters such as
potential migrations, adaptability in new habitats, or past geographical conditions.
Several naturalists were influenced by the approach Zimmerman took, and
consciously attempted to avoid any speculation. It was only towards the late 18th
century that the interest in theorisation reemerged, though more information was

provided at this point.

History of the practices of biogeographers

In recent his work, Malte Ebach (2015) develops an original and exciting version of
the history of biogeography, which matches up with Larson's proposal to create a
history that focuses on the study of the practices of biogeographers, rather than on
their ideas. Ebach makes a critical analysis of the histories of biogeography. He
declares that many of them were mainly conceived based on the beliefs of their
practitioners, especially those related to the development of evolutionary theory.
Ebach stresses the fact that history has rarely been told based on an approach to
the actual work of biogeographers. His pretension, therefore, is to assemble a
history of the practices and methods used by phytogeographers and
zoogeographers in the 18th and 19th centuries, without drawing upon the histories
made by historians, but choosing to appeal to primary sources from the naturalists
of these centuries instead. This way, he presents his work as an alternate history,
mainly directed towards practising scientists of biogeography. However, the

exclusion of the interpretations of historians and his fixation on primary sources
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does not exempt his understanding from being just one more in the history of

biogeography.

According to Ebach, what determined the means to perform biogeographic
regionalisation was the type of classification practice. In the 19th century, two
important schools had been developed, one of Linnaean lineage and the other with
a Humboldtian approach. The first one sought for taxonomic criteria while the
second one focused more on physiognomic criteria. Ebach argues that the practice
and specialisation of classification were what guided the course biogeography took
in the 18th and 19th century. This basis goes against a popular idea among
biogeography historians, according to whom the development of evolutionary
concepts was essential to the design of this discipline. He denies that evolutionary
theory was the outcome of the vegetal and animal geography present in the first
half of the 19th century. Naturalists were stuck trying to establish a way of
classifying organisms rather than looking for a theoretical synthesis of the factors

of the organic distribution.

Ebach scorns the glamorous histories of biogeography, with founders and clear
origins of the discipline, which, by the way, does not have a single centre of origin,

which is why the attempts to unify it have always been to no avail.

He also criticises the biogeography histories that establish illustrious founders of
the discipline, such as Humboldt, Wallace or Darwin, as their glorification implies
hidden fallacies, as well as anachronisms of terms and concepts associated with
these so-called founding fathers. The term "biogeography" itself was not coined

until the late 19th century, and by extension, it appeared later than the work of
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these naturalists. It is assumed that the intellectual lineage of characters such as
the previously mentioned experts lingers even nowadays, who seems to give a
"Whiggish" tinge to these histories. Because of this, an anachronic identity as a
proper and autonomous discipline, though historically fictional, is assigned to

biogeography.

Ebach argues that in Nelson's version of the history of the biogeography Buffon
and de Candolle appear as founding fathers because of Nelson's exclusive interest
in historical biogeography. According to Ebach, Nelson carried out a selective
reading on Buffon, which resulted in his history of the biogeography to become
slanted. The contribution of Buffon to biogeography was not so relevant, as he
used geographic distribution to explain disjoint distributions, which makes it, in the
eyes of Ebach. This law is more based on taxonomy than biogeography. To
complete his criticism of the work of Nelson, Ebach points out that Buffon's input
was not even original, as the concept described as "Buffon's Law" had been

previously addressed by Linnaeus.

Discussion

Among the works reviewed, an internalist approach prevails. Only two of the works
analysed have an approach more inclined to the practices of naturalists who
studied the geographical distribution of organisms. Both Larson and Ebach have
been interested in this latter approach, while others have focused on the theoretical

discussion of ideas.
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The history of biogeography, as proposed by Ebach, intentionally focused on
practices related to this discipline while pushing its ideas to the background. He
argues that naturalists back in the early 19th century were committed to
classification work of a descriptive character and, even though they were able to
sketch out some causes for the patterns of the geographic distribution of the
organisms, they did so with a merely speculative tone without digging any further
into them. Indeed, Augustin de Candolle was interested from a young age in the
conclusions drawn by Adolphe Brogniart, who realised that plant fossil forms were
different from the current ones. Even though these results were not enough for
Brogniart to doubt his fixist and catastrophe-leaning stance, Augustin de Candolle
was faced with, as one could guess, the canonical ideas arguing that all species
had originated in a single centre and had remained static since their creation.
However, he refrained from discussing this matter, appealing to the uncertainty

regarding both past conditions on Earth and transmutationist ideas.

Despite the declaration of principles of Ebach, the limits he establishes between

the concepts and the practices of naturalists appear to be blurred at times.

Ebach revisits Larson's highlighting of the neglect of historians towards the works
of naturalists in Northern Europe, and his work certainly aids noticeably to fill this
gap. He also agrees with the criticism Larson makes on the work of Browne, in the
sense that the narrative of this author is ultimately selective, as Browne focuses on
the 19th century while oversimplifying the problems regarding the distribution of the

organisms that the naturalists of the 18th century faced.
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However, noticeably biased historiography studying the practices of the experts of
geographic distribution would also prove to be faulty. It is relevant to make some
remarks on the criticism Ebach makes in regards to histories mainly based on
concepts, and particularly on his criticism on the work of Janet Browne, in the
sense that she does not tackle the practices of biogeographers and instead
narrates the history of biogeography as if it was the predecessor of the
development of the Darwinist theory. Opposite to Ebach's stance, it seems
undeniable that ideas have played a crucial role in the development of our
understanding of the geographic distribution of the organisms. For instance, how
could concepts such as "flora", "fauna", "station" or "habitation" be explained
without their theoretical framework? Beginning with the idea that species had
originated in the place they inhabit, in contrast with the previously dominant view
that they had emigrated from a single origin centre, a new idea emerges arguing
that not only particular species but entire species groups that dwell in a region
make up a larger body of components that are not only spatially coincident but also

form integrated sets of species, that is to say, flora and fauna.

On the other hand, how would it be possible to comprehend the concept of
"habitation" without its theoretical burden? This concept is only possible by
rejecting the previous ecologic determinism, present in the Natural Theology.
Without theoretical meditation, knowledge cannot advance. It was only after the
term of flora was presented as integrated groups of species that it became possible
for a series of works on the flora of several regions to proliferate (i.e. the Lapponic

Flora of Linnaeus, the Sibirica Flora and the Orientalis Flora of J. G. Gmelin, the
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Francaise Flora of Lamarck, among others). While the taxonomic practice was
indeed the one that allowed the development of biogeography, as Ebach argues,

what incited this same development was the interplay between praxis and theory.

It was only beginning with the theorisation that flora and fauna were conceived as
living entities that were typical and exclusive of a geographical region. These
theoretical concepts captivated the imagination of countless naturalists. Browne
convincingly argues that starting with the coining of the ideas of flora and fauna the
use of the concepts of biological provinces as virtual synonyms arose. It is only this
way that biological provinces are interpreted as integrated communities of
organisms, not only bound by their obvious geographical relation, but also by the
close bonds among species. In other words, the concepts of flora and fauna
transcend past the mere geographical connection between their component

species towards a plane that is properly ecologic and even historic.

With the concept of biological provinces, a series of investigations that have been
ongoing since the 20th century acquired a new meaning, such as searching for
their limits, the species that shape them, or their physical and topographic
attributes. This is a clear example that opposes the affirmation of Ebach, which
argued that the development of biogeography had little to do with the theorisations
and that the essential agent for the development of this discipline had been the
practices of biogeographers themselves. The very dichotomy that Ebach identifies,
between the taxa regionalisation of Augustin de Candolle or the physiognomic one

by Humboldt, originates from two clearly distinct theoretical conceptions.
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Conclusions

There is no central dogma nor dominant paradigm within the discipline of
biogeography. This premise may explain why several biogeography histories have

been developed through time.

It is necessary to acknowledge Ebach's remark on this, in the sense that it is
needed to assemble a complete history of the practices of the biogeography.
However, despite the importance of social studies of science, it is difficult to make
out how scientific practices can detach themselves from a theoretical framework,

no matter how general the latter is.

The internalist histories of biogeography have had the virtue of displaying the
importance of this discipline, by bringing forward a constant core question within
biology, where and how did species originate? It is this specific link, which explains
why several historiographers of biogeography ended up developing their narrations
around the arrival of the Darwinist theory, as it was ultimately the one that provided

a persuasive answer to this "mystery of mysteries" (Darwin 1859).

Aside from the inherent worth of the study of the history of biogeography, it also
serves as a reference to reach a broader and more informed vision regarding the
debates that have and still are taking place to explain the spatial-temporal

distribution of biodiversity.

This work served as a proposal for a vision that differs from Ebach's, providing a

more balanced version, where both internalist and histories of praxis are presented
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as valid. Contrary to what Ebach thought, ideas have always been a relevant factor

for the development of biogeography.
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Fuentes Historicas Primarias sobre el

Estudio de Patrones Biogeograticos de la Biota
Mexicana en el Siglo XIX
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Fabiola Juarez-Barrera - Alfredo Bueno-Hernandez - David Espinosa - Carlos Pérez-Malvéaez

Los conocimientos geograficos en México son muy antiguos y se
remontan a la época prehispanica. Entre las representaciones
pictograficas son conocidos los primeros mapas de Tlotzin, de
Cuahtinchan y de Teozacoalco (Gutiérrez, 1987: 87). Con los
mayas, los toltecas y mnahuas que se establecen en el México
antiguo, aparecen los primeros estudios sobre astronomia,
cartografia y utilizaciéon de los recursos naturales (Bassols, 1956:
53). Ya estos antiguos pobladores de América habian desarrollado
tanto colecciones de plantas como pequenos zoolbdgicos. En
cambio, durante el periodo de la colonia espanola, hubo pocos
libros de contenido geografico.

Se conservan muchos manuscritos del siglo XVI, escritos en
décadas posteriores a la conquista, asi como libros sobre el estado
en que se encontraba la Nueva Espana. Entre ellos estan los
primeros libros donde se habla de algunos aspectos geograficos
generales de la América del Norte, como son el de Fray Alonso de
la Vera Cruz (1557), titulado Physica Speculatio y el de Juan de
Gardenas (1591), Primera Parte de los Problemas y Secretos Maravillosos
de las Indias, en los que tocan algunos aspectos geograficos.
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Fray Alonso, un fraile agustino, lleg6 a América y quedd tan
azorado por la nueva geografia, sus habitantes y sus lenguas, que
incluso se rebautizé con el nombre de la nueva tierra (Vera Cruz).
Dedic6 todo su esfuerzo a la ensenanza, y en ese empeno, reunio
una biblioteca que incluia mapas, globos terrestres y planisferios
(Sanchez Menchero, 2013: 214-215). Juan de Cardenas, un
sevillano que estudi6 medicina en México, abord6 aspectos
climaticos y geograficos para explicar por qué las Indias eran
habitables a pesar de estar situadas en la zona térrida,
contradiciendo asi la opinidon canodnica de Aristoteles y de Zendn
de Elea, quienes habian razonado que era inhabitable debido a su
calor extremo.

Primeros esbozos: Alzate y Clavijero

Durante la revolucién intelectual de la Ilustracién espafiola surge
el impulso de una renovacién social a través de la cultura y el
conocimiento. En el siglo XVIII, bajo el reinado del monarca
Carlos 111, la Corona Espanola privilegio el estudio de las ciencias
naturales en sus colonias con el fin de sustituir la explotacién
minera por la explotacion de recursos naturales (Zamudio, 1993:
47). Fue asi que financi6 la realizacion de expediciones como las de
Hipoélito Ruiz y José Antonio Pavon a Peru, la de José Celestino
Mutis al Reino de la Nueva Granada y la de Martin de Sessé¢ a la
Nueva Espana. El propésito explicito que tuvo Carlos III para esta
ultima fue la de compilar el conocimiento metoédico de las
producciones naturales de la Nueva Espana, asi como el de
completar, perfeccionar e ilustrar los escritos de la expedicion que
habia hecho en el siglo XVI el Protomédico Francisco Hernandez
(Maldonado, 2000: 12). Por su parte, Sessé¢, quien tanto empeno
habia puesto en el proyecto, tenia ademas el proposito de fundar
una catedra de botanica y la creaciéon de un jardin botanico en la
Nueva Espana.

Al poniente del Atldntico, un grupo de criollos de la Tlustracién
novohispana habian hecho renacer el interés por el estudio de las
ciencias. Destacaban entre ellos figuras como Joaquin Velazquez
de Ledén, Antonio de Leon y Gama y José Antonio Bartolache,
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pero, sobre todo, Francisco Javier Clavijero y José Antonio Alzate.
Alzate tuvo reconocimiento en el extranjero. Fue miembro de la
Real Academia de Ciencias de Paris, el Real Jardin Botanico de
Madrid y la Sociedad Vascongada (Galindo y Villa, 1890: 5). El
jesuita Clavijero dio a conocer una historia ‘desde adentro’ sobre la
Nueva Espana, a diferencia de las historias escritas por ilustrados
europeos que nunca estuvieron en América. Tanto Alzate como
Clavijero, ademas de destacar como cabezas del movimiento de
reivindicacion criolla de la Nueva Espana, estan entre los primeros
intelectuales mexicanos interesados en el conocimiento de la
distribucion geografica de las producciones naturales de México.

José Antonio Alzate (1737-1799), un personaje de caracter
atrabiliario, ademas de virulento como pocos para la polémica,
nacié en Ozumba. Su padre fue un espanol, Juan Felipe de Alzate,
de posicion desahogada. Su madre fue Maria Josefa Ramirez, y su
abuelo, Cristobal Ramirez, fue duenio de una hacienda de labor.
José Antonio, quien por cierto emparentaba con Sor Juana Inés de
la Cruz, se gradu6 de bachiller en artes por la Real y Pontificia
Universidad de México (Moreno, 1999: 11). Desde temprana edad
tuvo la aficién compulsiva de coleccionar variados objetos, como
libros, antigiiedades, instrumentos astronémicos y ejemplares de la
historia natural. Sus intereses fueron variados. Realiz6 algunas
observaciones astronémicas, entre ellas el transito de Venus por el
disco solar y un eclipse de luna. Incursion6 también en el campo de
la historia natural e hizo estudios sobre la grana o cochinilla y
sobre la migracion de las golondrinas. Se le encargaron empresas
diversas, como la de traer agua a la ciudad de México y la de
reconstruir el edificio del molino de pélvora (Galindo y Villa,
1890: IV). Alzate es un hombre de la Ilustracion que ataca el
aristotelismo, tan lleno de retérica y falto de experimento,
contraponiendo la ciencia contra la escolastica y que tiene plena
confianza en la razén como camino hacia el conocimiento, incluso

el de Dios.

Interesado en promover la ciencia, la cultura y las artes, Alzate
se dio a la empresa de publicar un peridédico que sirviera para
elevar el nivel intelectual de los mexicanos, abordando materias
diversas como matematicas, fisica, historia natural, astronomia,
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mineralogia, botanica, quimica, medicina, agricultura y geografia.
El 12 de marzo de 1768 empez6 a publicar el Diario Literario de
Meéxico que llegd hasta el numero 8 (Moreno, 1969: 98). Alzate llevo
a cabo la idea de hacer un periddico cultural. Inici6 la publicacion
de la Gazeta Literaria en 1788, la cual concluy6 en 1795. Se publicaron
3 tomos, con un total de 139 nimeros. En el tomo II aparece un
estudio geografico de las lagunas de México. Conviene decir que
un tema de especial interés para Alzate fue la geografia de la Nueva
Espana. Se ocup6 especialmente de la descripcion topografica y de
la critica a los mapas novohispanos. Alzate desarrolla una vision
utilitaria de la geografia, necesaria para las operaciones militares,
la navegacion, la exploracion, los viajes, la delimitacion de los
territorios para los juicios juridicos, es decir, una disciplina esencial
para el bienestar social. Esta es una concepcion nueva de la geografia,
que rebasa el concepto de esta disciplina como un conocimiento
meramente académico, interesada principalmente en la determinacion
de las dimensiones y la forma de la tierra y la presenta ahora como
esencial para tomar decisiones politicas y militares (Mendoza,
2000: 207-210).

Este giro hacia la geografia se habia desarrollado en Francia, en
donde habia surgido, como nueva especialidad en el ejército, la
ingenieria geografica, ligada directamente a las operaciones vy
estrategias de la milicia.

Alzate se percata que el conocimiento de la geografia de la
Nueva Espana es muy deficiente. Se refiere a la geografia como
una rama de las matematicas, que consiste en hacer cartas, para lo
cual se requieren instrumentos, mediciones de angulos, calculos de
distancias y observaciones astronémicas que precisen la ubicacion
de las localidades. Acuciado por la ausencia de un mapa de la
Nueva Espana, es que produce un mapa de las regiones
septentrionales conocidas de esta colonia; lo construye con base en
la informacién corroborada de viajeros y en mapas ya existentes
corregidos por ¢él. Se da cuenta que hay errores tan crasos en
mapas anteriores, como el de la ubicacion geografica de la Nueva
Espana (Mendoza, 2000: 2014). Elabor6 un Nuevo Mapa Geogrdfico de la
América Septentrional, perteneciente al virreinato de México, que
envio a la Academia de Paris en 1768,
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mismo que fue corregido con observaciones astronomicas y
presentado en 1772 como Plano geografico de la mayor parte de la
América Septentrional Espanola (Mendoza, 2000: 215).

Alzate corrigié mapas, mejorando su exactitud y concluy6 que
la laguna de México era la mas elevada sobre el nivel del mar,
superando a las que habia en los Alpes e incluso en los Andes
(Alzate, 1831, II: 107). Destaca por haber sido uno de los primeros
en reconocer la importancia de la exploracion geografica de
México:

“La Geografia de Nueva Espana, tan desconocida, pues apenas se

conocen las verdaderas situaciones respectivas de los principalisimos

lugares, recibiran grande claridad cuando se trate en virtud de
documentos que si no admiten una demostracion geométrica, se
aprocsimaran a la verdad. Los diarios de los Viages, que tanto
instruyen, ya sea acerca de las costumbres de los habitantes, o de las

producciones de la naturaleza, no seran el menor objeto a que se
dirijan mis trabajos.” (Alzate, 1831, I: 2).

En 1768, realiz6 una amplia descripcién topografica de México
(Alzate, 1831, I: 41-52) y publicé un Nuevo mapa geogrdfico de la América
septentrional en 1767, un Atlas eclesidstico del arzobispado de México también
en 1767 y un Plano geogrdfico de la mayor parte de la América septentrional en
1775 (An6énimo, 2016).

Considera a la geografia como una ciencia compleja y necesaria
para precisar mediante una serie de observaciones la localizacion de
cualquier lugar dentro de la dilatada superficie del globo (Alzate,
1831, III: 59), pues ni siquiera se cuenta con un plano geografico
general que ensene a las gentes la posicion respectiva de sus

poblados:

“La Geographia de esta America, que por su extension y
reciente Conquista, se halla tan ignorada, se tratara en muchos
de mis Jornales, segun se fueren consiguiendo las noticias que
me parecieren bien radicadas. Tambien dare algunas noticias
de la Historia natural de este Reyno, en que ciertamente se
hallan cosas bien exquisitas, asi por su particularidad, como por
no aver hecho mencion los Authores que han escrito de la

America.” (Alzate, 1768: 5).
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Alzate mereci6 incluso la atencién del célebre Alexander von
Humboldt, quien escribié comentarios sobre tres sabios de la
Nueva Espana, Velazquez de Leo6n, Leon y Gama y desde luego,
Alzate. Aunque de entrada le da la calificacién de sabio, se refiere
a ¢l de una manera no precisamente elogiosa: “Alzate, el menos
sabio de ellos, era corresponsal de la Academia de Ciencias de
Paris: observador poco exacto, y de una actividad a veces impetuosa,
se dedicaba a demasiados objetos a un mismo tiempo.” (Humboldt,
1822: 234). El propio Alzate reconocia que sus estudios sobre las
ciencias y la historia natural eran una mera aficion.

En conclusion, podriamos decir que Alzate se quedo en la
geografia cartografica, y si bien realizé6 también algunos estudios
sobre historia natural, no llegé a ligar estos dos campos, es decir, no
lleg6 a enfocarse especificamente sobre la distribuciéon espacial de
los seres organicos.

Otro intelectual notable de la Nueva Espafa fue el jesuita
Francisco Javier Clavijero (1731-1787). Naci6 en Veracruz y muri6
en Bolonia. Fue tebélogo, historiador y divulgador de la ciencia.
Estudi6é la carrera eclesiastica dentro de la Compania de Jesus,
destacando tanto por sus estudios de filosofia como por su interés
por las ciencias. Ocup6 diversas catedras, en las que se distingui6
por su pensamiento ilustrado, lo que le vali6 reconvenciones en su
compania y continuos traslados. En 1767 fue expulsado de México
con sus companeros jesuitas. Radico en Bolonia, Italia, donde se
dedic6 a escribir sus obras sobre temas mexicanos. Alli compuso su
obra mas importante, la Historia Antigua de México, en 1780, con el
proposito expreso de reivindicar a su patria de las infamias que
sobre ella habian escrito algunos autores europeos, como Buffon,
pero sobre todo, de las calumnias de Cornelius de Pauw, quien
desde su extrema arrogancia eurocentrista y sin haber puesto
nunca un pie en América, considero a estas tierras como inficionadas
y pobladas de seres degenerados, ya fueran plantas, animales u
hombres (Kohut, 2008: 60). Ademas de interesarse por la historia
de México, Clavijero tuvo gran pasion por conocer su geografia, su
flora y su fauna.

La importancia de la Historia Antigua de Clavijero adquiere toda
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su relevancia cuando se contrasta contra la historia del reverendo
William Robertson, lider de la Iglesia Presbiteriana de Escocia,
quien pocos anos antes de Clavijero, habia publicado su Historia de
América. Junto con personajes como Montaigne, Lafiteau, Jean de
Léry y los ya mencionados Buffon y Cornelius de Pauw, Robertson
elabor6 su discurso de América desde su posiciébn de poder
(Sebastiani, 2011: 209). Con su carga conceptual de razén y
progreso propia de la Ilustracién, mas su formacion calvinista,
construye un modelo de historia con pretensiones de universalidad
y a partir de esas dos premisas juzga a América como una tierra sin
futuro y a sus habitantes como una raza sin historia (Sebastiani,
2011: 219). Razon6 que la civilizacion y el cristianismo habian
surgido indisolublemente unidos en Europa. ;Como se pretendia
entonces cristianizar a unos indios salvajes, no aptos para apreciar
la tinica y verdadera religién? Si por definiciéon, la historia habia
surgido con la invencién de la escritura, los indigenas americanos
eran una raza sin historia y ni por asomo estaban incluidos en la
lista de los predestinados a la salvacion. Cuando Clavijero publico
su Historia Antigua de México, Robertson la descalifico. Ademas de
ser poco original —solo repetia lo que habia escrito Joseph de
Acosta— contenia no mas que una serie de conjeturas basadas en
documentos de origen incierto (Sebastiani, 2011: 225-226).
Privados de razén, segin podia verse de sus practicas paganas,
crueles y supersticiosas, sin escritura, sin religion y sin historia, los
indigenas de América simplemente no existen. Esa concepcion,
la cual revela un craso error historico-geografico, perdura
actualmente en la denominacién excluyente de referirse a los
estadounidenses como “americanos”, dejando fuera a todos los
otros habitantes de América al sur del Rio Bravo. Ya desde
Robertson, se negaba la historia de la otra América, la que iba
desde México hasta Peru, y esa negacion de la otredad persiste en
amplios sectores de la tradicion calvinista sajona.

Siguiendo la tradicion de los europeos estudiosos de América,
Clavijero (1917a) abordo en la primera parte de su obra la historia
natural de Anahuac, nombre que originalmente se referia al valle
de México, y que Clavijero extiende intencionalmente a todo el
territorio de Nueva Espana. Hace una division politica de Andahuac
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y delimita geograficamente sus provincias. Presenta una relacién
de sus principales rios y lagos, de su clima, sus volcanes y sus
regiones minerales, de las flores y frutos mas destacables, de sus
plantas y de aquellos arboles que son dutiles por sus maderas y
resinas.

Luego aborda el estudio de los cuadrapedos. Incluye a
mamiferos, aves, reptiles, peces y también a insectos, sin mayor
pretension que la de dar solo “alguna idea” (Clavijero, 1917a: 47)
de la fauna. Resuelve casos de homonimia (como deslindar a la
tuza del topo europeo). Distingue primero a los cuadrapedos
“nuevos”, refiriéndose a los importados de Europa o de las islas
Canarias a América, como caballos, asnos, toros, ovejas, cabras,
puercos, perros y gatos de los antiguos, es decir, de aquellas
especies nativas del Nuevo Mundo, aunque en sentido estricto, las
que habitan América desde tiempos muy antiguos, pues Clavijero
no admite mas que una sola creaciéon original en el edén biblico. A
su vez, distingue en este segundo grupo a dos subgrupos. El
primero de ellos incluye a los que son comunes a ambos
continentes y el segundo solo incluye a los propios, hoy diriamos
endémicos, del Nuevo Mundo. Estos, a su vez, los separa en los que
hoy llamariamos endémicos de distribucion amplia, es decir, los
comunes a América Septentrional y Meridional, de los que son
privativos solo del reino de México. Estas distinciones implican, ya
de si, un primer esbozo de regionalizacién biogeografica. Entre los
cuadrupedos comunes a México y el Viejo Mundo, Clavijero
menciona a los leones, tigres, gatos monteses, osos, lobos, zorras,
ciervos, gamos, cabras montesas, tejones, gardunas (especie de
mustélido, semejante a la marta), comadrejas, martas, ardillas,
polatucas (especie de ardilla voladora), conejos, liebres, nutrias y
ratones, aunque esta vez no es capaz de distinguir homonimias.

Distingue ciertos patrones de distribucién espacial de los
cuadrupedos. Senala los que son comunes a México y a otros paises
de América, como el jabali o coyametl, el zorrillo, varias especies
de monos, el armadillo, el hormiguero, el tlacuache, el amiztli, del
que duda si es una especie de nutria, el techichi (especie de perro),
el mapache y la danta o tapir (Clavijero, 1917a: 48).
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A otro grupo lo distingue por tener cuadripedos peculiares de
Anahuac, como el ciervo blanco, el coyote, el tlalcoyotl o tejon, el
tepeitzcuintli, el xoloitzcuintli (perros), el tepescuincle (paca,
roedor, aunque lo describe como un carnivoro), el ocotochtli (gato
montés), el coyopollin (una especie de tlacuache, al parecer), el
tlalmototli y el techallotl (dos especies de ardilla de tierra) y el tozan
o tuza (Clavijero, 1917a: 52).

Al igual que con los mamiferos, Clavijero contintia haciendo
una relaciéon de las aves, los reptiles, los peces y los insectos.
Ocasionalmente hace referencia al lugar donde habitan ciertas
formas, aunque de manera poco precisa, limitandose a mencionar
que son de las tierras bajas y calurosas o bien de las partes altas.

Son las calumnias de Pauw las que lo impulsan a reconocer la
necesidad de hacer una regionalizacion de México. El holandés
habia proferido una sarta de calumnias atroces sobre las tierras
americanas y sus habitantes, desde la perspectiva propia de su
sectarismo calvinista. Afirmé que las tierras americanas eran todas,
sin distinciéon alguna, ponzonosas e insalubres. Clavijero en
cambio, destaca la diversidad de climas y producciones organicas
de la Nueva Espana, por lo que propone un estudio riguroso de sus
provincias (Clavijero, 1917b: 271, 284).

Clavijero sefala errores de la Historia Natural de Buffon, como
la de creer que hay poca diversidad de especies en América, lo cual
atribuye a la ignorancia del francés para reconocer como propias a

muchas de las especies de América. Es su poco conocimiento

la causa de que las confunda con otras parecidas del Viejo Mundo
y de que termine por dar el mismo nombre a especies diferentes.
Pero ademas de estas homonimias erroneas, Buffon comete
omisiones graves, pues ni siquiera menciona a una especie tan
conspicua como el coyote (Clavijero, 1917b: 297). Desmiente
Clavijero la afirmacién del aristécrata francés segun la cual los
animales de América son mas pequenos e imperfectos que los del
Viejo Mundo y lo acusa de impio, pues atribuye imperfeccion a la

obra Divina.
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Las Explicaciones Biogeograficas sobre el
Poblamiento del Nuevo Mundo

Clavijero adopta la explicaciéon dispersionista tradicional para
explicar el poblamiento del Nuevo Mundo. Ya Buffon suponia que
los animales americanos procedian de los del Viejo Mundo, lo que
no evitdé que cayera en algunas inconsistencias (Clavijero, 1917b:
29). Por ejemplo, admite que el llamado leén americano es nativo
del Nuevo Mundo. Clavijero en cambio, es mas ortodoxo. Afirma
que todos los animales de América necesariamente debieron
descender de los sobrevivientes del Diluvio salvados en el arca de
Noé. No puede haber por tanto animales americanos autéctonos,
pues tal suposiciébn seria contraria a las Sagradas Escrituras,
aunque concede que algunos se han criado alli desde tiempos
inmemoriales (Clavijero, 1917b: 220, 233, 234).

Segiin una opinién contraria, los animales de distintas 4reas del
mundo no procedian de las parejas salvadas por Noé, sino que
habian sido creados i situ. Todavia hasta mediados del siglo XIX,
era comun admitir las creaciones especiales. Algunos las admitian
sin ningin empacho, como el célebre Louis Agassiz, quien creia
que Dios creaba ad libitum sus especies, en cualquier tiempo y en
cualquier area. Otros, como James D. Dana, solo apelaban a
creaciones especiales en los casos de distribuciones disyuntas
extremas. Un siglo antes, Clavijero, quien no admite la poligenia,
ni para los hombres ni para los animales de América, conjetura
que tanto hombres como bestias llegaron a América transitando
por uniones terrestres entre los dos mundos que existieron en el
pasado. Supone que hubo dos vias, una para los animales que
podian soportar los climas frios y otra para los tropicales, pues no
seria razonable que estos ultimos pudieran haber soportado las
inclemencias de los climas del extremo norte del globo. Los
primeros llegaron por proximidades terrestres todavia presentes en
la geografia actual entre el extremo noroccidental de América y el
nororiental de Asia, es decir, por el estrecho de Anian (Clavijero,
1917b: 228). Los habitantes de tierras tropicales en cambio,
pasaron por extensiones terrestres situadas en latitudes
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ecuatoriales, que unian a América con el Viejo Mundo, las cuales
desaparecieron (Clavijero, 1917b: 237). Quedaban, sin embargo,
casos que no se podian explicar ni con esta hipdtesis extensionista.
Se pregunta Clavijero como pudieron llegar a Ameérica los perezosos,
conocidos entonces como pericos ligeros, tan lentos en sus
movimientos, y en cambio no llegaron las veloces gacelas (Clavijero,
1917b: 240). Sin embargo, mas le hubiera valido a Clavijero haber
declarado desconocida la causa de la ausencia de animales domésticos
en América, nativos del continente euroasiatico, que la pueril
explicacion que dio. Propuso que animales como las ovejas, cabras,
caballos y asnos no llegaron a América debido a que fueron retenidos
por los hombres, que ya los habian sometido a esclavitud inmediatamente

después del diluvio (Clavijero, 1917b: 242-243).
La expedicion de Martin Sessé

Esta expedicion se realizé de 1787 a 1803, cubriendo grosso modo
el territorio actual de México, el oeste de los Estados Unidos,
Guatemala y las areas septentrionales hasta la isla de Vancouver y
fue mas o menos simultanea con la de Alejandro Malaspina, la cual
cubri6 las posesiones ultramarinas de Espana (Navarro-Sigiienza et
al, 2007: 809). Cuando Sessé prepara su expedicion, su proposito
no se limita a aumentar el conocimiento de las producciones
naturales de la Nueva Espanay a perfeccionar e ilustrar la obra
del protomédico Francisco Hernandez, sino que expresamente
persigue el fin de mejorar a través del conocimiento de las plantas
medicinales las condiciones sanitarias tanto de la colonia como de
la metropoli (Maldonado, 2000: 6). Sus intenciones causaron
inquietud entre el Establishment del protomedicato virreinal, que
alejado de la madre patria, habia llevado el estado de salud de la
poblaciéon a una condiciéon lamentable. Se habia prohijado la
corrupcion, proliferaban los impostores que se hacian pasar por
médicos y no habia ningin control sobre los medicamentos
(Maldonado, 2000: 19). Pero la expediciéon también produjo
discusion académica, como la que se dio entre Alzate y Vicente
Cervantes. Cervantes era el discipulo predilecto del director del
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Jardin Botanico de Madrid y encargado de la politica cientifica de
la Ilustracion espanola, Don Casimiro Goémez Ortega. Fue
Cervantes quien introdujo la botanica linneana en México.
Después de la expedicion de Sessé, se quedo a vivir en la colonia
novohispana hasta su fallecimiento. Su intencién era impartir una
clase de botanica actualizada, es decir, que tomara como
fundamento de clasificacion botanica del nuevo sistema de Linneo.
Sin embargo, Alzate no estaba de acuerdo, pues consideraba que
era mejor la botanica novohispana, pues estaba basada en la
amplia tradicion indigena, la cual habia desarrollado un mejor
sistema nomenclatural que el linneano, fundamentado en un rico

bagaje de conocimiento tedrico-practico (Moreno, 1972: 368;
Maldonado, 2000: 46).

“Perdoneme la memoria del célebre Linneo, si digo que sus profundos
conocimientos, mas han perjudicado al verdadero conocimiento de
las plantas, que nos han hecho felices” (Alzate, 1831, Tomo I: 20).
¢De qué sirve —se pregunta Alzate— agrupar en un mismo género
plantas con propiedades diametralmente opuestas, como la cicuta y el
perejil, solo por poseer estructuras similares?

Debido a que la expedicién de Sessé-Mocifio tenia
principalmente el objetivo de descubrir plantas potencialmente
medicinales, la atencion de los historiadores se ha concentrado mas
en los resultados botanicos. Desafortunadamente, los resultados
ornitologicos de la expedicion Sessé-Mocino quedaron en el olvido
durante mas de 200 anos (Puig-Samper y Zamudio, 1998: 252).

Cuando Mocifio reporta los resultados de la expedicion, todavia
no existe esa preocupacion que encontraremos posteriormente en
Humboldt y sobre todo en Wallace, de precisar tanto la identidad
taxonomica como el sitio de colecta de ejemplares. Por ejemplo,
Mocino asigné al zanate, Quiscalus mexicanus, el nombre de
Corvus senegalensis, un ave africana (Navarro et al., 2007: 819);
todavia no se conocia la ley de Buffon ni habia surgido el concepto
de regionalizaciéon bidtica. Fueron Humboldt y posteriormente
Lyell quienes reconocieron a Buffon como el autor de la idea de
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que en diferentes lugares hay diferentes especies, la cual propuso
desde 1761 (Nelson, 1978: 273).

De cualquier manera, la expedicién de Sessé, junto con la
fundacién de una catedra de botanica y de un Jardin botanico,
representd un gran 1impulso para el desarrollo de la ciencia
novohispana.

En la segunda mitad del siglo XIX, los gobiernos liberales del
México independiente privilegiaron la ensefianza de la historia y la
geografia, pues tanto el conocimiento del pasado como el del
territorio eran fundamentales para construir el sentido de
pertenencia a una nacion, para lo cual era esencial ubicarla en
tiempo y espacio (Moncada y Escamilla, 2012).

A continuacion, se abordaran tres grandes estudiosos de la
biogeografia del siglo XIX que contribuyeron de manera
importante al reconocimiento de los patrones biogeograficos.
Primeramente, Humboldt, quien a partir del reconocimiento de
formas de vida realiza una regionalizacion incluyendo la biota de
México. En segundo lugar, se estudiara a Augustin de Candolle,
quien reconoce una diferencia fundamental entre las causas
historicas y las ecologicas, lo cual da un giro al estudio y
reconocimiento de los patrones biogeograficos. Por altimo, se trata
a Alfred Russel Wallace, quien hace una regionalizaciéon bajo el
paradigma de la teoria de la evolucion.

Con Humboldt y A. P. de Candolle, el enfoque adoptado para

estudiar la distribucion espacial de los organismos sufre un cambio
marcado. Ya no es la mera compilacion de informaciéon sobre la

distribucién de los organismos su interés principal, como lo habia
sido de naturalistas anteriores, como Linneo, Willdenow vy
Zimmermann (Ebach, 2015: 4-5). Surge ahora el interés de
elaborar un esquema tedrico-conceptual que le dé sentido a la gran
cantidad de informaciéon recopilada sobre la distribucién de los
diferentes taxones (Kinch, 1980: 91). Con De Candolle, la
distribucién forma diferentes unidades que pueden ser clasificadas
en regiones (Ebach, 2015: 26). Ahora ya son perceptibles ciertos
patrones que antes habian pasado desapercibidos. El nuevo
enfoque busca explicar las causas de los patrones biogeograficos.
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Humboldt se interesé principalmente en reconocer tipos de
vegetacion, asi como los factores fisicos, quimicos y biolégicos que
definian un area. Su enfoque, al igual que el de De Candolle,
implica una vision multidisciplinaria, necesaria para entender
los patrones biogeograficos. Con Humboldt y De Candolle se
inicia una tradicion interesada en la clasificacion, la cual
continuaria Wallace, es decir, en encontrar divisiones naturales de
la superficie terrestre, asi como en dilucidar las relaciones entre
ellas. Humboldt emple6é como criterio de clasificacion las formas
vegetales, a diferencia de De Candolle, quien las agrupo6 de
acuerdo a la taxonomia linneana. Se pueden distinguir asi dos
enfoques en la geografia vegetal del siglo XIX: uno que estudiaba
la distribucion de las formas vegetales y otro que estudiaba la
distribucién de los taxones. Mientras que la regionalizacién
botanica que hace De Candolle exige como requisito una buena
base taxonémica, la de Humboldt no (Ebach, 2015: 10, 12, 39).
Ambos coinciden en distinguir que las distribuciones de los
organismos forman unidades que pueden ser clasificadas en
regiones (Ebach, 2015: 26). Ambos se interesaron en buscar leyes
que explicaran la distribuciéon a partir de la cuantificacion de
factores ambientales.

La Exploracion de Humboldt

El impacto de Humboldt sobre las ciencias naturales en América
fue crucial. Se ha dicho que fue el Gltimo y uno de los mas
destacados representantes del ideal de conocimiento universal que
persiguieron los europeos de la Ilustracion. De las mas de 500
obras que publico, sin contar mas de 35,000 cartas y nueve
volimenes inéditos sobre su visita al continente americano sobre
temas de las ciencias sociales, fisicas y biologicas (Wionczek, 1971:
17), nos restringiremos aqui a analizar las aportaciones que hizo al
conocimiento sobre la distribucién espacial de los seres vivos. Poco
se ha destacado que hubo dos factores fundamentales para
incentivar a Humboldt durante su estancia en América: (1) la
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diversidad de condiciones fisicas y biolégicas y (2) el efecto
sinérgico que tuvieron los naturalistas americanos con los que
interactud, quienes le proporcionaron un bagaje de conocimientos
acumulado a través de expediciones y colecciones de especimenes
y minerales que lo impactaron profundamente.

Con Humboldt aparece ya un interés directo y explicito por
conocer la distribucién geografica de la vegetacion. Discipulo de
Karl Ludwig Willdenow, Humboldt hered6 de su maestro su pasion
por el conocimiento de la geografia de las plantas (Zamudio y
Butanda, 1999: 37). Siempre que ¢l y Bonpland colectaban una
planta, ponian especial cuidado en registrar su ubicacion espacial.
Su trabajo no se limitaba a procedimientos técnicos para la
preservaciéon de los ejemplares vegetales, sino que de manera
metodica los ordenaban dentro del sistema linneano, y cuando se
encontraban con especies nuevas, las clasificaban y las nombraban,
registrando la altura, la latitud y la longitud donde las habian
encontrado. Humboldt hizo un gran aporte no solo al desarrollo de
la geografia (StevensMiddleton, 1956: 12), sino también al de la
geografia de las plantas. Hizo mapas sorprendentemente precisos 'y
rigurosos (Labastida, 2004: 26-27). Incluso una de las cartas
geograficas que elaboro, la cual fue editada en Paris en 1811, se
tom6 mas de tres décadas después como referencia para establecer
los limites entre México y los Estados Unidos, asi como las
fronteras de Texas ante la 1nminencia de la invasion
norteamericana (Wionczek, 1971: 18).

Humboldt fue un naturalista innovador, pues se percatd que el
conocimiento de la distribucién geografica de las plantas, un
campo de estudio practicamente desconocido, prometia descubrir
un aspecto de enorme interés, como lo era el conocer las relaciones
generales entre las plantas, lo cual trascendia el mero analisis
anatomico de sus partes con fines clasificatorios. En realidad,
Humboldt estaba interesado en medir todo aspecto de la
naturaleza que variara geograficamente, desde el magnetismo
hasta la composicion de las comunidades vegetales, pasando por la
luminosidad solar e incluso la de las estrellas. En su Ensayo sobre la
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Geografia de las Plantas, Humboldt hace una critica, encubierta
con diplomacia, sobre la practica prevaleciente entre los botanicos,
quienes se “... occupent presque exclusivement de la découverte de
nouvelles especes de plantes, de I’etude de leur structure extérieure,
des caracteres qui les distinguent, et des analogies qui les unissent
en clases et en familias” [“ocupan casi exclusivamente del
descubrimiento de nuevas especies de plantas, del estudio de su
estructura exterior, de las caracteristicas que las distinguen, y de las
analogias que las unen en clases y en familias.”] (Humboldt, 1805:
13-14). Entendemos que lo que estd haciendo Humboldt es una
critica contra el interés predominantemente taxonémico de los
botanicos, y aunque reconoce la importancia de ese trabajo, el suyo
se centré en un aspecto muy distinto y poco estudiado, es decir, en
conocer los patrones generales de la distribucion espacial de la
vegetacion y las asociaciones que formaban, asi como establecer
sus limites altitudinales de distribucion en la cima de las cordilleras
(Humboldt, 1826: v). Humboldt menosprecia ese enfoque que
concibe el estudio de la naturaleza como mera acumulacion de
hechos aislados, ya que ello no permite ver lo mas interesante, que
es el entramado entre ellos, las relaciones generales que explican el
orden del mundo (Humboldt, 1826: 391). Mas bien, le interesa
conocer la relacion entre las plantas con el suelo que ocupan y con
el aire que respiran (Humboldt, 1826: vi). Quiere saber por qué al
lado de una costa estéril, se encuentra una cordillera montanosa
cubierta de verdor, cual es la orientacion de las cordilleras, cual
es su constitucion geologica, el clima particular de cada zona, la
vegetacion y la influencia que ejercen estos aspectos sobre las
formas y costumbres de los seres organicos, los vinculos entre
la naturaleza inanimada y los organismos (Humboldt, 1826: ix-x).

El descubrir los patrones biogeograficos y ecolégicos era lo que
podia dar identidad propia a la vegetacion de distintos paises, y

este conocimiento no se lograba con un enfoque linneano, el cual
se interesaba principalmente en clasificar, describir y nombrar a las

especies que Dios habia creado con el fin de construir un
ordenamiento meramente formal.
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Ya anteriormente, Buffon habia criticado el sistema de Linneo, al cual
consideraba como un mero artificio que existia en la mente de
los tax6énomos sin representar entidades naturales (Sloan, 1976: 360).

Desde su temprano paso por Tenerife, en su ascenso al volcan
Teide, Humboldt destaca ya la existencia de un patrén general en
la distribuciéon altitudinal de las plantas. Establece que su limite
superior varia dependiendo de la distancia de las areas al ecuador,
que a su vez depende de la oblicuidad con que llegan los rayos del
sol. Aunque declara que se desconoce el limite de su distribucion
inferior, encuentra una simetria especular entre los musgos y
liquenes que habitan tanto las frias rocas de los terrenos elevados
como las bovedas de las minas y las grutas subterraneas. Distingue
dos grupos de plantas, aquellas que viven en solitario y otras
sociales, de vida gregaria, que forman enormes extensiones.

Reconoce que el estudio de la geografia de las plantas
proporciona valiosa informaciéon para investigar posibles uniones
pasadas entre masas terrestres, asi como para conocer qué islas
estuvieron antes unidas a ciertos continentes. Humboldt estuvo
durante un ano (1803-1804) en la Nueva Espana, que entonces
abarcaba desde los estados nortefios que se anexaron los Estados
Unidos de Norteamérica hasta Guatemala. Reconoce patrones de
disyuncion, como la similitud entre especies vegetales de Asia
Oriental con las de México y California (Humboldt, 1805: 19);
reconoce también casos de cosmopolitismo, como el de algunas
criptogamas y el de la especie humana (Humboldt, 1805: 21).

La distribucién espacial de las plantas en tiempos pasados
permite conocer la migracién que han sufrido. Se descubre por
ejemplo cuales formas petrificadas de plantas equinocciales
habitaron antes las heladas tierras del norte (Humboldt, 1805: 22).
Humboldt se plantea la pregunta de cual fue el origen, la primera
patria de los vegetales ttiles al hombre, asi como la de los animales,
cuestion que liga a la geografia de las plantas con la historia
politica del hombre (Humboldt, 1805: 29-30).

Hace wuna distincién de quince tipos de vegetacion,
distinguibles por su fisonomia. Esta clasificacion difiere de la que
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hacia la botanica descriptiva, que agrupaba las plantas segun la
semejanza entre sus partes mas pequenas y esenciales, es
decir, las relacionadas con la fructificacion (Humboldt, 1805: 31-32).

Humboldt colecté en América unos 6,000 especimenes que
incluian plantas, semillas, conchas e insectos (Humboldt, 1826:
xii1). Adoptd con especial atingencia la tecnologia de punta de su
¢poca para determinar la altura sobre el nivel del mar de las
plantas, la humedad, la temperatura, la salinidad de los océanos, la
carga eléctrica y el grado de transparencia del aire. Recopild
numerosas observaciones astronémicas, geodésicas y barométricas
e incluso llevaba un sextante disenado por Troughton del tamano
de una caja de rapé, el cual era su favorito durante sus expediciones
en canoa (Gannon, 1971: 25). Argument6 que las generalizaciones
que hacia se basaban en mediciones precisas y verificables y esto no
era un asunto menor en la Nueva Espana, que tenia una
dependencia doble para conseguir el instrumental que se fabricaba
en ciudades europeas, principalmente en Londres, pues dependia
de la metropoli, que a su vez dependia del resto de Europa (Glick, 1989: 49).

Humboldt es el primero en reconocer a Buffon como al
naturalista que se percat6 por vez primera del patréon mas general
en la distribucion de los organismos, es decir, que en areas
diferentes habitan especies diferentes, patron al que denomina “ley
de Buffon”. Por ejemplo, reconoce que el nopal es exclusivo de
América como los brezos lo son del Viejo Mundo (Humboldst,
1826: 214).

El conocimiento adquirido con las expediciones a la Nueva
Espana fue fundamental para Humboldt. Al preparar su viaje,
consultd el material que habia sido enviado de la colonia a la
metropoli. Casimiro Goémez Ortega le permitio revisar los
ejemplares del Real Jardin Botanico de Madrid adquirido en las
expediciones de Ruiz y Pavon a Pera y Chile (1777-1788), de Sessé,
Mocinio y Cervantes a la Nueva Espana (1787-1803), de Née,
Haenke y Pineda, como parte de la expedicion de Alejandro
Malaspina e incluso de lo poco que envié Mutis de su expedicién a

Nueva Granada (Zamudio y Butanda, 1999: 37).
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Humboldt, desde su misma llegada a Cumana, Venezuela,
quedo6 impactado por las maravillosas formas vegetales, las cuales
le eran completamente desconocidas hasta entonces. Se asombro
con la exuberante diversidad de orquideas de los profundos valles
peruanos, conocio las particularidades geologicas y mineralégicas
del Nuevo Mundo, a sus aborigenes y a sus variadisimas
producciones naturales. Prosigui6 a Cuba y después a Colombia,
donde conoci6 a José Celestino Mutis y a su vastisima biblioteca
botanica, recorrio los Andes y encontré la sucesion altitudinal de
las  comunidades vegetales, la cual ya habia estudiado antes
Mutis. Se basé en los mapas elaborados por Maldonado y por
Requena en la segunda mitad del siglo XVIII, que le sirvieron de
base para elaborar los propios anadiendo precisiones y
correcciones.

Fue precisamente con el conocimiento de la biodiversidad
americana que escribio en Guayaquil su Ensayo sobre la geografia de
las plantas, que apareci6 publicado en Paris en 1805. Es una obra
fundacional de la biogeografia que presenta la vision madura de
Humboldt sobre una naturaleza unificada (Jackson, 2009: vii1).

Posteriormente, en su visita a la Nueva Espafia, quedo
impresionado con el grupo de intelectuales y las instituciones
cientificas. A través de Vicente Cervantes, conocio el material de
herbario colectado en la expedicion de Sessé, albergado en el
Jardin Botanico de la Ciudad de Meéxico. De nuevo quedd

maravillado de la riqueza y diversidad de la flora mexicana.Cruzé
el pais de costa a costa. Lleg6 a México por el puerto de Acapulco,

de modo que tuvo que cruzar la Sierra Madre del Sur para llegar a
la capital de la Nueva Espana. Posteriormente, viajo de la capital
hacia el puerto de Veracruz. En el tramo entre Perote y Veracruz,
Humboldt consignoé los limites de distribucion de algunas especies
de pinos y encinos. Humboldt siempre reconocié el  valioso

conocimiento que le brindaron los naturalistas americanos.
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Augustin P. De Candolle

Augustin Pyramus De Candolle naci6 en Ginebra, Suiza en 1778,
justo el ano en que muri6 Linneo. Desde nino destacé por su
talento para hacer versos, tanto en francés como en latin y en su
pasion por el estudio de la historia. Sin embargo, posteriormente la
botanica se convertiria en la pasion dominante de su vida
(An6nimo, 1842: 253). En 1795 viaj6 a Paris, donde tuvo la
oportunidad de asistir a las lecciones del gran Cuvier y donde se
hizo amigo de dos de los mas reconocidos botanicos, Lamarck y
Desfontaines, este Gltimo experto en la flora del norte de Africa.
Poco antes de cumplir los 20 afnios, ya habia publicado su Historia de
las Plantas Suculentas (Emerson, 1842: 217). Colaboré con Lamarck
en la publicacion de la Flora Francesa. De Candolle siempre les
mostro, sobre todo a este ultimo, su gratitud y afecto. En Paris
estudio fisiologia y en 1805 publicod su curso de Fisiologia Vegetal
en el prefacio de sus Principes de Botanmique. Comisionado por el
gobierno francés, hizo un amplio estudio de la flora francesa,
ordenandola segin los modernos principios de clasificacion
(Anonimo, 1842: 254). Una anécdota revela su entusiasmo por la
botanica. Cuando habia ya regresado a Ginebra, recibié una Flora
de México, que le habia sido prestada por unos pocos dias. El
aprecio que sentian por ¢l sus coterraneos se manifesté cuando, a
peticion de De Candolle, recibi6 en solo ochos dias un millar de
dibujos realizados por amateurs que voluntariamente apoyaron su
iniciativa de aprovechar el préstamo. De Candolle se distinguio
siempre como promotor de obras de beneficio social, asi como de

las bellas artes, la educacion publica y el mejoramiento de las leyes.
Generoso como pocos, puso a disposiciéon su enorme biblioteca a
los estudiosos de la naturaleza. Su principal compromiso, como
liberal vanguardista de su tiempo, fue el avance de la ciencia y el
mejoramiento social, resultandole indiferente que lo hiciera ¢l
mismo o cualquier otro. La muerte de Cuvier le dejo gran
impresion, sobre todo porque su propia salud se habia ido
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deteriorando, de modo que se dedicé con renovado vigor a tratar
de terminar sus proyectos cientificos. Finalmente, muri6 en 1844, a
los 64 anos de edad (An6nimo, 1842: 256).

La gran ambiciéon de De Candolle fue construir un sistema
natural. Se apeg6é rigurosa y metéodicamente a los principios
baconianos, examinando con todo detalle cada especie, extrayendo
los caracteres propios de cada una, haciendo después lo mismo con
cada género, seleccionando los caracteres propios de cada uno, y
haciendo lo mismo con las familias. En su pretension de buscar con
ahinco un sistema natural, esta implicita su insatisfaccion por el
sistema de Linneo. Busc6 articular una serie de reglas para la
construcciéon de una clasificaciéon natural, aunque el coédigo que
para ello empleé no tuvo fundamento suficiente. La teoria que
intenta construir gira en torno a su doctrina de la simetria, que fue
su aportaciéon mas original, la cual consistia sucintamente en
encontrar lo que hoy llamariamos homologias mediante el examen
minucioso de la relacion espacial entre los caracteres
(Alvarez-Lépez, 1950: 9). De Candolle considera que “La teoria de
la clasificacion natural no ha sido aun convenientemente expuesta
en ninguna obra, incluso en aquellas que le han hecho realizar los
mas grandes progresos” (Alvarez Lopez, 1950: 10). Es decir, no esta
conforme con el sistema sexual de Linneo, aun cuando el propio
Linneo fue el primero en reconocer que su método era artificial. En
su Philosophia botdnica, De Candolle incluye una Teoria de las
Clasificaciones. La organografia, segan De Candolle, es el
fundamento de toda la teoria de la clasificacién (Alvarez- Lépez,
1950: 20). Un método natural seria para De Candolle aquel que

ordenara a los vegetales tomando en cuenta todas sus semejanzas
anatomicas, asi como su importancia relativa, criterios que adopta,

por cierto, de los De Jussieu, tanto de Bernard como de Antoine L.
(Alvarez- Lopez, 1950: 23-24).

Aunque conocia las ideas transformistas de Lamarck, De
Candolle fue un fijista convencido. Adopt6 esa idea tan comun
entre los naturalistas de su tiempo, segun la cual las especies podian
variar solo en caracteres que no fueran los esenciales, de modo que
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se podian formar variedades de una misma especie, producidas por
la influencia de las condiciones ambientales, pero nunca esas
variaciones trascendian el limite de especie.

Si bien no se dedicd de lleno al estudio de la distribucién
geografica de las plantas, regresé recurrentemente a esta rama de
la historia natural y ensanch6 el marco teérico de esta disciplina
(Drouin, 2005: 6). De Candolle defini6 a la geografia botanica
como: “I’examen des causes physiques qui, modifiées par la nature
particuliere des étres, déterminent chacun d’eux a vivre dans un
lieu déterminé” [el examen de las causas fisicas, las cuales,
modificadas por la naturaleza particular de los seres, determinan a
cada uno de ellos para vivir en un lugar determinado] (De
Candolle, 1813: 20). En su articulo Geografia Botdnica, que aparecio
en el Diccionario de Ciencias Naturales (De Gandolle, 1820), reconocio
a Linneo el haber hecho la distincion entre el lugar de procedencia
de las plantas, es decir, la habitacion, de las condiciones particulares
que existen en las localidades en las que se presentan, es decir, su
estacién. Con esta distincion conceptual, deslindé las causas ecologicas
de las causas historicas, lo cual esclareci6 en gran medida la forma
de entender los patrones fitogeograficos. Dividi6 la superficie
terrestre en 20 grandes regiones fitogeograficas, definidas por
especies aborigenes, confinadas a un area por barreras naturales,
por temperatura o por otras especies que no les permiten extenderse.
Estas regiones podian distinguirse esencialmente por sus especies
aborigenes o bien legitimamente por un conjunto unico de especies,
aunque ninguna fuera aborigen. Asi, a pesar de su concepcion estatica
de las especies, De Candolle le dio una dimensiéon temporal, es
decir historica, al estudio de la biogeografia con su concepto

de habitaciones (Llorente et al., 2000: 259-261).

México en la regionalizacion de Alfred R. Wallace

Con Wallace aparece ya claramente expresada la idea de que el
estudio de la distribucién geografica de los animales puede ayudar
a cubrir los grandes huecos revelados por la geologia sobre la
historia pasada de la tierra (Wallace, 1876, Vol. I: v-v1).
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A Wallace le parecié que otras obras publicadas que trataban
sobre la distribucion geografica de lo animales eran
insatisfactorias, ya que se basaban en wuna elecci6on un tanto
arbitraria de ciertos hechos, sin valorar su importancia y que
mezclaba confusamente grupos de animales de distinto rango de la
jerarquia taxonomica. Ponia como ejemplo el libro de Andrew
Murray, Geographical Distribution of Mammals, en el que el autor
presentaba mapas que no mostraban la distribuciéon de grupos de
un rango fijo, sino que incluian grupos de diferentes rangos;
algunos mostraban el area de distribucién de una sola especie de
un género particular, otros mostraban secciones de géneros, otros
de géneros completos, otros mostraban porciones de familias, otros,
familias enteras, y otros mas mostraban la distribucion de 6rdenes.
El resultado era caprichoso, pues se omitian por completo muchos
géneros, algunas familias se combinaban o bien se representaban
solamente por los géneros mas importantes.

Por ello, lo que intenta Wallace en The Geographical Distribution
of Amimals es dar un tratamiento uniforme al estudio, evitando
ademas una seleccion parcial de hechos. Desde un principio,
Wallace establece que tratara a los vertebrados terrestres a nivel de
familia, incluyendo la distribucién geografica de todos los géneros,
hasta donde lo permita la informacion disponible. Advierte que no
trata la distribucion geografica a nivel de especie, debido a que son
muy numerosas, por lo que seria inoperante abordarlas y porque

ademas representan las unidades mas recientes de la evolucién, lo
cual es inconveniente para conocer etapas mas antiguas de la

historia de la tierra (Wallace, 1876, Vol. I: vi-vii).

Desarrolla un sistema que delimita no solo a las grandes
regiones biogeograficas, sino también las subregiones, y ademas de
abordar la fauna actual, presenta un resumen de la distribuciéon de
los mamiferos extintos. Hace una relaciéon entre los mamiferos
actuales y los pasados, aunque advierte que existen muchas

incertidumbres sobre la distribucion de los mamiferos desaparecidos
(Wallace, 1876: vii1).
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En la introduccién a su obra, Wallace presenta de entrada
algunos conceptos basicos de la biogeografia. Distingue las
estaciones y las habitaciones, conceptos que retoma de Augustin de
Candolle, aunque no lo cita; también distingue los conceptos de
especies representativas, que son similares entre siy se van remplazando
espacialmente y los #pos de animales, que no se parecen a otros
animales; las primeras revelan cambios recientes y un origen en las
mismas localidades o bien en localidades cercanas, donde se
presentan sus especies similares, mientras que los tipos representan
cambios muy antiguos (Wallace, 1876: 4). Ello no es mas que la
consecuencia logica de la llamada ‘ley de Sarawak’ que habia
propuesto antes de descubrir el principio de la seleccién natural, la
cual proponia textualmente que “Every species has come into
existence coincident both in time and space with a pre— existing
closely allied species” [cada especie surge coincidiendo en espacio
y tiempo con otra especie pre existente estrechamente relacionada]
(Wallace, 1855: 196).

Wallace hace una revision de las causas que han ocasionado los
patrones biogeograficos observables. Primero refuta la tan
difundida idea de que la distribucion de los animales se relaciona
con la diversidad de climas y de vegetaciones. S1 bien hay muchos
hechos que la apoyan, como, por ejemplo, que en la zona templada
habitan zorras, lobos, conejos, ovejas, castores, marmotas y
gorriones; que los tapires y venados viven en el bosque o que las
gacelas, el camello y el avestruz viven en el desierto, cuando se
profundiza el analisis se revela que esta explicacion es completamente
insuficiente. Existen areas con condiciones muy similares en clima
y condiciones fisicas que, sin embargo, muestran especies animales
completamente diferentes. Por ejemplo, la parte ecuatorial de
Africa y Sudamérica son muy similares en clima y estan cubiertas
por una vegetacion exuberante, y sin embargo, sus animales son
ampliamente distintos; al oriente del Atlantico habitan elefantes,
monos, leopardos, gallinas de guinea y turacos, los cuales son
reemplazados en Sudamérica por tapires, monos de cola prensil,
jaguares, hocofaisanes y tucanes (Wallace, 1876, Vol I: 5).
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Cuando se examinan areas amplias, se descubre un patrén consis-
tente: especies diferentes, aunque estrechamente relacionadas, se
encuentran en loslados opuestos de grandes barreras que impiden
su migracion. Por ejemplo, a ambos lados de los Andes y de las
Rocallosas, casi todos los mamiferos, aves e insectos son especies
distintas. Lo mismo ocurre en las riveras opuestas de rios caudalo-
sos. Esto se explica por el proceso de desarrollo o transmuta-
cion. Todos los animales se han producido de otros que los prece-
dieron. Ello derrumba la vieja nocién de que cada especie fue espe-
cialmente creada como existe actualmente en un tiempo y un lugar
particular (Wallace, 1876, Vol I: 6-7).

Tanto las caracteristicas de la superficie terrestre como las
especies van cambiando muy lentamente, de modo que la
distribucion actual de los animales en las diferentes areas de la
superficie terrestre es el resultado de las revoluciones del mundo
organico e inorganico. Las diferencias entre los tipos de animales
dependen del tiempo de aislamiento mediante barreras (Wallace,
1876, Vol. I: 7). Si el aislamiento ha llevado mucho tiempo,
conducira a formas completamente diferentes, mientras que si ha
sido reciente, producira formas que atn se parecen mucho. Por
ello, la distribucién de plantas y animales revela en gran medida la
historia pasada de la tierra. Nos puede contar cuales son las
caracteristicas mas antiguas y mas permanentes de la superficie
terrestre, asi como las mas recientes, nos puede indicar donde hubo
islas o continentes actualmente hundidos bajo los océanos. Por
tanto, la biogeografia es un complemento invaluable para la geologia.

Pero para entender la distribuciéon actual de los organismos,
también es necesario conocer las capacidades de dispersion de los
distintos grupos, asi como la naturaleza de las barreras mas
efectivas que evitan ampliar sus areas de distribucion (Wallace,
1876, Vol. I: 8).

Wallace establece como una condiciéon necesaria para poder
comparar las distintas areas mediante las floras y faunas que
albergan, el tener un sistema de regiones y subregiones (Wallace,
1876, Vol. I: 9). Asimismo, le concede la mayor importancia a la
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indagacion del pais de origen, o como ¢l lo llama, el Zdbitat de un

animal, para develar con mayor detalle la historia de la vida sobre

la Tierra. Considera que para poder conocer esta historia, es de la
mayor importancia conocer tres aspectos: 1) el pais de origen, o

hdbitat de un animal, 2) su area de distribucion, tanto actual como

pasada y 3) su edad geolégica (Wallace, 1876, Vol. I: 50-51).

En un articulo publicado un afio después de su libro sobre la
distribucion geografica de los animales, Wallace (1877) sintetiz6 el
esquema que habia desarrollado para explicar la distribucion
espacial de la vida. Expone las conclusiones a las que llegé respecto
a la historia pasada y las relaciones entre las grandes regiones en
que se dividia la superficie terrestre.

La primera conclusién es que toda la evidencia fisica, geoldgica
y paleontolégica disponible en su tiempo, senala que las grandes
masas terrestres del hemisferio norte son de gran antigiedad, y son
las areas en donde se han desarrollado las formas superiores de
vida. En la larga serie de formaciones geoldgicas del Terciario,
presentes tanto en Europa, Asia y Norte América, se encuentra una
sucesion de formas vertebradas, que incluyen los tipos superiores
que han existido sobre la tierra. Se encuentran alli los ancestros de
las formas actuales y cuando retrocedemos atin mas en el pasado,
encontramos los ancestros de esos ancestros, actualmente
confinados a las masas terrestres del hemisferio sur. Vemos que, a
principios del Terciario, habitaban Europa (y probablemente
Norte América) no solamente los representantes de los elefantes y

rinocerontes, sino también lo s monos del Africa occidental,
los lémures de Madagascar, los edentados africanos y sudamericanos,

asi como los marsupiales de Australia y Sudamérica. Estos hechos
lo llevan a concluir que durante todo el Terciario, y quiza durante
gran parte del Secundario, ya existian las grandes masas terrestres
nortenas, y que precisamente alli y no en otras areas se desarrollaron
los tipos sucesivos de vertebrados, desde los mas inferiores hasta los
mas superiores. En el hemisferio sur parecen haber existido tres
masas continentales importantes y muy antiguas, que aunque

tuvieron variaciones en su extension a lo largo del tiempo, siempre
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mantuvieron su identidad y se corresponden con las masas actuales
de Sudafrica, Sudamérica y Australia. Cada una estuvo unida
alguna vez con alguna parte de las tierras nortenas, por donde
fluyeron oleadas sucesivas de vida. Parece que Australia solo estuvo
unida una vez, a mediados o fines de la época Secundaria, cuando
recibio los ancestros de monotremas y marsupiales. Por su parte,
tanto Sudafrica como Sudamérica parecen haber tenido varias
uniones y separaciones, permitiendo primero el arribo de formas
inferiores (Edentata, Insectivora y lemuridos), posteriormente de
roedores y pequenos carnivoros, y al tltimo de los tipos superiores
de Primates, Carnivora y Ungulata.

Al menos durante todo el Terciario!, el hemisferio norte parece
haber estado dividido, como actualmente, en un continente oriental
y otro occidental, siempre cercanos e incluso a veces unidos por el
norte, permitiendo gran intercambio entre sus respectivas faunas,
aunque manteniendo su identidad, con cada fauna desarrollando
sus propias familias y géneros, con igual grado de superioridad, y
generalmente pertenecientes a los mismos ordenes. Durante el
Eoceno y el Mioceno, la distincion de las regiones Paleartica y
Neartica fue mas marcada que en la actualidad, segiin puede
deducirse por lo que se conoce de las faunas y floras que poseian.
Por ejemplo, la flora cretacica de Norte América, no contiene
Proteaceae ni Pandani. (Wallace, 1877: 158).

Asi, una conclusion es que las floras de las regiones Neartica y
Paleartica fueron en la antigiiedad claramente distintas (Wallace,
1877: 160). En cambio, los continentes surenos han derivado
la mayor parte, si no es que toda su fauna, de vertebrados del norte
(Wallace, 1877: 161).

La region Neotropical probablemente sufri6 fluctuaciones
importantes en los tiempos tempranos, aunque indudablemente
estuvo completamente aislada durante largos periodos. Alli se
desarrollaron y diversificaron tipos de mamiferos como los edentados
o tipos de aves paseriformes como los Formicaridos. Sin embargo, ha

1. En la terminologia comtn en tiempos de Wallace, se denominaba eras Primaria, Secundaria y Terciaria

a las que actualmente se denominan eras Paleozoica, Mesozoica y Cenozoica.
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recibido oleadas sucesivas de inmigrantes de tipos superiores desde el
norte, que se han mezclado en diferentes grados con las formas
inferiores. Primero deben haber llegado algunos tipos de primates, de
los cuales se desarrollaron las dos familias peculiares que existen en
América. Posteriormente llegaron llamas, tapires, venados y pecaries,
y probablemente al Gltimo llegaron los oposums y los caballos extintos.
Cada una de las seis regiones tuvo su propia historia. Cada una esta
bien marcada por sus propias caracteristicas zooldgicas y estan
interconectadas de manera compleja, lo cual es necesario ir develando.
No basta con relacionarlas por sus similitudes actuales, las cuales
pueden oscurecer aspectos interesantes de su historia pasada.

Wallace aclara que las generalizaciones a las que llegd se basan
casi exclusivamente en la distribucion de los mamiferos, tanto actual
como pasada, aunque tiene confianza en que se podrian aplicar a la
distribucion de todos los organismos terrestres, siempre y cuando se
tomen en cuenta los medios de dispersion propios de cada grupo, asi
como su longevidad, para poder explicar las diferencias en su
distribucion. Sin embargo, refuerza el caracter general que tiene su
sistema de regiones al resaltar que incluso para los insectos, un grupo
completamente dispar al de los mamiferos, las regiones son las
mismas o casi las mismas, y las discrepancias pueden explicarse por
dos hechos, la mayor antigiiedad y la mayor capacidad de dispersion
de los insectos (Wallace, 1877: 162-163).

La razén por la que los botanicos no han llegado a un consenso
sobre cuales son las regiones fitogeograficas naturales, es que no han
tomado en cuenta los cambios que han sufrido las grandes masas
terrestres, los cuales solo pueden ser conocidos por la distribucion
pasada y presente de los animales superiores. Wallace es consciente

de las grandes dificultades a las que se enfrentan los botanicos,
debido a las enormes capacidades de dispersion de las plantas. Es por
eso que no se esperaria que las regiones fitogeograficas estuvieran tan
bien definidas como las de los animales y que se presenten anomalias
y discrepancias que es necesario ir resolviendo. Sin embargo, las seis
regiones también podrian ser bien caracterizadas por sus formas
vegetales.
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Las floras de América tropical, Australia y Sudafrica nunca alcanzan
Sudamérica. Es por tanto su fauna, constituida por
una mezcla entre formas del norte y del sur, lo que hace que Wallace
considere el area ocupada por México y Guatemala como una zona
de transicion (Wallace, 1876, Vol. II: 4-5). La denomina Subregion
Mexicana o Norte América Tropical (Wallace, 1876, Vol. 1I: 51). Es
una subregion relativamente pequena que conecta a los continentes
de Norte y Sur América. Su fauna tiene un caracter mezclado y no
tiene un limite septentrional claro que la distinga. En un pasado
reciente, esta subregion estuvo separada de Sudamérica, por lo que
las mesetas altas de México y Guatemala fueron parte de la region
Neartica, de modo que sus elementos neotropicales llegaron
recientemente (Wallace, 1876, Vol. II: 58).

Wallace intenta, al igual que otros naturalistas, hacer una divisién
de la superficie terrestre que corresponda a las regiones primarias
mas naturales. Divide las regionalizaciones que se han hecho en dos
tipos: las que han hecho los gedgrafos, que consisten en dividir la
superficie del globo en continentes, y las que se han hecho de
acuerdo al clima, delimitadas por paralelos latitudinales o bien por
isotermas. Estas divisiones han sido mejores que no tener ninguna
divisién, aunque evidentemente no son divisiones naturales. Sin
embargo, han servido para resaltar algunos de los fenémenos mas
interesantes de la distribucion animal. Reconoce a Sclater el haber
hecho una division en seis regiones con base en la distribucion de la
clase Aves, que ha resultado mucho mas natural. Esa es la que toma
como base Wallace para desarrollar su propia regionalizacion

(Wallace, 1876, Vol. I: 51-52). Establece los principios que han de
guiar la construcciéon de un sistema de regiones zooldgicas. Comienza
por reconocer que no puede haber divisiones perfectas. Ello se debe
a que las causas que han intervenido en la conformacién actual de la
distribuciéon de los animales son muchas y complejas, por lo que
existen muchas anomalias e irregularidades que arruinan la simetria
de cualquier sistema rigido de regionalizacion.

74



Juarez-Barrera | Bueno-Hernandez Espinosa | Pérez-Malvaez

AEE L L

Figura 1. Alfred R. Wallace: Letters and Reminiacences, Vol. II ( Tomado de Marchant, J. 2006).

Existen dos objeciones que se pueden hacer a cualquier sistema
que se proponga: primero, que las distintas regiones no sean del
mismo rango, y segundo, que no sean aplicables a todas las clases de
animales. Respecto a la primera, se ha visto que es imposible formar
regiones de tal manera que cada una de ellas difiera del resto en igual
grado o de igual manera. Siempre habra alguna que supere a otras
en el nimero de familias peculiares o en la posesion de mas géneros
caracteristicos, o bien que se distinga por caracteres negativos, es
decir, por ausencias de grupos y no por presencia de grupos
caracteristicos. Otra razéon es que siempre habra areas con
caracteristicas zooldgicas intermedias entre dos regiones bien
delineadas, con pocas peculiaridades propias, o quiza con ninguna.
En esos casos, siempre resultara dificil asignar esas areas a alguna de
las regiones con las que comparte géneros (Wallace, 1876, Vol. I: 53).
Este es el caso precisamente cuando Wallace trata de definir la
subregion Mexicana, pues encuentra que tiene pocos grupos
exclusivos. El estudio de la distribucion pasada seria clave para esclarecer
estos casos problematicos. Sin embargo, por lo pronto lo que Wallace
hace es construir un sistema que sea inteligible, conveniente y con el
que se esté acostumbrado, que haga mas sencillo el recordar el
conjunto de regiones y que se corresponda, hasta donde sea posible,
con la distribucion de los grupos de animales mas importantes. La
delimitacion de las regiones de forma estricta también es imposible.
El nimero de regiones debe ser reducido, por lo que conviene que se
corresponda mas o menos con los continentes. Su tamano debe ser
aproximadamente igual y ademas grande, porque un area extensa es
una condicion para la evolucion de las distintas formas animales. La

posesion de familias o géneros peculiares es el criterio principal para
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distinguir diferentes regiones, aunque los caracteres negativos son
igualmente importantes, siempre y cuando, resalta Wallace, estas
ausencias no se deban a que existan condiciones completamente
inadecuadas para los grupos ausentes, sino que su ausencia se deba a
otras causas. S1 un grupo habita una region y esta ausente en otra, y
s1 ademas no hay barreras de por medio, se puede estar seguro que
las hubo en el pasado (Wallace, 1876, Vol I: 54).

En cuanto a la segunda objecidn, la causa de que cualquier sistema
de regionalizacion no corresponda con la distribucién de todos los
grupos de animales, se debe a que éstos tienen capacidades y medios

de dispersion diferentes, asi como habilidades distintas para colonizar
otras tierras y multiplicarse. Con organismos que tienen las capacidades
maximas de dispersarse, como algunos hongos y liquenes, o como
algunos animales inferiores, cuya distribuciéon es mundial, no tiene
ningun sentido hacer regionalizaciéon. En cambio, en el otro extremo,
existen animales como los perezosos o los Iémures, los cuales dependen
enteramente de que haya arboles para su subsistencia y son incapaces
de atravesar siquiera una corta distancia desarbolada, o mas aun, los
moluscos terrestres, cuyo poder de locomocion tan limitado, su
dependencia de sustratos calcareos y la gran susceptibilidad que
tienen a ser depredados, los colocan entre los menos capaces para
dispersarse. Habiendo todo un margen de capacidades de dispersion
entre estos extremos, se entiende que no es posible una regionalizacion
que coincida con la distribucién de todos los grupos (Wallace, 1976,

Vol. I: 56).
Revista La Naturaleza

En México, una vez restaurada la republica, durante el Gltimo
periodo del régimen juarista, un grupo de intelectuales mexicanos
fund6 la Sociedad Mexicana de Historia Natural y su o6rgano de
divulgacion cientifica, La Naturaleza. Esta es, sin duda, una fuente
imprescindible para la revision y estudio de las ideas sobre los
patrones de distribucion de las especies en la zona de transicion
mexicana.
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La revista La Naturaleza fue una de las principales publicaciones

cientificas de caracter periodico en México desde mediados del siglo
XIX y hasta inicios del siglo XX, en sus paginas se encuentran una
enorme cantidad de articulos relacionados con la Historia Natural,
disciplina que anos mas tarde se convertiria en la moderna Biologia.
La Sociedad Mexicana de Historia Natural (SMHN) se fundo6 el 29
de agosto de 1868 por un grupo de 10 eminentes naturalistas
mexicanos, quienes celebraron la primera sesion el 6 de septiembre
de 1868, en la cual se eligi6 al ingeniero Antonio del Castillo como
primer presidente de la recién formada sociedad.
Una de las principales contribuciones de la SMHN fue el
establecimiento de un espacio para la difusion de sus labores, lo cual
dio lugar a la creaciéon en 1868 de la revista intitulada“La
Naturaleza de la Sociedad mexicana de Historia Natural”, de la cual
Don Manuel M. Villada fue director y editor durante toda su
existencia.

Segtin Gio-Argaez y Rivas (1993: 42), en “La Naturaleza” se
dieron a conocer los primeros inventarios faunisticos y floristicos de
México, lo cual signific6 un antecedente importante sobre los
estudios de la Biodiversidad en México. Esta revista llego a ser
reconocida en el extranjero como una de las revistas cientificas mas
importantes del nuevo mundo. Este 6rgano publicoé un total de 690
articulos relacionados con la Historia Natural de México (Azuela,
1996: 69). Ademas de listas floristicas y faunisticas, en esta revista
también se pueden encontrar trabajos de gran importancia donde se
debaten ideas sobre la historia y origen de la biota mexicana, con los
matices mas diversos. Entre los principales autores mexicanos
encontramos a Alfonso Herrera y su hijo Alfonso L. Herrera, a
Manuel Villada, Alfredo Duges y Mariano Barcena. Ahi también se
reprodujeron traducciones de autores importantes de ese siglo, que
estudiaron el caso de México, como: Eugene Fournier, Martins,
Grisebach, Hemsley, Sumicharst, Martens y Galleotti, entre otros.
De 1gual manera, en esta revista se reprodujeron extractos de las
obras de los naturalistas pioneros como Mariano Mocino, Pablo de la
Llave y Vicente Cervantes, entre otros.
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L.a SMHN tuvo una actividad sostenida, hasta 1914, afio en que
entr6 en receso y marco el fin de su primera época, que abarco casi
un lustro de labores (1868- 1914). Los motivos principales de su
decaimiento fueron, por un lado, la muerte sucesiva de sus fundadores
y, por otra parte, el movimiento revolucionario de aquella época. La
presencia de la SMHN es una de las etapas mas interesantes del desarrollo
de las Ciencias Naturales en México, las labores realizadas por esta
institucion son esenciales en cualquier intento de explicar el desarrollo
de las ciencias biologicas en México (Guevara-Fefer, 2002: 22).
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Recognizing spatial patterns of biodiversity during the
nineteenth century: The roots of contemporary biogeography

Abstract

Aim: We review the works of three pre-Darwinian authors—
Alexander von Humboldt, Augustin de Candolle and Alphonse de
Candolle. Contrary to what other historiographers have claimed, we
think that their works were not merely descriptive, nor did they
adhere strictly to the inductivist model. Furthermore, the patterns
described by these authors are still being studied extensively in bio-
geography.

Method: We analyse the main concepts provided by these authors
on the spatial patterns of biodiversity, and discuss how they served
to construct the conceptual framework of contemporary biogeogra-
phy.

Results: In the early 19th century, secular naturalists began postu-
lating explanations supported by empirical evidence and based on
physical causes. The studied authors were extremely cautious when
proposing hypotheses, considering that any statement not based on
empirical evidence was mere conjecture. When we analyse the way
they developed explanations, it seems evident that they were rather
closer to deductive thought than to the orthodox inductivist model.
With the rise of Darwinian evolutionism, naturalists lost interest in
the spatial patterns of life and began constructing dynamic models
where dispersal of individual lineages from northern centres of origin
was proposed to explain their current distribution. Paradoxically,
even though the evolutionary paradigm soon proved its great
explanatory power, it simultaneously promoted a large number of
studies in which speculation prevailed.

Main conclusions: Even though the practices and methods of cur-
rent biogeography have changed substantially, the studied patterns
are still the same: (1) geographical gradients of richness and biotic
replacement, (2) spatial gradients of functional groups, (3) geographi-
cal variation of the phenotype, (4) geographical patterns of expan-
sion-differentiation of single lineages and (5) biogeographical
homology. The studied authors not only described rigorously biogeo-
graphical patterns, but also proposed explanations about them and
even sometimes tested them based on empirical evidence, going

beyond the prevalent inductivist canon.

1 | INTRODUCTION

Biogeography has been defined in several ways, either as the study
of the geographical distribution of taxa and their attributes in space
and time (Morrone, 2009), as the study of life distribution over time
(Ebach, 2015), and even as the study of the spatial dimension of

evolution (Zunino & Zullini, 1995). Any analysis of the spatial pat-
terns of biodiversity is necessarily historical itself (Halffter & Mor-
eno, 2005). Many approaches in current biogeography reflect the
wide variety of questions that could be asked regarding the uneven
geographical distribution of life on earth. The study of the distribu-
tion of organisms over the Earth’s surface is very much older than
biogeography as an academic institution. In the first half of the 19th
century, all naturalists agreed with the idea of an uneven spatial dis-
tribution of species richness, and that different areas were inhabited
by different taxa (Browne, 1983; Nelson & Platnick, 1981).

During the Enlightenment, all sciences underwent a slow transi-
tion where faith was replaced by reason. The old Thomistic natural
philosophy, which tried to explain natural order based on the Bible,
began to lose devotees. Meanwhile, the number of secular natural-
ists was successively rising. Within the classical tradition, there were
prominent naturalists like Linnaeus, who tried to explain the distribu-
tion of plants and animals inspired by the Book of Genesis (Linnaeus,
1781). At the beginning of the 19th century, some remarkable works
of secular naturalists appeared, setting out explanations supported
by evidence and based on physical causes, whether they were pre-
sent or historical ones, excluding direct metaphysical interventions.
Alexander von Humboldt, Augustin Pyramus de Candolle and his
son, Alphonse de Candolle, may be considered paradigmatic repre-
sentatives of this approach (Ebach, 2015).

Since its origin, it seems that biogeography has never been a uni-
fied science; however, the study of distribution of life on earth has
few points of departure. Therefore, we propose two questions. Are
the patterns in the distribution of plants and animals observed by
the 19th century naturalists the same ones as those studied by mod-
ern biogeographers? Was the study of biogeographical patterns a
merely descriptive task?

We recognize two different levels of integration among biogeo-
graphical studies (Espinosa, Morrone, Llorente-Bousquets, & Flores-
Villela, 2002): (1) to identify primary biogeographical patterns and
(2) to search for relationships and connections between biogeo-
graphical patterns. Primary biogeographical patterns refer to the
recognition and description of zonal or regional trends of living
beings based on variations in number of taxa (today called alpha
and gamma diversity), difference (biotic replacement, today called
beta diversity; Gaston, 2004) or topological congruence of taxo-
nomic distributions. Once primary biogeographical patterns have
been detected, their relationships and connections may be analysed
based on the phylogenetic relationships underlying them (Wiley,
1981).
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Studies concerning primary biogeographical patterns have fol-
lowed five scientific traditions based on patterns that were described
and analysed: (1) spatial variation trends in species richness and spa-
tial exchange of species integrated in taxocenoses (latitudinal diver-
sity gradients; Forster, 1778; Humboldt & Bonpland, 1805; de
Candolle, 1820; Allen, 1878); (2) spatial trends of structural trait vari-
ation in groups of organisms consisting of their analogous response
to specific environmental conditions (spatial gradients of functional
species group), which form life zones (Humboldt & Bonpland, 1805;
Linnaeus, 1781; Merrian, 1894; Schouw, 1823; Tournefort, 1717);
(3) spatial variations of structural traits in organisms belonging to the
same lineage with wide latitudinal range (spatial variation of the phe-
notype; de Candolle, 1820; Gloger, 1833; Bergmann, 1847; Allen,
1878; Cope, 1898); (4) patterns of geographical expansion-differen-
tiation of individual lineages (allopatrid speciation; de Candolle,
1820; Alphonse de Candolle, 1855) and (5) congruent spatial distri-
bution between taxa or biogeographical homology (Zimmermann,
1777; de Candolle, 1820; Alphonse de Candolle, 1855; Sclater,
1858; Wallace, 1876), whether in continuous or disjunct space,
which result in regionalization systems or congruent disjunctions (de
Candolle, 1820; Alphonse de Candolle, 1855; Sclater, 1858; Wallace,
1876).

Before the Origin of species (Darwin, 1859) was published, many
collections had been already assembled in museums and herbaria as
product of explorations undertaken throughout at least 100 years.
Augustin de Candolle (1820) estimated that 27,000 plant species
had been described up to his time; however, he warned about the
gaps in information that resulted in so many specimens which had
no data of their station (local environment) and habitation (geographi-
cal location), besides the disagreement about the recognition and
delimitation of species, genera and families of different flora

between authors:

... I must say, one more time, that although the average
number of species of each genus or family is limited, ...
In fact, they are modified by the higher or lower ten-
dency of each author to divide them into genera or to
recoghize more species.

(Candolle, 1820: 42).

Ebach (2015) claims that in the late 18th century and early 19th
century, naturalists did not look so deeply into the origin of living
beings. They only dealt with cataloguing and describing species, pro-
vided keys for identifying them, developed codes of their nomencla-
ture, and studied their reproductive biology and embryology, but
without formulating any idea concerning their origin. It was only in
the second half of the 19th century that authors began speculating
about certain isolated facts. Ebach (2015) qualifies these studies as
basically descriptive as the theoretical dimension and the historical
factors were not taken in account.

From the review of original works, we analyse herein the main
concepts provided by three influential authors on the spatial pat-
terns of biodiversity in the 19th century, and how these works

served to construct the conceptual frame for contemporary biogeog-
raphy. They described, summarized and even tested some patterns
proposed by either themselves or other authors. This work stemmed
from the discussions of a group of historiographers and practitioners
of biogeography, and was stimulated by reading Ebach’s Origins of
biogeography (Ebach, 2015). The thesis discussed herein is that the
progress of biogeography in the last 200 years consists of a recur-
ring analysis of the same primary biogeographical patterns. We claim
that during the 20th century, some practitioners focused on improv-
ing the techniques to confirm and pinpoint the existence of such
patterns, while at the same time attempting to explain their nature.

Thus, patterns and their explanations are inseparable.

2 | THE PRIMARY SPATIAL PATTERNS OF
BIODIVERSITY

Since the early 18th century, several authors claimed the existence of
some patterns in the distribution of species, especially plants. For
example, Tournefort (1717) had already noticed the analogy between
the altitudinal and latitudinal succession of life-forms. Johann Reinhold
Forster (1778) had remarked on the existence of latitudinal gradients
of species richness. Eberhard August Wilhelm Zimmermann (1777)
drew the first distribution map of quadruped species and genera, and
James Cowles Prichard (1826) went further, proposing a system of
regions based on their distribution. From among all naturalists, we
have selected three because of their impact on the scientific commu-
nity of the 19th century: Alexander von Humboldt, Augustin de Can-
dolle, and his son, Alphonse de Candolle. These authors made critical
reviews on the study of biogeographical patterns and their explana-
tions. Particularly, the Essai sur la géographie des plantes by Augustin
de Candolle (1820) provided a meticulous study of the limitations of
studying such patterns, and guidelines for properly studying them.

3 | PRIMARY BIOGEOGRAPHIC PATTERNS

3.1 | Latitudinal diversity gradient patterns

The most common spatial pattern of life recognized by earlier natu-
ralists is the latitudinal diversity gradient. Spatial variations of biodi-
versity have been acknowledged and described as numbers and
differences, what nowadays are called alpha and beta diversities.
When we group organisms into taxocenoses, we observe that the
number of species increases towards the tropics. Augustin de Can-
dolle (1820) clearly recognized this pattern, but also its limitations
because of disagreeing taxonomic treatments and the uneven effort
of collection. He found that the pattern could be clear only if the
floras compared were similar in delimitation of genera and recogni-
tion of species, and if we consider only continental floras and those
of the larger islands close to the continents. Regarding the patterns
focused on biotic differences, Augustin de Candolle (1820)
remarked an additional observation related to latitudinal diversity

gradients:
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In comparing among several places in the world separated
by vast seas, there are large differences in the selected
plants; but there are also some common species. Concern-
ing the Boreal hemisphere, we find these common species
in many areas, mainly towards the poles, where all lands
are joined or very close each other... [...]; but if we
exclude those species that seem to be carried by man, their
number constantly decreases as we come closer to the
southern regions, where the distance between continents
becomes wider. .. However, the proportions seem to be the
same, which means there are more shared species between
both continents towards the north than in the south
(Candolle, 1820: 44—45).

He also highlighted the correlation between the distance of an

island from the continent and its species richness:

... It is hard to not take in account that, in remote
islands, the number of species of each genus is propor-
tionally smaller [than in the nearer ones]

(Candolle, 1820: 43).

Augustin de Candolle (1820: 43) concluded that in islands farther
from the continent, the proportion of species of dicotyledonous
plants is lower than would be expected based on their latitudinal
location. Concerning the same pattern, Humboldt and Bonpland
(1805) had already distinguished another trait. Towards the poles,
the predominant life plant forms tend to be aggregated, whereas
solitary forms dominate towards the equator:

Others

which are socially connected, like ants and bees, cover

Some of them grow solitary and disperse. ..

extensive regions where they exclude all other plants dif-
ferent to them
(Humboldt & Bonpland, 1805: 15).

Today, in a more elaborated way, this pattern is referred at the lat-
itudinal correspondence between richness and evenness, or the con-
gruence between latitudinal gradients of alpha and beta diversities.
Alphonse de Candolle (1855) contributed to analysing the same pat-
tern, pointing out some areas where species turnover is more pro-
nounced, such as the Mexican Pacific slope (de Candolle, 1855: 1169).

3.2 | Spatial gradients of functional species groups

The analogy between the successional patterns of assemblages of
plant life-forms along with elevational and latitudinal gradients had
been already described by Tournefort in the 18th century. Humboldt
and Bonpland (1805) made a rigorous description of this pattern and
proposed some explanations based on physical causes. Augustin de
Candolle (1820) summarized this pattern in a concise way:

997
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Classes, families and genera which live near the pole
tend to rise higher over the mountains, while those
staying in zones near the equator are the same as
those found on the plains of countries with a temper-
ate climate. As we advance towards the equator, at
the top of the mountains, we find similar sets of plants,
in genera and families, to those of the plants of the
temperate lands; and as the mountains of the equato-
rial countries are higher than ours, we find there the
same plant genera and families, analogous to those of
our mountains.

(Candolle, 1820: 42).

Moreover, Augustin de Candolle explained why the successional

pattern could be modified:

But, despite latitude and elevation being the main
causes of the average temperature in a place, there are
also other ones. .. similarly important and affecting the
distribution of heat throughout the different seasons:
These are the proximity or distance from the sea, the
general shape of the continents, the direction of the
winds, etc. These causes continuously modify the previ-
ous accounted results and set some relationships
between the vegetation of remote regions.

(Candolle, 1820:42).

This tradition was formalized by Schouw (1823) and continued in
works like those developed by Grisebach (1878).

3.3 | Spatial variation of phenotype

During the 19th century, several patterns of geographical variation of
some traits between individuals of a species or single lineages were
proposed, whether they were plants or animals. For example, Augustin
de Candolle (1820) found, within a lineage, that woody forms are
more frequent towards the equator. Thus, the proportional number of
shrubby and tree mallows is higher in the tropics, whereas the propor-
tion of herbaceous forms is higher in temperate zones. Several zoo-
geographical rules were also known: (1) Gloger (1833) found a colour
change pattern in the same species between dry and humid environ-
ments; (2) Bergmann (1847) described a connection between tempera-
ture and relative size of appendices in individuals from the same
species; (3) Allen (1878) proposed that the body size of carnivorous
species increases towards cold-temperate environments, but later
remarked on some exceptions in felines which show an inverse pat-
tern; and (4) Cope (1898) proposed that the more advanced individu-
als in a species have bigger bodies. The two latter rules were
published when the idea of evolution of species had been already
widely accepted, no matter the adopted mechanism of change (Bow-
ler, 1989).
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3.4 | Patterns of geographical expansion-
differentiation of lineages

On the distribution of single lineages, several authors had pointed
out some connections between the expansion of a lineage and the
differentiation of its variant forms. Augustin de Candolle (1820) sta-
ted:

Among the general phenomena that the plant’s habita-
tions show, there is one which seems to be more inexplica-
ble to me than the others: there are some genera and
families in which all their species grow in a single country
(1 will call them endemic, by analogy to medical language),
and others whose species are dispersed all over the world
(that I will call, for similar reasons, sporadic genera).
(Candolle, 1820: 54).

Thus, Augustin de Candolle (1820: 54) used the term endemic
concerning a confined diversification, and used the term sporadic
for those genera and families which have overpassed barriers,
maintaining a high richness in their ‘primitive centre of creation’.
Indeed, even today, such shared sporadic genera and families
between two or more regions support hierarchical arrangement of
realms, regions, sub-regions and so on. But Alphonse de Candolle
(1855: 998) went further, proposing that sporadic genera shared
between continental and island floras (disjunct taxa) denote
genealogical ties between species, which implies genealogical ties

between regions.

3.5 | Patterns of congruent distribution among
different lineages (biogeographical homology)

All the patterns mentioned above described gradual changes. The
most important primary biogeographical pattern proposed by Augus-
tin de Candolle is the existence of regions. Thus, he described this
pattern:

From the set of these facts, we can deduce the existence
of botanical regions: | designate with this name those
places that, if we excluded the introduced species, offer
a certain number of plants particular to them, and that
can truly be called aborigines. According to their nature,
the plants of a region are distributed in the most conve-
nient places for them, and with more or less energy, they
tend to trespass their boundaries and disperse across the
world. But they are mostly confined, whether by seas,
deserts, or temperature changes, or just because they
arrived at places already occupied by plants belonging to
this other region. Therefore, there are regions perfectly
determined and circumscriptive; different from other
ones which we can recognize by an assemblage or a cer-
tain clump of common plants. ..

(Candolle, 1820: 52-54).

This means that the existence of congruent distributions does
not only imply merely that two or more taxa share the same area.
There must be other areas supported by the congruent distributions
of different taxa closely related to them.

Augustin de Candolle made an extensive description of typical dis-
junctions, paying special attention to the widest ones. He called them
anomalous distributions, and proposed to use them as evidence of
connections between different regions. Later, Alphonse de Candolle
(1855) created a complex classification of families, genera and species,
assigning them distributional categories (dominant, characteristic, dis-
junct). Based on ca. 60,000 known species of the world’s flora, he rec-
ognized more than 40 botanical regions arranged in environmental
zones of Old and New Worlds. Previously, his father (de Candolle,
1855: 1285) had set potential species richness at 150,000, after he
edited the first volumes of the Prodromus. Alphonse de Candolle
(1855: 1285-1286) recalculated the species richness of the world to
be at least 250,000! Among these, aboriginal and disjunct species
especially caught his attention. Aboriginal (endemic) species confirmed
Buffon's law (different areas harbour different species), but the spo-

radic and even disjunct species served to discover their relationships.

4 | EXPLANATIONS ABOUT PRIMARY
BIOGEOGRAPHICAL PATTERNS

Biogeography studies the spatial patterns of biodiversity, rather than
pursuing universal laws explaining them. It classifies areas by either
their life-forms or their taxa, and based on this, it creates geographic
divisions and distinguishes regions. The objects studied by biogeog-
raphers are spatial patterns, either past or current ones. The main
biogeographical patterns started to appear back in the late 18th cen-
tury, and continued being discovered during the 19th century.

The study of geological strata had revealed evident changes in
the geographical distribution of species throughout the history of
the earth (Humboldt & Bonpland, 1805). Kinch (1980) considered
that the distinctive nature of the first biogeographical works was
their descriptive character; there were no theories to explain distri-
butions. On the other hand, Kitcher (2001) assumed that the accu-
mulation of information available to European naturalists explicitly
involved considering their causes. This clearly goes beyond the
merely descriptive level.

A distinctive feature present in Humboldt, and Augustin and
Alphonse de Candolle was their extreme cautiousness when
proposing hypotheses, under the prevailing inductivist premise
which considered that any statement not based on an exhaustive
amount of empirical evidence was mere conjecture. Another fea-
ture that stands out is their reluctance to consider direct meta-
physical interventions as explanatory causes of natural order.
Almost all the respected secular naturalists, including Humboldt
and the de Candolles, considered themselves Bacon's supporters;
however, when their works and ways of developing explanations
are analysed, it is clear that they came closer to deductive thought
than to the orthodox inductivist model. They constructed
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explanations explicitly assuming the reduction of speculation to its
minimum expression.

Ebach (2015: 36, 55) qualified Humboldt's work as descriptive
(topographic). We find, however, that the Prussian naturalist dared
to speculate about the dynamism of the distribution of species
through the comparison of current and fossil record (Humboldt &
Bonpland, 1805). Although he always did so with caution, Humboldt
also proposed some hypotheses about past geography, based on the
similarities between continents:

To speak out about the ancient continuity between
neighbouring continents, the geology is based on the
similar structure of both shores, in shallow seas, and on
the animals inhabiting them. Plant geography can pro-
vide valuable materials for this kind of investigation: to
some extent, it can recognize those islands once joined
and later separated each other; it suggests that South
America and Africa have been separated before the
development of organic beings

(Humboldt & Bonpland, 1805: 19).

Even Ebach himself (2015: 90) highlighted that, as for Humboldt
and his supporters, climate was the main driver for plant distribution.
This refutes the assertion that Humboldt only collected data and
described patterns, but he developed his work under a holistic
approach, considering all aspects related to plant distribution.

Humboldt certainly preferred to avoid speculation and worked to
achieve attainable goals; however, he could not avoid introducing
some conjectures. For example, he speculated on the relevance of
catastrophes, such as how the opening of the Strait of Gibraltar has
prevented the spread of African plants to Europe. Although, in the
end, such conjectures were posed as simple suggestions for future
research (Larson, 1986: 470).

Augustin de Candolle dared to develop his regionalization despite
being aware of the lack of taxonomic rigour that was present in the
studies of several plant groups, i.e. even without having all the evi-
dence. In Augustin de Candolle’s work, we can see a recurring con-
flict between his strong attachment to an inductivist model and his
tendency to propose hypotheses. When referring to his system of
botanic regions, Augustin de Candolle (1820) reveals himself as
clearly inductivist:

We're still far from being able to apply these principles
with enough precision; however, some of these regions
are beginning to stand out and invite explorers to
embrace this investigation

(Candolle, 1820: 53).

[...] On the other hand, as much as this more or less
regular disposition of families and genera over the globe
is an irrefutable fact, it is completely impossible to
reduce them to any theory

(Candolle, 1820: 55).

ey

Augustin de Candolle’s commitment to inductivism is expressed
again, when he proposed the monumental project of inventorying
the world flora, later materialized in his Prodromus systematis natu-
ralis vegetabilis (Vos, 2009). We cannot deny, however, that he prac-
tised deductive reasoning. For example, he released a priori
hypotheses on the relative importance of the taxonomic characters,
which he tested a posteriori, directly observing their distribution
among the species of the same taxon and among different taxa. Fur-
thermore, he tried to propose a specific symmetry for each plant
family. In his Théorie eléméntaire, he stated that such symmetry was
an essential feature in a natural classification (de Candolle, 1819: 88)
and openly admitted the necessity of discovering it (de Candolle,
1819: 188). His son, Alphonse, distanced himself from such abstrac-
tions, and instead developed a statistical method to study plant dis-
tributions (Farlow, 1893: 410). He considered the system of regions
proposed by his father eminently artificial (Ebach, 2015: 96), and
used statistics to test hypotheses on the geographical distribution of
plants. However, despite their intention to formulate some hypothe-
ses, these naturalists were always cautious of the importance of giv-
ing explanations with an empirical basis.

At the end of the 19th century and in the early 20th century,
some naturalists, followers of inductivism, carried out the exhaustive
study of data to the extreme. During the early stages of ecology,
naturalists as Henry Cowles, Frederick Clements and Arthur Vestal
tried to create a natural classification of plant communities based on
the maximum evidence possible, but were faced with the paradox
that the more data they encountered, the less clear became classes
of vegetation (Kohler, 2008).

In the second half of the 19th century, the shift towards the
evolutionary paradigm (Darwin, 1859) established a new conceptual
framework to explain the underlying order of the organic world,
including its primary biogeographical patterns. Then, the temporal
component was employed to study the geographical distribution of
life, implying a dramatic conceptual twist; while the theory of evolu-
tion was coming out on top, the study of primary spatial patterns of
life was replaced by the reconstruction of centres of origin and dis-
persal of individual lineages. Such new model of explanation implies
a dynamic and changing conception of the spatial distribution of spe-
cies.

Even though the evolutionary paradigm soon proved its great
explanatory power, it simultaneously promoted, paradoxically, a large
number of studies where unlimited speculation prevailed. From the
late 19th century, Alphonse de Candolle, who rapidly adopted Dar-
win's evolutionary theory, harshly criticized the simplistic and conve-
nient vision of certain contemporary followers of Darwin, as well as
the runaway enthusiasm of some of them. When referring to the
work of Duchesne, a naturalist of the 18th century with evolutionary
inclinations, Alphonse de Candolle stated:

He even dared to propose a genealogical tree of the
strawberries, constructed from the descendant ties he
knew or supposed of. This is what ultra-Darwinist
authors do nowadays, with the difference that Duchesne
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had tested such descendant ties, while all other ones
merely assumed them, based on questionable hypotheti-
cal visions and arguments.

(Candolle, 1882:10).

The search for patterns continued under the dispersalist paradigm.
Some naturalists analysed patterns of expansion and differentiation of
taxa, but riddled with a priori assumptions. For example, Allen’s rule
(1878), which highlighted the pattern of relation between body size
and temperature, is not only a priori; it is also an ad hoc explanation,
based on several a priori assumptions. The first one stated that in the
northern regions the conditions were more favourable for the physical
development of the species. The second one assumed that the centre
of origin of the dominant groups was in the northern lands. A third a
priori assumption was an old idea that a degeneration of the types
occurred as they moved away from the centre of origin towards the
periphery of the distribution area. While there were groups that
seemed to adapt fairly well to this rule, such as wolves and foxes, it
was soon noticed that there were others which contradicted it, such
as the genus Felis, where the southern species were noticeably bigger
than the northern ones. Something similar occurred with certain spe-
cies of birds and mammals, which reached their maximum size in the
tropics. Allen attempted to solve these contradictions by locating
hypothetical ad hoc centres of origin, so long as it was convenient to
his rule, though at the end, it was not clear if body size was related to
temperature, the distance between the taxon and its centre of origin,
or its evolutionary stage.

Another clear example of a speculative biogeographical pattern is
the rule proposed by Cope (1898), who without any theoretical or
empirical basis, established that the body size of the organisms
increases according to the evolutionary stage of the species. This
denotes rather more similarity with the involutionary transmutation-
ist idea of Buffon and Lamarck’s lineal vision of evolution than with
the Darwinian model, showing that, beyond the existence (or lack) of
the patterns proposed by Allen and Cope in the dawn of biogeogra-
phy, their explanations lacked any convincing empirical evidence.

Increasingly complex models for the local and global analysis of
georeferenced data have been generated during the last fifty years
(Ebach & Parenti, 2015). However, none of the patterns discovered
in the beginning of the biogeographical work have been dismissed or
replaced in current research. Instead, what has been recurrently
investigated is their causes and origin. The surprising part is that
while the patterns essentially remain the same, several hypotheses
about their causes have been gathered, which seems to prove that
there is still not a convincing enough explanation that is able to dis-
place other rival explanations.

From the beginnings of animal and plant geography until the pre-
sent day, almost all researchers have encountered and tried to explain
essentially the same geographical patterns (McCarthy, 2009; Morrone,
2009). Similarly, the attempt to classify these patterns into regions has
also been a constant among them. The interest in recognizing and
comparing spatial distribution prevails in the present. Even though the
practices and methods of current biogeography have changed

substantially, the studied patterns are still the same. For example, the
interest in studying the latitudinal gradients of species richness
remains valid (e.g. Gaston, 1996; Wiens & Donoghue, 2004); func-
tional species groups (e.g. Dansereau, 1957; Silva & Brandao, 2014;
Steinmann, Linder, & Zimmermann, 2009; Whittaker & Niering, 1975);
spatial variation of phenotype (e.g. Aschton, Tracy, & De Queiroz,
2000; Mayr, 1963; Meiri & Dayan, 2003; Sand, Cederlund, & Danell,
1995; Stevenson, 1986); the recent approach of comparative phylo-
geography is still interested in analysing congruent (co-distributed)
patterns, though no longer of supraspecific taxa, but of the spatial
variations of genetic structure within different lineages (e.g. Bertola
et al., 2016); as well as the search for biogeographical homology
(Craw, Grehan, & Heads, 1999; Croizat, 1958; Morrone, 2009).

Certainly, some of the major advances in biogeography have
emerged from methodological developments rather than from the
theoretical field. However, and in contrast to Ebach (2015), who
conceives the development of biogeography as essentially the devel-
opment of the practice of researchers of plant and animal geography,
we propose that throughout the history of biogeography, practices
and ideas make up a complex set of mutual interactions that can
only be artificially separated.

5 | CONCLUSIONS

The recognition of spatial patterns of life and the search for explana-
tions about them has been a recurring practice, both among naturalists
of the 19th century and the present. In a way, the facts, patterns and
ideas of the first half of the 19th century paved the way for Darwin’s
theory. The biogeographical patterns acknowledged in the 19th cen-
tury made it possible for the question about its relations to emerge.
Only after carrying out such regionalizations could areas of endemism
be correlated through the disjunct sporadic genera.

The recognition of patterns is not a merely descriptive task.
Throughout the history of biogeography, the three epistemological
components —description, speculative narration and postulation of
hypotheses— have occurred jointly. The different authors could
have had a bias towards one of them; however, they did not follow
this logical order in a linear fashion. Augustin de Candolle and Hum-
boldt passed between empirical evidence and speculation. While
Alphonse de Candolle went beyond the exposition of some possible
alternative explanations, he engaged with the one that seemed more
empirically convincing than the other ones.

All three authors analysed avoided making hasty generalizations and
based their research on systematic and reliable characterization. Perhaps
their commitment to giving more importance to the systematic ordering
of facts than to conjectures and speculations can explain the fact that the
patterns they recognized are still recognized today, which indirectly
points to their simplicity. Other authors, such as Allen and Cope, instead
proposed patterns whose simplicity is still being questioned.

In contrast to Ball (1976), Nelson and Platnick (1984) and Ebach
(2015), we consider that the work of the three authors discussed in

this article was not merely descriptive. They also proposed some
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explanations and hypotheses, followed deductive principles, and left
questions unanswered that they did not promise to answer, but that
served as starting points for later research.

From the 20th century until the present, many methods and
powerful techniques for analysing biogeographical patterns have
been proposed. Nevertheless, perhaps the main contribution of prac-
titioners in the last 50 years has been the incorporation of strongly
supported phylogenies. These are the hard evidence to explain the
biogeographical patterns originally discovered by Alexander Hum-
boldt, Augustin de Candolle and Alphonse de Candolle.
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Abstract

Gonzalo Halffter developed the concept of a transition zone in Mexico during the mid-twentieth century, when he
superimposed the distributional patterns of different groups of Coleoptera, finding that some groups share a common
biogeographical history. The complexity of the Mexican biogeographical patterns had already caught the eyes of nineteenth-
century naturalists, who tried to discern some kind of order within this biotic complexity. Herein, we analyse the original
studies of different nineteenth-century authors on the distributional patterns of different Mexican taxa, highlighting the
main explanations provided by them. The complexity of the Mexican biota was interpreted by Humboldt as the result of
the interaction between northern and southern floras, as a taxonomic peculiarity by Augustin de Candolle, as a strong biotic
replacement by Alphonse de Candolle and Sumichrast, and as different dispersal stages by Wallace. Before the theory
of evolution was accepted, different biogeographical patterns (endemism, diversity and taxonomic replacement gradients,
among others) had coexisted without contradictions. Botanical and zoological regions first acquired a connotation of
independent centres of creation, and the wider distributions (mainly disjunct distributions) later became the backbone of
hypotheses concerning historical relationships between biotas based on a dispersalist model. Nevertheless, during the 20th
century, the explanations of 19th century naturalists such as the limits between regions and biotic transition entered the
biogeographical debate again.

Keywords: Biodiversity, biogeography, biota, dispersal, fauna, flora, transition zone
Introduction

Several authors have revisited the biogeographical patterns of the Mexican biota, mainly since the second third of
the twentieth century (Smith 1941; Dice 1943; Goldman & Moore 1945; Rzedowski 1978; Morrone 2005). These
studies had the shared goal of classifying the biotic identities of natural areas into a hierarchical system of provinces,
dominions, regions, and realms. Their main objective was to demarcate the geographical limits of each province and to
identity the species supporting them. When attempting to sort the provinces into the biogeographical regions that exist
in Mexico (Nearctic and Neotropical), it was gradually acknowledged that this was not a simple task. The complexity
of the Mexican biota became evident, and the existence of complex spatiotemporal patterns, with a mixed flora and
fauna, was recognised. Some authors explained this complexity as the result of the superposition of different biotic
histories in a common space, an idea that implies a modification of the original concept of region, which means an area
that was the product of a single history shared by several taxa (Halffter & Morrone 2017).
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Other authors preferred to set the task of regionalization aside, under the premise of the existence of imbricate
patterns, and focused on clarifying biotic evolutionary and biogeographical relationships. On the one hand, Léon
Croizat (1958) considered southern Mexico and Mesoamerica to be one of the largest nodes (“gates”) of major biotic
complexity; in other words, an area where two or more biotas with independent biogeographical histories overlap. On
the other hand, Gonzalo Halffter (1964, 1976, 1978) recognised a Mexican transition zone where various independent
patterns overlapped, as a product of the dispersal of biotas at different moments and from different source areas.
Halffter rejected the idea of the prevalence of Nearctic fauna as proposed by holarcticist theories (e.g., Wallace 1876a
and b; Matthew 1915) and highlighted the relevance of the patterns found in the Mexican mountains as evidence of
in situ speciation events and the generation of an endemic entomofauna. The acknowledgement of Mexican biotic
complexity was not an idea that emerged until the twentieth century. Alexander von Humboldt had already recognized
some anomalous facts in the spatial patterns of the Mexican flora since the nineteenth century; many of his outstanding
studies had undergone a series of revisions, modifications, and precisions (Juarez-Barrera et al. 2018). Some authors
paid more attention to the existence of endemic taxa in common, while others focused more on the congruence of
disjunct distributional patterns. A remarkable dichotomy between the study of biogeographical regionalization and the
study of biotic evolution can be clearly appreciated since then.

Our purpose is to analyse the explanations given by some nineteenth-century naturalists for the biogeographical
patterns of the Mexican biota, as well as the attempts made to rationalize their complexity. Our hypothesis is that beyond
the empirical distribution data that naturalists obtained, their explanations were influenced by different theoretical
principles. The main works analysed here are those of Alexander von Humboldt (1769-1859), Augustin Pyramus de
Candolle (1778-1841), Alphonse P. de Candolle (1806—-1893), Alfred Russel Wallace (1823-1913), Eugéne Fournier
(1834-1884), and Francis Sumichrast (1829-1882). Aside from any inherent historical interest that this analysis may
possess, it could shed light on the debates on the regionalization and biotic evolution that are still going on today.

Humboldt: From the Andes to Anahuac

During his trip to South America, Alexander von Humboldt started to identify some biogeographical patterns. He
observed that one of the typical characteristics of tropical forests was the lack of predominant species and that the
vegetation was markedly heterogeneous, unlike temperate forests, where just a few species (known as “social”)
dominated the physiognomy. In Mexico, Humboldt noticed some peculiarities of a vegetation type that today is known
as cloud forest:

“From 17 to 22 degrees of latitude, all the country of Andhuac, all plateau climb between 1500 to 3000 metres
above the sea level is covered with oaks and a spruce species that resembles the Pinus strobus. Along the eastern slope
mountain range, in Xalapa’s valleys, a broad liquidambar forest can be found: the soil, the vegetation, and the climate
also acquire the conditions of the temperate regions; a circumstance that is not observed in any other place in the
meridional America.” (Humboldt & Bonpland 1805: 16).

Humboldt found it difficult to regionalize the great richness and diversity of Mexican vegetation. The divisions
he had recognised previously in South America, namely, warm, temperate, and cold regions, did not match up with
the succession of physiognomies or their altitudinal ranges. He attempted to explain this complexity by adding the
latitudinal variation to the physical conditions as a modifying factor:

“According to geodesic measures I have made in Mexico, the limit of the perpetual snows descends, in the 19th
degree of boreal latitude, just at 4600 metres, 200 metres below the Equator. But in the proximity of temperate zones,
the air streams that are established in the atmosphere, the direction of the trade winds, depending on which hemisphere
they blow in, and other causes related to the configuration of the continents, give the regions located between 20 to
23 degrees of boreal latitude a climate and vegetation which should not be found in the tropics. Spruces of New Spain
climb to 3934 metres of elevation, and even 1000 metres below perpetual snows some logs can be found, even getting
as thick as 1 metre in diameter; meanwhile, between 5 and 6 latitude degrees, the tall trees disappear just at 3508
metres.” (Humboldt & Bonpland 1805: 47-48).

Humboldt and Bonpland (1805) also found discrepancies in the altitudinal distribution of some species:

“Oaks (Quercus granatensis) do not appear in the equatorial regions, but above 1700 metres of elevation. In
Mexico, between 17 and 22 latitude degrees, I have seen them descending at 800 metres.” (Humboldt & Bonpland
1805: 67).

They realized another peculiarity of the Mexican vegetation, the existence of an arid plateau surrounded by mountains
and covered with xeric vegetation:

“In Europe I had never observed dryness over 46 degrees. The temperature was fifteen degrees. But why, in the
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Valley of Mexico, are vapours rising from the five lakes surrounding the city absorbed? Such absorption cannot be
explained by the huge amounts of soda and caustic soda in the topsoil. All the inland areas of the Viceroyalty of New
Spain possess an astonishing dryness. Vegetation at 2,000 metres of elevation is scarce, and the air seems to have been
artificially dried, so to speak. This dryness, probably equally harmful to both health and vegetation, increases with each
passing century, due to the lakes being drained by human industry and diminishing rainfall.” (Humboldt & Bonpland
1805: 98).

Humboldt’s observations can be summarised in three items: a) two floras converge in Mexico, a northern temperate
and a southern tropical one, b) the limits between the temperate and tropical vegetation are found at higher elevations
than in South American mountains, and c¢) the succession of plant physiognomies among the slopes in a same mountain
range of Mexico consists of alternating wet and dry plant assemblages.

TABLE 1. Regions of Mexico from Alphonse de Candolle’s (1855) classification.

. Central Mexico & Sierras Pacific Mexico - Guayaquil Atlantic Mexico - Guatemala
Family Species Percent Species Percent Species Percent
Compositae 169 18.5 95 10.5 104 16
Leguminosae 66 7 125 14 42 6.5
Scrophulariaceae 43 4.5 20 2.3 40 6
Labiatae 36 4 21 24 33 5
Euphorbiaceae 30 4 30 3.5 17 2.6
Amentaceae 27 3 34 5
Melastomataceae 103 11.5
Convolvulaceae 39 4.5
Rubiaceae 19 39 4.5 21 32
Malvaceae 31 3.5
Gramineae 91 10
Orchidaceae 65 10
Total 908 883 650

Alphonse de Candolle: One or several Mexican regions?

Mexico is one of the twenty botanical regions recognised by Augustin Pyramus de Candolle (1820). The greatest
limitation of de Candolle’s (1820) system was the scarce knowledge on worldwide floras and their distributional
data (Juarez-Barrera et al. 2018). Alphonse P. de Candolle (1855) described the characteristics of Mexican flora in
great detail. In contrast to the system developed by his father, Alphonse de Candolle’s regionalization was not merely
taxonomic or based on political frontiers (country borders), but instead demarcated the regions based on physical
attributes and proposed characteristic families for each:

“Overall, from the study of the families, there are two essential characteristics to consider which can be
extracted:

1. In each region, some families are dominant, speaking in terms of the proportion of their species. Such is the case
of the European Gramineous and Compositae, the Leguminous in the West Indies and, in most equatorial countries the
Protaces, or Myrtaces in New Netherlands, and so forth.

2. Some families are characteristic, meaning they are “dominant” to a given region, or at least they have a higher
concentration of species than in other regions, sometimes compared to the phanerogams of the same region, or even
compared to each family’s species. Thus, Berberides are characteristic of Chile, Stilides of New Netherlands, Resedaces
of the Mediterranean and its neighbouring regions, the cacti of Mexico, the oxalides of Brazil and the Cape, etc.” (de
Candolle 1855: 1170).

Based on this, de Candolle (1855) recognised three floristic regions for Mexico (table 1): (1) the Mexican central
plateau and surrounding mountain ranges; (2) the slope from the Mexican Pacific to Guayaquil; and (3) the Atlantic
slope from Mexico to Guatemala. There would be a fourth floristic region if we consider the Mexican northwest to
be part of the great latitudinal desert belt (Baja California, Sonora-Arizona, Sahara and Arabia) which, along the
Himalayas, according to de Candolle (1855), naturally sets apart the temperate and the tropical botanical regions in the
northern hemisphere:
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“This vast extension of the earth surface presents extremely different climates and, consequentially, a high
diversity in the proportion of the main families. Northwards, the cold winter and the short duration of the warm season,
gradually become each time more important conditions, which exclude much of the vegetation. Southwards, the drought
produces a similar effect on other species. This is felt during the summer, at 45 latitude degrees in the Old World, and
at 40 degrees in North America; since the duration of the drought increases toward the tropics, and the raining season
is concentrated in the winter, plants suffer, unless the presence of high mountains modify such conditions. Finally, in
the tropics there are regions (northwestern Mexico, Sahara, Arabia) displaying a complete drought, which determines
a strong separation between equatorial regions and those of the temperate zone.” (de Candolle 1855: 1241).

Thus, in the nineteenth century, both Humboldt and Alphonse de Candolle recognised various botanical regions in
Mexico, which reflects their acknowledgement of the complex biogeographical configuration of the country. Alphonse
de Candolle also included Mexico, along with Brazil and Cape, among the areas of greatest geographic replacement of
taxa (de Candolle 1855: 1169). Alexander von Humboldt, Augustin de Candolle and Alphonse de Candolle assumed
that the floras characterising each botanical region are evidence of relationship between primitive and present floras
and that such ties are a result of geological history. Thereby, they shared an opposite idea to the fixism of faunas of
William Swainson (1835) and Philip L. Sclater (1858).

Fournier: Widespread distribution of species patterns

After the publication of the “Origin of Species” by Darwin (1859) and its acceptance by the scientific community,
Eugéne Fournier was no longer particularly interested in the botanical regions, but in those species showing widespread
distribution, since they supported his research into the complex relationships between the fern floras of Mexico and other
areas. Fournier (1877-1879) reviewed all the collections of ferns that Alphonse de Candolle sent to him, consisting of
605 Mexican species, of which ‘only’ 178 were endemic (almost a third). The other 427 species were from Mexico and
other countries, and most were of meridional distribution. In this group, he recognised seven distributional patterns:
mountain ranges from Mexico to the Andes (230 species in the Peruvian and another 17 in the Chilean Andes); 2)
Mexico and the Antilles (139 species); 3) Atlantic slope from Mexico to South America (59 reach the Orinoco river
basin, 117 the Brazilian Amazon and 12 reach up to Corrientes or Montevideo); 4) temperate forests from Mexico
to Chile (17, of which 11 are also found in Texas); 5) disjunct distribution in the Sierra Madre Oriental and eastern
United States (Carolina to Florida), for which he did not give a number; 6) pantropical distribution (without number);
and the most surprising for Fournier is group 7) with 12 species spread across the eastern slope of Mexico as far as the
Mediterranean Sea (Fig. 1):

FIGURE 1. Geographical patterns of Mexican ferns (Fournier 1877-1879).

“But the most interesting plant group that concerns us is certainly, despite it being composed by no more than 12
species, that one which, throughout Gulf of Mexico slope, trespassing the Antilles, reaches the Azores and even the
Canaries, ranging to the Mediterranean region, and continues with a few species in the mountains of Abyssinia, Persia
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or the Himalayas. Among them, Pteris longifolia rises toward northern mountains and stops in Eschea island, P. creteca
in Corsica, Woodwardia radicans in the Asturian mountains, Adiantum capillus in Poitiers and Bormio, in Tyrol, near a
thermal spring, Gymnogramme leptophylla in Brest, while Cystopteris fragilis, a polymorphous but indivisible species,
spreads throughout all Europe and reaches the top mountains of Alpes. The authentically established existence of these
plant group matches with the hypotheses sustained by several naturalists regarding the disappearance of Atlantis.”
(Fournier 1877-1879: 84).

Despite the multiple changes occurred in fern taxonomy, it is remarkable how Fournier’s deconstruction of the
patterns overlapping in Mexico is a similar exercise to that of Rzedowski (1991) and Halffter (1962, 1964, 1974, 1976,
1978, 1987, 2003; Halffter, Llorente-Bousquets & Morrone 2008; Halffter & Morrone 2017). Fournier supported his
explanations of the continental extension hypothesis in terms of Darwin’s dispersalist model (see Fichman 1977), but
a very peculiar conception of evolution and the role of geological changes is evident. Fournier even invoked ideas like
Atlantis, which represent a speculation beyond simple extensionism.

Wallace and the limits between the Nearctic and Neotropical regions

Wallace (1876a and b) adopted the system of zoogeographic regions proposed by Sclater (1858), who had already
defined six primary regions based on a detailed review of the distribution of the main families and genera of birds
(Wallace 1876a, Vol. I: 53). In turn, Wallace briefly summarized the current knowledge of terrestrial vertebrate
distribution and explained it with reference to natural physical and biological laws (Wallace 1876a and b). Wallace
applied explicitly the dispersalist model outlined by Lyell (1832) and adopted by Darwin (Wallace 1876a: vol. I: xii).
He demarcated the six main zoogeographic regions, and subdivided them into sub-regions, focusing particularly on
very peculiar or characteristic groups (Wallace 1876a, vol. I: 10).

NEARCTIC REGION NEOTROPICAL REGION
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FIGURE 2. Mexico in Wallace’s regions outlined in a darker shade of grey.

Wallace (1876b) included the greatest part of Mexico in the Neotropical region, together with South America
and the Antilles (Fig. 2). He characterised this large region according to its enormous diversity of generic and specific
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forms. Due to the relative uniformity of animal life throughout the region, it was difficult for him to demarcate four
sub-regions. The Antillean sub-region comprises the West Indies archipelago, characterized by its lack of diversity,
which he explained as a characteristic of very old islands, but also possesses some peculiar forms that are not found
in the rest of the region. The Chilean sub-region covers the temperate meridional portion of South America and the
elevated Andean plateau near the Equator; its fauna is very different from that found in neighbouring tropical areas
in terms of the taxa it contains and the taxa it does not. The third sub-region is Tropical South America or Brazilian
sub-region, which harbours great diversity and faunistic homogeneity. Mexico and Central America, including the
two slopes (Atlantic and Pacific) from the Tropic of Cancer to northwestern South America, constitute the fourth sub-
region, the so-called Mexican sub-region or Tropical North America, characterized by the absence of groups that only
inhabit South America (Wallace 1876b, Vol. II: 51). This sub-region possesses many genera that can be found in the
Nearctic region but never in South America, and vice versa. Therefore, its fauna comprises a mixture of taxa from the
north and south and Wallace, under the dispersalist model, interpreted the Mexican sub-region as possessing a fauna
in a process of expansion. Wallace (1876) included all the mountain ranges surrounding the Mexican Central Plateau
in the Rocky Mountains sub-region, in the southern part of the Nearctic region, which also includes the Canadian,
Californian, and Alleghanian sub-regions.

Wallace (1876b) characterised the Mexican sub-region by its huge diversity of genera and species, and because of
the relative uniformity of its fauna. For Wallace, it was especially difficult to demarcate this sub-region, because of the
almost total absence of endemic taxa. All the genera present in the Mexican sub-region are the same as those inhabiting
the Brazilian and Chilean sub-regions, each of which possess their own endemic forms. In the Mexican sub-region,
some Nearctic taxa overlap with Neotropical taxa:

“The portion of North America that lies within the tropics, closely resembles the last sub-region in general
zoological features. It possesses hardly any positive distinctions; but there are several of a negative character, many
important groups being wholly confined to South America. On the other hand, many genera range into Mexico and
Guatemala from the north, which never reach South America; so that it is convenient to separate this district as, a sub-
region, which forms, to some extent, a transition to the Nearctic region.” (Wallace 1876b, Vol. II: 4-5).

Wallace could not identify clear boundaries for the Mexican sub-region and considered it to be transitional to the
Nearctic region. He explained this condition in terms of its recent history. Under Wallace’s approach, the highlands of
Mexico and Guatemala were formerly isolated from South America, forming part of the Nearctic region, which means
that Neotropical elements are of recent arrival:

“Owing to the fact that the former Republic of Mexico comprised much territory that belongs to the Nearctic
region, and that many Nearctic groups extend along the high-lands to the capital city of Mexico itself, and even
considerably further south, there is much difficulty in determining what animals really belong to this sub-region, which
forms, to some extent, a transition to the Nearctic region.” (Wallace 1876b, Vol. II: 52).

Sumichrast’s zoogeographic regions

Francis Sumichrast also proposed zoogeographic regions for Mexico based on those previously described by Humboldt.
He divided the main physiognomic assemblages into three regions: warm, temperate, and alpine:

“From what has now been said, I infer that the department of Vera Cruz, considered as a zoological province, may
be divided into three distinct regions, succeeding each other from the east to the west, and each more or less completely
characterized by the predominance of certain ornithological forms peculiar to them.

The first of these regions of Vera Cruz, which, in conformity with the usual terms, I call the hot region (terres
chaudes or tierras calientes), extends along the Gulf of Mexico, between the departments of Tamaulipas and Tabasco,
and from the eastern border gradually rises to an altitude which we may fix approximately as about 600 metres.

The second or temperate region (terres tempérees or tierras templadas), extends from the western confines of the
preceding to the foot of the Cordilleras, which form the eastern outworks of the plateau of Mexico. We assign as its
limits an elevation from 600 to 1500 metres, or thereabouts.

The third, in the absence of any common term, I propose to call the alpine region, the vague name of tierra fria,
commonly applied to the alpine region and the great central plateau to designate its climate, being inadmissible in
connection with the geographical distribution of the birds. This alpine region embraces the western portions of the
department, including all the mountainous portions, between 1500 and 3500 metres in height. It is quite remarkable
that within a territory so circumscribed as that to which these notes are limited, we thus find, represented zoologically
within a space of about 180 kilometres in breadth (taking for our line of observation the route from Vera Cruz to
Mexico, and for the extreme points on this line, Vera Cruz at the sea level, and the peaks of Aculzingo, to the height of
2450 metres), the two grand natural divisions designated by naturalists under the names of Regio Nearctica and Regio
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Neotropica. The union of the respective faunae of these two divisions occurs in several localities of the temperate
region of the department of Vera Cruz in the most striking manner.” (Sumichrast 1869: 558-559).

Sumichrast (1876) recognised a mixture of Nearctic and Neotropical faunas, but, unlike Humboldt, he also
considered the existence of an endemic component, at least in the reptile fauna:

“In fact, from 54 involved genera, only seven have their highest development in the Nearctic region (Sceloporus,
Phrynosoma, Coluber, Bascanium, Eutcenia, Ancistroclon, Crotalus), whereas at least 15 other genera (Callichelys,
Claudins, Ctenosaura, Phymatolepis, Lepidophyma, Heloderma, Loxocemus, Geagras, Stenorhina, Coniophanes,
Enicognathus, Conophis, Tomodon, Trimorphodon, Symphimus, etc.) are characteristic of the Mexican district of the
Neotropical region: most of the remaining genera are essentially Neotropical.” (Sumichrast 1881: 269).

He also found some species common to both the Tehuantepec Valley and Nicaragua:

“Out of the more than thirty-seven reptile and batrachian species enumerated by M. Cope, which had been
collected in Nicaragua by M. Niel (Report of the Peabody Academy of Sciences 1869, p. 80), twenty-two are found to
be identical over the edge of the Gulf of Tehuantepec.” (Sumichrast 1881: 269).

Two ideas emerge from Sumichrast’s work. First, he recognised some components endemic to the transition area,
which can define it as a region with an identity of its own. Two, Sumichrast also observed that the transition between
the Nearctic and Neotropical regions can be observed along an elevation gradient on the Sierra Madre Oriental in the
state of Veracruz (Fig. 3).

50 100 Kilometres
N N T

FIGURE 3. Sumichrast (1869-1881) considered the Isthmus of Tehuantepec as a transition zone both north-south and west-east.

Discussion

Humboldt’s premise was that the geographical plant distribution demonstrates discrete divisions, which can be classified
into regions (Ebach 2015: 26). Humboldt was interested in uncovering and understanding the complex interactions of
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the real world (Guarin 2004: 608). It is evident, however, that when he applied his system to the Mexican vegetation,
he found several anomalies. First, the series of physiognomic assemblages are not constant in terms of their elevation
or distributional patterns; second, the species diagnosed in each assemblage demonstrated hazardous distributions.
Humboldt noted the necessity to fine-tune his regionalization system and to base it on distributional patterns instead
of life form distribution, but he also acknowledged that the scarce taxonomic knowledge and coverage of floristic
inventories were great impediments to achieve this goal.

On the Kantian premise that the world possesses an order comprising natural entities, Humboldt developed a
description and classification of plant assemblages based on their physiognomy. Humboldt was not interested in the
Linnaean taxonomic system to identify plant species, but rather in linking plant physiognomy to physical conditions.
He tried to construct a theoretical-conceptual framework to give meaning to the huge amount of information he had
compiled on plant distribution. He assumed that the geographical distribution of plants would reveal finite, discrete units
that could be recognised and classified into regions. Therefore, Humboldt made an exhaustive revision of differences
found in Mexican vegetation and flora. This author realised that there were differences not only between Old and New
World floras, but also between those of North and South America:

“The Cheirosthemon, a new genus of malvaceae, about which Mr. Cervantes, a professor of Botanics in Mexico,
has published an interesting monography, is found in these elevated regions; but this tree, whose flower has such a
peculiar shape, has not been discovered in the Peruvian Andes.” (Humboldt & Bonpland 1805: 67).

These facts led Humboldt to generalize ‘Buffon’s law’. Nearly sixty years before, Buffon (1776) noted that the
Old and New World mammal faunas have no species in common (Nelson 1978; Kinch 1980; Larson 1986). Humboldt
tested Buffon’s law with plants, noticing that there were differences between the North and South American floras,
and recognizing Mexico as an area where both floras overlap. Humboldt suggested characteristic taxa and boundaries
between both floras:

“The vegetation of Canada and other northern regions have advanced toward south, and the volcanic mountains
of Mexico are covered by the same spruces which seemed to belong only to Gila and Missouri springs.” (Humboldt &
Bonpland 1805: 16).

Authors such as Schouw (1823) and Grisebach (1878), among others, followed Humboldt’s tradition. His ideas
led to plant formation classification systems, systematic communities, and modern eco-regional systems.

Some years later, Augustin de Candolle approached plant distribution differently. He proposed a system of 20
botanical regions according to plant taxa distribution, but he warned about a lack of information. The world floras
known then only represented a very small sample of estimated genera and species richness, which he calculated as
a quarter (nearly 25,000 species) of his estimated total (at least 100,000). Floristic knowledge was limited by many
methodological shortcomings, such as the poor taxonomic treatment of specimens and inconsistencies concerning
collection or areas of distribution. That is why he considered that his system of 20 botanical regions was far from
being completely developed. Mexico is one of Augustin de Candolle’s 20 botanical regions, which implies that it
possesses an endemic flora. Thirty-five years later, Alphonse de Candolle increased the number of botanical regions
to 40 based on a better knowledge of world-flora taxonomy and the geographic evidence available. He abandoned the
country-name system and demarcated more precise regions according to size and boundaries. Alphonse de Candolle
highlighted ‘characteristic’ taxa and widely distributed species, particularly those with disjunct distribution. He
discussed his ideas in his Géographie botanique raisonnée (Candolle 1855). In addition to other French authors like
Fournier, Alphonse de Candolle explained the matching between disjunct distributions of several taxa as the product
of a changing geography, implicitly accepting Edward Forbes’ continental extensionist ideas. Contemporary reviews
of the nature of biogeographical transition zones (i.e., Ferro & Morrone 2014) make considerations similar to those
of authors such as Alphonse de Candolle, who considered deserts as zones of change between tropical and temperate
regions. According to Ferro and Morrone (2014), these represent subtraction transition zones, while the mountain
ranges of Mexico represent addition transition zones.

Once Darwinian theory had been accepted, interest in proposing regionalization systems gradually shifted towards
the study of widely distributed taxa, which was explained in terms of dispersal from a centre of origin accompanied by
differentiation events. From this point of view, congruent endemism (and even congruent disjunctions) was considered
an inconsequential construct. The only tangible and undeniable pattern was the latitudinal richness gradient, which
could be explained by the “general law of adaptation™ (Allen 1878).

Wallace explained the geographical distribution of animals in terms of Darwin’s dispersalist model, which only
admits eustatic movements of sea level to connect and disconnect faunas, opposed to those hypotheses based on
ancient land bridge connections. Supported by the fossil evidence, especially the unexpected discovery of several
species of South American Xenarthra in North America, as well as the presence of many identical species on both
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sides of Central America, Wallace concluded that during the Miocene and Pliocene, North and South America had been
separated by a wide sea, while the uplands of Mexico and Guatemala were connected to the North American continent
at that time, which means that Mexico was originally part of the Nearctic region. Therefore, many Nearctic forms
have their southern limit in Nicaragua. In the Paleogene, there were remarkable differences between the North and
South American faunas. Both continents had connected only recently, producing an exchange of faunas and making it
hard nowadays to set a precise boundary between the two regions. If anything, we could consider only the uplands of
Mexico and Guatemala as belonging to the Nearctic region, but even today, the fauna of this area is recognised as the
Mesoamerican core because of high number of endemic species. Under the dispersalist model supported by Wallace,
each region may be understood to be the centre of origin of several animal lineages, but in the case of the Mexican
sub-region, such an assumption is hard to support. Wallace consistently established this purpose: “... our aim is to trace
the local origin or birthplace of existing genera and families” (Wallace 1876: vol. I: 108). One important problem with
Wallace’s proposal is that it supports the Mexican sub-region with negative characters, namely, with absences, which
in contemporary biogeography equals the recognition of artificial areas of endemism, and therefore, is inadequate to
properly reveal the history of the spatial distribution of taxa.

To explain the shortage of birds on the Pacific slope, Sumichrast (1881) turned to ecological explanations. For
example, he argued that thrushes, which are rather typical species in temperate and cloud forests, do not exist in this area,
and that other bird families which regularly eat berries are not found on the Pacific slope, where the species associated
to legumes are predominant. Sumichrast observed that on the Pacific shore there is, in general, a lower diversity
of birds than on the Atlantic shore, such as Sylviidae (currently the genus Polioptila belongs to the Polioptilidae)
and Tyrannidae, specially the genus Myarchus. To explain the presence of birds on both shores, Sumichrast referred
to the barriers (or lack of, in this case) as the cause of this faunal mixture throughout the isthmus. Sumichrast’s
explanation of bird distribution in the Tehuantepec Isthmus is clearly eclectic. To characterise the different areas
surrounding the Isthmus of Tehuantepec, he adopted Humboldt’s regions and the existence of native species, then
combining physiognomy and endemism. For example, Sumichrast highlighted the existence of some characteristic
reptile genera in which he called the Mexican district, which corresponds to what is now the Mexican Transition Zone.
This author suggested that the transitional area between the Nearctic and Neotropical regions could be observed not
only horizontally but also altitudinally. He recognized a smaller transitional zone to the one proposed by Wallace
(1876b).

Sumichast’s idea of considering transition areas in relation to geographical and environmental aspects is again
considered in contemporary reviews (Halffter 1962, 1964, 1974, 1976, 1978, 1987; Forman 1995; Metzger & Miiller
1996; Cadenasso et al. 2003; Fagan, Fortin & Soykan 2003; Peters et al. 2006; Morrone 2004). Ferro and Morrone
(2014) highlight this same observation about biogeographical transition zones.

Conclusions

Humboldt explained the complexity of the Mexican biogeographical patterns by the contact between two different
floras: North American and South American. In contrast, Augustin de Candolle established his Mexican botanical
region because of the peculiarity of its plant families’ composition, mainly cacti. Alphonse de Candolle argued that in
Mexico there is a strong biotic replacement because of the existence of four botanical regions. Before the acceptance
of the theory of evolution, the description of these different spatial patterns (endemism, species richness and taxonomic
replacement gradients, among others) coexisted without contradictions. Each pattern implied a set of questions and
explanations without excluding each other. Thereafter, the interest of some authors was focused on the study of
organisms with wide distribution (mainly disjunct distributions). Hypotheses concerning the historical relationships
between floras and faunas were generated based on dispersal events, since botanical and zoological regions were
considered areas of creation.

Authors such as Fournier minimized the importance of endemic taxa, emphasizing the congruent distribution of
widespread ferns. Based on this group, and accepting the geographical extensionist hypotheses of Forbes, Fournier
proposed different relationships for Mexican pteridoflora. On the other hand, Sumichrast and Wallace adopted an
intermediate position and, although they acknowledged regional limits, they explained the historical relationships
between areas by dispersal events. Later, attempts at biogeographical regionalization of Mexico tried to order its
complex biodiversity. In the end, the hierarchical arrangement constitutes only a preliminary framework of reference
to depict a scenario where some taxa have evolved in time and space. In the 20th century, Darlington (1957) suggested
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the existence of a Mexican transition zone where a gradual mixture of individual distributions exists, where species
showed an extension according to their dispersal capabilities. Halffter (1962 and later contributions) conceived that
Mexican biota was composed of several sets of taxa historically integrated in space and time.

The contributions of 19th-century naturalists laid the foundations for the recognition of complex biogeographical
patterns in Mexico. These patterns were reconsidered and analysed in the 20th century, based on a complex geography
and changing environments, in the light of new evidence and analytical tools.
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Resumen

Desde el siglo XIX, dos aspectos llamaron la atencidn entre los naturalistas que estudiaron la
compleja distribucion de especies en las montafias mexicanas: el reconocimiento de regiones
bidticas y la distribucion congruente de taxones de distribucién amplia. Dichos patrones fueron
confirmados posteriormente. Sin embargo, a finales del siglo XIX y en la primera mitad del siglo
XX, predominaron los estudios sobre el reconocimiento de gradientes de diversidad de especies,

los cuales se explicaron bajo el llamado "enfoque Holarticista", segun el cual las especies
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dominantes surgian en las extensas dreas septentrionales. La distribucidn congruente de especies
fue retomada nuevamente durante la segunda mitad del siglo XX, principalmente por Léon
Croizat. La compleja diversidad bioldgica de México se explic6 ahora como resultado de la
convergencia de diferentes biotas. Posteriormente, Gonzalo Halffter destac6 que, dentro de esa
mezcla de especies aparentemente azarosa, existen varios conjuntos de taxones con patrones de
distribucion congruentes superpuestos en el mismo espacio geografico, aunque con origenes
temporales y espaciales distintos. Aqui se hace una sintesis del desarrollo de las ideas
biogeograficas de Halffter, desde su dispersalismo inicial hasta su modelo de cenocrones
superpuestos, las cuales han contribuido significativamente al concepto de la llamada Zona de
Transicién Mexicana.
Palabras clave: Zona de Transicion Mexicana; Endemismo; Regiones biogeograficas
Abstract

From the 19th century, two factors stood out during the studies of the complex species
distribution in the central Mexican mountain ranges: the acknowledgment of biotic regions and
the congruent distribution of widespread taxa. Such patterns were subsequently confirmed.
However, towards the late 19th century and early 20th century, the acknowledgement of species
diversity gradients prevailed, explained by the “Holarcticist approach", according to which the
dominant species originated in the broad northern areas. The congruent species distribution was
revisited in the second half of the 20th century, mainly by Léon Croizat. The complex Mexican
biological diversity was now explained as the result of two or more convergent biotas.
Afterwards, Gonzalo Halffter highlighted the fact that, within this apparently random mixture of
species, several taxon assemblages with congruent geographical patterns exist, with their own
evolutionary history, overlapping within the same geographical space, despite having different

temporal and spatial origins. This work displays a synthesis of the development of his

2

107



49

50

51

52

53

54

55

56

57

58

59

60

61

62

63

64

65

66

67

68

69

70

71

72

biogeographic ideas, from his initial dispersalist approach to his model of overlapping cenocrons,
which contributed to the conception of the Mexican Transition Zone.

Keywords: Mexican Transition Zone; Endemism; Biogeographic regions

Introduccion

Durante el siglo XIX se consolidé la idea que la biodiversidad que habita la Tierra muestra
una distribucién espacial no azarosa. Desde entonces, se distinguieron ciertos patrones espaciales
(Juarez-Barrera et al., 2018): a) el gradiente latitudinal de riqueza y remplazo de especies, b) la
variacion latitudinal del fenotipo de grupos de cuadripedos (reglas zoogeogréficas y de formas de
vida vegetal), ¢) la sucesion de ensambles de formas de vida vegetal a lo largo de la latitud y de la
elevacion, d) la extension y diferenciacion de los linajes y e) la correspondencia entre las dreas de
distribucion de diferentes taxones, fueran éstas continuas (regiones biogeograficas) o disyuntas.
De este dltimo patrén derivo la hipdtesis de multiples centros de origen donde surgieron las
especies nuevas, y con ello el debate sobre el origen tinico o multiple de las especies, tanto en el
espacio como en el tiempo. Desde una perspectiva metafisica, algunos autores supusieron que
una misma especie podia aparecer en diferentes dreas y tiempos por una voluntad supranatural,
como sostenia Louis Agassiz (1848). Desde otra perspectiva mds secular, la premisa fue el origen
tnico de las especies en un determinado espacio y tiempo, como sostenia Alphonse de Candolle
(1855), quien interpreté a las regiones botdnicas como la evidencia de la existencia de floras
ancestrales que a través del tiempo habian dado lugar a las floras actuales.
El surgimiento de la hipétesis holarticista

Luego de la difusién y adopcién de la teoria de la evolucién por seleccion natural (Darwin,
1859), el estudio de los patrones biogeograficos, hasta entonces ampliamente aceptados, se fue

relegando, en la medida que se iba adoptando un nuevo enfoque para el estudio de la distribucién
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espacial de los taxones. Las dreas de distribucion de los distintos grupos se concibieron como
entidades naturales sometidas a un cambio continuo. Bajo esta nueva perspectiva de una
biogeografia dindmica, parecia carecer de sentido la bisqueda de sistemas de regionalizacion
biogeografica, los que representaban el viejo enfoque meramente descriptivo. Otro postulado
relacionado con esta concepcién dindmica, derivado de la teorfa darwinista, fue que los grupos
dominantes surgian originalmente en el hemisferio norte, para posteriormente invadir las areas
australes (Judrez-Barrera et al., 2018). En esas dreas de gran extension, la variabilidad de los
individuos de una misma especie y las presiones de seleccion se maximizaban. Por ello, el asumir
que habian ocurrido oleadas sucesivas y continuas de invasion, hacia irrelevante el interés por
encontrar una regionalizacién natural, como lo habia propuesto anteriormente Sclater (1858). En
las dltimas décadas del siglo XIX, varios estudiosos de la distribucién geogréfica de la vida
habian abandonado el interés por establecer clasificaciones biogeograficas. Allen (1878)
establecié que todos los patrones latitudinales y graduales de la distribucion de la vida en la
Tierra podian ser razonablemente explicados por lo que él llamé “ley general de la adaptacion”.
Bajo esta perspectiva, las regiones postuladas por Sclater (1858) y Wallace (1876) eran un mero
constructo que solo se justificaba por razones didacticas. El incluir en una misma region a
organismos con formas de vida completamente diferentes, era no solo artificial, sino irrelevante.
"Afirmo sin vergiienza ... la distribucién geografica de la vida estd por necesidad
en armonia con una "ley de adaptacion", es decir, de adaptacion climética; que tal ley es
legitima con esta relacidn, y que la referencia al "encubrimiento superficial" que adapta
esencialmente a organismos de diferentes formas de vida a formas de vida similares es
totalmente irrelevante para el punto en cuestion, una comparacion de cosas que son en

cierto sentido incomparable, ademds, que la "ley de distribucion de vidas en zonas
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circumpolares" se aplica tanto en un sentido general como a los detalles: "a grupos de
géneros y familias", asi como a las especies" (Allen, 1878: 326).

Bajo el determinismo ecoldgico de Allen, las causas histéricas de los patrones
biogeograficos quedaron relegadas, en favor de la determinacion de los factores ambientales
presentes sobre la distribucion de las especies.

El naturalista canadiense William Diller Matthew (1871-1930) siguid las ideas de Wallace, en
particular la idea de sucesivas olas de migracion provenientes de centros de evolucion
septentrional. Sin embargo, a diferencia de Wallace, Matthew (1915) sostuvo que el centro de
origen de las especies no solo abarcaba el norte de Eurasia, sino que también incluia el norte de
América. A la unién de estas dos regiones nortefias la llamé regién Holartica, retomando el
nombre acufiado por Alfred Newton, en una correspondencia a Wallace, donde propuso la unién
de las regiones Nedrtica y Paleartica (Ebach, 2015: 162).

De acuerdo con Matthew (1915), la flora y la fauna que habitaban el hemisferio meridional
podian explicarse como remanentes de especies surgidas originalmente en el norte,
temporalmente dominantes, que posteriormente se extinguieron en su centro de origen y fueron
desplazadas hacia el sur por el surgimiento de nuevas especies competitivamente superiores. Asi,
algunos grupos, como los marsupiales, se habrian originado en el norte, luego migraron hacia el
sur y posteriormente fueron extinguidos en su drea de origen por los placentarios, con excepcion
de aquellos que quedaron confinados en dreas aisladas geograficamente durante largos periodos
de tiempo, como Australia y la Patagonia.

“La no existencia de marsupiales en el registro de faunas en el Terciario Tardio de
Europa occidental es un hecho significativo en la distribucion de este orden. Su no
existencia en el Terciario Temprano de Asia tiene poco peso, y hasta cualquier

descubrimiento reciente éste era nulo. Esto se debe a que las faunas terciarias tardias de
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Europa occidental son extensas y variadas, representan varias facies y, en conjunto,

probablemente la mayoria, aunque no todos, de los mamiferos que viven en esa region.

Uno podria esperar que si algin marsupial hubiera sobrevivido alli hasta el Terciario

Tardio, algunos restos de ellos habrian aparecido entre las faunas fosiles conocidas”

(Matthew, 1915: 165).
México como area o zona de transicion

Mas tarde, los biogéografos lideres de la “Sintesis Moderna” (Mayr, 1976; Simpson, 1965;
Darlington, 1957) ya no aceptaron la idea de un solo centro de origen nortefio. Ante la innegable
evidencia de la distribucion congruente entre varios grupos de taxones, propusieron multiples
centros de origen. En cada uno de ellos, aislados durante largos periodos, evolucionaron faunas
tipicas. Cuando eventualmente estas faunas establecian contacto geogréfico, se producia un
intercambio faunistico. Sin embargo, se mantuvo la idea de la predominancia de la fauna nortefia
sobre la surefia. A partir de ahi se retomo la idea de Wallace, desarrollada por Matthew, segtin la
cual la biota mexicana es el resultado de la mezcla entre las faunas nedrtica y neotropical que
constituye un drea de transicion bidtica ubicada en el sureste de México (Darlington, 1957). Al
igual que Matthew, Ernst Mayr sostuvo la idea de la dominancia de los grupos nortefios durante
los periodos de intercambio:
“... Los elementos nortefios han tenido mucho mads éxito que los elementos de

América del Sur al cruzar la brecha de agua terciaria entre América del Norte y América

del Sur. Muchos de los supuestos elementos de origen nortefio, las tangaras, por

ejemplo, han tenido una radiacion adaptativa extremadamente exitosa en América del

Sur, por lo que ahora pueden considerarse elementos verdaderamente sudamericanos”

(Mayr, 1976: 558-559).
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A pesar de que Mayr admitia que podia haber excepciones a la regla y la invasién también
podia ocurrir de sur a norte, habia un sesgo marcado de migraciones norte — sur:

"Si bien solo dos familias de origen surefo, Trochilidae y Tyrannidae, han invadido con
éxito América del Norte, practicamente todas las familias de presunto origen norteamericano
estdn ahora bien representadas en América del Sur" (Mayr, 1976: 558-559).

Mayr, ademas, terminé por desmantelar el propdsito de hacer regionalizacién en
biogeografia, que ya desde fines del siglo XIX se asociaba con una biogeografia obsoleta,
esencialmente descriptiva (Ebach, 2015: 135):

“Eventualmente se comprendié que el enfoque — Fragestellung [pregunta] — de esta
zoogeografia esencialmente estdtica estaba equivocado. En lugar de pensar en regiones fijas,
era necesario pensar en faunas fluidas” (Mayr 1946: 5).

Simpson (1965) sostuvo una posicion menos rigida y aceptd un intercambio faunistico
bidireccional mds intenso entre América del Norte y del Sur, a través del puente de Panam4,
aunque sostuvo también la idea de la predominancia de la mastofauna nortefia sobre la del sur.
Simpson mostrd como las faunas de América Norte y del Sur se mantuvieron aisladas hasta antes
del Pleistoceno, que fue cuando se dio un intercambio masivo de la mastofauna que elevo
temporalmente el nimero de familias presentes en cada drea, pero que finalmente se revirtié
debido a la extincidén diferencial de muchas familias (tabla 1, fig. 1).

Darlington (1957) propuso la existencia de un drea de transicion Centroamericano-Mexicana,
cuyo limite indicativo es el Istmo de Tehuantepec (fig. 2). Segin Darlington (1957), este limite es
traspasado por la fauna del sur hacia el norte y por la de América del Norte en sentido inverso,
que transitan a través del puente de Panama.

“Las faunas de vertebrados de las regiones Nedrtica y Neotropical son muy diferentes en

muchos aspectos, pero también comparten muchas familias, géneros y algunas especies, y
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hay una transicion especialmente en México y América Central, y algunas se extienden a
areas mas amplias" (Darlington, 1957: 456).

“Esta zona de transicién nunca ha sido tratada adecuadamente en detalle por los
zoogedgrafos. No ha recibido la importancia prestada a la Linea de Wallace y la
Wallacea, aunque es probablemente de igual importancia" (Darlington, 1957: 460).

Segtin Darlington (1957), cada taxén de la fauna nedrtica avanza hacia el sur mas alld del
Istmo de Tehuantepec de acuerdo con su propia capacidad de dispersion hasta Nicaragua e
incluso hasta Chiriqui (Panamd). En sentido contrario, ocurre algo similar, donde los taxones del
sur pueden alcanzar hasta el rio Bravo o el suroeste de los Estados Unidos de América. Pero hay
2 rasgos que Darlington destaca particularmente: uno es el predominio de la fauna nedrtica sobre
la neotropical; y otro, el cardcter idiosincrasico de las historias de dispersion desde centros de
origen particulares. Bajo la perspectiva de Darlington, resulta irrelevante el reconocimiento de
patrones congruentes de distribucion entre diferentes linajes.

Desde una perspectiva diferente, Léon Croizat distinguié 5 grandes portales (‘gates’)
biogeograficos, que hoy corresponden con la definicién de zonas de transicién biogeografica por
adicion (Ferro y Morrone, 2014): dreas amplias donde 2 o mds biotas se superponen
diferencialmente. A diferencia de las historias idiosincrasicas de dispersion de Darlington (1957:
460-461) y Mayr (1976: 553), Croizat (1958) puso énfasis en buscar la congruencia entre las
distribuciones de 2 0 mds especies para descubrir conjuntos de especies con historias evolutivas
compartidas que ocurrieron en un espacio comun y sufrieron conjuntamente los efectos de los
mismos eventos geoldgicos histdricos. El método de Croizat permite reconocer eventos
tectonicos tanto de fragmentacion como de convergencia. Estos ultimos estan representados por
lo que Croizat denomina “nodos”, que son dreas donde 2 o més trazos generalizados convergen y

representan el encuentro de biotas con distintas historias. Mds atin, Croizat encontr6 algunas
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areas particularmente complejas, donde se concentran muchos nodos y trazos, a las cuales
denomino portales. Entre ellos destaca el portal Mesoamericano-Antillano, que incluye el sur y
sureste de México, como una gran zona de convergencia (fig. 3). Croizat aceptd abiertamente una
geograffa cambiante que tiene por causa la translacion de los continentes, aunque discrepd
sustancialmente con la teoria de la deriva continental de Wegener (1920) en cuanto a la secuencia
de las fragmentaciones. La panbiogeografia de Croizat representd un modelo de explicacion que
subvirti6 radicalmente los principios de la biogeografia neodarwinista, pues abri6 la posibilidad
de explicar la complejidad de la biota mexicana desde perspectivas nuevas y claramente
diferentes a las explicaciones dispersalistas-holarticistas.

Algunos cientificos mexicanos (v. gr., Hoffman, 1933; Miranda, 1959) reconocieron
claramente las relaciones complejas de la biota de México. Estos autores discutieron
explicitamente las ideas del fijismo geografico, el extensionismo (sensu Fichman, 1977) y el
translacionismo, aunque no se comprometieron en particular con ninguna de ellas (Miranda,

1959).

El concepto de zona de transicion desde la perspectiva de los estudiosos del territorio
mexicano

A finales del siglo XIX e inicios del XX, varios botdnicos y zo6logos extranjeros se
establecieron en México de forma permanente e hicieron valiosas contribuciones al conocimiento
de la biota mexicana. Podemos mencionar entre los pioneros a Karl Friedrich Reiche, Eizi
Matuda, Cassiano Conzatti y Carlos Hoffmann. Ya desde los trabajos de Carlos Hoffmann se
mantuvo la idea de transicién como resultado de la mezcla de 2 faunas en México:

“En términos generales puede decirse, que las formas del sur proviniendo de centros

australes, se reparten hacia el norte tomando su camino preferentemente por las tierras
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calientes y templadas de las dos costas y que viceversa, las formas septentrionales se
extienden al sur siguiendo en su mayoria el curso de las grandes cordilleras. De esta
manera se efectia un constante contacto entre el norte y el sur y un progreso lento de
géneros y especies sobre la base de una aclimatacion lenta y graduada durante el curso
de una infinidad de afios” (Hoffmann, 1933: 208).

Entre las crisis econdmicas, las 2 guerras mundiales y otras guerras y revoluciones internas
ocurridas en varios paises, México recibié también a personajes que consolidarian las nuevas
instituciones cientificas, como Faustino Miranda, Enrique Rioja Lo Bianco, Candido Bolivar y
Federico Bonet, entre otros. Sus ideas ejercerian una influencia importante sobre los estudios de
generaciones posteriores de estudiantes e investigadores.

En México, Faustino Miranda tuvo una vida académica relativamente corta debido a su muerte
temprana. No obstante, en sus trabajos sobre la vegetacion de México encontrd patrones de
distribucién geografica que lo llevaron a proponer relaciones histéricas complejas que podrian
calificarse como vicariancistas. Miranda (1959), ademas de utilizar términos de connotacién
ecoldgica, también recurri6 a causas historicas al elaborar sus explicaciones biogeograficas.

“Se pueden distinguir en la zona tropical himeda americana dos grupos floristicos con
arreglo a las relaciones de distribucion de sus elementos bicontinentales: uno que
podemos llamar ‘anfi-Atldntico’, con ligero predominio de elementos africanos-
americanos, se encuentra en los lugares bajos, sobre todo en los pantanosos y tiene
actualmente su mayor desarrollo hacia la zona ecuatorial; el otro, o ‘anfi-Pacifico’, con
acentuado predominio de elementos asidtico-americanos, caracteriza a las regiones
montafiosas sobre todo hacia el limite norte de la zona tropical” (Miranda, 1959: 129).
“[...] Pudiera pensar que lo que antecede habla a favor de la difusién de los géneros

africano-americanos a través del Atlantico Central (Brasil-Africa), ya por emigracién a
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la larga distancia, o bien mediante puente intercontinental, o por contigiiidad de los
continentes (translaciones continentales)” (Miranda, 1959: 130).

Miranda (1959) planted asi 3 explicaciones alternativas para entender los patrones de la
vegetacion de México: 1) una migracion a larga distancia, como seria el intercambio entre el sur
de América y Africa; 2) un puente continental hipotético a través del Atldntico; o 3) una conexién
antigua entre ambos continentes, que permitiria la comunicacion entre ambas dreas. Continda
diciendo:

“Diversos matices de la vegetacion no dependen solo del clima y el suelo, sino también
de la evolucion propia de la vegetacion misma o de los elementos que la forman,
evolucién que por lo general se halla relacionada con la evolucién de los procesos
geoldgicos” (Miranda y Herndndez, 1963: 30).

Como se puede apreciar, Miranda consider6 que los factores ecoldgicos son insuficientes para
explicar los patrones biogeogréficos; en sus razonamientos estd implicita la idea de que vida y
tierra comparten una misma historia. Recurre asi tanto a causas ecolégicas como paleocliméticas
en su intento por explicar los patrones de distribucion de la flora mexicana.

Los elementos floristicos de Rzedowski

Jerzy Rzedowski (1965) también hizo énfasis en la complejidad histdrica de la flora mexicana.
Reconocié diferentes géneros que relacionan a ésta con otras floras tropicales como la antillana,
centroamericana, sudamericana del Pacifico y del Caribe, la del Amazonas e incluso la africana.
Las floras de los bosques templados de México comparten géneros con el resto de América del
Norte y Eurasia. A diferencia de naturalistas del siglo XIX como Fournier (1877), Rzedowski
(1965) no invoco puentes como la mitica Atlantida, sino planted posibles rutas y tiempos de

migracion que convergieron en México.
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Rzedowski (1965, 1978, 1991) reconocid la existencia de 6 elementos floristicos principales
de distinto origen en el territorio nacional: 1) elementos con afinidades meridionales, es decir,
taxones neotropicales relacionados con formas centroamericanas y sudamericanas, los cuales
constituian la mayor parte de la flora del pais; 2) elementos con afinidades septentrionales, los
cuales son taxones nedrticos, relacionados con formas de regiones templadas y frias de Estados
Unidos de América y Canad4; 3) elementos con afinidades antillanas, los cuales son taxones
neotropicales con formas emparentadas con las de las Antillas; 4) elementos con afinidad a los
del este de Asia, los cuales son mas evidentes en formas de montafia, como el bosque mesoéfilo de
montafia; 5) elementos con afinidades africanas, poco frecuentes y presentes en plantas de clima
célido; y 6) finalmente, elementos endémicos, no tan abundantes como en Australia y Africa del
sur, pero que le confieren un sello particular a la flora del pais. Si bien algunos de estos
elementos coinciden en parte con los que reconoce Halffter, Rzedowski no profundizé en las
causas que han producido estas afinidades y se limit6 a invocar la dispersion como causa general.
Las ideas sobre la zona de transiciéon de Halffter

A diferencia de Rzedowski, Gonzalo Halffter intentd recurrentemente buscar explicaciones
mds concretas acerca de los patrones de distribucion de las especies. Sus trabajos (Halffter, 1962,
1964, 1965, 1967, 1976) tuvieron un impacto mayor sobre los analisis biogeogréficos posteriores
e incluso hasta nuestros dias, sobre el complejo mosaico geogréfico de la biota mexicana
(Morrone, 2015). Su acierto fue someter a prueba los patrones biogeogréficos que propuso,
derivados de sus amplios trabajos con escarabajos estercoleros y necréfagos (Morrone, 2015;
Halffter y Morrone, 2017). A lo largo de sus trabajos, Halffter ha ido refinando su “teoria sobre la
Zona de Transicion Méxicana” (ZTM), como él la denomina, al comparar informacion

taxondmica con informacién geoldgica (Halffter y Morrone, 2017: 82).
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Como muchos autores, en sus primeros trabajos Halffter coincide en lo general con la idea de
que no existe un limite definido entre las regiones Nedrtica y Neotropical, sino una superposicion
compleja, determinada por las particularidades fisiograficas de México, su historia geoldgica y
las condiciones ecoldgicas. En todo caso, la linea divisoria entre ambas regiones estarfa definida
geograficamente por la Sierra Madre Occidental, la Faja Volcénica Transmexicana y la Sierra
Madre Oriental, que en conjunto forman una gran barrera orogréfica que separa el Altiplano
Mexicano de las tierras bajas tropicales. La configuracién fisiografica particular de la ZTM reside
en que ninguna otra zona de transicion tiene tal profundidad y complejidad, ya que cuenta, por un
lado, con 2 cordilleras que corren latitudinalmente y permiten la entrada de elementos templados
nortefios, y por otro, con 2 planicies costeras que permiten la entrada de elementos tropicales
provenientes del sur. Ello explica la extensa superposicion de faunas con historias distintas.
Ademéds, otro factor que ha contribuido a incrementar la complejidad de la ZTM es que ha habido
diferentes eventos de dispersion (Halffter y Morrone, 2017). Halffter adicionalmente sefial6 que
el limite de esta zona compleja no es el mismo para diferentes taxones (Halffter, 1965). Por
ejemplo, en el caso de los vertebrados, este limite es mds claro que en el de los insectos.

“En relacion con los limites entre ambas regiones e incluso directamente con la
existencia de las mismas, estd el hecho, poco evidente, casi nunca mencionado, pero no
por eso menos real, de que las dos regiones se han establecido utilizando casi
exclusivamente la distribucion de los vertebrados terrestres, y no la totalidad de la
fauna” (Halffter, 1965).

“En el Altiplano dominan insectos de origen sudamericano [...] un contraste
marcadisimo con la distribucion de los vertebrados que en esta drea son claramente

nearticos” (Halffter, 1967: 109).
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Previamente, el concepto de drea o Zona de Transiciéon Mexicana ya habia sido abordado
implicita o explicitamente por una serie de autores desde el siglo XIX, como Alexander von
Humboldt, Alphonse de Candolle, Alfred R. Wallace, Hobart M. Smith, Philip Darlington y Léon
Croizat, entre otros. El consenso general es que la ZTM tiene limites complejos, producto de la
superposicion de varias dreas de distribucion geografica. Algunos de estos autores propusieron
que esta zona de transicion se explicaba por la superposicion continua y gradual de las dreas de
distribucién de varios taxones de origen distinto. Sin embargo, de acuerdo con Halffter (1962,
1965, 1966, 1967, 1987; Halffter y Matthews, 1966; Halffter y Morrone, 2017), dentro de esa
aparente continuidad se pueden reconocer conjuntos de especies que muestran patrones de
extension-diferenciacion congruentes. Al revisar los trabajos de Halffter, llama la atencion que su
idea acerca de tales patrones fue cambiando desde su primera propuesta en 1962 hasta sus
trabajos mas recientes (Morrone, 2015). En su primera etapa, propone a la dispersiéon como la
causa principal de los patrones, pero posteriormente asigna un papel mas importante a las causas
histéricas (Halffter, 1987). Inicialmente, Halffter se refiri6 a los patrones que encontré en la zona
de transicién como ‘patrones de dispersion’ aunque después los llamo ‘patrones de distribucion’:

“Aunque en algunos de sus primeros trabajos, Halffter usa el término "patrén de
dispersion", esto no es correcto ya que el patrén no esta determinado exclusivamente
por los fendmenos de dispersion, sino también por la evolucién que ha ocurrido en la
zona y, por lo tanto, por la vicarianza” (Halffter et al., 1995: 152).

Halffter (1965) reconocid patrones congruentes de extension-diversificacion que lo
llevaron a retomar la idea de Smith (1941) de ‘horofauna’, entendida como un conjunto de
linajes que muestran distribucién y diferenciacidén congruente debido a que se expandieron
simultdneamente por causa de los mismos eventos geoldgicos o paleo-climéticos. Este

mismo concepto es nombrado afios mas tarde como ‘cenocrén’ por Osvaldo Reig (1968), al
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analizar la transicion entre las biotas patagdénica y neotropical. Quizds el antecedente mas
antiguo sobre el reconocimiento y estudio de este tipo de patrones lo encontramos en las
obras de Augustin y Alphonse de Candolle. En 1820, Augustin de Candolle propuso el
concepto de ‘género endémico’ en un sentido un poco diferente al utilizado en la actualidad
(Juérez-Barrera et al., 2018). Lo distinguié del concepto de ‘género esporadico’. Con estos 2
conceptos distingui6 patrones de extension y diversificacion. Un “género endémico” es un
taxén altamente diversificado, cuyas especies no han traspasado las barreras que los
confinan. Asi, los géneros endémicos les dan identidad a las regiones. Por otra parte, los
“géneros esporddicos” muestran una distribucion amplia, més diferenciados en especies en
una region que en las otras. Para Alphonse de Candolle (1855), este ultimo patrén podria
servir para relacionar histéricamente a 2 o mas regiones (Judrez-Barrera et al., 2018). Hoy
en dia, desde un enfoque biogeografico historico, un taxén endémico es simplemente un
taxén propio o exclusivo de un drea.

A lo largo de sus trabajos, el criterio de Halffter para asignar el origen y la edad de cada

patrén de distribucidn se fundamenta en 4 aspectos: 1) la amplitud del drea de distribucion de

cada linaje, 2) las afinidades filogenéticas de los linajes; 3) la diversidad diferencial de especies

de un mismo linaje entre dreas o regiones, y 4) la amplitud ecoldgica como indicador de la edad

del taxén.
“Estos grupos, originados en el Viejo Mundo, tienen una penetracién muy antigua por la
ruta del norte hacia el continente americano. Su riqueza y diversidad (tanto taxondmica
como ecoldgica) son mucho mayores en el Viejo Mundo que en América. A partir de tal
riqueza y diversidad (tanto a nivel especifico como supra-especifico) se puede deducir
que el principal centro de evolucion ha sido el Viejo Mundo. Aunque haya habido una

expansion secundaria, ésta habria afectado a un nimero muy pequefio (a veces solo una)
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356 de especies ancestrales que derivaron claramente de las poblaciones del Viejo Mundo"

357 (Halffter, 1976: 7).

358 “Los grupos que han dado lugar a elementos paleoamericanos, tanto en América como
359 en el Viejo Mundo, revelan una amplia diversificacidn ecolégica, aunque es obvio que
360 predominan en climas calidos y templados y en ningiin caso son elementos tipicos de
361 climas frios (excepto por consideraciones muy locales, las especies que se derivan

362 claramente de troncos tropicales o subtropicales que logran colonizar las partes mas

363 altas y més frias de las montafias tropicales no pueden tomarse como elementos de

364 climas frios). Existe un marcado contraste dentro y fuera de América entre los

365 elementos paleoamericanos y los que siguen en el patrén Nedrtico, que son grupos

366 ecoldgicamente vinculados a climas frios o templados frios y bosques articos y

367 subarticos o frios del norte. En la zona de transicion mexicana, los insectos

368 paleoamericanos no tienen sus limites necesariamente en las montafias; pueden

369 extenderse a Sudamérica y las Antillas. Antes del Mioceno, estos grupos ocuparon el
370 altiplano, que junto con las montafias sirvieron como centros de diversificacion y

371 evolucion. Asimismo, estos grupos se extendieron incluso antes de las desertizaciones
372 del oeste de América del Norte, que dieron lugar a formas especializadas.

373 Como un todo, el patrén paleoamericano incluye 2 tipos de linajes: 1) los

374 ampliamente exitosos (generalmente también dominantes fuera del continente

375 americano, especialmente en dreas tropicales y templadas calidas). Las especies de estos
376 grupos se encuentran en el este y oeste de los Estados Unidos, mientras que otras siguen
377 en México y América Central y América del Sur, aunque en América del Sur el nimero
378 de especies disminuye. 2) Formas con distribuciones relictuales altamente localizadas,
379 que generalmente indican nichos ecoldgicos especializados o dreas geogréficas que de
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alguna manera estan protegidas; las especies del mismo género o grupo en el Viejo
Mundo pueden tener una distribucion euritépica" (Halffter, 1976: 8).

Asfi, un género cuya distribucion abarca América del Sur y del Norte, mds rico en especies en
América del Norte, especialmente en el Altiplano mexicano, que ocupa una mayor diversidad de
ecosistemas, y con una diversidad mds pobre y con distribucién relictual en América del Sur
(generalmente con especies mds primitivas), indica un origen que se remonta al Cenozoico
temprano, al cual denomina Paleoamericano. En cambio, un género muy diversificado en
América del Norte y, particularmente, en las montafias del territorio mexicano continental, con un
fuerte sesgo hacia los ambientes templados y frios, seria evidencia de un patrén septentrional mas
reciente, al que denomina Nedrtico. De esa forma, Halffter no solo pudo reconocer patrones
septentrionales y meridionales, sino que ademads pudo distinguir entre patrones antiguos y
recientes (Halffter, 1962, 1965, 1967, 1987).

Una vez reconocidos los patrones de distribucion, Halffter explicé qué tipo de eventos los
produjeron. En sus primeros trabajos, adopté un enfoque dispersalista. Entre los gedlogos, atin no
habia consenso sobre el fijismo geografico y la deriva continental. Asi que, igual que Miranda
(1959), Halffter no toma partido en ese debate y simplemente explica sus patrones por
migraciones sobre una geografia estable, adoptando implicitamente las ideas de Darlington
(1957):

"En cierto nimero de casos, es muy dificil determinar si los grupos se originaron en el
Viejo Mundo o en América. Es posible que algunos de los grupos que consideramos que
siguen el patrén paleoamericano se hayan originado en América del Norte, desde donde
se han extendido hacia la zona de transicion y a Eurasia, a través del estrecho de

Behring. Sin embargo, toda evidencia parece sugerir que la mayor parte de los
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elementos paleoamericanos se han originado en el Viejo Mundo, especialmente en los
trépicos" (Halffter, 1976: 7).

Hasta ese momento, lo relevante del método de Halffter es que puede descomponer los
patrones imbricados de la zona de transiciéon. Cuando se encuentran varios taxones con los
mismos rasgos de distribucién geogréfica, ecoldgica y de diversificacion, se puede separar como
una unidad histérica. Ello permite deconstruir la compleja zona de transicion en capas
temporales, lo cual permite recuperar patrones biogeogréficos histéricos independientes (Halffter
y Morrone, 2017).

Desde sus primeros trabajos, Halffter afirmé que los eventos geolégicos generan diferencias
ecoldgicas, lo que favorece y mantiene la separacion faunistica (Halffter y Matthews, 1966: 61).
Parafraseando a Croizat (1958), se puede decir que tierra, ambiente y biota evolucionan juntos.
Por ello, Halffter menciond, en sus obras posteriores, que los ensambles de especies y todos los
aspectos de la biodiversidad son de naturaleza eminentemente histdrica (Halffter y Moreno,
2005).

A diferencia de autores holarticistas como William D. Matthew, o neodarwinistas posteriores
como George G. Simpson y Philip J. Darlington, Halffter modific6 sus explicaciones sobre la
naturaleza y origen comtin de los patrones. Conforme a la idea de Wegener de la deriva de los
continentes iba evolucionando hacia la moderna teoria de la tecténica de placas, Halffter fue
adaptando la explicacion de las causas que dieron lugar a los patrones imbricados en la ZTM. A
partir de 1978, sus trabajos ya se apoyan en la idea de una geografia dindmica, explicando los
patrones de distribucién geografica como resultado de la expansién y diferenciacion de linajes
por razones geo-historicas, ya sean eventos tecténicos o paleoclimaticos. Esto puede observarse
si comparamos los primeros trabajos de Halffter (1962), donde emplea el concepto de “patrones

de dispersidon”, con sus trabajos posteriores, donde considera que este término no es correcto, ya
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que dichos patrones no se originan sélo por migracion, sino también por eventos de
fragmentacion de areas (vicarianza) (Halffter et al., 1995) y lo sustituye por “patrones de
distribucién”. Estos patrones integran a un grupo de organismos que arribaron desde un area
externa, en un periodo geoldgico dado, y que estuvieron sujetos a las mismas presiones
macroecoldgicas durante un tiempo prolongado.

Una descripcion de los diferentes patrones de distribucion dentro de la ZTM fue realizada por
Halffter y Morrone (2017). En el cuadro 2 y la figura 4 se sintetiza la extension geogréfica,
diversificacion (especiacion), amplitud ecoldgica y la edad de cada patrdn, asi como sus
equivalencias a través de los trabajos publicados por Halffter y sus diferentes colaboradores
desde 1962 hasta 2017.

Conclusion

La revision de las ideas de los naturalistas que han abordado la complejidad de la biota
mexicana y la discusion de sus viejas polémicas suelen abrir perspectivas novedosas que ayudan
a esclarecer la compleja ZTM. Las ideas biogeogréficas de Halffter ilustran una aproximacién
progresiva a la resolucion de la compleja composicion de la ZTM, mediante la deconstruccion
temporal del modo en que se ensamblaron los distintos taxones. El desarrollo de su obra
biogeografica a lo largo de varias décadas muestra un distanciamiento progresivo del paradigma
dispersalista prevaleciente durante la mitad del siglo XX. La originalidad de sus ideas brinda una
perspectiva mds integral sobre la formacion de la Faja Volcdnica Transmexicana. Mediante el
cotejo de su andlisis taxondmico y sus inferencias paleogeograficas y paleoclimaticas, Gonzalo
Halffter fue capaz de reconocer que la biota de la ZTM estd constituida por patrones de distintos
cenocrones.

De acuerdo con Halffter, todas las cordilleras continentales de México son parte de la zona de

transicion, por lo que no es tan marcada ni tan espectacular como la linea de Wallace. La notable
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extension de la ZTM resulta congruente con su explicacion sobre la evolucidn geoldgica de lo
que actualmente es México. Es claro que, hasta el Cretdcico, México no existia sino como una
peninsula del continente norteamericano. La emersion de la tierra que dio la configuracién al
actual territorio nacional jugé inicialmente un papel de corredor para el encuentro de las faunas
laurdsicas y gondwanicas. Solo hasta el Mioceno, pudieron formarse las barreras fisiograficas
para la formacion de islas virtuales que propiciaron la diferenciacion y el origen in situ de
especies propiamente mexicanas.

Antes de que se desarrollaran las técnicas de reconstruccion filogenética y filogeografia,
Halffter tuvo la capacidad de revelar patrones que hasta ese entonces no habian sido descifrados.
A partir de ellos reconstruy6 la historia evolutiva de la entomofauna mexicana, con base en el
andlisis minucioso de la distribucion geografica y ecoldgica y su diversificacion diferencial con
respecto a otras regiones. Esto es, mediante una sintesis evolutiva de espacio, tiempo, forma y
ambiente. Asi, la idea de una zona de transicioén que resulta de la superposicion de varios
cenocrones o conjuntos de linajes que comparten un escenario espacial y temporal de evolucién
persiste hasta hoy. Se entiende asi a la Zona de Transicion como un conjunto de linajes de
historias evolutivas diferentes que ocupan una misma area con diferentes patrones de
diferenciacion. Esto se debe a que estos cenocrones han ingresado al drea en diferentes tiempos
geologicos.

Lo mas relevante de las aportaciones de Halffter es echar por tierra diferentes postulados
implicitos en los andlisis anteriores: 1) El predominio de los linajes del norte sobre los del sur;
Halffter considera que, en el caso de los insectos, el predominio se da de sur a norte. 2) La
reduccion temporal de la mezcla de faunas en un momento geoldgico; de acuerdo con Halffter, la
composicion actual de la fauna de la ZTM es el resultado de distintos procesos geoldgicos

temporalmente separados. 3) La idea que la ZTM es meramente resultado de la superposicion de
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2 biotas (nedrtica y neotropical); para Halffter existen al menos 5 diferentes cenocrones que se
integraron en la ZTM desde el Cretdcico hasta el Pleistoceno.

Las ideas de Halffter han sufrido una marcada evolucién que va desde una explicacion
dispersalista hasta una de multiples historias de fragmentacion geoldgica. Al revisar su obra,
resulta claro como Halffter incorpora sucesivamente la evidencia geoldgica y evolutiva que otros
especialistas han ido investigando. Las innovaciones en la datacién geoldgica de fésiles en la
calibracién de filogenias y la inferencia del espacio ocupado por especies en el pasado, asi como
la integracién de todas estas herramientas, siguen teniendo como punto de partida los estudios de
la distribucion geografica de la biodiversidad, la discriminacion de patrones de distribucion,
horofaunas y cenocrones.

A lo largo de varias décadas, Halffter elaboré una explicacion sobre los patrones
biogeograficos de la ZTM que toma en cuenta tanto procesos de dispersion como de vicarianza.
En ese sentido, su enfoque coincide con el de autores que han promovido el modelo de
dispersion-vicarianza (Reig 1981; Savage 1982; Morrone 2003, 2009; Brooks 2004; Lieberman
2004; Sanmartin y Ronquist 2004; Riddle et al. 2008; Crisci y Katinas 2009).

El estudio pionero de Halffter (1964) contradijo la tesis preponderante del enfoque
holarticista: si bien los vertebrados americanos habian tenido una dispersion norte-sur a fines del
Cenozoico, los insectos, de manera sincrénica, habian tenido principalmente una dispersion
inversa, es decir, de sur a norte. La dominancia de las formas nortefias no se podia tomar como
una premisa bdsica, al menos no en todos los taxones.

Halffter consider6 la diferente temporalidad de diversos procesos paleoecoldgicos y
paleogeogréficos para explicar los diferentes patrones que mostraban los insectos. Pudo asi
distinguir dos eventos de dispersion, uno fue el de algunos grupos de escarabajos que alcanzaron

la actual Altiplanicie Mexicana, pero que ocurrieron desde el Mioceno, antes de la formacion de
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este Altiplano, y otro posterior, que no pudo superar su elevacion y se disperso dicotomicamente
por las costas del Pacifico y del Golfo de México.

La explicacion de Halffter sobre la ZTM desde mediados del siglo XX significé un impulso
para el estudio de los patrones biogeograficos de México. Desde entonces se han realizado una
serie de estudios desde diferentes enfoques, que incluyen el dispersalismo, el andlisis de trazos, el
andlisis biogeografico cladistico, el andlisis de parsimonia de endemismos y la filogeografia
(Morrone, 2015). La distincién que ha hecho Halffter entre distintos cenocrones coincidentes en
la ZTM y su reconocimiento de eventos tanto de dispersion como de vicarianza ha permitido
avizorar de manera mas fina la compleja historia de la ZTM y abre la posibilidad de contrastarlos

con estudios filogenéticos y biogeograficos que permitan identificar otros cenocrones.
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Pies de figuras

Figura 1. Relaciones entre las regiones zoogeograficas. a) Relacién de los continentes de acuerdo
con la teoria de Wegener (1920): b) conexiones y barreras entre los bloques continentales en
el Eoceno diferentes a las que propuso Wegener.

Figura 2. Ubicacion de la linea divisoria (circulos negros) entre las regiones Nedrtica y
Neotropical, de acuerdo con Darlington (1957).

Figura 3. Resumen del andlisis biogeogréfico de Croizat (1958), donde se destaca el nodo 5
(México- Mesoamérica) como un drea particularmente compleja.

Figura 4. Configuracion de tierras y mares durante la evolucién de la Zona Transiciéon Mexicana

(a) Jurasico Medio, (b) Cretacico Temprano (Berriasiano), (c) Cretacico Temprano, (d)
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641 Cretécico Temprano (Hauteriviano), (e) Cretdcico Tardio (Cenomaniano), (f) Creticico

642 Tardio (Coniaciano), (g) Paleoceno (Selandiano), (h) Eoceno, (i) Oligoceno, (j) Mioceno, (k)
643 Plioceno, (1) Presente
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645
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647
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648 Tabla 1. Mamiferos terrestres de América del Norte (AN) y América del Sur (AS), durante el
649  Cenozoico tardio.

AS AS ASy AN AN AN Similitud
Total unicas unicas  Total (1I00C/N1)
Reciente 30 15 15 8 23 65
Pleistoceno 35 14 21 11 34 62
Tardio 26 21 5 22 27 19
Medio 25 23 2 24 27 8
Temprano 26 24 2 26 28 8
Tardio 24 23 1 25 26 4
Medio 23 23 0 26 27 0
650
651
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Gel

2. Patrones de distribucién propuestos por Gonzalo Halffter en sus trabajos y su caracterizacion (con base en Halffter y Morrone, 2017)-

Publicacién (Halffter) Cenocrones (distribucion) Edad Distribucion geografica y ecoldgica y diversificacion
1962- 1976 1995- Patrén mayor Patron menor AM SMW SME FVIM SMS NCA PCM ANT AN ASA EA AF
1966 2017
X X X Neotropical Neotropical Tipico  Plio- md md hd
Plei
X X X Neartico Neartico Mio- pd md md md md md dga
Plio
X X Mesoamericano Oli-Mio md md md md md pd pd
X X X de Montafia LCret-  md, de, de pd, ?
Altiplano
- Paleo dea re,
mexicano s
X X Paleoamericano Tropical Jur-Cret pd pd pd pd pd pd ed dga, dga
dea
X X Mesoamericano de dee dee dee dee dga
Montaiia dea
X X Paleoamericano de md md md md dga dga
Montafia dea dea
X Paleomericano ed ed ed ed ed dga dga
Relictual dea dea

Simbologia: Plei (Pleistoceno), Plio (Plioceno), Mio (Mioceno), Oli (Oligoceno), Paleo (Paleoceno), Jur (Jurdsico), L-Cret (Cretdcico Tardio); AM (Altiplano Mexicano), SMW
(Sierra Madre Occidental), SME (Sierra Madre Oriental), FVTM (Faja Volcanica Transmexicana), SMS (Sierra Madre del Sur), NCA (Nucleo Centroamericano), MCP (Planicie
Costera Mexicana), ANT (Antillas), AN (América del Norte), AS (América del Sur), EA (Eurasia), AF (Africa); md (muy diversificado), pd (poco diversificado),dea (distribucién
ecoldgica amplia), de (distribucién endémica), re (distribucién relictual), dee (distribucién ecoldgica estrecha), dga (distribucién geografica amplia).
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CONCLUSIONES

Aunque los estudios sobre la distribucion geografica de los organismos son muy
antiguos, la Biogeografia como disciplina cientifica institucionalizada es muy
reciente, si se compara con otras ramas de la Biologia. Dentro de esta disciplina
no encontramos un dogma central ni un paradigma dominante. Quiza esto
explica por qué se han desarrollado diversas historias de la biogeografia, y por
qué existe en la actualidad un gran debate por poder explicar las causas que
han originado los patrones biogeograficos.

Dentro de la gran diversidad de autores que han escrito sobre |a historia
de la Biogeografia se pueden rescatar dos enfoques: por un lado, como es el
caso de Malte Ebach, hay quienes hacen una historia sobre las practicas de la
biogeografia; por el otro, estan los que han apoyado mas hacer una historia de
las ideas, como es el caso de Janet Brown. Ambos enfoque son validos, ya que
no se puede negar la importancia de los estudios sociales de las ciencias, asi
como de la relevancia del entorno social, cultural y econdmico en que se
constituye una tradicidn cientifica, aunque por otra parte, es dificil deslindar las
practicas cientificas de un marco tedrico, por mas general que éste sea. Sin
embargo, ha adquirido gran impetu el estudio historico de las practicas
cientificas y de la construccion social del conocimiento, que incluye los
componentes sociales, culturales y politicos que la hacen posible. De cualquier
manera, el interés por continuar haciendo una historia de las ideas mas
equilibrada que el que se dio entre biogedgrafos neodarwinistas y biogedgrafos
cladistas, resulta legitimo desde un punto de vista académico. La revision
historica de las ideas ha sido muy relevante para el desarrollo de la biogeografia,
a diferencia de la opinion de Ebach. Por lo tanto, ademas del valor intrinseco
que tiene estudiar la historia de la biogeografia, es un referente para tener una
visidn mas amplia e informada sobre los debates que se han dado y se siguen
dando para explicar la distribucion espacio-temporal de la biodiversidad.

Como ya se menciono, los estudios biogeograficos son muy antiguos
(véase, por ejemplo, la Historia Natural y Moral de las Indias de Joseph de Acosta,
1590). Pero fue durante la llustracion que inicié un lento reemplazo de la fe por

140



la razon, y es ahi cuando el conocimiento acerca de la biodiversidad comienza a
incrementarse, promovida en gran medida por las expediciones patrocinadas
por la corona espafola, cuya finalidad fue la de compilar el conocimiento
metddico de las producciones naturales de la Nueva Espafia.

Un grupo de criollos de la llustracion novohispana tuvo un gran interés
por el estudio de las ciencias, entre ellos, podemos destacar a Antonio Alzate y
Francisco Javier Clavijero. Ademas de destacarse como cabezas del movimiento
de reivindicacion criolla de la Nueva Espafia, ellos fueron dos de los primeros
intelectuales mexicanos interesados en el conocimiento de la distribucion
geografica de las producciones naturales de México. Sin embargo, Alzate
contribuyé mas a la geografia cartografica, y si bien realizé también algunos
estudios sobre historia natural, no llegé a ligar estos dos campos, es decir, no
llegd a enfocarse especificamente sobre la distribucion espacial de los seres
organicos.

Por otra parte, Clavijero mostré gran pasion por la geografia, la floray la
fauna novohispanas. Conocedor de la gran biodiversidad americana, se
enfrentd contra todos aquellos que creian que las especies de América eran
producciones degeneradas. Su obra representa una reivindicacion de las razas
americanas, incluida la humana, frente a los prejuicios y calumnias promovidos
por varios intelectuales europeos, como el conde de Buffon, Cornelius de Pauw
gedgrafoy filésofo holandés y William Robertson, lider de la iglesia presbiteriana
de Escocia, entre otros. El legado de los naturalistas del México de la primera
mitad del siglo XIX como Mariano Mocifio, Pablo de la Llave y Juan Martinez de
Lexarza, merecerian un analisis aparte, dado su papel como estudiosos de la
biota mexicana, al mismo tiempo como representantes del movimiento de la
llustracion en México.

El reconocimiento de los patrones espaciales de la vida y la busqueda de
explicaciones sobre ellos ha sido una practica recurrente, tanto entre los
naturalistas del siglo XIX como en el presente. En cierto modo, los hechos,
patrones e ideas de la primera mitad del siglo XIX allanaron el camino para la
teoria de Darwin. Los patrones biogeograficos reconocidos en el siglo XIX
hicieron posible que surgiera la pregunta sobre sus relaciones. Solo después de
llevar a cabo tales regionalizaciones se podian buscar correlaciones entre las
areas de endemismo a través de los géneros esporadicos disjuntos.

Al revisar el trabajo de los naturalistas del siglo XIX queda claro que su
busqueda de patrones biogeograficos no fue una labor meramente descriptiva.
A lo largo de la historia de la biogeografia, los tres componentes
epistemoldgicos (descripcion, narracion especulativa y postulacion de hipétesis)
se han producido conjuntamente, independientemente de que el modelo
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epistemoldgico canonico en el siglo XIX haya sido el inductivismo. Los autores
analizados tuvieron sus sesgos particulares hacia alguno de esos componentes,
ademas de que no necesariamente siguieron un orden logico estricto de
manera lineal. Agustin de Candolle y Humboldt alternaron entre la evidencia
empirica y la especulacién, mientras Alphonse de Candolle fue mas alla de la
exposicion de algunas posibles explicaciones alternativas, y juzgd cuales
parecian empiricamente mas convincente que las otras.

Tanto de Candolle padre como su hijo, lo mismo que el Baréon de
Humboldt, evitaron hacer generalizaciones apresuradas y basaron su
investigacion en una caracterizacion sistematica y confiable. Quizas su
compromiso de dar mas importancia al ordenamiento sistematico de los hechos
que a las conjeturas y especulaciones puede explicar el hecho de que los
patrones que reconocieron sigan reconociéndose actualmente, lo que
indirectamente apunta a su objetividad. Otros autores, como Allen y Cope,
propusieron patrones cuya objetividad aun se esta cuestionando, por lo que
podrian ser meros constructos.

A diferencia de lan Ball, Gareth Nelson y Norman Platnick y Malte Ebach,
lo que se plantea es que los trabajos de los de Candolle, Humboldt y sus
contemporaneos, no pertenecen a una etapa meramente descriptiva de la
Biogeografia. Estos naturalistas también propusieron algunas explicaciones e
hipoétesis, siguieron principios deductivos y dejaron preguntas planteadas que
no pretendieron responder, a falta de mayor evidencia, pero que sirvieron como
puntos de partida para investigaciones posteriores. Desde el siglo XX hasta el
presente, se han propuesto muchos métodos y técnicas poderosas para
analizar los mismos patrones biogeograficos analizados por ellos. Quizas la
principal contribucién de la Biogeografia, en los ultimos 50 afios, ha sido la
incorporacion de evidencia filogenética sélida al analisis biogeografico historico.
Esta ha sustentado sélidamente los patrones biogeograficos descubiertos
originalmente por Alexander Humboldt, Augustin de Candolle y Alphonse de
Candolle

Humboldt explico la complejidad de los patrones biogeograficos
mexicanos por el contacto entre dos floras diferentes: norteamericana y
sudamericana. Por el contrario, Agustin de Candolle establecié su region
botanica mexicana con base en la peculiaridad de la composicion de sus familias
de plantas, principalmente cactaceas.

Alphonse de Candolle argumenté que en México existe un fuerte
reemplazo bidtico debido a la existencia de cuatro regiones botanicas. Antes de
la aceptacion de la teoria de la evolucion, la descripcion de estos diferentes
patrones espaciales (endemismo, riqueza de especies y gradientes de
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reemplazo taxonémico, entre otros) coexistia sin contradicciones. Cada patrén
implicaba un conjunto de preguntas y explicaciones sin excluirse entre si.
Posteriormente, el interés de algunos autores se centrd en el estudio de
organismos con amplia distribucidon (principalmente distribuciones disjuntas).
Se generaron hipotesis sobre las relaciones histéricas entre floras y faunas
basadas en eventos de dispersion, ya que las regiones botanicas y zooldgicas se
consideraron como centros de origen.

Después de la publicacién de la teoria de Darwin, autores como Fournier
minimizaron la importancia de los taxones endémicos. Fournier propuso
diferentes relaciones para la pteridoflora mexicana, ademas de aceptar ideas
extensionistas propuestas ya anteriormente por Edward Forbes. Por otro lado,
Sumichrast y Wallace adoptaron wuna posicidn intermedia y, aunque
reconocieron los limites regionales, explicaron las relaciones histéricas entre
areas por eventos de dispersion. Mas tarde, los intentos de regionalizacion
biogeografica de México intentaron ordenar su compleja biodiversidad. Al final,
el arreglo jerarquico de areas de endemismo constituye solo un marco de
referencia preliminar para representar un escenario en el que algunos taxones
han evolucionado en el tiempo y el espacio. En el siglo XX, Darlington (1957)
sugirio la existencia de una zona de transicibn mexicana donde existe una
mezcla gradual de distribuciones individuales, y donde la extension del area de
las distintas especies se correlaciona directamente con sus capacidades de
dispersion. Halffter (1962, 1964, 1967, 1976, 1987) concibié que la biota
mexicana estaba compuesta por varios conjuntos de taxones historicamente
integrados en el espacio y el tiempo.

Las contribuciones de los naturalistas del siglo XIX sentaron las bases del
reconocimiento de patrones biogeograficos complejos en México. Estos
patrones fueron reconsiderados y analizados en el siglo XX, a la luz de nuevas
pruebas y herramientas analiticas.

La revision de las ideas de los naturalistas que han abordado la
complejidad de la biota mexicana y la discusion de sus viejas polémicas suelen
abrir perspectivas novedosas que ayudan a esclarecer la compleja Zona de
Transicion Mexicana (ZTM). En ese sentido, las ideas biogeograficas de Halffter
ilustran una aproximacion progresiva a la resolucion de la compleja
composicién de la ZTM, mediante la deconstruccion temporal de faunas. El
desarrollo de su obra biogeografica, a lo largo de varias décadas muestra un
distanciamiento progresivo del paradigma dispersionista prevaleciente durante
la mitad del siglo XX. La originalidad de sus ideas brinda una perspectiva mas
integral sobre la formacion del Eje Neovolcanico. Mediante la cruza de su
analisis taxonomico y sus inferencias paleogeograficas y paleoclimaticas,
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Gonzalo Halffter fue capaz de reconocer que la ZTM esta constituida por
patrones de distintos cenocrones.

De acuerdo con Halffter, todo México (excepto la peninsula de Baja
California y Yucatan) es una zona de transicion, por lo que no existe un limite
tan marcada como la linea de Wallace. La notable extension de la ZTM resulta
congruente con su explicacion sobre la evolucién geolégica de lo que
actualmente es México. Es claro que, hasta el Cretacico, México no existia sino
como una peninsula del continente norteamericano, por lo que no pudo
originarse fauna terrestre propia. La emersion de la tierra que dio la
configuracion al actual territorio nacional jugd inicialmente un papel de
corredor para el encuentro de las faunas Laurasica y Gondwanica. Solo hasta la
revolucion geoldgica del Mioceno, pudieron formarse las barreras fisiograficas
para la formacion de islas virtuales que propiciaron la diferenciacion y el origen
in situ de especies propiamente mexicanas.

Antes de que se desarrollaran las técnicas de reconstruccion filogenética
y filogeografia, Halffter tuvo la capacidad de revelar patrones, que hasta ese
entonces no habian sido descifrados y, a partir de ellos, traté de reconstruir la
historia evolutiva de la entomofauna mexicana, con base en el analisis
minucioso de la distribucion geografica y ecoldgica de escarabajos, y su
diversificacion diferencial con respecto a otras regiones, esto es, mediante una
sintesis evolutiva de espacio, tiempo, formay ambiente. Asi, la idea de una zona
de transicion que resulta de la superposicion de varios conjuntos de linajes que
comparten un escenario espacial y temporal de evolucion persiste hasta hoy.
Por ello se entiende a la Zona de Transicion como un conjunto de linajes de
historias evolutivas diferentes que ocupan una misma area con diferentes
patrones de diferenciacion. Esto se debe a que estos conjuntos han ingresado
al area en diferentes tiempos geoldgicos.

Quiza el aspecto mas relevante de las aportaciones de Halffter es echar
por tierra diferentes postulados implicitos en las definiciones anteriores:

1) El predominio de los linajes del norte sobre los del sur. Halffter
considera que, en el caso de los insectos el predominio se da de sur a
norte.

2) La reduccién temporal de la mezcla de faunas en un momento
geoldgico; de acuerdo con Halffter, la composicion actual de la fauna
de la ZTM es el resultado de distintos procesos geologicos
temporalmente separados.

Las ideas de Halffter han sufrido una marcada metamorfosis que va desde una
explicacion dispersalista hasta una de multiples historias de fragmentacion
geologica. Al revisar su obra, resulta claro cédmo Halffter incorporé
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sucesivamente la evidencia geologica y evolutiva que otros especialistas han ido
investigando.

Las innovaciones en la datacion geoldgica de fésiles, en la calibracion de
filogenias, en la inferencia del espacio ocupado por especies en el pasado, asi
como la integracion de todas estas herramientas, siguen teniendo como punto
de partida los estudios de la distribucion geografica de la biodiversidad, la
discriminacion de patrones de distribucion, horofaunas y cenocrones o time-
slices.

Es asi que la revision histdrica de ideas y conceptos en las ciencias ayuda
a visualizar los problemas actuales. Poner las ideas en un contexto histérico
ayuda a fortalecer y aclarar, en tanto se destaca su aportacion verdadera a la
ciencia. Ese es el aporte central de la historia al desarrollo mismo de la ciencia.
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