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BIOGEOGRAFIA HISTORICA

PREFACIO

En un ensayo titulado “The Voice of Poetry in the
conversation of Mankind”, Michael Oakeshott (1959) desarrolla la
nocién del conocimiento como una construccion social, que es una
propiedad de la comunidad y que es el resultado de nuestra habilidad
para participar de una inagotable conversacion. Segin Oakeshott,
como seres humanos civilizados somos herederos, no de una
investigacion acerca de nosotros mismos o del mundo, ni de una
acumulacion de informacién, sino de una conversacién que comenzd
en los albores de la humanidad y que se hizo mds compleja con el
correr de los siglos. Es una conversacién que tiene lugar en piblico y
dentro de nosotros mismos.

Desde este punto de vista, la educacion, propiamente dicha,
es una iniciacion en la habilidad para participar de esta conversacion,
en la cual aprendemos a reconocer las voces, a distinguir los
momentos para expresarnos, y en la que adquirimos los habitos
intelectuales y morales apropiados para conversar. Y es esta
conversacion la que, al final, da sentido y caricter a cada actividad y
expresion humana.

Para Oakeshott, cada voz es el reflejo de una actividad
humana que comenzo sin una idea previa de su destino, pero que en
el curso de su desarrollo adquirié por si misma un caracter especifico
y una forma propia de expresarse y dentro de cada expresién la
modulacién es discernible.

Entre las voces de la biologia, recientemente, la biogeografia
histérica ha adquirido o ha comenzado a adquirir una auténtica voz y
un lenguaje propio.

La propuesta para este libro es considerar la voz de la
biogeografia historica, sus diferentes tonos de expresion, su manera
de hablar, su modulacién y su forma de pensamiento, y proponemos,
ademas, escucharla en el relato de historias de América del Sur.

Escuchar la voz de la biogeografia histérica en un pais de
América del Sur y con ejemplos empiricos de este subcontinente, s
un retorno al nacimiento de la teoria evolutiva ya que el mismo
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Darwin, en 1859, en el primer parrafo de su libro “El origen de las
especies” sefialo:

Viajaba yo a bordo del buque de guerra inglés Beagle, en mi
cardcter de naturalista, cuando me llamaron mucho la atencion
ciertos hechos que observé en la distribucion de los seres organicos
que habitan la América del Sur, y en las relaciones geoldgicas de los
actuales habitantes del continente con los antiguos. Estos hechos,
como se verd en los ultimos capitulos de este volumen, parecen
arrojar alguna luz sobre el origen de las especies...

Hoy como en los tiempos de Darwin la distribucién de los
seres vivos es una fuente inagotable de luz sobre la historia de la vida
sobre la tierra. Por otra parte, el estudio de la historia de esas
distribuciones —la biogeografia histérica— atraviesa una extraor-
dinaria revolucién que incluye sus fundamentos, sus conceptos
basicos, sus métodos y sus relaciones con otras disciplinas de la
biologia comparada. Por todo ello nos ha parecido justificada la
publicaciéon de una introduccién a la teoria y prictica de la
biogeografia histérica.

Este libro explica e ilustra los fundamentos de la biogeografia
histérica y sus métodos, de manera que puedan ser comprendidos y
practicados por estudiantes e investigadores. Para lograr estos
objetivos discutiremos la distincién entre la biogeografia histérica y
la biogeografia ecoldgica, las definiciones, los conceptos bésicos de
la biogeografia histérica y las fuerzas que dan forma al estado actual
de la disciplina (capitulo I), aplicaremos la moderna disciplina del
andlisis espacial a la biogeografia histérica (capitulo II),
estableceremos una taxonomia de los enfoques actualmente
utilizados (capitulo III), discutiremos los conceptos de dreas de
distribucion y dreas de endemismo (capitulo IV), describiremos los
distintos enfoques e ilustraremos a la mayorfa de ellos con
aplicaciones empiricas (capitulos V-XIII), estableceremos la relacion
entre biogeografia, biodiversidad y conservacién (capitulo XIV) para
finalmente echar una mirada al futuro de la biogeografia historica
(capitulo XV). Un epilogo, un apéndice sobre filogenia, un apéndice
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sobre programas de computacién para biogeografia histérica, un
glosario y una amplia y actualizada bibliografia completan esta obra.

Es  verosimil que nuestra presentacién contenga
observaciones que hayan sido enunciadas alguna vez, incluso es
posible muchas veces. La discusién de su novedad nos interesa
menos que la de su posible verdad.

Este libro esta dirigido en principio a los bidlogos y a los
estudiantes de biologia. Pero entre sus posibles lectores se ha
considerado a investigadores de otros campos, como la geologia o la
geografia, ya que la asombrosa complejidad de la biogeografia se
toca con muchas disciplinas ajenas a la biologia.

III



CAPITULO I

LA BIOGEOGRAFIA HISTORICA: DEFINICION,
CONCEPTOS Y CIRCUNSTANCIAS

La asombrosa y fascinante diversidad de criaturas que
pueblan el universo de los seres vivos, sugiere con su esplendor,
fecundidad y exuberancia, la existencia de una variedad infinita de
formas singulares, sin un orden aparente. No obstante, una mirada
mds detenida nos permite descubrir que los seres vivos llevan su
historia escrita en si mismos. La mariposa, la orquidea, la fuchsia, se
mueven en el tiempo seguidas por su sombra. Ningtin ser camina por
la tierra sin imprimir en ella y en si mismo la huella de su paso. Y es
al escuchar las historias que los fenémenos singulares de la
diversidad biolégica nos relatan, que descubrimos una trama que
conecta a todas las sombras. Es tarea de la biologia comparada el
estudio de la diversidad biolégica y el planteamiento de hipdtesis
respecto a esa trama u orden aparente.

Todo programa de investigacion productivo se caracteriza por
un tema central o metifora que provee el basamento donde echan
raices las teorias (Haraway, 1976). Estas metdforas cumplen una
funcién explicativa y actdan como puente entre lo abstracto y el
mundo real (Hesse, 1966). En la Gltima década una metéafora creada
por el botinico italiano Léon Croizat (1964), ha sido el tema
unificador de la biologia comparada y es aquella que visualiza la
diversidad biolégica como un hecho histérico que transcurre en tres
dimensiones: forma, espacio y tiempo.

De esta manera, la diversidad biol6gica es comprendida como
el resultado de la historia de la vida sobre la tierra, expresada en los
cambios de la forma a través del espacio y el tiempo. Vale aclarar
que el término forma se refiere no sélo a los atributos morfoldgicos
sino a todos los tipos de caracteres (incluso los moleculares) que
presentan los seres vivos.

La sistematica es la disciplina de la biologfa comparada que
pone su énfasis en la forma, la paleontologia y la embriologia en el
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tiempo y, finalmente, la biogeografia es aquella que lo hace en el
espacio.

Definicién y conceptos

La biogeografia puede ser simple de definir — el estudio de las
distribuciones geograficas de los seres vivos — pero €sa aparente
simplicidad oculta una gran complejidad. La biogeografia trasciende
Jas disciplinas cldsicas e incluye a temdticas como la geologia, la
geografia y la biologia. No sorprende, por lo tanto, que la biogeo-
grafia signifique cosas diferentes para diferentes investigadores.

Por conveniencia, los biogedgrafos han reconocido dos
tradiciones dentro de la investigacién biogeografica: la biogeografia
ecoldgica y la biogeografia histdrica.

El botdnico suizo Agustin P. de Candolle (1820) fue el prime-
ro en distinguir estas dos tradiciones. De acuerdo con Candolle, las
explicaciones para la biogeografia ecoldgica dependen de causas
fisicas que se hallan actuando en el tiempo presente, en tanto que las
explicaciones para la biogeografia historica dependen de causas que
existian en el pasado.

Asf, 1a biogeografia ecolégica (Cox & Moore, 1993) se ocupa
de c6mo los procesos ecoldgicos, que suceden en escalas cortas de
tiempo, actian sobre los patrones de distribucién de los seres vivos;
mientras que la biogeografia histérica se ocupa de c6mo aquellos
procesos (e.g., evolutivos, tectonicos, etc.), que suceden en una gran
escala de tiempo, a través de millones de afios, afectan a dichos
patrones. Algunos autores colocan entre lo ecol6gico y lo histérico el
estudio de los efectos biogeograficos de las glaciaciones pleisto-
cénicas (Myers & Giller, 1988).

Teorfas, hipdtesis y modelos han sido propuestos dentro de
cada una de estas dos tradiciones, pero lamentablemente con poca
interaccién entre ellas. Esta falta de comunicacién refleja el predo-
minio en el pasado de métodos biogeograficos narrativos mas que

analiticos. Los métodos narrativos permiten a los autores que los
aplican basar sus conclusiones en creencias mas que en rigurosas
inferencias. Cuando se aplican métodos analiticos en biogeografia, s
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descubre que los patrones de distribucién geogrifica de los
Organismos no son el efecto de un solo tipo de causa ya sea ésta
eco_loglga 0 histérica. La divisién actual entre biogeografia ecoldgica
e hlSFOHca es coyuntural y es muy posible que en el futuro puedan ser
reunidas en un mismo programa de investigacién. La presentacion
que en este libro hacemos de la biogeografia histérica esperamos

s1’r\t/a para dar un paso adelante en direccion de esa muy necesitada
sintesis.

El periodo

. Slemprq resulta 1til el discernir las circunstancias de nuestro
tiempo y, mediante el conocimiento de sus requerimientos ajustar
nuestra posicion en ellas. Miremos a nuestro alrededor,por un
momen?t?, en la perpleja escena donde nos hallamos. Quiz4 en una
Inspeccién mds profunda, algo de esta perplejidad desaparecer4
algunos de sus caracteres mds distintivos y sus tendencias més’
profqndas se nos revelardn més claramente; con lo cual nuestras
relaciones con el presente y nuestros objetivos también se hardn m4
claros. *

o Si se nos pidiera caracterizar el presente de la biogeografia
histérica con una sola frase, la que probablemente mejor lo represen-

tarfa es el primer parrafo de “Historia d ! ;
Dickens (1859): storia de dos ciudades” de Charles

Era el mejor de los tiempos, era el peor de los tiempos, era la
edad de la sabiduria, era la edad de la locura, era la época
de la credulidad, era la época de la incredulidad era la
es{acién de la Luz, era la estacion de la Oscuridac;’ era la
primavera de la esperanza, era el invierno de la, deses-
peranza, teniamos todo por delante, no teniamos nada por
delante, todos ibamos directo al Cielo, todos ibamos directo
al otro lado — en suma, el periodo era tan parecido al
presente periodo, que algunas de sus autoridades mds
ruidosas insistieron en recibirlo, para bien o para mal, en el
grado superlativo de su sola comparacién. o
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Sin duda resultara provechoso tratar de identificar las fuerzas
externas e internas que estdn moldeando este presente de la
biogeografia histdrica.

Fuerzas externas

Tres fuerzas externas a la biogeografia histérica influyen
sobre el presente de esta disciplina: la tectonica de placas como el
paradigma dominante en las geociencias, la cladistica como el
lenguaje basico de la biologia comparada y la percepcién que los
biélogos tienen de la biogeografia.

La tecténica de placas como el paradigma dominante en las
geociencias: La estabilidad geogréfica fue la gran premisa durante la
mayor parte del siglo XX. Fue una premisa heredada del siglo
anterior y de las actividades de los primeros bioge6grafos (Nelson &
Platnick, 1984). Alfred Wegener en 1915 fue el primero en proponer
la idea del movimiento de los continentes. Dado que el mecanismo
especifico propuesto por Wegener para explicar dicho movimiento
no era viable, su teoria cay6 en descrédito para la gran mayoria de
geblogos y bidlogos de la época. A comienzos de la década de 1960,
aparecié nueva evidencia sobre un mecanismo capaz de explicar la
deriva de las masas continentales y la evolucion de la corteza
terrestre, generando un modelo cientifico a partir del cual surgio la
tecténica de placas, una teorfa hoy muy difundida en las geociencias
(Condie, 1997).

Las consecuencias biogeogréaficas del movimiento de los
continentes son enormes. La disposicion de las tierras continentales y
de las islas y la apertura y cierre de las plataformas marinas y oceé-
nicas iniciadas por estos movimientos han afectado profundamente la
distribucién y la historia de los organismos. Por ello, estas ideas
provenientes de la geologia han tenido una fuerte influencia en la
biogeografia, que se refleja en la frase del botdnico italiano Léon
Croizat (1964): la Tierra y la vida evolucionan juntas.

BIOGEOGRAFIA HISTORICA

La cladistica como el lenguaje bdsico de la biologia
comparada: Los cladogramas que resultan de la aplicacién del
cladismo (Nelson & Platnick, 1981; Goloboff, 1998; Schuh 2000) se
hgn transformado en un lenguaje poderoso para coml’lnicar un
sistema de relaciones a otros biélogos (Morrone et al., 1992; Crisci
1992, 1998a; Crisci & Katinas, 1997; Katinas & Crisci, 1999)
Biologica e hist6ricamente las relaciones filogenéticas e’ntre loé
taxones y su distribucion geogréfica se hallan fntimamente ligadas.
Los.nod'os de un cladograma son potencialmente informativos sobre
la historia de la distribucién de los organismos y sobre las relaciones
entre las dreas geograficas que ellos ocupan (Crisci, 1998b). Por esta
relzon, el cle}dismo y su extraordinario desarrollo en los dltimos 30
afios estdn jugando un papel crucial en la situacién actual de la
b10g?o'grafia histérica. Por otro lado, el uso creciente de métodos
cladisticos cuantitativos y de hipétesis contrastables estadisticamente

~obliga a los biogedgrafos a una formulaciéon més precisa de sus

métodos (ver apéndice 1).

' La I?ercepcién que los bidlogos tienen de la biogeografia: La
bloggqgraﬁa (como un todo, no sélo la biogeografia histérica) es
perc1b1dg por la mayoria de los biélogos como una rara disciplina. Su
extraordinaria complejidad y su diversidad de enfoques hacen de la
b%ogeografl’a una suerte de efecto secundario no deseado de la
biologia.

Ta} como lo expres6 Nelson (1978), en general no hay insti-
tutos c}e biogeografia; no hay departamentos de biogeografia. No hay
biogedgrafos profesionales — no hay profesores, ni curadores de

biogeografia. Pareciera tener pocas tradiciones. Pareciera tener pocos
voceros con autoridad.

Fuerzas internas

_ Internamente, las fuerzas que estdn moldeando el presente de
la biogeograffa histérica son: la proliferacién de enfoques (Crisci &
Morr.one, 1992a) que compiten entre si (e.g., ecologia vs. historia;
panbiogeografia vs. biogeografia cladistica; métodos que se basan er;
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procesos vs. métodos que se basan en patrones); y €l recgmrsadg
filosoffa y debatir sobre los fundamentlos'(e. )g., las concepcione
' i ' tivo).
spacio; espacio absoluto vs. espaclo rela -
o Unle) revolucién en ciencia se puede reconocer cuando v1ejos1
términos adquieren nucvos significados, y por un 1r.10rement0169:15186;
uso de la filosofia por parte de sus practicantes (Helsenb.erg,d E.l
La biogeografia histérica esta claramente e(? 1el ;?)efégnic:s 1(1;1]e
i6 1 1 hecho que de las
revolucion y esto es evidente en € 10 qu 8 due
i fia histérica, 23 (el 76%) se
se usan actualmente en biogeogra SOTIC
propuesto en los Gltimos 12 afios. Ademais, §olo durante el transcursz
de 1999, se han publicado dos excelentes libros sobre enfo%l;esd .q;
compiten entre si: Panbiogeography (Clrg\givg)et gl.t, 1969‘]90)1 Zci(, I:z ets ec1
1 i Parenti . Esta r
Biogeography (Humphries '& , 1
reﬂgjo de una disciplina activa y saludable, pero por sobre toQo, esn tee
presagio de grandes cambios como puede pred-em.rse de la siguie ne
frase de Kuhn (1970) cuando describe el nacimiento de un nue

paradigma cientifico:

La proliferacion de enfoques que ??mpiten entrj stt, Z
voluntad de intentarlo todo, la expresion del desconten o;

recurrir a la filosofia y el debatir sobre .lo.s’ ﬁmda;nen 0s,
todos estos son sintomas de una 'trar{s’zczon desd le Z};a
investigacion normal hacia una investigacion extraordinarid.
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CAPITULO II
ANALISIS ESPACIAL

El andlisis espacial es el estudio de fenémenos que se mani-
fiestan en el espacio. Trata de modelos formales de organizacion
espacial y asume un conocimiento de las distribuciones en el espacio
y de los procesos en el espacio-tiempo (Gatrell, 1983). El analisis
espacial incluye el estudio de tres temas interrelacionados:

- Distribucion en el espacio.

- Procesos en el espacio-tiempo.

- Predicciones y retrodicciones.

Por distribucién en el espacio se entiende el patrén de
localizacién de los objetos en estudio. El estudio de los procesos en
el espacio-tiempo se refiere a c6mo las distribuciones de los objetos
en el espacio se modifican por el movimiento o por la interaccién
espacial. Las predicciones y retrodicciones en el espacio buscan
predecir futuras distribuciones (predicciones) y establecer, sobre la
base de la evidencia actual, cémo fueron las distribuciones en el
pasado (retrodicciones). Las predicciones y retrodicciones se pueden
hacer con o sin un conocimiento detallado de los procesos en el
espacio-tiempo. Asi, por ejemplo, en la biogeografia histérica
podemos observar que numerosas técnicas utilizan los patrones
actuales de distribucién para inferir las distribuciones pasadas, sin
considerar en el anlisis los procesos que actian como supuestos de
la metodologia.

Estos tres temas pueden aplicarse a la biogeografia histérica:
la distribucion espacial es la distribucién de los organismos en el
espacio geografico, los procesos en el espacio-tiempo son los eventos
que pueden modificar la distribucién de los organismos en el espacio
geografico y la retrodiccién (la prediccién no se utiliza en bio-
geografia histérica) es la posibilidad de determinar los eventos bio-
geograficos del pasado de acuerdo con las observaciones realizadas
en el presente. Estos tres temas se discutiran muy brevemente.
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Distribucion en el espacio

Nadie puede negar el valor que tiene para la biogeografia la
distribucién de los organismos en el espacio, pero desafgrtuna—
damente, la mayoria de los libros sobre biogeografia enfatlzan.el
concepto de ecosistema en lugar del concepto de espacio.
Recientemente, ha habido un intento (Craw ‘et al:,’ 1999) Pe_lra
reintroducir y reenfatizar la importancia de la dimension g_eograflca
para nuestra comprension de 1os patrones y procesos evol_utlvos. Es,te
intento, sobre la base de un enfoque denominado panblogeografla,
tiene dos puntos importantes para la biogeografia: 1.) ol_)hga a
concentrarse en el papel de la localidad y del lugar en la h1stor1a de la
vida, y 2) considera que una comprension de_ 1.a localidad es una
condicién fundamental para cualquier andlisis adeguado d’e‘ la
biogeografia histérica. En resumen, el ep/foque panb10ge9graf1co
reafirma la importancia de la distribu<.:1on. en el espacio para
cualquier intento de comprensién de la historia de la vida sobre la

Tierra.
Procesos en el espacio-tiempo

Los biogeégrafos han identificado tres procesos diferenFes en
el espacio-tiempo que pueden modificar la distribucién espacial de
los organismos:

- Extinciones.

- Dispersiones.

- Vicariancia.

La extincién — la muerte de todos los individuos de una
poblacién local, de una especie o de un_taxén de rango mayor — ha
sido aceptada por los biogedgrafos sin ninguna controversia. Este no
es el caso de los otros dos procesos, dispersion y vicariancia, que han
sido considerados por mucho tiempo como.(,ios exphc’:a'Clones que
compiten entre si al analizar la distnbucmn‘ geograf;cg de lgs
organismos. Esta competencia aparece con clan_da(.i mc?r,ldlapa cada
vez que un biogedgrafo trata de explicar una distribucién disyunta,
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como por ejemplo la que muestran las especies del género
Nothofagus (familia Nothofagaceae). Asi surgen dos explicaciones
excluyentes, o su ancestro comiin estaba originalmente en una de las
areas y luego se dispersé hacia las otras dreas, donde los descen-
dientes sobreviven hoy, o su ancestro estaba originalmente
ampliamente distribuido en 4reas mayores las cuales se fragmen-
taron, y sus descendientes sobreviven hoy en esas 4reas fragmen-
tadas. Estas explicaciones histéricas se denominan dispersién y vica-
riancia, respectivamente (Nelson & Platnick, 1984).

En las explicaciones a través de la dispersion, el rango de la
poblacion ancestral estaba limitado por una barrera, la cual fue
atravesada por algunos de sus miembros. Si ellos colonizan la nueva
area y permanecen aislados de la poblacién original, se diferenciardn
eventualmente en.un nuevo taxén. En la dispersion la barrera es mds
antigua que la disyuncién. En las explicaciones a través de la
vicariancia, la poblacién ancestral se dividi6 en dos subpoblaciones
por el desarrollo de barreras que sus miembros no pueden atravesar.
En la vicariancia, la aparicién de la barrera causa la disyuncién, de
modo que la barrera no puede ser ms antigua que la disyuncién (Fig.
II-1).

Por siglos la dispersién fue la explicacién dominante para la
distribucién de los organismos, sobre la base de una estricta
adherencia al concepto geoldgico de la estabilidad de los continentes.
Un zodlogo, René Jeannel (1942) y dos botdnicos, Stanley Cain
(1944) y Léon Croizat (1958) estuvieron entre los primeros
cientificos en poner en tela de juicio la explicacién dispersalista
como el unico proceso en la biogeografia y en promover la
vicariancia como un proceso fundamental. Actualmente, ambos
fenémenos se consideran igualmente importantes y probables de
suceder.

La vicariancia puede subdividirse, a su vez, en tres tipos de
eventos:

1. Eventos de vicariancia seguidos de especiacion (este

proceso produce especies hermanas en dreas hermanas).
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VICARIANCIA DISPERSIi')N
Poblacion Poblacion
ancestral ancestral y

barrera

g

Aparece una Dispersion
barrera sobre la barrera
Diferenciacion Diferenciacion
subsecuente de subsecuente de
las poblaciones las poblaciones

Fig. II-1. Explicaciones historicas, vicariancia y dispersi6n, de la distribucion

disyunta de dos taxones.
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2. Eventos de vicariancia seguidos de especiacidn, pero que
se producen a posteriori de un evento previo de
especiacion que fue independiente de la vicariancia del
area (este proceso lleva a la paralogfa geogrifica también
denominada linajes muiltiples, simpatria o redundancia;
Fig. II-2).

3. Eventos de vicariancia sin especiacion (este proceso
produce una especie ampliamente distribuida).

Recientemente, Ronquist (1997a) ha sugerido la necesidad de

separar la dispersién en dos tipos de eventos. De acuerdo con este
autor, la dispersién en respuesta a la desaparicién de una barrera
previa de dispersién (dispersion predecible) deberia ser separada de
la colonizacién al azar de dreas disyuntas donde la barrera es
atravesada activamente (dispersién al azar).

Retrodicciéon

La reconstruccion en la biogeografia histérica de los eventos
biogeogrificos del pasado puede hacerse desde tres perspectivas
diferentes que se relacionan a tres objetivos diferentes:

1. La reconstruccién de la historia de la distribucién de

grupos individuales (biogeografia del taxon).

2. La reconstruccién de la historia de las dreas de ende-
mismo (bisqueda de relaciones entre las 4reas, o bio-
geografia del drea).

3. La reconstruccién de la historia de la distribucién de las
biotas (busqueda de la homologia espacial).

Lamentablemente estos objetivos diferentes. son a menudo
confundidos en los tratamientos de la biogeografia histérica. Por ello
no es raro encontrar un intento de reconstruir la historia biogeo-
grafica de un taxén enmascarado como la reconstruccion de la histo-
ria de las dreas de endemismo. En el capitulo III intentaremos, entre
otros objetivos, clarificar esta situacién en los distintos enfoques
propuestos.

11
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PARALOGIA GEOGRAFICA
Evento AREA 1 Evento AREA 1
AREA123 vicariante | AREA 23 |vicariante Il | AREA2| AREA3
Area 1 Area2 Area3
species
Bspecis ,fa o] [& el[c_ ¥

Evento vicariante Il
y especiacion

Evento vicariante |
y especiacion

Especiacion ocurrida
antes de los eventos
vicariantes

Fig. II-2. Paralogia geografica como resultado de un evento de.: e.s,peciacién @)
independiente de la vicariancia del drea. Dos eventos de especiacion subse(fue.n,te
(®, @) estan relacionados con el evento vicariante Iy dos eventos de espec1ac10n
subsecuente (@, ®) estn relacionados con el evento vicariante II. Especies A, B,

C,D,E,F. Areas 1,2, 3.
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CAPITULO 1T
TAXONOMIA DE LOS METODOS

La proliferaciéon de metodologias que compiten entre si en la
biogeografia histérica ha generado un gran nimero de enfoques en
este tema. Esta diversidad es dificil de presentar sin una taxonomia
de estos métodos. La taxonomia de los métodos que se presenta aqui,
como todas las taxonomias, es discutible pero se utiliza como un
modo de organizar el estado de confusion existente en la disciplina.

Existen al menos nueve enfoques basicos de biogeografia
historica (Tabla III-1):

- Centro de origen y dispersion, originado en las ideas de Darwin
& Wallace. :

- Biogeografia filogenética, de Hennig & Brundin.

- Areas ancestrales, de Bremer.

- Panbiogeografia, de Croizat.

- Biogeografia cladistica, de Donn Rosen, Nelson & Platnick.

- Analisis de simplicidad de endemismos, de Brian Rosen.

- Métodos basados en eventos, de Ronquist.

- Filogeografia, de Avise.

- Biogeografia experimental, de Haydon, Radtkey & Pianka.

Perspectivas

La extraordinaria complejidad del tema se puede ilustrar por
la diversidad de técnicas propuestas bajo estos nueve enfoques. La
Tabla ITI-2 muestra 30 técnicas, 12 de las cuales pertenecen a la
biogeografia cladistica.

Estos nueve enfoques se pueden describir desde muchas
perspectivas. En la Tabla III-1 se resumen seis de esas perspectivas,
que se explican aqui brevemente.

Procesos: Los tres enfoques que asumen sélo dispersion son
centro de origen y dispersién, biogeografia filogenética y 4reas
ancestrales. Panbiogeografia, biogeografia cladistica, métodos ba-
sados en eventos, filogeografia y biogeografia experimental asumen

13




SIMILITUD
DE BIOTAS

Nivel de especie
y superior

RANGO

Bajo

EXPLICITO

FILOGENIA MODELO

Taxén Biota

HISTORIA

Area

Dispersiény Extincidn

PROCESOS

Dispersion

Tabla III-1. Principales caracteristicas de Jos nueve enfoques de la biogeografia histérica. N/A= no aplicable.
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o dispersién y vicariancia. Todos los enfoques asumen la posibilidad
de extincién, con la excepcion del analisis de simplicidad de
endemismos que no hace supuestos sobre procesos.

Tipo de historia que intentan reconstruir estos enfoques: La
panbiogeografia intenta reconstruir la historia de las biotas. Cuatro
enfoques trabajan principalmente en la historia de la distribucién de
grupos individuales; estos son: centro de origen y dispersion,
biogeografia filogenética, areas ancestrales y métodos basados en
eventos. Dos trabajan en la historia de las areas: andlisis de simpli-
cidad de endemismos y biogeografia experimental. Dos trabajan en
la historia de grupos individuales y de las &reas: biogeografia
cladistica y filogeografia.

nivel de especie
X
X
X
X

< > < v | Relacion de estos enfoques con la filogenia: Los seis
enfoques que usan cladogramas como una herramienta bésica para su
metodologia son: biogeografia filogenética, areas ancestrales,
biogeografia cladistica, métodos basados en eventos, filogeografia y
< x| < e o biogeografia experimental.

> v < Uso de modelos biogeogrdficos explicitos: Los dos enfoques
que tienen un modelo explicito de valores de costo y beneficio para
los eventos biogeograficos son los métodos basados en eventos y la

vicariancia

I > [x e < e e | biogeografia experimental. Uno de ellos, la biogeografia experimen-
= tal, es un método de simulacién por computadora.
ol < |x w > Nivel o rango taxonémico de aplicacion: La filogeografia se
= aplica solo bajo el nivel de especie. Cinco enfoques se aplican
e v p principalmente al nivel de especie o por encima del nivel de especie:
P | centro de origen y dispersion, biogeografia filogenética, biogeografia
c o . ! cladisti.ca, métodos basados en evegtos y anz’ilisié de simplicidad de
oF |, T & 3 s 5 I ‘ endemismos. Los otros tres, panbiogeografia, dreas ancestrales y
2le g EE 2 g T o _gé g -§ g = EE | biogeografia experimental, se aplican a cualquier nivel.
25T 182 12 18 |85 1588 Es E 28 |
14 15
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Uso de similitudes entre biotas: El andlisis de simplicidad de
endemismos en sus tres modalidades (basado en localidades, en areas

Tabla III-2. Los nueve enfoques de la biogeografia histdrica con sus
correspondientes técnicas y con los autores originales de las mismas. La
técnica de arboles reconciliados puede incluirse también en la biogeografia
cladistica. Las técnicas de dreas ancestrales con optimizacién de Fitch con
y sin pesado y WISARD pueden ser consideradas también como métodos
basados en eventos.

TECNICAS AUTOR(ES)

CENTRO DE ORIGEN Y DISPERSION Matthew, 1915

BIOGEOGRAF{A HISTORICA

* Andlisis de los componentes Nelson & Platnick, 1981
* Simplicidad cuantitativa de Brooks Wiley, 1987

Zandee & Ross, 1987

* Cuantificacién del anlisis de los componentes Humphries et al., 1988
Nelson & Ladiges, 1991a
* WISARD Enghoff, 1996

Nelson & Ladiges, 1996
Morrone & Crisci, 1995

Hovenkamp, 1997

* Compatibilidad de los componentes
* Enunciados de tres dreas

* Subdrboles sin paralogia

* Método integrado

* Eventos de vicariancia

ANALISIS DE SIMPLICIDAD DE ENDEMISMOS

BIOGEOGRAFIA FILOGENETICA

Brundin, 1966

* Basado en localidades
* Basado en dreas de endemismo
* Basado en cuadriculas

B. Rosen, 1988
Craw, 1988a
Morrone, 1994a

AREAS ANCESTRALES

* Optimizacién de Camin & Sokal Bremer, 1992

* Optimizacion de Fitch Ronquist, 1994
* Optimizacién de Fitch con pesado Hausdorf, 1998
PANBIOGEOGRAFIA

* Anadlisis de trazos Croizat, 1958

* Compatibilidad de trazos Craw, 1988a

* Matrices de conectividad Page, 1987

y de incidencia
BIOGEOGRAFIA CLADISTICA

* Cladogramas de dreas reducidos D. Rosen, 1978

* Mapa de especies ancestrales Wiley, 1980
*Biogeografia filogenética cuantitativa Mickevich, 1981
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METODOS BASADOS EN EVENTOS

* Arboles reconciliados Page, 1994a, b

* Matriz bidimensional de costos coevolutivos ~ Ronquist & Nylin, 1990
* Andlisis de dispersion-vicariancia Ronquist, 1997b

* Jungles Charleston, 1998

* Método combinado Posadas & Morrone, en prensa

FILOGEOGRAFIA Avise et al., 1987

BIOGEOGRAFIA EXPERIMENTAL Haydon, Radtkey & Pianka, 1994
de endemismo o en cuadriculas) clasifica unidades geograficas por
sus taxones compartidos, analizados de acuerdo a la solucién mads
simple (principio de simplicidad o parsimony). La ocurrencia de un
taxon en una localidad, en un 4rea o en una cuadricula puede ser
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interpretada como un cardcter. La presencia de taxones compartidos
es tratada como equivalente a las sinapomorfias en un analisis

cladistico.

Como ya se menciond, toda taxonomia es discutible. Asi por
ejemplo, el método de los drboles reconciliados, que aqui se presenta
dentro de los métodos basados en eventos, ha sido muchas veces
considerado como un método de la biogeograffa cladistica. Otras
técnicas cuya ubicacién podria considerarse dudosa son dos de‘los
métodos de dreas ancestrales que aplican la optimizacién de Fitch
sola o con pesado. Estos dos métodos podrian incluirse en el grupo
de los basados en eventos, ya que la aplicacion de estas
optimizaciones se hace bajo la hip6tesis de un modelo de fuIl(/:iOI.la—
miento de la naturaleza; lo mismo podria decirse de la técnica
WISARD de la biogeografia cladistica.
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CAPITULO IV
AREAS DE DISTRIBUCION Y AREAS DE ENDEMISMO

La fase inicial de los estudios biogeograficos consiste en el
andlisis de las dreas de distribucién geografica de los taxones.
Algunas de las preguntas que comiinmente se plantean los biogedgra-
fos con relacion a las dreas son: ;Por qué algunos taxones tienen una
amplia distribucién, mientras que otros tienen una distribucién mds
restringida (taxones endémicos)? ;Cémo pueden explicarse las
distribuciones disyuntas, en las que los miembros de un mismo taxén
habitan localidades muy distantes entre si sin que exista una conti-
nuidad geogrdfica entre ellas? ;Por qué un taxén es mds rico en
especies en algunas regiones respecto a otras? ;Por qué la biota de
una region es mds diversa que la biota de otras regiones?

Para responder a la mayoria de estas preguntas es necesario
delimitar las dreas de estudio, y para ello deben primero diferenciarse
dos conceptos distintos: dreas de distribucién y dreas de endemismo.
Esta diferenciacién es importante puesto que algunos métodos bio-
geograficos usan las dreas de distribucion (e.g., algunas variantes del
PAE), otros necesitan de la delimitaciéon de dreas de endemismo
(e.g., biogeografia cladistica), y otros no siempre requieren de la
delimitacion de dreas (e.g., panbiogeografia).

Areas de distribucion

El area de distribucion, o 1lamada por algunos autores simple-
mente area, es la regién total dentro de la cual se distribuye o se
presenta una unidad taxondmica cualquiera (Cain, 1944).

El drea de distribucion de un taxdn estd relacionada a diversos
factores como el clima (esencialmente temperatura y humedad), las
caracteristicas del habitat, la competencia intra- e interespecifica, etc.

La descripcién del drea de distribucion de una especie es su
transcripcion sobre un mapa. Esta operacion se efectda a partir de
una nube de puntos la cual, en términos puramente descriptivos,
constituye una representacién suficiente de la distribucién geogréfica
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de una especie. Posteriormente, la delimitacién del drea puede rea-
lizarse simplemente encerrando los puntos que representan dichas
localidades mediante una linea (Morrone et al., 1994). Existen
también métodos alternativos, mds precisos, como por ejemplo los
cartograficos y los areograficos (Zunino & Zullini, 1995). Un método
cartografico consiste basicamente en emplear cuadriculas (Rapoport,
1975) sobre un mapa y rellenar aquellas cuadriculas donde se
encuentran las localidades de una especie (Morrone et al., 1996).
Entre los métodos areogrificos, el de la propincuidad media
(Rapoport, 1975) consiste en conectar los puntos vecinos de
distribucién marcados en un mapa mediante arcos; luego se debe
establecer la media de la distancia entre las localidades (la media de
los arcos) y después con un compds realizar circunferencias
alrededor de cada punto cuyo radio debe ser igual a la media
obtenida. Ello conduce a formar colonias de maxima propincuidad
las que deberdn conectarse con las colonias mds cercanas. Al final
debe quedar dibujado un érbol llamado de méaxima propincuidad, es
decir un arbol con todos los nodos conectados pero sin circuitos.
Generalmente, los métodos para delimitar las dreas de distri-
bucién son simplificaciones de la distribucién de los organismos en
la naturaleza, y que usualmente no representan el 4rea real de distri-
bucién de los mismos. Ello se debe a que muchas veces la materia
prima para reconstruir un 4rea de distribucién proviene de la litera-
tura (e.g., revisiones, monografias), especimenes de museos e inven-
tarios biol6gicos. Al traducir estos datos a un mapa de distribucién
~éste contendrd un drea — modelo (Udvardy, 1969) que necesa-
riamente implicard una simplificacién de la realidad. Esta simplifi-
cacién se debe a varios factores, por ejemplo en la mayoria de los
casos las representaciones son bidimensionales, o las localidades en
la que se basan las distribuciones representan sélo un muestreo del
rango de distribucion de un taxén. Los mapas de distribucion pueden
presentarse simplemente como puntos que representan las locali-
dades donde el taxén ha sido encontrado, pero cuando se requiere
comparar la distribucién de dos o més taxones este tipo de represen-
tacion se hace dificultosa. En estos casos es necesario delimitar un
drea que incluya a todos los puntos que representan esta distribucién.
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Areas de endemismo

La mayoria de los estudios biogeograficos histéricos utilizan
como unidad de andlisis al drea de endemismo, un concepto distinto
del area de distribucién ya que implica la superposicién en las
distribuciones de dos o més taxones.

Agustin P. de Candolle (1838) introdujo el concepto de drea
de endemismo cuando en su libro acerca de la distribucién de las
Asteraceae escribié: “Estas regiones no fueron establecidas a priori;
s6lo he reconocido como tales a aquellas dreas que estdn definidas
naturalmente y en las cuales he notado varias especies endémicas”.

La delimitacién de dreas de endemismo es uno de los pasos
fundamentales y uno de los mas problemadticos en un anélisis biogeo-
gréafico histdrico. Axelius (1991) advirtié que las 4reas a utilizar en
un andlisis biogeogréfico cladistico deben ser dreas de endemismo, y
que si este requisito no se cumple los resultados de este anélisis
podrian carecer de sentido. Esta apreciacion de Axelius es extensible
a la mayorfa de las técnicas biogeogréficas histdricas, sean estas
cladisticas o no. Esto se debe a que muchas de ellas requieren de la
utilizacién de dreas claramente delimitadas, si bien generalmente no
ha habido una formalizacién en el sentido de que estas areas deban
ser dreas de endemismo.

Aunque las dreas de endemismo constituyen la unidad opera-
cional de la mayorfa de las metodologias aplicadas en biogeografia
histérica, existen algunos autores como Hovenkamp (1997) que
sostienen que las dreas de endemismo no deberfan ser consideradas
como un tema central de la biogeografia histérica y cuestionan su
existencia en la naturaleza. Este autor expresa que la mayoria de las
metodologias biogeogréficas presuponen la existencia de las dreas de
endemismo, pero que no existe una teoria biogeografica general que
prediga su existencia. Hovenkamp (1997) especificé que su técnica, a
la que denomind eventos de vicariancia, no requiere del uso de 4reas
al puntualizar: “La historia de 1a Tierra no se resuelve en términos de
areas, si no en términos de eventos de vicariancia”. Sin embargo, la
importancia de tales dreas ha sido destacada por diversos autores
atribuyéndoles un papel central en el campo de la biogeografia.
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Nelson & Platnick (1981) postulan que las preguntas fundamentales
de la biogeograffa histérica involucran a las dreas de endemismo y
las relaciones existentes entre ellas, y Henderson (1991) considera
que los datos biogeogrificos s6lo son informativos en la medida en
que las 4reas escogidas como unidades de estudio sean delimitadas
de forma precisa y rigurosa.

Otras técnicas que no requieren de dreas de endemismo como
unidades de estudio corresponden a dos modalidades del andlisis de
simplicidad de endemismos (PAE). La primera es la técnica de
Rosen (1988) o PAE basado en localidades, desarrollada para su
aplicacion en paleontologia. La segunda, fue desarrollada por
Morrone (1994a) y se presenta en este libro bajo el nombre de PAE
basado en cuadriculas; en este caso las unidades de estudio no son las
4reas de endemismo ya que la finalidad del mismo es su delimitacion
(ver Delimitacién). Existe una tercera variante del PAE presentada
por Craw (1988a) que si utiliza como unidades de estudio a las éreas
de endemismo o PAE basado en dreas de endemismo. De hecho,
Cracraft (1991) destaca que este dltimo método difiere del de Rosen
en algunos aspectos, y uno de ellos es que esta técnica se basa en
4reas de endemismo predefinidas a diferencia de la de Rosen que
utiliza localidades puntuales. Segtin Cracraft, esto es lo que permite
al PAE basado en éreas de endemismo asumir algin grado de no
aleatoriedad biogeogrifica e histérica en los datos, basindose en
distribuciones empiricas originales. En esta frase Cracraft pone de
manifiesto que él considera que las dreas de endemismo existen en la
naturaleza mas all4 del concepto que se aplique para reconocerlas.

La panbiogeografia no siempre hace uso de las areas de
endemismo, pero uno de sus conceptos principales — el trazo
generalizado — presenta coincidencias notables con el concepto de
drea de endemismo, ya que un trazo generalizado resulta de la
superposicién de trazos individuales de varios taxones, en tanto que
un 4rea de endemismo resulta de la superposicion de la distribucion
de dos o mds taxones. Ademds, trabajos empiricos aplicando las
técnicas panbiogeograficas de compatibilidad de trazos y de andlisis
de trazos se han desarrollado utilizando 4dreas de endemismo (un
ejemplo se presenta en el capitulo VIII).
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Las restantes técnicas biogeograficas histéricas requieren en
un momento u otro de las dreas, y aunque no mencionen explici-
tamente el concepto de drea de endemismo, éste estd subyacente en
todas. qllas. Sin embargo, autn es un tema de controversia tanto la
fleﬁnwlén como la delimitacién de estas dreas. A pesar de la
1mp0rtancia de este concepto, es escaso su tratamiento critico en la
11teraFura y en la mayoria de los textos sobre biogeografia no se aportan
definiciones operativas sobre él (Henderson, 1991).

Definicion

El cgmbio de los enfoques de la biogeografifa ocurrido a lo
largo del siglo XX, desde una perspectiva puramente descriptiva
hac/1a un enfoque analitico y el consecuente desarrollo de metodo-
logle}s.gle andlisis en las dltimas décadas, hizo necesaria una mayor
precision con respecto a las unidades de estudio. Sin embargo, no se
ha ll/egado todavia a un consenso acerca de c6mo puede ser definida
un drea de endemismo. Es interesante destacar que existe una
41scus1op andloga y con muchos puntos en comiin en el campo de la
sistemdtica biol6gica, donde por siglos se ha tratado de definir el
concepto de especie y de delimitar en la prictica las unidades
taxonomicas de estudio (Crisci, 1981).

Algunas de las definiciones propuestas para el concepto de 4reas

de endemismo son:

1. Nelson & Platnick (1981): Areas relativamente pequefias, que
presentan un numero significativo de especies que no estdn
presentes en ninguna otra 4rea.

2. Nelson & Platnick (1981): Un 4rea de endemismo esti-
representada por las distribuciones méds o menos coincidentes
de taxones que no aparecen en otras 4reas.

3. Platnick (1991): Un drea de endemismo puede ser definida por
los; limites de distribucién mds o menos congruentes de dos o
mas .especies. Obviamente en este contexto congruentes no
1mp_11ca una superposicion exacta de dichos limites a todas las
posibles escalas de representacion cartogréfica, sino mds bien
una relativa simpatria al nivel de resolucion de an4lisis deseado.

23




JORGE V. CRISCI, LILIANA KATINAS y PAULA POSADAS

4. Harold & Mooi (1994): Regioén geogréfica que comprend_e la
distribucién de dos o mas taxones monofiléticos que.exh1ben
congruencia filogenética y de distribucion y l'a presencia de sus
respectivos allegados en otras zonas asi deﬁnldgs. o

5. Morrone (1994a): Area de congruencia distribucional no
aleatoria entre diferentes taxa. .

6. Humphries & Parenti (1999): Un drea reco.noc1da por las
distribuciones concordantes de dos 0 mds organismos.

La definicién de Harold & Mooi hace hincapié en la historia

filogenética de los taxones cuyos patrones de distribuc.i(’)rfl muestran
congruencia. Estos autores enfatizan e.l componente histérico en el
origen de las dreas de endemismo, dejando de -lado el componente
ecolégico (Posadas & Miranda-Esquivel, 1999). Sin embargo, el/ origen
de todo patrén biogeografico no es nunca completamente h1stqnco' ni
completamente ecoldgico, sino mds bien el re§u1tado de una combinacion
de ambos tipos de procesos (Morrone & Crisci, 1995).

Delimitacion

Como se mencioné anteriormente, otro tema controvertifio y
central respecto a las areas de endemismo es su delimitacion. Ex.1s_tcj,n
diversos criterios a este respecto (Roig-Jufient, 1999): superposicion
de 4reas de distribucién (Miiller, 1973), cuadriculacién de areas
analizada por métodos de simplicidad (Mqrrone, }994a) 0 por
métodos fenéticos (Artigas, 1975), unidades blogeograflca}s y super-
posicién de taxones endémicos, y superposicion parcial o dreas agru-
padas (Harold & Mooi, 1994).

A modo de ejemplo se presentarin brevemente algunos de
estos métodos:

Superposicion de dreas de distribucion (MijlleF, 1‘973)':, Este
método requiere de la congruencia en las 4reas de d1stnbu01qn de
varios taxones cuya validez taxondmica no esté en duda. Aderpas las
4reas de distribucién de cada taxén deben ser menores que el area en
estudio y sus limites deben estar claramente definidos. El método
consiste en superponer las dreas de distribucion de los taxones y
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establecer el o las 4reas de solapamiento, las que constituyen las
areas de endemismo.

Cuadriculacion de dreas analizada por métodos de simpli-
cidad: Morrone (1994a) propuso utilizar el analisis de simplicidad de
endemismos o PAE basado en cuadriculas para identificar dreas de
endemismo (ver capitulo X). La propuesta de Morrone (1994a)
consiste en dividir la region a ser analizada en cuadriculas, y a partir
de ellas y de la informacién distribucional de los taxones se
construye una matriz de cuadriculas por taxones. En esta matriz las
cuadriculas representan las unidades de estudio y la presencia
(codificada como 1) o la ausencia (codificada como 0) de los taxones
representan los caracteres. A través de la aplicacién del algoritmo de
Wagner (Kluge & Farris, 1969) se obtiene a partir de la matriz un
cladograma, donde aquellos grupos de cuadriculas que estan reunidos
por la presencia de dos 0 mds taxones son considerados como areas
de endemismo. Finalmente las distribuciones de los taxones que
estan sustentando cada drea de endemismo se vuelcan en el mapa
para delinear con mayor precisién sus limites. Existen métodos
similares donde el anélisis de las cuadriculas se lleva a cabo a través
de la aplicacién de algoritmos de similitud (e.g., anilisis de
agrupamiento).

Unidades biogeogrdficas y superposicion de taxones ende-
micos: Un método que se utiliza comiinmente en los estudios de
biogeograffa histérica es el uso de unidades biogeogrificas tales
como regiones, provincias, distritos, etc. delimitadas por criterios
climaticos, geoldgicos y bidticos (e.g., las unidades de Cabrera &
Willink, 1973), las que se sustentan ademds con la mayor cantidad
posible de taxones endémicos que habitan esa unidad biogeografica.
Es preferible que esos taxones pertenezcan a diversos grupos taxo-
némicos, es decir a distintas familias de plantas, animales, hongos,
etc. Asi, las unidades biogeograficas que contienen taxones endé-
micos se consideran dreas de endemismo.
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La problemética que existe para la delimitacion de las areas
de endemismo es similar a las dificultades, ya mencionadas, para
delimitar las 4reas de distribucién. Es importante destacar que las
4reas de distribucién de los organismos constituyen hipdtesis de
trabajo. Y sera sobre estas hipétesis que se delimitard el drea de
endemismo que ser4 utilizada como unidad de estudio.

De acuerdo con Roig-Jufient (com. pers.), cualquiera que sea
la metodologia utilizada para definir las dreas de endemismo, debe
tenerse en cuenta que las 4reas de distribucién de los seres vivos se
basan en localidades de coleccién. Estas observaciones estin
representadas por puntos en un mapa, pero este tipo de represen-
tacién dificulta el anélisis de las distribuciones de distintos taxones
en conjunto, por lo que es necesario delinear sus limites (e.g., ultimo
paso en el método de Morrone), lo cual introduce un alto riesgo de
subjetividad (e.g., distorsiones de escala, sesgo en los muestreos,
datos escasos para determinados taxones, etc.). Crisp ef al. (1995)
consideran, por otra parte, que en general los distintos tipos de
delimitaciones de 4reas de endemismo son controversiales. Asi, la
delimitacién de areas con un concepto minimalista, como las areas
pequefias de Nelson & Platnick (1981), en un estudio que incluya un
nimero elevado de taxones lleva a definir dreas que incluyen pocos o
directamente ningiin taxén endémico. En biogeograffa cladistica (ver
capitulo IX) la ausencia de taxones en un drea (concepto denominado
4rea ausente) causa ambigiiedades en el andlisis. En el otro extremo,
esta la definicién de Harold & Mooi (1994) que definen éareas tan
amplias que no existe superposicién de las distribuciones. Con ello
evitan otro de los problemas de la biogeografia cladistica que son los
taxones ampliamente distribuidos, pero este modelo no es aplicable
en determinados casos. Un ejemplo serfa el caso de Australia, donde
las superposiciones parciales de un alto nimero de taxones reduciria
el 4rea total de estudio (Australia) a una tnica unidad. Finalmente,
Crisp et al. (1995) destacan que el método de Morrone (1994a) es
objetivo y permite cierta superposicion de las distribuciones, pero es
discutible si el modelo jerdrquico del PAE es apropiado para
delimitar 4reas.
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Areas de endemismo: ;Grandes o pequeiias?

. Otra cuestién que se debate con relacién a las 4reas de ende-
mismo es su tamaiio. Platick (1991) plantea esta discusién al
expresar: “Grandes partes de la superficie de la Tierra pueden ser [en
los estl.ldios biogeogréficos] tratadas como 4reas (Australia, Nueva
Zelandia, §ur de América del Sur, etc.), tal tratamiento sup;)ne que
estas regiones, definidas més geografica que biolégicamente
representan agrupaciones de dreas de endemismo, un supuesto que eé
?robablemente falso en la mayoria de los casos”. Sin embargo, tales
areas pueden constituir verdaderamente 4reas de endemismo ’a una
escala de estudio determinada, dentro de las cuales podrian recono-
cerse érea§ de endemismo menores. La utilizacién de grandes 4reas
d.e endemismo permite estudiar, por ejemplo, las relaciones de las
biotas de distintos continentes, mientras que dreas de endemismo
menores pemiten el estudio de relaciones de las biotas dentro de un
mismo continente.

Esta jerarquizacién de las dreas de endemismo podria
correla.cmnarse con las jerarqufas taxondmicas; asi, un 4rea de
endemismo definida por la distribucién de dos o mas es’pecies podria
estar ‘contenida en un drea mayor definida por la distlibuci(’)n
coincidente de dos 0 mas géneros o familias.

) Como se ha demostrado a lo largo de este capitulo el tema de
las édreas de endemismo es controvertido y estd sujeto a discusiones
desde las perspectivas més diversas, al mismo tiempo que representa
un tema relevante de la biogeografia histérica. Es de esperar que en
el futuro estas mismas discusiones arrojen luz definitivamente sobre

este concepto, que representa lo que podria considerarse la unidad
natural de los estudios biogeograficos histéricos.
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CAPITULO V

CENTRO DE ORIGEN Y DISPERSION

El Paraiso terrenal estaba ubicado en una isla tropical, inica
superficie que emergia en la inmensidad del mar primigenio. Todos
los seres vivos se encontraban en esta isla: los animales y las plantas
que requerian un clima frio habitaban en la cumbre de una elevada
montafa, y los que necesitaban climas més célidos lo hacian en el
llano. Cuando més tarde emergieron las restantes tierras, los animales
y las plantas migraron hacia ellas y ocuparon las dreas donde se
encuentran hasta el dia de hoy. Esta hipdtesis, planteada por el
naturalista sueco Linneo en la segunda mitad del siglo XVIII,
intentaba explicar las causas de la distribucién geogréfica de los
organismos que habitaban la Tierra. Sobre la base del relato biblico
del Jardin del Edén, Linneo propuso que las especies se originaban a
través de un acto de creacién en un area pequefia, y luego se
dispersaban a otras dreas para colonizarlas. Desde los tiempos de
Linneo ambos conceptos, centros de origen y dispersion,
prevalecieron en la biogeografia histérica. Darwin (1859) y Wallace
(1876, 1892) consideraban que las especies se originaban en un
centro de origen, a partir del cual algunos individuos luego se
dispersaban por azar, y posteriormente evolucionaban a través de la
seleccion natural. Los argumentos de Darwin y Wallace sobre la
dispersion fueron un cambio muy grande respecto a la vision estatica
que se tenia hasta ese momento de la biogeografia. Cabe destacar que
las ideas de Darwin fueron rebatidas por los extensionistas
representados por Charles Lyell, Edward Forbes y Joseph Dalton
Hookes, entre otros. Los extensionistas compartian con Darwin la
vision dindmica de las dispersiones pero rebatian el mecanismo de la
misma. Ellos argumentaban que la dispersiéon a larga distancia a
través de barreras amplias y persistentes era un proceso muy poco
probable para explicar la dindmica de las distribuciones y los
fenémenos relacionados con ella (e.g., especies cosmopolitas y
distribuciones disyuntas). En cambio, sostenian que las especies se
habian distribuido a través de grandes puentes y continentes antiguos
ahora sumergidos. Las ideas extensionistas tuvieron una gran
influencia en la biogeografia de las tltimas décadas del siglo XIX,
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pero hacia fines de ese siglo esta doctrina fue abandonada por la
mayoria de los gedlogos y biogedgrafos (Brown & Lomolino, 1998).
La tradicion de Darwin-Wallace ha continuado hasta el siglo XX y
entre sus exponentes mds prominentes figuran Matthew (1915), Mayr
(1946), Darlington (1957, 1965), Simpson (1965) y Raven &
Axelrod (1974).

Este enfoque se basa en cinco principios bésicos (Wiley,
1981):

1. Los taxones de rango superior surgen en los centros de
origen, donde luego ocurre la especiacién.

2. El centro de origen de un taxdén debe ser estimado por
criterios especificos.

3. La distribucién de los fésiles es esencial, ya que los
fosiles mas antiguos estdan probablemente localizados
cerca del centro de origen.

4. Las nuevas especies evolucionan y se dispersan,
desplazando a las especies mas primitivas hacia las 4reas
periféricas, fuera del centro de origen, donde se hallardn
las especies mas apomorficas (derivadas).

5. Los organismos se dispersan tanto como se lo permitan
sus habilidades y las condiciones del medio.

Concepto de centro de origen

Se han propuesto numerosos criterios para establecer el
centro de origen de un taxén (Cain, 1944). Algunos de estos criterios,
que se aplicaban pocas décadas atras, hoy parecen carecer de sentido.
A continuacion describiremos los més utilizados tal como lo hacen o
como lo hacian sus sostenedores.

1. Localidad de mdxima diferenciacion de un tipo: El centro

de origen se halla donde actualmente se encuentra la
mayor diversidad de ese taxon.
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2. Localizacion de la dominancia o mayor abundancia de
individuos: El centro de origen se halla donde actualmente
se encuentra la mayor cantidad de individuos del taxén.

3. Localizacion de formas sintéticas o estrechamente empa-
rentadas: El centro de origen se halla donde actualmente
se encuentran las formas m4s primitivas.

4. Localizacion de los individuos con mayor tamano: El
centro de origen se halla donde actualmente se encuentran
los individuos de mayor tamafio.

5. Aumento en el numero de genes dominantes hacia el cen-
tro de origen: El centro de origen se halla donde actual-
mente se encuentran los individuos con la mayoria de
genes dominantes.

6. Direccion indicada por las rutas migratorias anuales de
las aves: El centro de origen de una especie vegetal se
halla analizando la ruta migratoria del ave que disemina
dicha especie.

Cain (1944) evalu6 los criterios para determinar los centros
de origen, y concluyé que ninguno de los criterios es confiable
independientemente y que algunos de ellos son incluso contra-
dictorios, e.g., 1a localizacion de las formas mds primitivas vs. la lo-
calizacién de las formas més avanzadas. Las explicaciones disper-
salistas residen en bases narrativas, y constituyen hipétesis irrefu-
tables que no proveen una teoria general que explique los patrones de
distribucién. Los panbiogedgrafos y biogedgrafos cladistas consi-
deran que el enfoque del centro de origen y dispersion es una
disciplina ad hoc que requiere de causas externas para explicar los
patrones analizados (Croizat ef al., 1974; Platnick & Nelson, 1978;
Humphries & Parenti, 1986; Grehan, 1988a). De acuerdo con Nelson
(1978) el hecho de concentrarse en dispersiones improbables para
explicar la distribucién de los organismos resulta en la “ciencia de lo
raro, lo misterioso y lo milagroso”. Ademds, la aceptacién de la
dispersion como factor principal de la distribucién geografica crea
un problema metodolégico: si cada disyuncién se explica en términos
de dispersion, los patrones biogeogréficos que resultan de la vica-
riancia nunca serdn descubiertos. Craw & Weston (1984) aplicaron la
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metodologia de los programas cientificos de investigacién desa-
rrollados por Lakatos (1970) para discutir los enfoques biogeo-
graficos, y concluyeron que la biogeografia dispersalista no es un
programa cientifico en el sentido de dicho filésofo.

En el ultimo siglo se encuentran numerosas aplicaciones de
este enfoque, algunas de ellas poco rigurosas debido a que el centro
de origen se establecia a través de un criterio cuando menos dudoso,
y se aplicaban ideas dogmaticas acerca de la dispersion. Sin embargo
existen por lo menos cuatro razones que justifican la presentacién de
este enfoque:

1. La inferencia del centro de origen usando algunos de los
criterios ya citados fue comun en la biogeografia histérica
hasta principios de la década de 1980, y todavia se
practica de manera implicita.

2. Los escenarios basados en los conceptos de centro de
origen y direccién de dispersion han sido muy utilizados
en el pasado para justificar el éxito de lineas evolutivas y
el patr6n de distribucién de la diversidad en el mundo.

3. Conociendo estos conceptos, se puede apreciar con més
claridad la evolucién de las ideas en biogeografia.

4. Existen trabajos fundamentados con evidencia
paleontoldgica y geoldgica que apoyan este enfoque para
explicar las distribuciones de determinados grupos de
seres Vivos.

Ejemplo: La dispersion de los mamiferos en América del Sur
(Simpson, 1964)

Una forma de ilustrar el enfoque del centro de origen y
dispersion, tal como se expresara en la década de 1960 cuando este
método era el paradigma dominante en la biogeografia histérica, es
mediante las ideas del reconocido paleontélogo George G. Simpson
(1964) respecto al intercambio de mamiferos entre América del
Norte y América del Sur durante el Cenozoico. De acuerdo con
Simpson, la propagacién de los animales de una regién a otra
constituye el fenémeno mds importante de la biogeografia histérica.
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Este fenomeno determina cambios faunisticos mas radicales que los
producidos por otras causas. Asf, las barreras geograficas, al impedir
la libertad de los movimientos de las faunas, y las rutas de migracion
o de expansién al promoverlos, resultan los factores geogréficos
fundamentales de la historia de las faunas.

Durante el Terciario, en Eurasia, América del Norte y
América del Sur las faunas de mamiferos eran ricas, completas y
bien equilibradas. Pero las dreas cuyos ambientes estaban saturados
por grupos de mamiferos nativos sufrieron de vez en cuando la
invasién de nuevos grupos irruptores. Cuando se producfan inva-
siones de magnitud sobrevenia una considerable superposicion de los
nichos ecolégicos. El ambiente entonces se tornaba sobresaturado y
debia precipitarse en algin momento, e€s decir que los grupos
entraban en competencia y alguno de ellos, tarde o temprano, llegaba
a extinguirse.

Un importante episodio de sobresaturacion faunistica con un
reequilibrio ulterior se produjo a rafz del gran intercambio de
mamiferos entre América del Norte y América del Sur durante el
Plioceno superior y el Pleistoceno. De acuerdo con Simpson, las
faunas de América del Norte y América del Sur demuestran clara-
mente la existencia de un puente entre esos dos continentes en el
Plioceno, representado por el Istmo de Panamd. La tabla V-1 refleja
el gran aumento en la diversidad que se produjo en el momento
culminante del intercambio y como se restablecié luego un nuevo
equilibrio. Este proceso fue acompafiado por un notable cambio en la
composicion faunistica, especialmente en la fauna sudamericana.

Muchos postulados del trabajo original de Simpson, como la
extincién por competencia de los mamiferos sudamericanos o la idea
de que “todas las particularidades biogeogrificas de la historia
conocida de los mamiferos son explicadas de mejor manera por la
teorfa que postula que los continentes han tenido la identidad y la
posiciéon que guardan en la actualidad”, han sido refutados poste-
riormente. Sin embargo, existen numerosas evidencias que apoyan la
idea del origen norteamericano de muchas formas de mamiferos
sudamericanos actuales (e.g., Felis, Tapirus, Tayassu) y de la
dispersién de estas formas ancestrales desde el hemisferio norte a
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través del Istmo de Panami durante el Plioceno, asi como
re.ciprocamente numerosas formas sudamericanas siguieron el ca-
mino inverso (e.g., Didelphis, Dasypus, Eremotherium), disper-
sandose hacia América del Norte en lo que se ha denominado el
Gran Intercambio Bidtico Americano. Entre estas evidencias puede
mencionarse el hecho de que en los momentos previos al intercambio
no existen restos fosiles de los antecesores de los grupos inmigrantes
en el continente al cual se dispersaron; por ejemplo, no hay
edentados anteriores al Plioceno en América del Norte y no existen
registros de fé€lidos previos a esta época en América del Sur (Stheli &
Webb, 1985; Marshall & Cifelli, 1990; Pascual ef al., 1996). Ademas
existe evidencia geofisica que avala la aparicién de un puente entre
ambos continentes durante el Plioceno coincidiendo con el momento
del intercambio (Marshal & Sempere, 1993).

Tqbla V-1. Hipétés.is dispersalista segin Simpson (1964) que explica la cantidad y
origen de las familias de mamiferos terrestres de América del Norte y de América

d/el Sur en distintas épocas, y modificacién de la similitud entre ambas faunas en
términos de familias.

AMERICA DEL SUR AMERICA DEL NORTE
Total  Autéctonas Provenientes Total Autéctonas Provenientes
de A. del norte de Holéartica de A. del Sur
Reciente 30 16 14 23 20 3
Pleistoceno 36 23 13 34 26 8
Plioceno medio 25 24 1 27 26 1
Mioceno medio 23 23 0 27 27 0
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CAPITULO VI

BIOGEOGRAFIA FILOGENETICA

La biogeografia filogenética (Hennig, 1950, 1966; Brundin,
1966, 1981) fue el primer enfoque de la biogeografia histérica que
utilizé cladogramas de un grupo dado de organismos como la base
para inferir su historia biogeogréfica. Fue definida como el estudio
de la historia de grupos monofiléticos en tiempo y espacio. Hennig
(1966) postul6 que existe una relacién estrecha entre las especies y el
espacio que ocupa cada una de ellas. Ademas, segun este autor, los
patrones de dispersidn son tnicos para cada grupo y cada grupo tiene
una historia independiente.

Los primeros en aplicar las ideas de Hennig a grupos
taxonémicos reales fueron Brundin (1966, 1972, 1981) y Ross
(1974).

Reglas basicas

La biogeogratia filogenética aplica dos reglas basicas:

1. Regla de la progresion: Los miembros primitivos de un taxon se
hallan mds cercanos a su centro de origen respecto a los mas apo-
mbrficos, los cuales se hallan en la periferia. Hennig (1966)
consideraba que la especiaciéon era alopatrica, incluyendo
elementos periféricos aislados, y causalmente conectada a la dis-
persion. Dentro de un rango continuo de diferentes especies
pertenecientes a un grupo monofilético, la serie de transforma-
cién de los caracteres va paralela a su progresion en el espacio tal
que los miembros mds jovenes estarfan en la periferia geogréfica
del grupo. La regla de la progresion se basa en un modelo

alopatrico de especiacion de aislamiento periférico, de modo que .

no puede aplicarse cuando se considera algin otro tipo de
especiacion, dado que es rechazada a priori.

2. Regla de la desviacion: En todo evento de especiacion se produce
una separacién desigual de la poblacién original, donde la espe-

34

BIOGEOGRAFiA HISTORICA

cie que se origina cerca del margen es apomorfica con relacién a
su especie hermana que es mas plesiomoérfica. Es decir que en
cada evento de especiacion, la especie hija periférica tiene mas
novedades evolutivas, mientras que la otra permanece mds pare-
cida a su ancestro.

La metodologia de la biogeografia filogenética puede
resumirse como sigue:

1. Obtencion del cladograma del grupo en estudio.

2. Proyeccion del cladograma sobre el mapa de las areas que habita
el grupo en estudio.

3. Individualizacién del centro de origen del grupo, mediante la
aplicacién de las reglas de la progresion y de la desviacion, y
determinacion de la direccién de dispersion.

4. Sobre esa base, formulacién de una hipétesis sobre la historia
biogeografica del grupo.

5. Confrontacién de esa hipétesis con la geologia del 4rea.

A pesar de que la biogeografia filogenética y la dispersalista
pueden unirse en un mismo enfoque, puesto que ambas enfatizan los
centros de origen y la dispersién, algunos autores (Wiley, 1981;
Humphries & Parenti, 1986) consideran a la biogeografia filo-
genética como un avance respecto al dispersalismo por el uso
explicito de hipétesis cladisticas en lugar de enumeraciones des-
criptivas y escenarios. La biogeografia filogenética trajo mayor rigor
metodolégico a la biogeografia histérica pues superpone las areas a
la filogenia de un grupo, e infiere el menor nimero posible de dis-
persiones para cada grupo. A pesar de ello, la mayor critica a este
método es que se basa en los supuestos ad hoc de que los grupos
tienen un centro de origen y de que las especies migran desde estos
centros de origen hacia otras dreas. Ademas, la interpretacién de los
cladogramas o arboles filogenéticos en forma individual, es decir
como historias individuales, puede llevar a ciertas dificultades
conceptuales. Una de ellas es que si existen muchos grupos taxo-
némicos no relacionados entre si que repiten un patrén de
distribucién, por ejemplo entre continentes como América del Sur y

35




JORGE V. CRISCI, LILIANA KATINAS y PAULA POSADAS

Australia y Nueva Zelandia, es improbable que haya habido muchos
eventos de dispersion en los que cada grupo separadamente se
dispersé de un continente al otro. La eonclusién més simple y logica
serfa que alguna vez los continentes estaban en contacto y que el
patrén actual de distribucién de los grupos se debe a la separacion de
una biota que alguna vez fue continua (Forey et al., 1992).

Es interesante destacar que la biogeografia filogenética tiene
en parte su continuacién en uno de los enfoques modernos como el
de las dreas ancestrales (ver capitulo VII). La idea de que el centro de
origen se halla localizado en las ramas mas primitivas del
cladograma, claramente uno de los postulados bésicos de la
biogeografia filogenética, estd retomado por el enfoque de las areas
ancestrales y utilizado junto con otros criterios para determinar areas
ancestrales (lo que no es otra cosa que el concepto de centro de
origen bajo otro nombre).

Ejemplo: Los carabidos de Australasia (Brundin, 1972)

Algunos autores como Darlington (1970) en sus estudios de
cardbidos (Insecta: Coleoptera) de Nueva Guinea, postularon que
cierto nimero de ellos se dispersé (hacia uno u otro lado) entre Asia
y Australia. Brundin realiz6 un anélisis teérico de esta idea sobre la
base de la biogeografia filogenética. En el mapa de Australasia de la
figura VI-la cada punto marca la distribucién geogrdfica de una
especie endémica hipotética de cardbido. Las especies son miembros
de un grupo monofilético A + B + C + D + E. De acuerdo con este
enfoque, esta distribucion es el resultado de eventos sucesivos de
dispersién desde el sudeste de Asia via Indonesia y Nueva Guinea
hacia Australia. Consecuentemente el diagrama filogenético para este
grupo es el que muestra la figura VI-1b en concordancia con el
supuesto evento de dispersién. De esta manera, el grupo australiano
E constituye el grupo més apomdrfico porque es periférico y es
miembro del grupo hermano mds joven D + E en la secuencia
jerarquica de grupos sucesivamente subordinados. Los nodos a, b, c,
d, e, indican una secuencia de edad decreciente y de apomorfia en
incremento.
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De acuerdo con Brundin, este ejemplo puede considerarse
como una expresion del paralelismo siempre existente entre las
progresiones morfolégica y corolégica. La dispersion, vista en una
perspectiva temporal, es un proceso muiltiple que incluye la pro-
gresion en el espacio, el cambio evolutivo y la especiacién. Esto a su
vez es una consecuencia de que la especiacién por clivaje de una
especie basal es un producto del tiempo, la progresion en el espacio,
y el aislamiento de las poblaciones periféricas.

Direccién de dispersion

>

A A B CD E
c Asla Indonesia N.Guinea Australla
([§ P
B S~
a E

relativa

Fig. VI-1. Biogeografia filogenética. a, Mapa de Australasia con la distribucién de las
especies hipotéticas A, B, C, D y E; b, relaciones filogenéticas de las especies A-E, se
observa la dispersién paso a paso desde el sudeste de Asia via Indonesia y Nueva
Guinea hacia Australia (modificado de Brundin, 1972).
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CAPITULO VII
AREAS ANCESTRALES

Bremer (1992, 1995) formalizé un método para establecer la
probabilidad relativa de que determinadas 4reas sean parte del 4rea
ancestral de un taxdén a partir de la topologia de su cladograma de
areas. Bremer considerd que la bisqueda de las areas ancestrales-de
un grupo determinado de organismos es una parte valida del estudio
de 1a historia natural de ese grupo, y que lo que resulta cuestionable
en realidad es el modo de busqueda del centro de origen de los
enfoques previos y no la bisqueda en si.

Este método sostiene dos postulados:

1. Las areas que son topoldgicamente mds plesiomorficas
en un cladograma (presentes en las ramas mas profundas)
de un grupo particular de taxones, tienen la mayor
probabilidad de ser parte del drea ancestral de ese grupo
respecto a aquellas 4reas que son posicionalmente mds
apomorficas.

2. Las éreas representadas en numerosas ramas del clado-
grama tienen mayor probabilidad de ser parte del area
ancestral respecto a aquellas representadas en pocas
ramas.

Estos dos postulados tienen su base en dos de los criterios
aplicados en el método de centros de origen y dispersidon (ver
capitulo V). Asi, el primero de ellos se fundamenta en el criterio
localizacion de formas sintéticas o estrechamente emparentadas, en
tanto el segundo lo hace en el criterio localidad de mdxima
diferenciacion de un tipo.

Optimizacion de Camin & Sokal

El primer paso para aplicar el método de dreas ancestrales con
la optimizacién de Camin & Sokal (Bremer, 1992) consiste en elegir
un cladograma o un arbol de consenso del grupo en estudio, obtenido
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Fig. VII-1. Aplicacién del método de 4reas ancestrales con optimizacién de Camin & Sokal.
a, Cladograma de las especies A-D; b, cladograma de las dreas I-IV; c-f, ganancias (barras)
y pérdidas (cruces) mediante el algoritmo de Camin & Sokal para las cuatro 4reas: c, I; d, IT;
e, III; f, I'V. g, Estimaci6n del 4rea ancestral para las especies A-D. G= mimero de ganancias
necesarias con el algoritmo de Camin & Sokal; L= nimero de pérdidas necesarias con el
algoritmo de Camin & Sokal; G/L= cociente de ganancias sobre pérdidas; AA= cociente
G/L estandarizado a un mdximo valor de 1 al dividir por el mayor valor obtenido de G/L
(modificado de Bremer, 1992).
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mediante las técnicas usuales de cladismo (Fig. VII-1a). Luego se
determina la distribucién de los taxones en las dreas que se usarin en
el anélisis (Fig. VII-1b). Cada drea se considera un caracter binario
con dos estados, presente o ausente. Este método usa el algoritmo de
Camin & Sokal, que prohibe las reversiones, para cuantificar dos
parametros:
1. La profundidad a la que cada é4rea aparece en el
cladograma (distancia respecto de los nodos basales).
2. El nimero de veces que aparece cada drea en el clado-
grama.

Se parte primero del supuesto que el area ancestral sea
idéntica al area actual de distribucién de los taxones. En este modelo
de todas pérdidas / ninguna ganancia, el estado ancestral para cada
area individual se considera una presencia (= 1) con el supuesto de
que todas las transformaciones deben ser 1-> 0. Todas las dreas
ausentes se consideran como pérdidas en el cladograma (indicadas
con cruces) (Figs. VII-1c-f). Luego se considera la opcién alternativa
de que el 4drea ancestral se halla vacfa y ninguna de las dreas
individuales es parte del drea ancestral. En este modelo no hay
pérdidas y todas las presencias de drea son el resultado de ganancias.
Se especifica el estado ancestral como ausencia (= 0) con el supuesto
de que todas las transformaciones deben ser 0 = 1; las ganancias se
indican con barras (Figs. VII-1c-f).

Por tltimo, el nimero de ganancias (G) y de pérdidas (L)
obtenidas para cada area individual se colocan en una tabla (Fig. VII-
1g). El cociente G/L puede ser usado para comparar la probabilidad
relativa de que las dreas individuales fueran parte del area ancestral.
Un valor alto de G/L para un drea determinada indica una alta
probabilidad de que ésta haya sido parte del drea ancestral.
Estandarizando los cocientes G/L a un valor maximo de 1, los va-
lores son comparados mds facilmente. Los cocientes estandarizados
(AA) se calculan dividiendo cada valor G/L obtenido por el cociente
G/L mis alto de la tabla. De acuerdo con la tabla mostrada, las areas
I y II (ambas con valores G/L= 1) tienen la mayor probabilidad de
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haber sido parte del drea ancestral para el ejemplo hipotético de los
taxones A-D.

Los cocientes permiten una comparacién entre las pérdidas y
las ganancias. Inicialmente, se asume que las pérdidas y las
ganancias son igualmente posibles. Luego, si existen mds pérdidas
que ganancias para un drea individual determinada, la interpretacién
de todas pérdidas / ninguna ganancia para esta drea es rechazada y
por lo tanto excluida del drea ancestral. Pero si hay mas ganancias
que pérdidas para un drea dada, el supuesto de todas ganancias /
ninguna pérdida para esta drea es rechazado, y se asume que el drea
es parte del drea ancestral.

Optimizacion de Fitch

El método que utiliza la optimizacién de Fitch o método de
simplicidad reversible fue propuesto por Ronquist (1994, 1995)
esencialmente como una critica al método de Bremer (1992). De
acuerdo con Ronquist, el método de Bremer adolece de falencias
importantes tales como:

1. El uso del algoritmo de irreversibilidad de Camin & Sokal
en lugar de un algoritmo que acepte la reversibilidad (por
ejemplo, algoritmo de Wagner o de Fitch).

2. El uso del algoritmo de Camin & Sokal produce a su vez
resultados significativos sélo si el proceso en si mismo es
irreversible, es decir que asume que la dispersién siempre
ocurre a partir del drea ancestral hacia otras 4reas.

3. No considera los polimorfismos; es decir que cuando
algunas de las especies recientes se distribuyen en mds de
un drea, se deberia considerar la posibilidad de que el
ancestro también ocupd mas de un drea.

4. No tiene en cuenta los caracteres multiestado; es decir que
cuando las distribuciones recientes comprenden dreas de
endemismo mutuamente excluyentes (comparables a
caracteres morfolégicos multiestado sin polimorfismos),
las dreas ancestrales deben reconstruirse usando la
optimizacién de Fitch para estados desordenados. Sila
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Fig. VII-2. Areas ancestrales: comparacién del método de Bremer (con optimizacién de
Camin & Sokal) y el método de Ronquist (con optimizacién de Fitch). a-b, Optimizacién de
las dreas Iy II, respectivamente, mediante el algoritmo de Camin & Sokal; c-d, optimizacion
de las dreas I y II, respectivamerite, mediante el algoritmo de Fitch. Para cada caso el drea
correspondiente estd subrayada. e, Tabla comparativa de los resultados de ambos métodos.
G= niimero de ganancias; L= nimero de pérdidas; G/L= cociente de ganancias sobre
pérdidas; AA= cociente G/L estandarizado a un méximo valor de 1 dividiendo por el mayor
valor de G/L; S= mimero de pasos necesarios si el drea fuera parte del drea ancestral; RP=
valor S estandarizado a un méximo valor de 1, invirtiendo el valor S y multiplicando por el
menor valor de S (modificado de Ronquist, 1994).
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posicién geogrifica de las dreas sugiere una secuencia particular de
dispersion, los estados de las dreas deben ser ordenados en esa
secuencia.

La diferencia entre las metodologias de Bremer y Ronquist
puede apreciarse en el siguiente ejemplo, donde ambos resultados
indican diferentes 4reas ancestrales para un mismo cladograma.
Aplicando el método de Bremer (Fig. VII-2a-b) en el cladograma de
dreas del taxon, la probabilidad relativa de que el drea II sea parte del
drea ancestral (AA= 1; Fig. VII-2e) es mucho mayor a la del 4rea I
(AA= 0,56). Sin embargo, aplicando el método de simplicidad
reversible de Ronquist (Fig. VII-2¢c-d) el drea I resulta el 4rea
ancestral mas probable porque requiere sélo dos pasos (S) en lugar
de los tres que requiere el drea II. Para obtener una medida de la
probabilidad relativa (RP) de que las dreas I 6 II sean parte del drea
ancestral, se invierten los valores S y se multiplican por el minimo
valor S obtenido. Por ejemplo, para I seria 1/2 x 2= 1 y para I 1/3 x
2=0,67 (Fig. VII-2e).

Optimizacion de Fitch con pesado

Hausdorf (1998) propuso otro método para la estimacion de
dreas ancestrales. En este caso, sobre la base de una combinacién del
método de simplicidad reversible de Ronquist con un esquema que le
otorga mayor peso a los pasos que se encuentran en aquellas ramas
mds plesiomorficas del cladograma, retomando el criterio del método
de centros de origen y dispersion de localizacion de formas sintéticas
o estrechamente emparentadas. Este método desarrolla un nuevo
algoritmo con el fin de evitar las falencias del método de Bremer
(1992) ya mencionadas y las que atribuye al método de Ronquist
(1994), por ejemplo que el nimero de pasos (S) depende del tamafio
del cladograma. Este método propone una técnica de simplicidad que
permite el cambio reversible entre los estados (i.e., las dreas) tal
como lo recomienda Ronquist. Pero, a diferencia del método de
Ronquist, la reconstrucciéon mds probable para el drea ancestral no
siempre implica el estado que requiere el nimero minimo de pasos.
Los pasos de pérdidas y de ganancias tienen influencias opuestas en
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el célculo de la probabilidad de que un drea fuera parte del area
ancestral. Un paso en el cual el 4rea X es reemplazada por otra drea
diferente, disminuye la probabilidad de que el area X fuera parte del
drea ancestral. Por otro lado, si el drea X es recolonizada por un
subgrupo de esa rama, este paso incrementa la probabilidad de que
esta drea fuera parte del 4rea ancestral. Por lo tanto, los pasos de
pérdidas y los pasos de ganancias se cuentan separadamente, en
forma similar al método de Bremer. Es necesaria una modificacién
adicional para considerar el supuesto de que las 4reas posi-
cionalmente mas plesiomorficas del cladograma tienen mayor proba-
bilidad de ser parte del drea ancestral. Para ello, el método incluye un
procedimiento que otorga mayor peso a los pasos en las ramas mds
plesiomérficas respecto a las mas apomérficas. Se utiliza una funcién
céncava de pesado simple de 1/x, en la cual x es el nimero de inter-
nodos a partir del ancestro comun.
En resumen, los pasos para calcular el area ancestral de
acuerdo con esta metodologia son los siguientes:
1. Se optimiza el drea X en el arbol, bajo el supuesto de que
el 4rea X no fue parte del drea ancestral.
2. Se pesan los pasos en las ramas por encima del inter-nodo
x con 1/x, y se cuenta el nimero de pasos pesados de
ganancias (GSW).
3. Se optimiza el area X en el arbol, bajo el supuesto de que
el drea X fue parte del drea ancestral.
4. Se pesan los pasos en las ramas por encima del inter-nodo
x con 1/x, y se cuenta el nimero de pasos pesados de
pérdidas (LSW).
Se repiten los pasos 1-4 para cada drea.
6. Se calcula el indice de probabilidad PI= GSW/LSW para
cada 4rea.

hd

Segin Hausdorf, este método también es apropiado para
solucionar el problema de las distribuciones redundantes en los
cladogramas de areas. Bajo el supuesto de especiacién alopétrica, las
distribuciones redundantes (i.e., la simpatria de grupos hermanos)
muestran que hubo dispersion. De esta manera, el area ancestral de al
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menos un grupo hermano seria mas pequefia que la distribucién
combinada de sus descendientes. Con el método de pesos de dreas
ancestrales, el drea ancestral puede confinarse y al menos algunos
eventos de dispersién pueden distinguirse de los posibles eventos de
vicariancia. Uno de los problemas consiste en que el PI es infinito
para todas las dreas de las ramas terminales. Ello resultaria en una
sobreestimacién del 4rea ancestral de los taxones terminales
ampliamente distribuidos, y en una subestimacion del drea ancestral
de sus grupos hermanos.

Ejemplo: Areas ancestrales de Moscharia y
Polyachyrus (Asteraceae) (Katinas & Crisci, 2000)

Los géneros hermanos Moscharia (2 especies) y Polyachyrus
(7 especies) pertenecen a la tribu Mutisieae, que ocupa una posicién
basal entre las asterdceas desde un punto de vista filogenético.
Ambos géneros poseen una distribucién restringida a las regiones
costeras, dridas y andinas de Chile y Peru, entre los 8° y los 35° S. Se
han postulado diversas hip6tesis sobre la historia geoldgica y bidtica
de esta region, inusualmente rica en taxones endémicos. Es por ello
que resulta interesante postular una probable area ancestral usando el
método de Bremer (1992) dentro de esta region para los géneros
Moscharia'y Polyachyrus.

1. Delimitacion del drea: Las dreas de endemismo fueron
delimitadas de acuerdo a los estudios de Cabrera &
Willink (1973) y Morrone et al. (1997) y a la presencia de
taxones endémicos. Las 4reas son: Desierto Costero,
Cardonal, norte de Chile Central y sur de Chile Central.

2. Obtencion del cladograma del taxon en estudio: A partir
de los caracteres morfolégicos de las dos especies de
Moscharia y las siete especies de Polyachyrus se obtuvo
un tnico cladograma.

3. Obtencion del cladograma de dreas: En el cladograma
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Fig. VII-3. Areas ancestrales. a-d, Cladogramas de 4reas de Mos.charia y Pol)./achyruspp. Se Trabajos empiricos aplicando areas ancestrales
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cociente G/L para cada drea. OUT= grupo externo; PIN= Moscharia pinnatifida;
SOL= M. solbrigii; POE= Polyachyrus poeppigii; ANN= P. annus; CAR= P.
carduoides; CIN= P. cinereus; FUS= P. fuscus; GAY= P. gayi; SPH= P.
sphaerocephalus. 1= Desierto Costero; II= Cardonal; IIl= norte de Chile Central; IV=
sur de Chile Central (modificado de Katinas & Crisci, 2000).
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CAPITULO VIII
PANBIOGEOGRAFIA

La panbiogeografia, originalmente propuesta por el botdnico
italiano Léon Croizat (1952, 1958, 1964, 1981) es un enfoque de la
biogeografia histérica que enfatiza el papel de la localidad y del lugar
en la historia de la vida y como eje fundamental de la biogeografia.
Por otro lado, la panbiogeografia reafirma la importancia del
contexto geogrifico para poder comprender la evolucién bioldgica.
Como lo expresaran algunos panbiogedgrafos (Craw ef al., 1999), la
panbiogeografia es como el negocio inmobiliario: Lo mds importante
es la ubicacion.

Croizat (1964) postulé en sus frases “tierra y vida evolu-
cionan juntas” y “la vida es la tltima capa geoldgica”, que las barre-
ras geograficas evolucionan junto con las biotas. A partir de esta
metdfora se origind el concepto de panbiogeografia. El método de
Croizat, esencialmente grafico, consiste en representar las distri-
buciones de diferentes taxones en un mapa, en el que se marcan las
dreas en donde dichos taxones han sido coleccionados a través de
puntos, los que se conectan entre si por medio de una linea, tal que la
suma de los segmentos que los conectan tenga una distancia minima,
al conjunto de puntos y lineas se lo denomina trazo individual. Si los
trazos individuales de distintos taxones se superponen constituyen un
trazo generalizado, que indica la existencia de una biota ancestral,
fragmentada en el pasado por eventos tecténicos y/o geoldgicos.
Cuando dos o mds trazos generalizados convergen en un drea deter-
minada conforman un nodo, el que muestra que fragmentos biéticos
y/o geoldgicos de origen distinto se interrelacionan en espacio-
tiempo para dar un drea compuesta.

Ademds del método original, denominado anélisis de trazos,
se han propuesto otras dos técnicas que intentan formalizar la
panbiogeografia: la compatibilidad de trazos y las matrices de
conectividad y de incidencia.
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Analisis de trazos

Los tres conceptos bdsicos en panbiogeografia son trazo indi-
vidual, trazo generalizado y nodo (Craw, 1979, 1983, 1985, 1988a, b;
Page, 1987; Craw & Page, 1988; Crisci & Morrone, 1992b; Morrone
& Crisci, 1995).

1- Trazo individual (individual track): Representa las coorde-
nadas del tax6n en el espacio, es decir el sector del espacio en
el cual evoluciona un taxén. Operativamente, el trazo
individual consiste en una linea que conecta en un mapa las
localidades o dreas de distribucién de un taxén o grupo de
taxones relacionados, de acuerdo a su proximidad geografica.
En la teorfa de grafos (Wilson, 1983), un trazo es equivalente
a un arbol valuado minimo (minimal spanning tree), el cual
conecta todas las localidades para obtener la linea de unién
mds corta posible (Fig. VIII-1). Después de construido el
trazo individual, éste se puede orientar utilizando uno o mas
de los siguientes criterios:

a- Linea de base (baseline): Representa los rasgos
geograficos o geoldgicos que atraviesa el trazo
individual, como por ejemplo una plataforma
marina u ocednica, u otro rasgo tecténico mayor,
que es interpretado como un cardcter diagnéstico
(i.e., homologia espacial). La linea de base es la
correlacidn espacial entre un trazo individual y un
rasgo distintivo del paisaje atravesado por ese
trazo (Fig. VIII-2). El trazo se orienta a partir de la
linea de base.

b- Centro de masa (main massing). Este es otro
concepto utilizado en ocasiones para orientar un
trazo individual y se define como la localidad o
darea de distribucién que posee la mayor
concentracién de diversidad dentro del rango
geogrifico de un taxén. Desde alli el trazo se
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orienta hacia las zonas de menor concentracién de
diversidad.

c- Filogenia: Si existe él o los cladogramas, puede
usarse la informacion cladistica del taxén para
orientar el trazo, que va desde el tax6n maés
primitivo en el cladograma hacia el més derivado.

Los criterios b y ¢ vuelven a retomar, como en el caso de la
técnica de areas ancestrales, conceptos provenientes de centros de
origen y dispersion (ver capitulo V).

2- Trazo generalizado (generalized track): La superposicién de
varios trazos individuales de taxones o grupos de taxones
constituye un trazo generalizado. Este, delimitado por lo que
Grehan (1988b) califica como homologia geogrifica, repre-
senta una biota ancestral fragmentada por eventos fisicos o
geoldgicos. El trazo generalizado es un conjunto de dos o m4s
trazos individuales que son compatibles o congruentes de
acuerdo con un criterio especifico, como por ejemplo lineas
de base compartidas o trazos geométricos compartidos.

Fig. VIII-1. Trazo individual, hdbito y distribucién de Moscharia pinnatifida
(Asteraceae). Las localidades de M. pinnatifida, distribuida en la zona de
Chile Central, estdn conectadas de acuerdo a su proximidad geografica Fig. VIII-2. Linea de base. Planisferio mostrando una linea de base Atldntica (a) y una
logrando un trazo individual equivalente a un drbol valuado minimo. Pacifica (b).
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3- Nodo (node):. Es el area donde se superponen dos o maés
trazos generalizados. Los nodos representan dreas complejas
donde diferentes mundos bidticos y geolégicos ancestrales se
relacionan en el espacio-tiempo, como respuesta a algin
cambio tecténico (por ejemplo, la colision de masas conti-
nentales). Los nodos son limites biogeograficos dindmicos
donde los fragmentos remanentes de diferentes biotas ances-
trales estuvieron en contacto.

El enfoque panbiogeogrifico puede ejemplificarse mediante el
andlisis de la distribucion de tres taxones australes: Ratites (Aves),
Nothofagus (Nothofagaceae) y Leiopelma (Amphibia) (Fig. VIII-3).
Sus trazos individuales muestran que estos taxones no comparten la
homologia espacial. S6lo las Ratites son claramente gondwdnicas,
con su distribucién orientada por las plataformas de los océanos
Atldntico e Indico. A pesar de la simpatria parcial de los tres taxones
en Australia y el sur de América del Sur, sélo Leiopelma y
Nothofagus son geograficamente homologos, pertenecientes a la
misma biota ancestral, la cual es totalmente distinta a la de las
Ratites. Estos resultados contrastan grandemente con previos es-
tudios biogeograficos en los cuales se consideraba que las Ratites y
Nothofagus formaban parte de la misma biota ancestral.

El enfoque panbiogeogrifico ha sido sometido a varias cri-
ticas (Mayden, 1991). Entre ellas podemos mencionar la de Patterson
(1981) y Seberg (1986) que aluden que en muchos casos los
panbiogedgrafos utilizan los tratamientos sistemdticos de manera
poco critica. Una segunda critica afirma que el centro de masa es un
concepto muy similar al centro de origen y por lo tanto sometido a
las mismas criticas que se hacen a este ultimo concepto (Platnick &
Nelson, 1988; Humphries & Seberg, 1989). En tanto una tercera
critica (Platnick & Nelson, 1988) rechaza el uso de la proximidad
geografica para delinear los trazos, dado que se considera que la
informacidn cladistica es un prerrequisito para cualquier andlisis de
biogeografia histdrica y en este método este hecho no es tenido en
cuenta.
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Fig. VIII-3. Trazos individuales. a, Ratites (Aves); b 1 Nothofagus (Nothofagaceae;
hemisferio sur) y b 2 Fagus (Fagaceae; hemisferio norte); ¢, Leiopelma
(Amphibia) v taxones relacionados (modificado de Morrone & Crisci, 1995).
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Compatibilidad de trazos

Craw (1988a, 1989) desarrollé6 un método panbiogeografico
cuantitativo que trata los trazos como caracteres de las dreas
analizadas. Los trazos individuales son codificados y volcados en
una matriz de 4reas por trazos, que se analiza en busca de compa-
tibilidad entre trazos de una manera andloga al método de compa-
tibilidad de caracteres de la sistematica (Meacham, 1984). Dos o més

Fig. VIII-4. Compatibilidad de trazos. a-d, Trazos individuales; e, matriz de dreas por
trazos; f, trazo generalizado. Los trazos individuales estdn representados con las
letras A, B, C y D y las éreas con los niimeros 1, 2, 3, 4, y 5 (modificado de Morrone
& Crisci, 1995). :
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trazos individuales son considerados compatibles si son idénticos o si
estdn incluidos uno en el otro. La panbiogeografia usa el concepto de
compatibilidad de una manera restringida porque, bajo el concepto
original, a los (razos que no se superponen los considera
incompatibles a pesar de que deberian ser considerados compatibles.
En el ejemplo de la figura VIII-4 se observan cuatro trazos
individuales (A, B, C y D). La matriz de areas por trazos, analizada
con un algoritmo de compatibilidad, produce un trazo generalizado
sobre la base de los trazos A, B, y D, con el trazo C incompatible con
ellos. Para el andlisis de compatibilidad de trazos se puede usar la
opcién CLIQUE del programa PHYLIP (Felsenstein, 1993).

Un método cuantitativo panbiogeografico basado en teoria de
grafos denominado matrices de conectividad y de incidencia fue
propuesto por Page (1987) pero hasta el momento no ha sido
aplicado a datos reales.

Ejemplo: Panbiogeografia de la subregion andina
(Katinas et al., 1999)

Con el fin de poner a prueba la hipétesis acerca del origen
hibrido o mixto de la biota del sur de América del Sur (Crisci et al.,
1991a), se llevé a cabo un estudio panbiogeogrifico de la subregién
Andina. Los pasos del anélisis fueron:

1. Delimitacion del drea: La subregion Andina (Fig. VIII-

5a) (Morrone, 1994b, 1996a) corresponde al sudoeste de
América del Sur por debajo de los 30° S y extendiéndose
ademds hacia el norte por las zonas altas de los Andes
hasta Venezuela. Comprende cinco provincias: Suban-
tartica, Chilena Central, Patagénica, Punefia y del Paramo.
La delimitacion de la subregién Andina y de sus provin-
cias se justifica por la presencia de taxones endémicos. Se
consideraron ademas las regiones biogeogrificas del
mundo: Holartica (subregiones Paleartica y Nedrtica), Ho-
lotropical (subregiones Neotropical, Afrotropical, Oriental
y Australiana Tropical) y la regién Austral (subregiones
Andina, Capense, Australasia y Antartica).
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Creobina, Cyttaria,
Podonominae, Schizeilema

Fig. VIII-5. Panbiogeografia de la subregion Andina. a, Provincias de la subregion; b, trazo
individual del género Aristotelia; c, trazo generalizado representado por Aristotelia,
Boeckella, Creobina, Cyttaria, Podonominae y Schizeilema; d, total de trazos
generalizados y los tres nodos hallados: A, B y C (modificado de Katinas ef al., 1999).
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Seleccion de taxones: Se analiz6 la distribucion geografica de
154 taxones del rango de subfamilia a género que habitaran la
subregion Andina. Se incluyeron hongos (1), animales (53) y
plantas vasculares (100).

2.

3.

Delineado de los trazos individuales: Para cada una de las
distribuciones de los 154 taxones se construyé el corres-
pondiente trazo individual. Para ello, se unieron por la
linea de menor distancia las subregiones o provincias que
habita cada taxén (Fig. VIII-5b).

Delineado de los trazos generalizados: La superposicion
de los trazos individuales dio como resultado el delineado
de trazos generalizados. Se tomaron en cuenta aquellos
trazos generalizados donde coincidieran al menos cinco
trazos individuales. Se obtuvieron los siguientes trazos
generalizados: a) Puna, Chile Central, Subantirtico,
Patagonia; b) Chile Central, Patagonia, Subantirtico; ¢)
Subantértico, Patagonia; d) Subantdrtico, Australia,
Nueva Zelandia; e) Subantdrtico, Nueva Zelandia; f)
subregién Andina, subregién Neotropical, g) Paramo,
Puna, subregion Neotropical; h) Patagonia, subregién
Neotropical. (Fig. VIII-5¢).

Delimitacion de los nodos: La interseccion de los trazos
generalizados dio como resultado tres nodos panbio-
geograficos: uno en la provincia Subantértica, otro en la
provincia Punefia y otro en la provincia Patagénica. (Fig.
VIII-5d).

Discusion: Los trazos generalizados representan tres
patrones bdsicos (Fig. VIII-5d): 1) un patrén andino
endémico, representado por los trazos generalizados a-c;
2) un patrén austral, representado por los trazos d-e; y 3)
un patrén neotropical, representado por los trazos f-h. La
existencia de un patrén austral y un patrén tropical
reflejaria el origen mixto o compuesto de la biota de la
subregion Andina. Los tres nodos representan dreas
bidticas complejas. El patrén austral estaria relacionado
principalmente con eventos gondwénicos, mientras que el
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patrén neotropical se hallarfa ligado a procesos mas
recientes como el levantamiento andino, la conexién con
América del Norte y las glaciaciones cuaternarias.

Trabajos empiricos aplicando métodos panbiogeogrdficos

Otros trabajos empiricos de panbiogeografia son: Craw
(1985; 1988a); Heads (1986); Grehan (1988b); Climo (1989); Lovis
(1989); Morrone (1992; 1993a, 1996b); Weston & Crisp (1996);
Posadas et al. (1997).

58

BIOGEOGRAFIA HISTORICA

CAPITULO IX
BIOGEOGRAFIA CLADISTICA

La biogeografia cladistica fue originalmente desarrollada por
Donn Rosen, Gareth Nelson y Norman Platnick (Nelson, 1973, 1974;
Rosen, 1976; Nelson & Platnick, 1981). Este enfoque asume que la
correspondencia entre las relaciones taxondémicas y las relaciones
entre las areas es biogeograficamente informativa. La biogeografia
cladistica basicamente se hace las siguientes preguntas:

1. (Cudles son las dreas del mundo que hospedan taxones
endémicos- c6mo reconocemos esas dreas, cudntas hay,
dénde se encuentran?

2. Dado un niimero de areas de endemismo, los taxones que
habitan esas 4reas (estén relacionados filogenéticamente,
por algin patrén identificable, con los taxones que habitan
otras areas?

3. Si existe un patrén o mas de un patrén de relaciones entre
areas ;esos patrones muestran alguna correlacién con
eventos identificables de la historia de la tierra?

La biogeografia cladistica esencialmente se fundamenta en la
bisqueda de un patrén en las relaciones entre las 4reas de ende-
mismo, que surja en forma repetida en la filogenia de taxones diver-
sos y que pueda relacionarse con eventos de la historia de la Tierra.

Es indudable que la biogeografia cladistica esta inspirada en
dos fuentes, la sistemética filogenética de Hennig (1950) y la
panbiogeografia de Croizat (1958). Incluso se ha llegado a afirmar
(Craw, 1988a) que el concepto de trazo estd relacionado con el
concepto de cladograma de areas. Merece destacarse que Croizat
(1982) rechazé con vehemencia cualquier relacién conceptual entre
la panbiogeografia y la biogeografia cladistica.

La aplicacién de la biogeografia cladistica supone la previa
determinacién de areas de endemismo (ver capitulo IV), luego deben
llevarse a cabo los siguientes pasos (Crisci & Morrone, 1990, 1992b;
Morrone & Crisci, 1995):
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1. La construccién de cladogramas de dreas a partir de
diferentes cladogramas de taxones.

2. La construccién de uno o més cladogramas generales de
areas (Fig. IX-1).

Cladograma de Cladograma de
taxones dreas

Aq Az Az 1 2 3
N \>/w
Cladograma general
de areas
B4 B> Bs 1 2 3 1 2 3
—
i —
—>
C4 Cs Cs 1 2 3

—’ p—

Fig. IX-1. Etapas del anilisis en biogeografia cladistica: construccién de los cladogramas de
dreas a partir de los cladogramas de taxones y obtenci6n del cladograma general de 4reas
(modificado de Morrone & Crisci, 1995).

1. Construccion de los cladogramas de dreas: Los clado-
gramas de 4reas se construyen reemplazando los nombres de los
taxones terminales en los cladogramas de taxones por las dreas de
endemismo que éstos ocupan. La obtencién de los cladogramas de
dreas es simple cuando cada taxdén es endémico de un drea y cada
drea estd habitada por un dnico taxén. Sin embargo, este proceso se
complica cuando hallamos 4reas ausentes, distribuciones redundantes
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y taxones ampliamente distribuidos. Se habla de dreas ausentes o
faltantes cuando una de las 4reas no estd habitada por ninguno de los
taxones de alguno de los cladogramas, de modo que en el
cladograma de dreas de ese taxdn ella faltard. Las distribuciones
redundantes corresponden al caso en que al menos una de las dreas
estd habitada por més de un taxén, de modo que en el cladograma de
dreas de ese taxon alguna de éstas aparecerd repetida. El caso de los

~ taxones ampliamente distribuidos se presenta cuando al menos un

taxén se distribuye en mas de un drea, de modo que estas areas
apareceran juntas en el cladograma de areas correspondiente.

En estos casos los cladogramas de 4reas deben ser
transformados en cladogramas de dreas resueltos y para ello se han
propuesto procedimientos denominados supuestos 1 y 2 (Nelson &
Platnick, 1981; Humphries & Parenti, 1986; Page, 1988, 1990;
Nelson & Ladiges, 1991b) y supuesto 0 (Wiley 1987, 1988; Zandee
& Roos, 1987).

En la figura IX-2 se observa c6mo cada supuesto resuelve un
cladograma de tres taxones en el caso de taxones ampliamente
distribuidos. El supuesto O trata las dos areas habitadas por el mismo
taxén como un grupo monofilético; el supuesto 1 las trata como un
grupo monofilético o parafilético; y el supuesto 2 permite todas las
ubicaciones de las dos dreas posibles, de modo que las relaciones
entre las dreas pueden ser mono-, para- o polifiléticas. En la figura se
ve como entre los cladogramas obtenidos bajo el supuesto 1 se
incluye el cladograma obtenido bajo el supuesto O, y que los
cladogramas obtenidos bajo el supuesto 2 incluyen a todos los
cladogramas obtenidos bajo los supuestos O y 1. En el caso de las
dreas ausentes, éstas son tratadas por los supuestos 1 y 2 como no
informativas y bajo el supuesto O como primitivamente ausentes.(En S
lo que concierne a las distribuciones redundantes, los supuestos 0 Y11y
consideran que si dos taxones estdn presentes en la misma drea, sus
ocurrencias son igualmente validas; mientras que bajo el supuesto 2
cada ocurrencia de una distribucién redundante es considerada
separadamente (i.e., en diferentes cladogramas de areas resueltos).
Los supuestos 0, 1 y 2 no son mutuamente excluyentes, de modo que
puede combinarse el tratamiento de cada caso en particular bajo un
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supuesto diferente (e.g., taxones ampliamente distribuidos bajo
supuesto 2 y las distribuciones redundantes y las dreas ausentes bajo

el supuesto 0).
@ @

4 A

\

AP QP
@23 @
N g

Fig. IX-2. Cladograma de dreas con un taxén ampliamente distribuido en las 4reas 1y 2, y
obtencién de los cladogramas de 4dreas resueltos segtn los supuestos 0, 1 y 2 (modificado de
Morrone & Crisci, 1995).

Los autores generalmente prefieren utilizar el supuesto 2. Su
implementacién, sin embargo, puede producir muchos cladogramas
de areas resueltos cuando los conjuntos de datos son complejos.
Nelson & Ladiges (1992) consideran que la mayoria de las
implementaciones actuales del supuesto 2 son deficientes porque
pueden oscurecer la complejidad real. Estos autores sugieren que el
conjunto de cladogramas obtenidos bajo el supuesto 2 podria ser
luego resuelto si se evaldan los nodos en términos del andlisis de
enunciados de tres é4reas, reduciendo los taxones ampliamente
distribuidos a favor de los endémicos. Una forma posible de reducir
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el impacto de las dreas redundantes y de los taxones ampliamente
distribuidos serfa removerlos antes del analisis.

Page (1994a) ha criticado la aplicacion de los supuestos 1, 2 'y
0 por ser meras soluciones algoritmicas sin un criterio de optimi-
zacion.

2. Obtencion del/los cladograma/s general/es de dreas: Sobre
la base de la informacién de los cladogramas de dreas o la de los
cladogramas de 4reas resueltos se obtiene el o los cladogramas
generales de 4reas. Se han propuesto numerosos métodos para
realizar este procedimiento (ver capitulo III), pero aqui presen-
taremos sélo cinco de ellos:

Andlisis de los componentes.
Simplicidad cuantitativa.
Enunciados de tres areas.
Subdrboles sin paralogia.
Método integrado.

NA D=

Analisis de los componentes (component analysis)

Mediante este andlisis se obtiene el o los cladogramas gene-
rales de 4reas a partir de la interseccion de los distintos conjuntos de
cladogramas derivados de la aplicacion de los supuestos 0, 1 y/o 2. Si
la interseccion de los conjuntos de cladogramas resueltos obtenidos
resulta en un conjunto vacio, es decir, que no existe un cladograma
de areas resuelto comiin a todos los taxones utilizados, se construye
un 4arbol de consenso entre todos los cladogramas resueltos
obtenidos. En el caso de que la interseccién contenga multiples
cladogramas, se considera que todos ellos son igualmente vélidos, ya
que la historia de las relaciones entre las dreas no es necesariamente
tnica como sucede en el caso de la historia de un taxén. En la figura
IX-3 la aplicacién del supuesto 2 produce 11 cladogramas de areas
para un cladograma de taxones con un taxén ampliamente
distribuido, dos cladogramas de dreas para un cladograma de taxones
con una distribucién redundante, y siete cladogramas de areas para
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iig. IX-3. Aplicacién del método andlisis de los componentes aplicando el supuesto 2. a,
“ladograma de dreas con un tax6n ampliamente distribuido; b, cladograma de dreas con una
listribucién redundante; ¢, cladograma de areas con un drea ausente. La interseccién de los
res conjuntos de cladogramas de 4reas resueltos (indicados con un recuadro) corresponde al
ladograma general de 4reas (modificado de Morrone & Crisci, 1995).
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un cladograma de taxones con un 4rea ausente. La interseccion
produce un unico cladograma general de dreas (indicado con un
recuadro). Este método se puede realizar con la aplicacion del
programa COMPONENT 1.5 (Page, 1989).

Simplicidad cuantitativa (Brooks parsimony analysis o BPA)

Este método propuesto por Wiley (1987) se basa en las ideas
que desarroll6 Brooks (1985, 1990) para estudios de ecologia
histérica. Parte del supuesto O (diferencidndose solamente en que
trata las dreas ausentes como no informativas en lugar de primi-
tivamente ausentes), y construye una matriz de dreas por compo-
nentes de los cladogramas (i.e., taxones y grupos monofiléticos, es
decir las ramas terminales del cladograma y cada uno de sus nodos) a
la cual aplica el algoritmo de Wagner (Kluge & Farris, 1969). En la
figura IX-4a-d se muestran cuatro cladogramas de areas de distintos
taxones con su respectiva codificacion: a) cladograma de un taxén
con los datos completos y sin ambigiiedad; b) en este cladograma hay
un drea ausente, es decir, no habitada por ningin taxén del grupo,
que en esta técnica es considerada como no informativa y por lo
tanto se codifica en la matriz de datos como ?; c) este cladograma
presenta un taxén ampliamente distribuido (presente en las dreas 1y
2); y d) el cladograma posee una distribuciéon redundante (dos
taxones en €l drea 2). Para cada caso se presenta la matriz de datos.
Toda la informacién se combina en una unica matriz (Fig. IX-4e) la
cual, luego de aplicar el algoritmo de Wagner, resulta en uno o varios
cladogramas generales de areas. La aplicacion del algoritmo de
simplicidad de Wagner se puede realizar con los programas
Hennig86 (Farris, 1988), PAUP (Swofford, 1999), PHYLIP
(Felsenstein, 1993), o NONA (Goloboff, 1996).

Enunciados de tres areas (Three-area statements o TAS)

El método de los enunciados de tres areas (Nelson & Ladiges,
1991a, b) tiene su origen en el andlisis de los enunciados de tres
items (Nelson & Platnick, 1991) que intenta resolver las relaciones
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Fig. IX-4. Simplicidad cuantitativa. a, Cladograma de 4reas con los datos completos y sin
ambigiiedad; b, cladograma de 4reas con un 4rea ausente; c, cladograma de 4reas con un
tax6n ampliamente distribuido; d, cladograma de 4reas con una distribucién redundante; e,
matriz de datos (dreas por componentes) y cladograma general de 4dreas resultante obtenido
al aplicar un algoritmo de simplicidad. 1-4 dreas; A-L componentes (modificado de Morrone
& Crisci, 1995). '
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Fig. IX-5. Enunciados de tres 4reas. Aplicado sobre el mismo ejemplo de la figura IX-4. a,
Cladograma de dreas con los datos completos y sin ambigiiedad; b, cladograma de 4reas con
un drea ausente; c, cladograma de éreas con un taxén ampliamente distribuido; d,
cladograma de éreas con una distribucién redundante; e, matriz de datos (4reas por
enunciados de tres dreas) y cladograma general de 4reas resultante obtenido al aplicar un

algoritmo de simplicidad. 1-4 dreas; A-N enunciados de tres dreas (modificado de Morrone
& Crisci, 1995).
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entre tres taxones: Dados tres taxones, dos de ellos estarian mas
relacionados entre si que con el tercero. Este analisis convierte la
distribucién de los caracteres en todos los enunciados posibles de
tres-taxones como una expresion de las relaciones entre esos tres
taxones. Cualquier conjunto de datos sistematicos para mas de tres
taxones (4, 5, n) se puede transformar en otro conjunto de datos o
enunciados de tres taxones, los que al analizarse pueden producir una
mayor resolucion respecto a los resultados producidos por los datos
originales.

En el método de los enunciados de tres dreas se codifican los
datos de distribucién de cada cladograma de dreas como conjuntos de
enunciados de tres dreas, y el resultado es una matriz de datos de
dreas por enunciados de tres dreas. Esta matriz de datos se puede
obtener con el programa TAS (Nelson & Ladiges, 1992) imple-
mentado para los supuestos 0 y 1. Puede aplicarse el supuesto 2 por
manipulacion posterior de los datos o con el programa TASS (Nelson
& Ladiges, 1995). La matriz producida con TAS se analiza con el
algoritmo de simplicidad de Wagner. La figura IX-5a-¢ muestra la
aplicaciéon del TAS al mismo ejemplo usado para BPA, con las
matrices correspondientes a los enunciados de tres areas y el
cladograma general de areas resultante.

El método de enunciados de tres items ha sido criticado
principalmente por sus aplicaciones en taxonomia (e.g., Kluge,
1993).

Subarboles sin paralogia (Paralogy free subtrees)

La paralogia geogrifica se evidencia por la repeticién de
dreas geograficas en un cladograma de 4reas que presenta por lo
tanto distribuciones redundantes. Dentro de estos cladogramas
aparecen entonces los denominados nodos redundantes o paralogos,
es decir aquellos que contienen al menos dos descendientes cuyas
areas se superponen (Page, 1988). Estos nodos resultan entonces
ambiguos cuando se trata de entender las relaciones entre las areas.
Por ejemplo, si un cladograma de tres taxones (A (B,C)) cuyo
cladograma de 4reas podria expresarse como (1 3 (3, 1 2 3)), donde
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1, 2 y 3 son las dreas habitadas por los taxones A, B y C, se analiza
con el supuesto 2, resulta en un tnico enunciado informativo de
relaciones entre las dreas: (1 (2, 3)) como se muestra en la figura IX-
6. Nelson & Ladiges (1996) proponen una solucién metodolégica
para resolver el problema de la paralogia a la que denominan
subarboles sin paralogia. Este método se aplica mediante el
algoritmo TASS que extrae de los arboles toda la informacion que no
es ambigua, es decir que identifica los subarboles libres de paralogia
de los cladogramas de dreas, y codifica los nodos informativos como
caracteres en una matriz.

. N
A B C 13 3 123 1 3 2 | :

Cladograma del Cladograma de Subarbol sin
taxéon T areas paralogia

Fig. IX-6. Subarboles sin paralogia. a, Cladograma de! tax6n formado por las especies A, B
y C; b, conversién en cladograma de areas, 1, 2 y 3 representan las dreas donde estan

distribuidos los taxones A, B y C, se observa paralogia ya que el drea 3 esta habitada -

por los tres taxones y el drea 1 estd habitada por los taxones A y C; ¢, subérbol sin

paralogia.

En la figura IX-7a-b se muestran dos cladogramas de éareas que
exhiben paralogia y los correspondientes subarboles sin paralogia y
las matrices de dreas por componentes resultantes, obtenidas a partir
del programa TASS. Ambas matrices se combinan en una sola que se
analiza con un algoritmo de simplicidad para obtener el cladograma
general de dreas (Fig. IX-7¢). La codificacion de los subarboles sin
paralogia puede hacerse de dos maneras. La primera de ellas,
consiste en expresar la matriz como édreas por componentes de los
subarboles libres de paralogia, esta matriz es construida directamente
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3 456 A
0G| 0
1|0
V y ! 0
3|1
41
511
Cladograma Subérbol 6 | 1
a de édreas sin paralogia
B|C
456 3 25 25 0G 00
1010
2011
311
41 |0
50111
6 /1]0
Cladograma Subarbol
de dreas sin paralogia
oG 1 2 3 4 5 6
AlB|C
oG/ 0|0 |0
1 0,00
210111
301111
4110 >
501111
c 611170

Fig. IX-7. Subdrboles sin paralogia. a y b, Dos cladogramas de dreas correspondientes a dos
taxones distintos mostrando sus respectivos subérboles sin paralogia y las matrices de
dreas por componentes correspondientes a cada uno de ellos, a partir de la aplicacién
del programa TASS; c, matriz de dreas por componentes resultante de la unién de las
matrices de a y b y cladograma general de 4reas obtenido aplicando un algoritmo de
simplicidad. 1-6= dreas; A-C= componentes; OG= drea externa hipotética.
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por el programa TASS (ver Fig. IX-7a-c). La segunda de ellas
consiste en expresar la matriz como dreas por enunciados de tres
dreas que surgieron de los subarboles libres de paralogia; para
construir esta matriz es necesario tomar la matriz de dreas por
componentes obtenida de TASS e ingresarla al programa TAS que
realiza la conversién. En ambos casos las matrices contienen un drea
externa hipotética codificada 0 para todos los componentes y son
analizadas con el algoritmo de simplicidad de Wagner para obtener
uno o mds cladogramas generales de dreas.

Método integrado

El método integrado (Morrone & Crisci, 1995) consiste en
utilizar distintas técnicas de la biogeografia histérica en diferentes
pasos de un andlisis, restringiendo la aplicacién de determinadas
técnicas a problemas especificos. Para este método un andlisis de
biogeografia histérica debe incluir al menos tres pasos:

1. Reconocimiento de la homologia espacial.

2. Identificacién de dreas de endemismo.

3. Formulacién de hipétesis acerca de las relaciones entre las
areas.

El primer paso consiste en determinar si los taxones
analizados pertenecen a la misma biota. Un procedimiento
panbiogeografico podria ser empleado para encontrar trazos
generalizados, los cuales representan biotas ancestrales y homologia
espacial (ver capitulo VIII). Entonces cada trazo generalizado puede
ser analizado separadamente lo que permite evitar los patrones
extremadamente incongruentes que resultarian de mezclar biotas con
distintas historias en un mismo andlisis.

Una vez que las homologias biogeograficas han sido
reconocidas se procede con el segundo paso, identificacién de 4reas
de endemismo (ver capitulo IV). Para ello se puede aplicar la
metodologia de andlisis de simplicidad de endemismos basada en
cuadriculas (ver capitulo X).
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Cuando las dreas de endemismo han sido identificadas y
utilizadas para convertir los cladogramas de taxones en cladogramas
de dreas se procede a la formulacién de hipétesis sobre las relaciones
entre las dreas. Page & Lydeard (1994) han sugerido tres criterios
para elegir los taxones para este paso: maximizar la endemicidad,
hacer un muestreo exhaustivo dentro de cada clado e incluir tantas
areas relevantes como sea posible. Una vez obtenidos los clado-
gramas de dreas de los taxones seleccionados se aplica cualquiera de
los métodos biogeograficos cladisticos que permita la obtencién de
cladogramas generales de 4drea.

Comparacion entre los métodos

Morrone & Carpenter (1994) compararon la aplicacién de
distintos métodos de la biogeografia cladistica (i.e., andlisis de los
componentes, simplicidad cuantitativa, enunciados de tres dreas) y
reconciliaron los drboles de los diferentes conjuntos de datos super-
poniendo los cladogramas de dreas sobre el cladograma general de
areas obtenido (a partir de cada uno de los tres métodos) y calcu-
lando los items de error (i.e., nimero de nodos que se deben agregar
al cladograma general de dreas para poder explicar todos los
cladogramas de dreas originales).

Aplicaron ademés dos criterios adicionales: el nimero de
cladogramas generales de dreas obtenidos por cada método y su
grado de resolucién (optimizando el menor nimero de cladogramas
generales de areas y la mayor resolucién de ellos). El resultado de
este procedimiento fue que ninguno de los métodos demostrd ser
consistentemente mejor que los otros. Esto se deberia a la influencia
de las distintas fuentes de ambigiedad sobre cada método, que
parecen afectar diferencialmente a cada uno de ellos. Las principales
fuentes de ambigiiedad para Morrone & Carpenter (1994) son las
dispersiones y los eventos de especiacién independientes de la
separacion de las dreas, que se combinan con la extincién y los
errores de muestreo en las distribuciones de los taxones. Asi por
ejemplo, el método de simplicidad cuantitativa (BPA) es mis
afectado por la dispersion que el andlisis de los componentes,
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mientras este Ultimo se ve mds afectado por las distribuciones
redundantes que resultan de la especiacion simpdtrica.

Craw (1982, 1983) y Polhemus (1996) han criticado la
aplicacion de la biogeografia cladistica sobre la base del excesivo
peso que en sus métodos tiene (seglin estos autores) los postulados de
fragmentacion de biotas en detrimento de la hibridacion de areas
(areas compuestas). Platnick & Nelson (1984) han rechazado estas
criticas sosteniendo que la biogeografia cladistica no asume
fragmentacién de biotas sino que la investiga.

Ejemplo: Biogeografia cladistica del sur de América del Sur
(Crisci et al., 1991a)

Por mas de un siglo los biélogos han propuesto numerosas
hipétesis para explicar el origen de la biota del sur de América del
Sur y sus relaciones con biotas de otras dreas templadas como
Australia, Nueva Zelandia y Sudafrica. Algunos autores han
postulado que América del Sur es un continente hibrido y que
deberia ser dividido biogeograficamente en dos areas, una templada
meridional y una tropical septentrional (Humphries, 1981; Patterson,
1981). Con el fin de postular una hipétesis sobre las relaciones entre
el sur de América del Sur y otras 4reas, se llevo a cabo un andlisis de
biogeografia cladistica.

1. Obtencion de cladogramas de taxones: Se usaron 17
cladogramas de taxones, incluyendo hongos (Cyttaria),
vegetales (Crinodendron-Dubouzetia-Peripentadenia,
Embothriinae, Nothofagus-Fagus, Negria-Drepanthus,
Oreomyrrhis, Drapetes, Drimys, Aristotelia), y animales
(Oxelytrum-Ptomaphila, Diamesinae, = Podonominae,
Pseudopsinae, Metallicina, Siphlonuridae, Eriococcus-
Madarococcus, Nannochoristinae). ,

2. Obtencion de cladogramas de dreas: En los citados
cladogramas, se reemplazaron los taxones por las dreas de
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endemismo que estos ocupan y se obtuvieron los
cladogramas de dreas correspondientes.

Q % s ssn
c d ; 1 :

————ssa [— N

3. Obtencion del cladograma general de dreas: Se aplicaron
dos técnicas diferentes, simplicidad cuantitativa aplicando
el supuesto 0 y andlisis de los componentes aplicando los
supuestos 1 y 2. La aplicaciéon de estas metodologias
result6 en la obtencion de siete cladogramas generales de
areas, dos con simplicidad cuantitativa (Fig. IX-8a-b) y
cinco con andlisis de los componentes (dos con el su-
puesto 1 y cuatro con el supuesto 2, uno de los cuales -
Fig. IX-8d- era coincidente con uno de los obtenidos
aplicando el supuesto 1; Figs. IX-8c-g).

4. Discusion: Aunque no se obtuvo una unica hipétesis de
las relaciones entre las dreas a partir de los cladogramas
generales de dreas resultantes, en todos ellos se puede
observar un patrén repetido. De acuerdo con ese patrén, el
sur y el norte de América del Sur nunca constituyen un
grupo monofilético. El sur de América del Sur se rela-
ciona con las otras dreas australes (excepto Sudafrica),
mientras que el norte de América del Sur es el drea
hermana de América del Norte o ambas forman una
tricotomia con Sudéfrica. Estos resultados apoyan la
hip6tesis de un origen hibrido de la biota sudamericana.
Asimismo, algunos de los cladogramas generales de dreas
muestran distintas relaciones entre el sur de América del
Sur con otras dreas australes lo que sugeriria que esta drea
constituye en si misma un drea hibrida o compuesta.

-]

Trabajos empiricos aplicando métodos de biogeografia cladistica

Son numerosos los trabajos empiricos en los que se ha
aplicado biogeografia cladistica, e.g., Crisci et al. (1991b); Ladiges
et al. (1992); Morrone (1993b); Linder & Crisp (1995); De Meyer
(1996); Morrone ef al. (1997); Morrone & Urtubey (1997).

Fig. IX-8. Cladogramas generales de dreas obtenidos, aplicando simplicidad cuantitativa y
andlisis de los componentes, en el trabajo de Crisci et al. (1991a) que muestran las distintas
relaciones entre el sur de América del Sur (en negro) y otras é4reas (en gris). a-b,
Cladogramas obtenidos por simplicidad cuantitativa; c-g, cladogramas obtenidos por an4lisis
de los componentes; c, aplicando el supuesto 1; d, aplicando los supuestos 1 y 2; e-g,
aplicando el supuesto 2. SSA= sur de América del Sur; NSA= norte de América del Sur;
AUS= Australia; NG= Nueva Guinea; NC= Nueva Caledonia; TAS= Tasmania; NZ= Nueva 1
Zelandia; AF= Africa; NA= América del Norte. 3

oD
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CAPITULO X
ANALISIS DE SIMPLICIDAD DE ENDEMISMOS

El anilisis de simplicidad de endemismos o PAE (Parsimony
Analysis of Endemicity) es una herramienta de la -biogeografia his-
torica que permite descubrir los patrones naturales de distribucién de
los organismos (Rosen, 1988; Rosen & Smith, 1988). El PAE clasi-
fica localidades, cuadriculas o 4dreas (andlogas a taxones, si se lo
compara con los andlisis de la sistemdtica filogenética) de acuerdo a
sus taxones compartidos (andlogos a caracteres) mediante la solucién
mds simple (criterio de simplicidad o parsimony). Esta metodologia
fue propuesta originalmente por Brian Rosen (1988) con el prop6sito
de estudiar como los fésiles pueden proveer informacion espacial en
una escala geogréfica. Este autor utiliza como unidades de estudio las
localidades, y por ello su método serd denominado aqui andlisis de
simplicidad de endemismos basado en localidades para diferenciarlo
de otras variantes de PAE. Posteriormente, otros dos autores tomaron
la idea de Rosen de analizar datos distribucionales a través de la
aplicacion de algoritmos de simplicidad. El primero de ellos fue
Craw (1988a) cuyo objetivo fue investigar en qué grado las distri-
buciones geogréficas de los seres vivos contienen informacion jerdr-
quica acerca de las relaciones de las dreas en que habitan. Este autor
utiliz6 como unidades de estudio dreas de endemismo definidas
previamente sobre la base de datos empiricos por lo que su método
serd llamado aqui andlisis de simplicidad de endemismos basado en
dreas de endemismo. Finalmente, Morrone (1994a) propone la apli-
cacién de un algoritmo de simplicidad para delimitar 4reas de ende-
mismo, para ello utiliza como unidades de andlisis cuadriculas que
serdn reunidas por las presencias compartidas de taxones. Su método
serd presentado en este libro como andlisis de simplicidad de
endemismos basado en cuadriculas. El uso de esta tltima variante
del PAE ya ha sido mencionado en el capitulo IV.
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PAE basado en localidades

Rosen (1988) plantea que los limites de las regiones bidticas o
reas de endemismo son dificiles de establecer, ya que generalmente
existen taxones que transponen los limites definidos. Asi, propone
trabajar con localidades puntuales que representan un muestreo de la
distribucion de cada taxén. Cabe destacar que la endemicidad
respecto de una localidad es relativa, es decir que un ta?((’)n que estd
presente en dos localidades y en ninguna otra es endémico a arpbas;
pero, al mismo tiempo, no es endémico de ninguna ellas en particular
cuando estas son consideradas individualmente. Rosen (1988) pos-
tula una analogia con la sistemdtica filogenética a partir de la cual se
interpreta a las localidades como taxones. Este autor especifica que
en realidad cada localidad debe ser considerada como si fuera un
especimen que representa un taxén, ya que de este modo se evitan
supuestos previos en cuanto a la extensioén de las dreas. Segin Rosen
(1988) el PAE basado en localidades permite obtener cladogramas de
4reas de las localidades, en las cuales éstas se encuentran agrupadas
por la presencia de sinapomortias geograficas (taxones compartidqs
entre mds de una localidad) directamente a partir de las distri-
buciones geogréficas de los organismos. El método consiste en la
construccién de matrices de localidades por taxones, en las que las
localidades representan las unidades de estudio. Para construir dicha
matriz la presencia de un tax6n en una localidad es codificada como
1 y su ausencia como 0. Los datos son analizados a través de un algo-
ritmo de simplicidad (e.g., con los programas PAUP o Hennig86).
Para maximizar la resolucién biogeografica Rosen propone modificar
la matriz de datos original teniendo en cuenta los siguientes puntos:
1. Cualquier taxén comun a todas las localidades o presente s6lo en

una de ellas debe ser eliminado del andlisis ya que resulta no

informativo (i.e., no permite establecer agrupaciones entre las
localidades sobre la base de presencias compartidas).

2. Aquellas localidades que presenten escasas presencias en relacion
con las otras localidades analizadas deben ser eliminadas ya que
la baja diversidad es interpretada en el andlisis como primitiva.

77




JORGE V. CRISCI, LILIANA KATINAS y PAULA POSADAS

3. Aquellas localidades que presenten exactamente los mismos
taxones deben ser consideradas como una unidad de andlisis
Unica.

Usualmente, se agrega a la matriz una localidad hipotética
con todos los taxones ausentes para enraizar el drbol. Rosen & Smith
(1988) sugieren analizar los datos sin utilizar esta localidad
hipotética y producir un drbol sin raiz, es decir sin direccién de
cambio. Una vez construido el arbol se lo conecta con esta localidad
hipotética a través de la localidad real que exhiba més ausencias. En
la sistemdtica filogenética a esta técnica de enraizar el cladograma se
la denomina Lundberg rooting (Lundberg, 1972).

En este método, originalmente propuesto en paleontologia,
los datos para un determinado andlisis deben proceder de un mismo
horizonte geoldgico (equivalencia temporal). Los cladogramas obte-
nidos a partir de distintos grupos de datos colectados en sucesivos
estratos u horizontes geoldgicos permiten establecer si un evento
antiguo de intercambio en un horizonte se corrobora por eventos mas
recientes en el horizonte proximo.

PAE basado en areas de endemismo

Craw (1988a) presenta una variacién del método de Rosen
(1988), al utilizar 4reas que €l define de alto y bajo endemismo como
unidades de estudio, en lugar de localidades puntuales usadas en el
método original. Ademds, Craw propone modificar el método ori-
ginal agregando informacién de clados monofiléticos. Asi, construye
matrices de datos de dreas de endemismo por taxones. Para introducir
la informacién de los clados monofiléticos codifica de la siguiente
forma:

1. Las ausencias son siempre consideradas como 0.

2. La presencia de un taxén monofilético (e.g., una especie dentro
de un género con varias especies, o un par de especies hermanas
que representan por si solas a un género) se codifica como 1.

3. La presencia de un grupo hermano de cualquiera de los taxones
cuya presencia se codificé como 1, se codifica como 2; y asi
sucesivamente.
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El andlisis de los datos se lleva a cabo aplicando un algoritmo de

simplicidad y considerando a los caracteres multiestados (i.e.,

aquellos que poseen mds de dos estados, es decir que se presentan en

las formas O, 1, 2... en la matriz) como no ordenados (i.e., cualquier
cambio de un estado a otro tiene un costo de un paso).

Para Craw (1988a) las reversiones de caracteres en el drbol son
interpretadas biogeogrdficamente como extinciones, mientras que los
paralelismos son interpretados como dispersiones.

Cracraft (1991) propone un método similar al de Craw (1988a).
En este método se construye una matriz de datos de areas de
endemismo por taxones, la presencia de un taxon en un 4rea es
codificada como 1 y su ausencia como 0. Para agregar la informacién
relativa a categorias taxondOmicas mayores agrega una nueva
columna a la matriz de datos. Por ejemplo, para codificar un género,
agrega una nueva columna de taxén a la matriz y en ella adjudica 1 a
cada drea que es habitada al menos por una especie del género. La
diferencia entre la codificacién de taxones de rango superior (e.g.,
taxones monofiléticos) aplicada por Craw y la aplicada por Cracraft
es soOlo aparente ya que si los caracteres multiestado de Craw son
desdoblados para codificarlos como binarios (i.e., s6lo estados 0 y 1)
las matrices resultarian coincidentes.

Cracraft destaca que su método se diferencia del de Rosen (1988)
en los siguientes aspectos:

1. Su estudio utiliza como unidades 4reas de endemismo prede-
finidas, en tanto que Rosen utiliza localidades puntuales. Cracraft
postula que de este modo se asume un cierto grado de no
aleatoriedad histérica y biogeogrifica en los datos que estdn
basados en distribuciones empiricas originales.

2. En tanto que Rosen codifica un solo nivel taxonémico, Cracraft
impone una cierta estructura jerdrquica a los datos al codificar
distribuciones de las subespecies, especies y géneros.

Cracraft propone que la mejor forma de crear una raiz para el
arbol es agregar un drea externa hipotética en la cual todos los
taxones estdn ausentes, pero no sugiere la utilizaciéon de Lundberg
rooting. Los datos son analizados utilizando programas de computa-

79




'

JORGE V. CRISCI, LILIANA KATINAS y PAULA POSADAS

cién convencionales de analisis cladistico que utilizan algoritmos de
simplicidad. La finalidad de este método es obtener un cladograma
de 4reas que muestre las relaciones entre las dreas de endemismo
utilizadas como unidades.

PAE basado en cuadriculas

Morrone (1994a) propone utilizar el andlisis de distribuciones
aplicando un algoritmo de simplicidad en un sentido distinto, el
objetivo en este caso es delimitar areas de endemismo.

El PAE basado en cuadriculas comprende los siguientes pasos
(Posadas & Miranda-Esquivel, 1999):

1. Construccion de una grilla: Se divide el 4rea en estudio en
cuadriculas. Las cuadriculas no son necesariamente iguales en
forma y tamafio, de modo que la grilla puede adecuarse al grado
de resolucién esperado en una subdrea en particular (Fig. X-1a).

2. Obtencion de los datos de distribucion: Se analiza la distribucion
geografica de taxones que habiten el drea en estudio. Los taxones
pueden ser de cualquier jerarquia taxonémica y deben constituir
grupos naturales, es decir ser monofiléticos. Pero no es necesario
que los taxones se relacionen entre si filogenética- o ecoldgi-
camente.

3. Construccion de una matriz de cuadriculas por taxones: La
matriz se construye colocando un 1 si el taxén esta presente en la
cuadricula, o un O si estd ausente. Para enraizar el cladograma a
construir, se agrega una cuadricula hipotética donde se considera
que se hallan ausentes todos los taxones (es decir con ceros para
todas las cuadriculas) (Fig. X-1b).

4. Andlisis de la matriz utilizando un algoritmo de simplicidad: La
matriz se analiza con cualquier programa utilizado para un
andlisis cladistico, e.g., PAUP, Hennig86, NONA. Si se obtiene
mds de un 4rbol igualmente simple, se realiza un consenso
estricto, es decir aquel que muestre los grupos que se hallan
presentes en todos los drboles resultantes (Fig. X-1c).

5. Seleccion de areas de endemismo: Para ello se tomaréan en cuenta
solo aquellos grupos de cuadriculas que formen un clado, y se
analizard si la unién entre ellas est4 sustentada por la presencia de
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mds de un taxén. Las cuadriculas seleccionadas se dibujan en un
mapa, delineando los limites en funcién de las distribuciones
reales de los taxones que sustentan cada clado (Fig. X-1d).

Los patrones de dreas inclusivas o anidadas obtenidos
mediante PAE basado en cuadriculas son dtiles desde el punto de
vista de la conservacién (ver capitulo XIV), ya que las unidades
menores obtenidas incluyen a las especies con mds amplia distri-
bucioén y también a aquellas de distribucién restringida (Posadas &
Miranda-Esquivel, 1999).
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Fig. X-1. PAE basado en cuadriculas. a, Mapa del norte de América del Sur que muestra 15
cuadriculas; b, matriz de cuadriculas por especies; c, cladograma obtenido aplicando un
algoritmo de simplicidad; d, dreas de endemismo (A, B y C) delimitadas sobre la base de los
grupos del cladograma (modificado de Morrone & Crisci, 1995).
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La principal critica al PAE es que ignora las relaciones
cladisticas entre los taxones y considera solamente sus distribuciones
(Humphries, 1989). Algunos autores (e.g., Craw, 1988a; Cracraft,
1991; Myers, 1991; Morrone, 1994b) incorporan al PAE informacién
cladistica o taxondémica agregando a la matriz grupos supraespe-
cificos naturales (con dos 0 mds especies). Sin embargo, en el PAE
basado en dreas de endemismo el agregado de la informacién
cladistica de los taxones de rango supraespecifico hace que se inclu-
ya la informacién correspondiente a los diferentes componentes de
los cladogramas haciendo que el anélisis corresponda en realidad a la
aplicacién del método de simplicidad cuantitativa (ver capitulo IX).

Para los panbiogedgrafos (e.g., Craw ef al., 1999) el PAE
basado en localidades y el basado en 4reas de endemismo estdn
conceptualmente relacionados con la panbiogeografia. Incluso, Smith
(1992) ha llegado a expresar que el PAE es un método que expresa
trazos panbiogeogréficos en un esquema jerarquico.

Ejemplo 1: PAE en la subregion Andina (Posadas ef al., 1997)

La subregion Andina comprende las alturas de los Andes
desde Ecuador y Venezuela, extendiéndose por la cordillera hasta el
sur de Chile a lo largo de la costa del Pacifico e incluyendo la estepa
patagénica del sur de Argentina hasta la costa atldntica. Esta
subregién presenta una biota que muestra complejas relaciones con la
de otras dreas templadas de América del Sur, Australia, Nueva Ze-
landia y otras islas menores del hemisferio austral. Con el fin de
delimitar dreas de endemismo dentro de esta subregion se aplic al
andlisis de simplicidad de endemismos (PAE) basado en cuadriculas
(Morrone, 1994a).

1. Delimitacion del drea: Se considerd la subregién Andina

en su totalidad.

2. Seleccion de taxones: Se analizé la distribucién de 160

especies de plantas vasculares de la subregion. Los datos
de distribucién se tomaron a partir de revisiones y
monograffas.
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. Elaboracion de la grilla: El mapa de la subregién Andina

se dividié en 30 cuadriculas, el tamafio de cada una de
ellas dependi6 del nivel de resolucion esperado para cada
drea, asi las cuadriculas ubicadas al sur de los 34° S
fueron més pequefias ya que esta drea presenta una gran
complejidad biogeogréfica (Fig. X-2).

. Elaboracion de la matriz: Se construy$ una matriz de 30

cuadriculas por 160 especies. La presencia de una especie
en una cuadricula se codificé con 1 y la ausencia con O.
Se incluy6 en la matriz una cuadricula hipotética
codificada con ceros con el fin de enraizar el cladograma.

Obtencion de los cladogramas: La matriz se analizd con

. los programa Hennig86, opciones mh*, bb*, y NONA

aplicando las opciones mult*25 y max*. Ambos andlisis
produjeron el mismo cladograma unico (longitud= 366;
CI=0,41; RI=0,61) (Figs. X-3 y X-4).

. Delimitacion de dreas de endemismo: El cladograma

mostrd dos dreas principales (A y B), dentro de la primera
aparecen dos dreas menores (A; y A,), mientras que en la
segunda se resuelven tres dreas menores (Bi, B> y Bj)
(Fig. X-4).

. Discusion: Las dos areas mayores de endemismo, A y B,

representan respectivamente al conjunto de las provincias
biogeogréficas del Pdramo y la Puna (A) y al conjunto de
las provincias biogeograficas Chilena Central, Suban-
tartica y Estepa Patagoénica (B). Las dreas menores en A
coinciden con el Pdramo (A) y la Puna (A;) como fueron
definidos por Cabrera & Willink (1973) y Morrone
(1994b) corroborando que estas unidades constituyen
areas naturales desde un punto de vista biogeografico his-
torico. Las 4reas menores comprendidas en B corres-
ponden a Chile Central sensu stricto (B1), ya que el rango
de esta drea queda reducida respecto a la descripcién
original de Cabrera y Willink (1973), el norte del area
correspondiente a Chile Central en el sentido de Cabrera y
Willink (1973) queda relacionada con la zona de la Puna
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Fig. .X-2. Mapa parcial de América del Sur mostrando la grilla que divide a la subregién
Andina en 30 cuadriculas. Cada cuadricula es identificada con una letra (modificado de

Posadas et al., 1997).
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(cuadriculas i y j) mientras que el resto se encuentra
relacionado con la provincia Subantdrtica representada por
B,, esta complejidad reflejada en las relaciones de la zona de
Chile Central con la Puna en su sector norte y con el
Subantartico en su porcién mds austral, coincide con la
hipétesis de Morrone et al. (1997). Las areas B, y Bs
representan respectivamente a las provincias Subantartica y
de la Estepa Patagénica (Fig. X-4).

EHEPXND S GEY e~ O @0 DR 0o OGS

Fig. X-3. Cladograma obtenido a partir de la matriz de cuadriculas por especies; cada
terminal representa una cuadricula. A y B representan respectivamente las 4reas de
endemismo mayores y A;, A, , By, B, y B;las dreas de endemismo menores incluidas dentro
de A y B (modificado de Posadas et al., 1997).
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Fig. X-4. Areas de endemismo en la subregion Andina obtenidas a través del PAE basado en
cuadriculas. a, Areas A y B (sefialadas en el cladograma de la figura X-3); b, dreas A;, A,,
B, B, y B (sefialadas en el cladograma de la figura X-3). A, corresponde a la provincia del
Paramo; A, corresponde a la provincia de la Puna; B, corresponde a la provincia de Chile
Central sensu stricto; B, corresponde a la provincia Subantértica y B corresponde a la
provincia de la Estepa Patagénica (modificado de Posadas et al., 1997).
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Ejemplo 2: PAE en Chile Central (Morrone et al., 1997)

Chile Central ha sido considerada tradicionalmente como el
area de Chile situada entre los 30°-37° S. El analisis de la distribucién
de diversos taxones animales y vegetales sefiala un alto porcentaje de
taxones endémicos y una estrecha relacién de su parte austral con la
provincia Subantértica. Con el fin de llegar a una recircunscripcion
de la provincia Chilena Central, se llevd a cabo un andlisis de
biogeografia cladistica combinado con PAE basado en cuadriculas.

1. Delimitacion del drea: El drea conocida como Chile
Central (30°-37° S; Cabrera & Willink, 1973) se dividi6
en areas menores sobre la base de patrones repetidos de
distribucion de las especies de siete géneros de Asteraceae
(132 especies), un género de Buprestidae (Coleoptera, 1
especie), tres géneros de Curculionidae (Coleoptera, 53
especies) y dos géneros de Gnaphosidae (Araneae, 13
especies). Se reconocieron cuatro areas de endemismos en
Chile Central: Coquimbo (Co), Santiago (Sa), Curic6 (Cu)
y Nuble (Nu). La provincia Subantértica (SUB) se us6
para enraizar los arboles (Fig. X-5).

2. Obtencion de cladogramas de taxones: Se obtuvieron los
cladogramas de Triptilion (Asteraceae, siete especies),
Calopappus-Nassauvia sect. Panargyrum (Asteraceae,
seis especies), grupo de especies Leucheria amoena
(Asteraceae, ocho especies), grupo de especies Leucheria
cerberoana (Asteraceae, 12 especies), Mendizabalia
(Buprestidae, dos especies, una con dos subespecies),
grupo de especies Listroderes nodifer (Curculionidae,
cinco especies), grupo de especies Listroderes curvipes
(Curculionidae, tres especies), Puranius (Curculionidae,
12 especies), Apodrassodes (Gnaphosidae, tres especies)
y grupo de especies Echemoides chilensis (Gnaphosidae,
cinco especies).

3. Obtencion de cladogramas de dreas: En los cladogramas
citados se reemplazaron los taxones por las dreas que
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estos ocupan y se obtuvieron los cladogramas de éreas
correspondientes.

Obtencion de los cladogramas generales de adreas: Se
usaron cuatro metodologias diferentes, a) andlisis de los
componentes, supuestos 0, 1 y 2; b) simplicidad cuanti-
tativa, programa Hennig86, opcion ie*; c¢) enunciados de
tres areas, programas TAS y Hennig86; d) subarboles sin
paralogia, supuesto 2, programas TASS y Hennig86. La
aplicacion de estas metodologias resulté en la obtencién
de cinco cladogramas generales de 4reas. De ellos se se-
lecciond, mediante la opcién FIT del programa
Component 1.5, el mds simple (Fig. X-5), es decir el que
implica el menor nimero de extinciones y dispersiones.
PAE basado en cuadriculas: El drea de Chile Central
(30°-37° S) se dividi6 en 13 unidades (A-M), cada una de
un grado de latitud (Fig. X-5). Se construy6 una matriz de
13 cuadriculas por 67 taxones. La presencia de una
especie en una cuadricula se codificé con 1 y la ausencia
con 0. Se incluy6 en la matriz una cuadricula hipotética
codificada con ceros con el fin de enraizar el arbol. La
aplicacién del programa Hennig86, opcién ie* y pesos
sucesivos a la matriz, resulté en un tnico cladograma.
Discusion: El cladograma general de areas (Fig. X-5)
muestra que un primer evento vicariante separ¢ las areas
septentrionales (Co-Sa) de la meridionales (Cu-Nu-SUB);
un segundo evento separé Co de Sa; en tanto que dentro
de las 4reas meridionales Cu se separd primero y el Gltimo
evento separé Nu de SUB. De acuerdo con esta hipétesis,
las cuatro dreas de Chile Central no constituyen un grupo
natural o monofilético, pues Cu y Nu se hallan cladis-
ticamente mds relacionadas con SUB que con las areas
hermanas Co-Sa. El cladograma obtenido con PAE ba-
sado en cuadriculas (Fig. X-5) coincide completamente
con el cladograma general de 4reas, dado que muestra las
mismas relaciones entre grupos de unidades geogréaficas:
un grupo norte (A-F), un grupo intermedio (G-J) y un
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Fig. X-5. Mapa de Chile Central mostrando las cuadriculas usadas para la aplicacién del
PAE (sefialadas con las letras A a M), en rayado se observan las dreas de endemismo
obtenidas. A la izquierda se muestra el cladograma general de 4reas obtenido aplicando
técnicas de biogeografia cladistica y a la derecha el cladograma resultante del PAE
(modificado de Morrone et al., 1997).
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grupo sur (K-M). Los resultados sugieren que el 4rea
tradicionalmente conocida como Chile Central (30°-37° S) se
compone de dos sectores: un sector septentrional (Co-Sa, 30°-34° S,
A-F) con un alto nimero de taxones endémicos, y un sector
meridional (Cu—Nu, al sur de los 34° S, G-J) con un gran nimero de
elementos subantdrticos. El sector meridional se halla mucho mas
relacionado con la provincia Subantartica que con el sector norte de
Chile Central, este resultado concuerda con el del ejemplo anterior.

Trabajos empiricos aplicando PAE

Entre los trabajos empiricos que aplican PAE pueden
mencionarse: Posadas (1996); Morrone & Coscarén (1996); Morrone
& Lopretto (1996); Morrone (1998).
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CAPITULO XI
METODOS BASADOS EN EVENTOS

Los llamados métodos basados en eventos han ganado reco-
nocimiento en la biogeografia histérica en los dltimos afios. A dife-
rencia de la mayoria de los otros métodos biogeograficos historicos,
los métodos basados en eventos postulan modelos explicitos de los
procesos que afectan la distribucién geogréfica de los seres vivos.
Los diferentes tipos de procesos (dispersion, extincién, paralogia
geografica o duplicacién y vicariancia) son identificados y se les
asignan valores de costo-beneficio bajo un modelo explicito de
funcionamiento de la naturaleza. En consecuencia, la historia de la
distribucién de un taxdn es inferida sobre la base de la informacién
filogenética y aplicando el criterio de miximo beneficio y minimo
costo con respecto a todos o sélo a algunos de estos procesos. Para
quienes proponen estos métodos (e.g., Page, 1994a) postular un
modelo de funcionamiento permite tener criterios de optimizacién
(i.e., minimo costo) lo que, segiin ellos, representa una ventaja sobre
los métodos que aplican algoritmos sin definir los criterios de
optimizacion.

Estos métodos se aplican también en estudios coevolutivos de

la sistemética molecular (organismo-gen) y de la parasitologia

(hospedador-pardsito). Esto es posible puesto que existen simi-
litudes bdsicas entre los distintos procesos que se dan en estas dos
asociaciones y en la relacién 4rea-taxon de la biogeografia histérica.
Page & Charleston (1998) postulan que en estos tres tipos de asocia-
ciones una entidad -que denominan el asociado- sigue los eventos
que suceden en la otra -que denominan hospedador. La tabla XI-1
muestra las equivalencias entre los asociados y sus hospedadores y
los diferentes eventos de los tres tipos de asociaciones mencionadas.
Si bien los eventos de estas asociaciones no son homélogos, resultan
en patrones cladisticos similares. Asi por ejemplo, el fendmeno de
duplicacién de un gen dentro de un organismo genera un patrén
similar a la especiacion de un parésito en un hospedador sin que haya
especiacién de este tltimo, o el mismo patrén que la especiacion
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e & o B 3 . . . . o .
= Z 2E | g ara reconstruir dichas asociaciones y los desarrollos metodolégicos
& rEu = 2
= °<° | 2 de una disciplina han sido posteriormente adoptados por las otras.
£, s 3z Hasta la fecha se han propuesto no menos de cinco métodos
SE g =5 Ko
" .| 28R 22| T 2 basados en eventos:
@) S = L= = 2 vAY ‘|V|, g 4 sy s . L
? S | SEE | £% g1ts 1. Arboles reconciliados (madxima coespeciacion).
@) Q 29 @ 2L = ‘% < & . T . .
S | 5| 28z | z= | 3555 2. Matriz bidimensional de costos evolutivos.
TG w = =T & ,1: . .2 . . .
S 488 r§ 2| Es5s8¢ 3. Anilisis de dispersién - vicariancia (DIVA).
T8 | g% | g5 el 4. Jungles.
RN LD N ELLS L 5. Método combinado.
£ 8| 8 En este punto tal vez mereceria sefialarse que recientemente
D & ksheo) . .
¢ | g5 | 25 se han propuesto pruebas estadisticas basadas en la médxima vero-
S| Ztg | & similitud  (maximum likelihood, ver apéndice 1) y métodos
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O . . . ..,
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< = kol . . , - ., z
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2 a, << oye 4 .
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disciplina.
} B - Este autor reconoce cuatro tipos de eventos: paralogia geo-
=8 & R rafica (hay especiacién simpétrica; es decir, el asociado -taxén-
EC S 5 AN D : :
£ ) b2 sufre especiacién sin que medie ningiin cambio en el hospedador —
2l 151 = . . . .-, , . , .
? -~ & 4rea-) (Fig. XI-1); dispersion (el taxén coloniza una nueva area) (Fig.
X1-2); extinci6n (el taxén desaparece de un drea, esto puede deberse
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DUPLICACION O PARALOGIA

Asociado

1 A

Fig. XI-1. Patrén cladistico generado por un evento de duplicacién. En biogeografia la
duplicacién corresponde a un evento de especiacién simpdtrica. El hospedador
corresponde al drea (1, representada en gris) y el asociado es un organismo (A, en
negro) que ha sufrido especiacion (B y C, en negro) sin que cambie la distribucién
original.

TRANSFERENCIA HORIZONTAL

Asociado

[

"

Fig. XI-2. Patrén cladistico generado por un evento de transferencia horizontal. En
biogeografia la transferencia horizontal corresponde a un evento de dispersién. Los
hospedadores (1 y 2, en gris) representan dos 4reas no relacionadas entre ellas, los asociados
(organismos, A-C en negro) han sufrido un evento de dispersion, asi el taxén C que
representa el grupo hermano del taxén B se dispersa al drea 2 que no estd relacionada con el

area ancestral del taxon.
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PERDIDA

Asociado

Fig. XI-3. Patrén cladistico generado por un evento de pérdida. En biogeograffa la pérdida
corresponde a un evento de extincién. El grupo hermano del taxén A (asociado, en negro) se
ha extinguido y, por lo tanto, estd ausente del 4rea 3 (hospedador, en gris) correspondiente.

CODIVERGENCIA
2B 3C

Hospedador Asociado

Fig. XI-4. Patrén cladistico generado por un evento de codivergencia. En biogeografia la
codivergencia corresponde al evento de vicariancia. Los organismos B y C (asociados,
en negro) han sufrido especiacién alopdtrica respondiendo a un proceso de separacién
del drea 1 que genera la aparicién de una barrera, originando las dreas 2 y 3
(hospedador, en gris).

95




JORGE V. CRISCI, LILIANA KATINAS y PAULA POSADAS

a dos razones: extincién o falta de muestreo) (Fig. XI-3); y vica-
riancia (hay especiacion alopatrica; es decir, el taxén sufre
especiacién conjunta con una divergencia de las dreas) (Fig. XI-4).

La MC maximiza el nimero de eventos de vicariancia
(codivergencia), minimiza la duplicacién y la extincién y prohibe la
dispersion. Posteriormente, Page (1994b) propuso un procedimiento
para incorporar la dispersién. Segin este método, para identificar los
taxones que se han dispersado, debe borrarse cada tax6n por turno y
generar un arbol reconciliado para los restantes taxones. Aquellos
taxones cuya anulacién incrementa en gran medida la congruencia
entre los cladogramas de dreas y los cladogramas de taxones tienen
una gran probabilidad de haber experimentado dispersion.

Los pasos a seguir para aplicar esta técnica son:

1. Seleccionar los cladogramas del hospedador y del

asociado.

2. Superponer cada nodo del cladograma del asociado sobre
el cladograma del hospedador.

3. Asumir que la coespeciacion es maxima y no considerar
la dispersion.

4. Atribuir las diferencias entre ambos cladogramas a los
eventos de extincion o de duplicacién o a ambos
simultdneamente.

5. Elegir la reconstruccién que implique un menor costo
(i.e., que contenga la maxima coespeciacién y minimice el
resto de los eventos).

Los algoritmos para obtener arboles reconciliados estdn
implementados en el programa COMPONENT versién 2.0 (Page,
1993).

En biogeografia usualmente no se conoce de antemano el
cladograma general de dreas (cladograma del hospedador). El modo
de proceder en este caso es reconciliar €l o los drboles de los
asociados (cladogramas de 4rea) con cada cladograma general de
drea posible; si el nimero de dreas analizado es bajo se enumeran
todos los cladogramas generales de dreas posibles, si este nimero es
alto se realiza una busqueda heuristica (Page, 1994a). Asi, la
filogenia del hospedador que muestra mdxima vicariancia con
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Fig. XI-5. Método de drboles reconciliados o maxima coespeciacion. a, Un ejemplo sencillo
donde la coespeciacion entre los drboles del hospedador y del asociado ha sido completa; b,
en el segundo caso se necesita postular una duplicacion, representada por el nodo f*, para
reconciliar los drboles del hospedador y su asociado (modificado de Morrone & Crisci,
1995).
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respecto a las de los asociados se considera como cladograma
general de 4reas.

La figura XI-5a muestra un ejemplo de un arbol reconciliado
entre un cladograma de édreas y su cladograma general de areas, que
representa la situacion mds simple posible en la que la codivergencia
entre ambos asociados es mdxima. La figura XI-5b muestra un
ejemplo mas complejo de una situacién similar, donde se necesita
una duplicacion (nodo f” en el cladograma reconciliado) para recon-
ciliar ambos arboles.

Este método aplica el supuesto de un-hospedador-por-parasito
que en biogeografia se corresponde al supuesto un-area-por-especie.
Ello significa que las especies ancestrales pueden existir en un édrea o
en miltiples dreas de las cuales se haya postulado que formaron una
regién contigua en el pasado de acuerdo al cladograma general de
areas.

MC es un método til para analizar si en una asociacion
existe mayor vicariancia de la que existirfa por azar. Se consigna el
nimero de eventos de vicariancia obtenidos con los datos originales
y luego las asociaciones de los taxones con las 4reas son permutadas
al azar, o los cladogramas de dreas y los cladogramas generales de
reas se permutan al azar. Se calcula el nimero maximo de eventos
vicariantes para los datos cambiados al azar, y el procedimiento se
repite varias veces. Si el valor observado para los datos reales es mas
alto que el valor calculado para las permutaciones al azar en un 95 %
de las replicaciones, se puede rechazar la hipétesis de una asociacion
al azar entre las filogenias de los taxones y de las dreas (Ronquist,
1998).

El algoritmo de optimizacién de MC trabaja con seguimientos
de eventos alternativos de los nodos del hospedador sobre los nodos
del asociado, tratando de hallar el mejor ajuste o concordancia entre
los arboles.

Ronquist (1998) presenta una formalizacién de este método
desde una perspectiva de matrices tridimensionales de beneficios. En
esta formalizacion a cada evento de vicariancia se le asigna un valor
de 1 (valor de beneficio); las duplicaciones y extinciones no tienen
costo ni beneficio (valor 0); en tanto que el modelo no permite las
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dispersiones por lo que se les asigna un valor de o« (valor de
prohibicion). En sintesis, el modelo maximiza los eventos de
coespeciacion (vicariancia), minimiza las duplicaciones y extinciones
y ho considera las dispersiones.

Matriz bidimensional de costos coevolutivos
Ronquist & Nylin (1990) propusieron un enfoque de andlisis

de las asociaciones hospedador-asociado en términos de una matriz
de asociacion (Fig. XI-6). Del mismo modo que las especies cambian

1 2 3

L

Hospedador
a Hospedador ! 2 3
AA |0 1 0

s
o B |1 0 1

c
ic (1 0o 0

A B C D a
¢ dpD |0 O 1

L :

b Asociado

Fig. XI-6. Método de matriz bidimensional de costos coevolutivos. a, Filogenia del
hospedador; b, filogenia del asociado; c, matriz de asociacién que describe las relaciones en
el tiempo presente para reconstruir la historia de dicha asociacién. 0= no existe asociacion
en e6l tiempo presente; 1= existe asociacién en el tiempo presente (modificado de Ronquist,
1996).
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en el tiempo, también las asociaciones lo hacen, generando un patrén
con dos componentes: la filogenia del asociado y la del hospedador y
los cambios en las cualidades de la asociacion. Estas inferencias
coevolutivas, que fueron desarrolladas por estos autores para
interpretar las asociaciones coevolutivas planta-insecto (que equiva-
len a las asociaciones hospedador-parésito en parasitologia), pueden
ser traducidas como se mencioné anteriormente a la biogeografia
histérica, sustituyendo al hospedador por el area, al asociado por el
taxén y donde la filogenia del hospedador corresponde a un clado-
grama general de areas. La nomenclatura utilizada en la descripcion
del método correspondera con la de la parasitologia.

El objetivo de los autores es generar escenarios coevolutivos
(hip6tesis que describen los cambios en las asociaciones a lo largo
del tiempo) de una asociacién a partir de las filogenias de los
hospedadores y los asociados y de una matriz de asociacidn entre los
participantes. Los autores postulan un modelo nulo, en el que no
ocurren cambios en la cualidad que define la asociacién hospedador-
pardsito y al que se le asigna un costo de cero. Este modelo nulo
responde al evento de duplicacién; asi, si existe una especiacion del
pardsito independiente del hospedador, se mantiene el modelo nulo
que predice una ampliacién de la asociacién en la que el hospedador
incluird a ambas especies descendientes del parasito ancestral. La
idea del método es especificar costos relativos para cada evento de
coevolucién, que una vez determinados permiten construir una
matriz de costos para reconstruir la historia de la asociacién
hospedador-pardsito. A partir de ella, se puede hallar la recons-
truccién que indique el costo minimo, es decir la explicacién mas
simple (principio de simplicidad o parsimony) para el origen del
patron que se esta analizando, aplicando un algoritmo de simplicidad.

Los eventos que, seglin este método, pueden afectar el patrén
esperado a partir del modelo nulo (duplicacién) son tres:

1. Colonizacién: Este tipo de evento crea una nueva aso-

ciacién.

2. Exclusién: Lleva a la desapariciéon de asociaciones

ancestrales.
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3. Especializaciéon sucesiva: A través de la cual las
asociaciones ancestrales se dividen en dos o mas nuevas
asociaciones. Este tipo de evento es usualmente deno-
minado como coespeciacion (ver tabla XI-1).

Segun los autores las desviaciones del modelo nulo pueden

ser explicadas invocando dos explicaciones mutuamente excluyentes:

especializacién sucesiva o una combinacién de colonizacién mas
exclusion que denominan cambio de hospedador (host switching).

El término especie ancestral se refiere a los nodos internos de
las ramas del cladograma. El método opera bajo el supuesto de que la
especie ancestral se extingue cuando se produce una especiacion.
Este supuesto impide considerar que una especie descendiente sea
idéntica a su ancestro (Ronquist & Nylin, 1990).

En el ejemplo de la figura XI-7 se ilustra la construccién de la
matriz del hospedador. Existen s6lo dos especies hospedadoras, 1y
2, y su ancestro 3. Pasar de 1 6 2 a 3 es imposible (costo infinito),
porque 3 es la especie ancestral de 1 y 2 y dejé de existir cuando
ellas se originaron. Pasar de 1 a 2 o viceversa, cuesta un evento de
cambio de hospedador (costo s). Pasarde 3 a2, 0de 3 a 1 implica un
evento de especializacidn sucesiva (costo 7). Finalmente, la perma-
nencia en el mismo hospedador después de una especiacién repre-
senta el modelo nulo, una duplicacién, y no cuesta nada (la linea
diagonal de ceros).

de

Fig. XI-7. Método de matriz bidimensional de costos coevolutivos. a, Filogenia del
hospedador donde 3 es el ancestro de 1 y 2; b, matriz de costos que resulta de la
filogenia del hospedador. El costo de algunas transiciones es infinito (e.g., de 1 a 3).
s= costo de un evento de cambio de hospedador; t= costo de especializacion sucesiva
(modificado de Ronquist, 1996).
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Distintos métodos que utilizan matrices de costos son
conocidos actualmente como métodos generalizados de simplicidad
(parsimony), e.g., Farris, 1988; Swofford & Olsen, 1990; Maddison
& Maddison, 1992; Goloboff, 1996; Swofford, 1999. De la misma
manera que MC, este método aplica el supuesto un-hospedador-por-
parésito, que implica la simplificacién de que en cada punto del
tiempo, cada parésito estd restringido a un udnico hospedador. Este
supuesto permite el uso de métodos de optimizacién estdndar para las
matrices de costo, utilizando un algoritmo exacto accesible en pro-
gramas de computacién como el MacClade (Maddison & Maddison,
1992) o PAUP (Swofford, 1999) para hallar la reconstruccion que
implique el costo minimo de la historia de la asociacién hospedador-
pardsito.

Los algoritmos de optimizacion de la matriz de costos
consideran un triplete de nodos por vez. Al calcular el costo de un
estado ancestral particular, las longitudes de las ramas descendientes
a la derecha y a la izquierda del nodo se evalian en forma
independiente y luego se suman. Asi, es suficiente si la matriz de
costos contiene todas las combinaciones posibles de un estado
ancestral con un estado descendiente (una matriz bidimensional). A
diferencia de lo que sucede con estos métodos, en MC y DIVA, las
coespeciaciones (e.g., los eventos de vicariancia) son de especial
importancia, y estos eventos no pueden reconocerse a menos que
ambos descendientes sean considerados simultdneamente. Por ello
ambos métodos requieren de matrices tridimensionales.

Analisis de dispersiéon-vicariancia (DIVA)

Este método fue propuesto por Ronquist (1997b) a partir de
las ideas desarrolladas originalmente por Ronquist & Nylin (1990)
para estudiar asociaciones entre organismos (e.g., hospedador-
parésito).

El DIVA reconstruye la distribucién ancestral de los taxones
sobre la base de un modelo biogeogrifico simple. Este método
posibilita aplicar el método al estudio de la biogeografia de un taxon
ain cuando no exista un cladograma general de dreas. Ademds,
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permite reconstruir escenarios biogeogréficos, que incluyen la
posibilidad de la existencia de relaciones reticuladas entre las dreas y
no tnicamente de relaciones de tipo jerdrquico, como sucede en

‘todos los métodos de biogeografia cladistica. El método opera bajo el

supuesto de que las distribuciones de las especies extintas y de sus
ancestros pueden describirse en términos de un conjunto de unidades
de dreas.

La reconstruccidon de las dreas ancestrales de un taxén se
realiza sobre la base de su cladograma de dreas y de dos reglas de
optimizacién y una matriz de costos asignados a los distintos tipos de
eventos. Las reglas de optimizacion son:

1. El nodo ancestral no puede contener un drea que no este

ocupada por alguno de los descendientes.

2. El nodo ancestral debe contener al menos un drea de la

distribucién de cada uno de sus dos nodos descendientes.

La matriz de costos es tridimensional y se construye a partir
de los datos de distribucion y filogenéticos. Las premisas para la
construccién de estas matrices son las siguientes:

1. Los eventos de vicariancia tienen un costo nulo (= 0). Esto
implica que se asume que la especiacion se da por
vicariancia, donde hay separacion de una distribucién amplia
en dos conjuntos de dreas mutuamente excluyentes.

Los eventos de duplicacién reciben un costo de 0.
Los eventos de dispersién reciben un costo de 1 por cada
unidad de 4rea que se agrega a la distribucion.

4. Los eventos de extincién reciben un costo de 1 por cada

unidad de 4rea que desaparece de la distribucién.

Asi, aplicando estas premisas se explican las distribuciones
sobre el cladograma de areas asignando los costos mencionados para
cada evento, de modo que dichas explicaciones impliquen el menor
costo posible.

- Los algoritmos utilizados son similares a los usados para las
matrices bidimensionales.

Ronquist (1996) desarrollé el programa de computacion
DIVA versi6n 1.1 para la aplicacién de este método. Como resultado
de la aplicacién de este programa sobre datos empiricos se generan la
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o las reconstrucciones posibles de las distribuciones ancestrales para
cada nodo. Ademés puede obtenerse una serie de estadisticas que
indican las frecuencias de eventos posibles entre dos o mds 4reas,
discriminando dispersién y vicariancia.

En un trabajo posterior, Ronquist (1997a) propuso una
modificacién de su método que él denominé DIVA restringido
(constrained DIVA). En este nuevo enfoque distingue entre las
dispersiones al azar (aquellas que implican que los taxones atraviesan
una barrera) y las dispersiones predecibles (cuando el evento de
dispersién se da por la desaparicion de una barrera). La matriz de
costos en este caso se construye de acuerdo a las siguientes reglas:

1. Los eventos de vicariancia reciben un valor de beneficio,
costo igual a —1.

Los eventos de duplicacion reciben un costo de 0.

Los eventos de extincidn reciben un costo de 1.

Los eventos de dispersion al azar reciben un costo de 1.

Los eventos de dispersion predecible reciben un valor de
beneficio, costo igual a —1.

Nk w

Tabla XI-2. Valores de costos asignados a los distintos tipos de eventos en los métodos
que utilizan matrices tridimensionales de costo — beneficio. Los valores
asignados a MC corresponden a la formalizacién del método por Ronquist

(1998).
VALORES ASIGNADOS POR CADA METODO
EVENTO MC DIVA DIVA RESTRINGIDO

Vicariancia 1 0 -1
Duplicacién 0 0 0
Extincién 0 ' 1 1
Dispersi6n al azar w0 1 1
Dispersi6n predecible No aplicable No aplicable -1
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Ronquist (1998) destaca que los modelos que han sido propuestos
hasta el momento implican grandes simplificaciones; sin embargo,
predice que las matrices tridimensionales de costo son herramientas
tan poderosas que permitiran en el futuro desarrollar optimizaciones
de cualquier modelo evolutivo o biogeogrifico mas alld de su
complejidad. Por ejemplo, podran incluirse en los modelos
biogeograficos costos de dispersidn relativos a la distancia entre las
areas implicadas, asi como también incorporar restricciones tempo-
rales a determinados eventos que ocurren en el espacio.

La tabla XI-2 muestra una comparacién de los valores que se
asignan a los distintos eventos en aquellos métodos que utilizan
matrices tridimensionales (MC, DIVA y DIVA restringido).

Jungles

Como vimos anteriormente, el método de arboles recon-
ciliados (MC), posee algunas limitaciones. Por ejemplo, no tienen en
cuenta la transferencia horizontal (Page & Charleston, 1998). La
transferencia horizontal es la transferencia de un linaje asociado
desde un hospedador-fuente hacia otro hospedador-destino que no es
el descendiente inmediato del hospedador-fuente. Son ejemplos la
transferencia horizontal de genes, el cambio de hospedador y la
dispersién biogeogrifica. Dado que para postular una transferencia
horizontal se necesita que los hospedadores fuente y destino sean
contemporaneos, se deben considerar las edades relativas de
diferentes linajes de hospedadores. El hecho de no tener en cuenta
esta limitacién temporal resulta en el postulado de transferencias que
son mutuamente incompatibles. Charleston (1998) desarrollé una
solucién a este problema que emplea una estructura matematica
llamada jungles que contiene todas las formas posibles en la cual el
arbol del asociado puede seguirse en el arbol del hospedador dados
los procesos de codivergencia, duplicacion, pérdida y transferencia
horizontal y todas las asociaciones conocidas existentes. Una vez
calculados los costos para cada uno de estos procesos, es posible
hallar el o los subgrafos que corresponden a la reconstruccion o
reconstrucciones menos costosas, es decir mas simples (principio de
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simplicidad o parsimony) de la historia de la asociacién. No existen,
hasta el momento, aplicaciones en biogeografia de este método.

Método combinado

En trabajos empiricos recientes (Miranda-Esquivel, 1999;
Posadas & Morrone, en prensa) se ha propuesto una utilizacién de
enfoques combinados. Esta sintesis consiste en evaluar cladogramas
generales de dreas, obtenidos a través de técnicas cladisticas (e.g.,
BPA) o basadas en eventos (e. g., arboles reconciliados), a la luz de
las estadisticas aportadas por el DIVA. La utilidad de combinar estos
enfoques resulta del hecho que las técnicas de construccién de
cladogramas generales de 4reas tienden a optimizar s6lo los eventos
debidos a vicariancia, ya que estos resultan en patrones jerdrquicos
que pueden ser representados mediante cladogramas. Asi, los efectos
de la dispersién que generan un patr6én de relaciones reticuladas, no
expresables en diagramas de arboles, quedan enmascarados. Ademds,
los eventos de dispersion pueden traducirse en patrones de distri-
bucién de los taxones que generen ruido biogeogrifico en los
cladogramas generando relaciones entre las dreas que no se deben a
una historia comin. Esto implica que en aquellos métodos que
resultan s6lo en relaciones jerdrquicas entre las 4reas pueden
aparecer grupos de dreas cuyas relaciones se deban en realidad a
dispersion y no a una historia comin entre ellas.

Al analizar las frecuencias de reconstrucciones para
escenarios biogeograficos obtenidas a partir de DIVA es posible
evaluar si las relaciones que manifiestan los cladogramas generales
de dreas estdn bajo la influencia de la dispersion o responden
realmente a efectos de vicariancia.

El problema de la metricidad

Una importante cuestién concerniente a las matrices tridi-
mensionales de costo (e.g., DIVA) y al método de 4rboles
reconciliados es la violacidn de la metricidad. Una funcién numérica
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d (x y) de pares de puntos de un conjunto E, se dice que es métrica si

satisface las siguientes condiciones:

1. d(xy)=d(yx)>0 (simetria).

2. d(xz)<dxy)+d(yz) (desigualdad triangular).

3. Sid (xy )= 0 entonces x =y (distinguibilidad de elementos no
idénticos).

4. d (x x)= 0 (indistinguibilidad de elementos idénticos).

Esto significa que la metricidad es violada si a las
duplicaciones no se les asigna un costo 0, o si algunos de los eventos
tienen valores de beneficio (menores que 0) en lugar de valores de
costo. Por lo tanto, las matrices tridimensionales de costo, requeridas
por DIVA y érboles reconciliados (en la version formalizada por
Ronquist, 1998), son no-métricas. La violacién de la metricidad es
una consecuencia inevitable toda vez que la vicariancia sea
considerada como un evento mas probable de suceder que las dupli-
caciones. Las duplicaciones implican una especiacion independiente
del pardsito en coevolucién y una especiacion simpatrica en
biogeografia histérica, lo que aparentemente las hace menos
probables que la vicariancia, por lo que la metricidad impone
limitaciones que muchos bidlogos no estin dispuestos a aceptar en
las inferencias coevolutivas o biogeograficas (Ronquist, 1998). Sin
embargo, los matemdticos consideran que la violacion de Ia
metricidad, asume en los cdlculos la existencia de un espacio
abstracto no-métrico, cuyas propiedades geométricas son muy
dificiles de explorar y que por lo tanto es aconsejable evitar
(Williams & Dale, 1965).

Ejemplo: Método combinado en la provincia Subantartica
(Posadas & Morrone, en prensa)

Se realiz6 un andlisis biogeografico para establecer las
relaciones entre los distintos distritos que conforman la provincia
Subantartica y establecer sus relaciones con la Provincia Chilena
Central, sobre la base de los patrones de distribucién y la
informacion filogenética correspondiente a varios grupos de
artrépodos del 4rea. El andlisis de los datos se realizé segin el
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método combinado. Para ello, se aplicaron en primer término los
métodos de simplicidad cuantitativa (BPA) y drboles reconciliados
(MC) con el fin de obtener cladogramas generales de dreas, los
cuales fueron evaluados en segundo término en funcién de los
resultados aportados por DIVA.

1. Delimitacion de dreas: Las areas consideradas en el anélisis
fueron la provincia Chilena Central y los distritos de la
provincia Subantdrtica: Maule, Valdivia, Bosque Maga-
llanico, Paramo Magalldnico, Islas Malvinas (Cabrera &
Willink, 1973; Morrone, 1994b, 1996; Morrone ef al., 1997).

2. Obtencion del/los cladogramal/s taxonomico/s: Se tomaron
los cladogramas, obtenidos mediante las técnicas usuales de
cladismo, de los siguientes géneros: Echemoides (Araneae:
Gnaphosidae) y Aegorhinus, Puranius, Germainiellus,
Antarctobius, grupo genérico Falklandius y Ryephenes
(Coleoptera: Curculionidae).

3. Resolucion de las politomias y obtencion de los cladogramas
de areas: Dado que los programas Component 2.0 (Page,
1993) y DIVA 1.1 (Ronquist, 1996) s6lo trabajan con drboles
totalmente dicotémicos, se consideraron en el andlisis todas
las posibilidades de resolucién para cada politomia. Luego,
en cada cladograma los taxones fueron reemplazados por las
areas en que habitan.

4. Obtencion de los cladogramas generales de dreas: Los datos
fueron analizados utilizando independientemente las técnicas
BPA y MC. Para aplicar BPA (ver capitulo IX) se construy6
una matriz de areas por componentes a partir de todos los
cladogramas mencionados, la matriz resulté de 6 areas por
100 componentes y fue analizada aplicando un algoritmo de

simplicidad a través del programa Hennig86. Para aplicar |

MC, se construyé la matriz de datos correspondiente a los
cladogramas de dreas de todos los taxones mencionados. Los
datos _fueron analizados en el programa Component 2.0
aplicando una estrategia  heuristica. Se realizaron tres
busquedas, en la primera se minimizaron sélo las pérdidas, en
la segunda el criterio a minimizar fueron las duplicaciones y
en la tercera se minimizaron ambos criterios conjuntamente;
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durante todas las busquedas el criterio a maximizar fue la
codivergencia. Ambos andlisis (BPA, MC) resultaron en un
mismo cladograma de areas (Fig. XI-8) que muestra a Chile
Central como grupo hermano del par formado por los distritos
septentrionales de la provincia Subantirtica (Maule y
Valdivia) mientras que todo este conjunto resulta el grupo
hermano de los tres distritos subantarticos meridionales (Islas
Malvinas, Bosque y Paramo Magallanicos).

Aplicacion de DIVA: Se ingresé al programa DIVA 1.1 la
matriz de datos conteniendo la informacién filogenética y
distribucional de todos los taxones mencionados. Se utilizé la
opcién de evaluacion de eventos ambiguos (es decir que en
caso de haber mds de una reconstruccién posible para cada
nodo se consideraron todas ellas) y todos los cladogramas
fueron analizados en conjunto.

Discusion: El cladograma general de areas obtenido por BPA
y MC muestra una estrecha relacién de las biotas de los
distritos septentrionales de la provincia Subantartica y Chile
Central. Sin embargo, a la luz de los resultados del DIVA se
hace evidente que esta relacion no responde a eventos de
vicariancia (historia comun) sino a eventos de dispersion, ya
que el 61% del total de eventos de dispersién implica a estas
tres dreas. Aun mas, los eventos de dispersién mas frecuentes
implican siempre al distrito del Maule, ya sea con respecto a
Chile Central o a Valdivia, de aqui que la aparente
complejidad de su biota pudiese ser adjudicada a la capacidad
de ésta de colonizar nuevas areas. En cambio, las relaciones
exhibidas por los distritos meridionales = subantérticos si
responderian a eventos de vicariancia ya que las frecuencias
de dispersién que implican a estas areas son bajas, al mismo
tiempo que el evento de vicariancia mas frecuente segin
DIVA refleja la separacion, expresada en el cladograma
general de dareas, de las Islas Malvinas del par Bosque
Magalldnico-Paramo Magallanico.
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Chile Central

Maule

Valdivia

Islas Malvinas
Paramo Magallanico

Bosque Magallanico

Fig. XI-8. Cladograma general de dreas obtenido aplicando las técnicas de simplicidad
cuantitativa'y drboles reconciliados. Segin los resultados de DIVA la estrecha relacién
observada entre Chile Central y las provincias subantérticas septentrionales (Maule y
Valdivia) se deberia en realidad a dispersién y no a eventos de vicariancia.

Trabajos empiricos aplicando métodos basados en eventos

Existen algunos trabajos empiricos que usan estas técnicas en el
campo de la biogeografia histdrica, entre ellos pueden mencionarse
Nordlander ef al. (1996); Beyra & Lavin (1999); Fritsch (1999);
Miranda-Esquivel (1999).
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CAPITULO XII

FILOGEOGRAFIA

Uno de los avances mdas notables en la genética de
poblaciones fue, hacia fines de la década de 1970, el uso de los datos
del ADN mitocondrial (mtADN) tales como enzimas de restriccion y
secuencia de nucletidos para el estudio de la estructura
intracspecifica de las poblaciones (Avise, 1994). Dadas las
caracteristicas especiales de esta molécula (de herencia maternal,
modo no recombinante de transmision asexual y rapida evolucidn en
su secuencia), el mtADN es una fuente de alelos miltiples o
haplotipos que se pueden ordenar filogenéticamente dentro de una
especie. Ademas, los caracteres moleculares utilizados en el estudio
de la filogenia de las poblaciones tienen una gran ventaja sobre los
caracteres morfoldgicos pues evidencian la variacién intraespecifica
(e.g., cambios en la secuencia de nucleétidos de los individuos). La
mayoria de los caracteres morfoldgicos al nivel poblacional, en
cambio, son el resultado de la plasticidad fenotipica y son de tipo
cuantitativo y continuo (e.g., grado de pubescencia, variacién en
longitud, altura, etc.). Dado que el mtADN se transmite por via
materna (al menos durante la mayor parte del tiempo en la mayoria
de las especies) y que no se recombina, todas las partes de la
molécula comparten el mismo patrén histérico de descendencia
comiin. Los clones y clados sobre la base de mtADN han demostrado
estar geograficamente localizados. Estas observaciones llevaron a
introducir el término filogeografia para referirse al estudio de los
principios y procesos que gobiernan la distribucién geogréfica de los
linajes genealdgicos de nivel intraespecifico (Avise, 1987) sobre la
base de datos moleculares. El uso de estas filogenias o genealogias
de genes de mtADN junto con la informacién geografica de las
poblaciones muestreadas, proveen un medio para evaluar la
estructura genética de las poblaciones (Hillis et al., 1996). La
cantidad y distribucién de variacién dentro y entre las poblaciones
depende del tamafio de las poblaciones y de la tasa de flujo génico
entre ellas. El patrén mds cominmente encontrado (al menos en
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vertebrados terrestres y plantas superiores) es que existe menor
variacion dentro de una poblacién geografica que entre las distintas
poblaciones, esto es indicativo de una estructura geografica.

Una vez analizada la estructura genética de las poblaciones es
posible indagar la influencia de los procesos histéricos sobre dicha
estructura. La alta tendencia a la variacién entre las poblaciones
respecto a la variacién dentro de las poblaciones permite usar el
mtDNA para estimar filogenias de poblaciones, y de esa forma
investigar patrones de biogeografia histdrica, esencialmente procesos
de dispersion tales como migraciones, colonizaciones, aislamiento en
refugios, etc. Para Ronquist (1997a) la filogeografia es un
acercamiento de la biogeografia histérica a una escala ecolégica de
tiempo.

Otro aspecto interesante de la filogeografia es que permite la
comparacién entre especies que estdn actualmente codistribuidas
(simpdtricas) pero que no presentan patrones congruentes. La ventaja
de la filogeografia comparativa es que a partir de datos sobre los
niveles de variacién genética y flujo génico, estructura poblacional, y
distancia evolutiva del ancestro més cercano, se pueden indagar las
razones de esas incongruencias. Asi se evidencian los papeles
relativos de los diferentes factores que causan la variacién
geogrifica. Ademds, la comparacién de distintas filogeografias puede
dar una idea sobre la historia reciente de las comunidades. Es decir
que si la composicién de la comunidad no ha sido lo suficientemente
estable para permitir la evolucién de patrones filogeograficos
congruentes, tampoco ha sido lo suficientemente estable para
permitir la coevolucién entre las especies que actualmente son
simpétricas (Zink, 1996).

Una de las primeras aplicaciones de los datos del mtADN fue
en un roedor del sudeste de los Estados Unidos de América, Geomys
pinetis, y sirve como ejemplo para mostrar los diversos tipos de
estructura de las poblaciones. El andlisis de seis enzimas de
restriccién de 87 individuos a través de su rango de distribucion,
revel6 23 tipos diferentes de genotipos de mtADN cuyas relaciones
filogenéticas mostraban que la mayoria de los haplotipos de mtADN
en estos roedores se hallaban bien localizados geograficamente. Los
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clones genéticamente relacionados tendian a ser geogrificamente
contiguos o superpuestos, en tanto que la existencia de una gran
diferencia de la filogenia materna mostraba una fuerte orientacién
geografica que distinguia las poblaciones del este con las del oeste.

Se han reportado subdivisiones de las poblaciones por
estructuras genealdgicas localizadas y /o significantes diferencias en
la filogenia de su mtADN en una amplia variedad de animales (e.g,
mamiferos desde roedores a ballenas, aves, reptiles, anfibios, peces
marinos 'y de agua dulce, insectos, caracoles, cangrejos).
Aparentemente, al menos en los animales, las diferencias en la
movilidad de los organismos y en la fragmentacién del ambiente
ejercen una gran influencia en los patrones filogeograficos de
estructura del mtADN.

La estructura complicada del mtADN en las plantas y las
dificultades técnicas de laboratorio para trabajar con esta molécula
hacen que sea dificil su uso en los estudios filogeograficos en
vegetales. Es por ello que en plantas se ha generalizado el uso del
ADN cloroplédstico (cpADN). Esta molécula también es de
transmisién materna pero, a diferencia del mtADN posee una lenta
evolucién evidenciada en su secuencia de nucledtidos. Los niveles
altos de variacién intraespecifica, la vagilidad restringida de las
semillas y la escasa dispersién polinica hacen de muchas especies
vegetales un modelo ideal para los estudios filogeograficos. Por
ejemplo, algunos analisis filogeograficos realizados en varias
especies herbdceas del sudeste de los Estados Unidos han servido
como ejemplo de eventos de fragmentacién bidtica en el pasado,
expansion de la distribucién, dispersion a larga distancia y
colonizacion (Cruzan, 1999). En el Congreso Internacional de
Boténica, en Saint Louis (USA) en 1999 se hizo especial hincapié en
este enfoque y se presentaron numerosos trabajos sobre filogeografia,
evidenciados en su libro de resimenes, e incluso hubo un simposio
dedicado a ella. Los trabajos aplicaban el método en familias tales
como Asteraceae, Crassulaceae, Gentianaceae, Fabaceae, Planta-
ginaceae, Poaceae, Polemoniaceae, Salicaceae y Zygophyllaceae.
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Hipotesis filogeograficas

La filogeografia se puede expresar a través de tres hipétesis
filogeograficas y algunos corolarios de concordancia genealdgica de
la hipétesis 3 (Walker & Avise, 1998): ‘

1. La mayoria de las especies se componen de poblaciones
geogrificas, estas poblaciones ocupan distintas ramas de un
arbol filogenético intraespecifico. .

2. Las especies que no exhiben una estructura genealogica que
evidencie su distribucién geografica han ocupado habitats
libres de barreras al flujo génico y han sufrido dispersion
entre sus poblaciones. .

3. Los grupos monofiléticos intraespecificos que se distmguen
por grandes separaciones filogenéticas, se originan debido a
la presencia de barreras extrinsecas (biogeogréficas) de largo
plazo al flujo génico.

Estos autores proponen tres corolarios de concordancia que se
desprenden de la hipétesis 3: ‘

A. Si un mismo gen se analiza desde dos perspectivas distintas (e.g.,
sitios de restriccién y secuenciacién) debe existir concordancia
entre las genealogias intraespecificas obtenidas. .

B. Si se analizan distintos genes de una misma especie
independientemente, se debe hallar concordancia entre las
genealogfas intraespecificas obtenidas a partir de cada uno de
ellos.

C. Debe existir concordancia en cuanto a las relaciones entre las
4reas y entre las filogenias intraespecificas de distintas especies
que exhiben el mismo rango de distribucion geografica. .

D. Debe existir concordancia entre las distribuciones geogréficas de
los linajes de las filogenias intraespecificas y las provincias
biogeogréficas tradicionalmente reconocidas y que se han
definido en funcién de informacién independiente.
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Ejemplo: Filogeografia de las tortugas en el sudeste de los
Estados Unidos de América (Walker & Avise, 1998)

La realizacion de estudios moleculares (mtADN) de distintos
taxones que habitan el sudeste de los Estados Unidos, tales como
peces de agua dulce y vertebrados terrestres revelaron patrones
filogeogrédficos repetidos. Por ello se realizd un estudio
filogeogrifico de tortugas terrestres y de agua dulce que habitan esta
misma drea con el fin de interpretar si existe una concordancia
filogeografica que pueda generalizarse a otros grupos taxonémicos y
a otras biotas regionales.

Asimismo, se analiz6 la sistemética intraespecifica de los taxones en

estudio, la historia geoldgica del drea y la informacion zoogeogrifica

no molecular.

1. Seleccion de taxones: De las 35 especies de Testudines nativas
del SE de Estados Unidos, se analizaron 22 para las cuales se
disponia de andlisis moleculares de sitios de restriccién de
mtADN. Las especies acudticas son: Chelydra serpentina,
Deirochelys reticularia, Graptemys, Kinosternon subrubrum, K.
baurii, Macroclemys temminckii, Sternotherus depressus, S.
minor, S. odoratus 'y Trachemys scripta. La especie terrestre es
Gopherus polyphemus.

2. Seleccion del drea: Sudeste de los Estados Unidos de América
donde se distribuyen los taxones en estudio. Cubre los estados de
Alabama, Florida, Georgia, Louisiana, Mississippi, Missouri,
South Carolina y Virginia.

3. Andlisis moleculares: Se tomaron los datos de los trabajos
originales realizados para los taxones en estudio. Las
metodologias usadas por los diferentes autores fueron: (a)
simplicidad (parsimony) yl/o maxima verosimilitud (maximum
likelihood) aplicados a secuencia de ADN o matrices de
presencia-ausencia de sitios de restriccién (ver apéndice 1); y (b)
neighbor-joining y /o andlisis de agrupamiento aplicados a
matrices de distancia genética. En ningin caso los distintos
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métodos produjeron inconsistencias o conflictos respecto a los
filogrupos de mtDNA intraespecificos en estudio. Para consultar
las distintas técnicas del andlisis de datos moleculares ver Avise,
1994; Hillis et al., 1996.

Resultados y discusion: Como resultado de la comparacion
molecular se halld6 un grado considerable de concordancia
filogeogréfica respecto a: (1) la configuracién de subdivisiones
de mtDNA intraespecifico en las especies de tortugas. Cada
separacion profunda en el arbol génico intraespecifico de una
especie de tortuga es apoyada por miltiples sitios de restriccién o
secuencia de caracteres en su mtDNA; (2) las principales
particiones moleculares y los limites taxonémicos tradicionales
sobre la base de la morfologfa. Existe una concordancia entre la
filogeografia de mtDNA y la definicién taxonémica para la
mayoria de las tortugas en estudio; (3) los patrones genéticos de
las tortugas vs. aquellos descritos previamente para peces de agua
dulce y vertebrados terrestres de la regién. En siete de las
especies se reconocieron separaciones en el arbol de mtDNA que
distingue las poblaciones que habitan al este (peninsula de la
Florida y costa del océano Atlantico) de las poblaciones del oeste
(zona de la costa del Golfo). Estos resultados muestran una gran
similitud con los estudios llevados a cabo en peces; y (d) las
subdivisiones moleculares intraespecificas vs. los limites entre las
grandes provincias zoogeograficas. Las dos regiones, del este y
del oeste, delimitadas por los taxones muestran una concordancia
general con las dreas delimitadas por otros taxones y con las
ecorregiones o unidades ecoldgicas acudticas postuladas por otros
autores. Asimismo, el estudio corrobora las tres hipétesis de la
filogeografia. Las poblaciones de la mayoria de las especies
muestran una estructura filogeogrifica significativa con una
fuerte estructura poblacional matrilineal en varias escalas
espaciales. Dada la movilidad limitada de los individuos en la
mayoria de las especies de tortugas, esta estructura local era
esperada y se considera que es la respuesta a barreras
biogeograficas de largo plazo (hipétesis 1). Las especies de gran
dispersidn tienen una estructura filogeografica limitada, con una
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estructura matrilineal superficial. Probablemente la inusual
tolerancia al frio y la gran capacidad de dispersién de algunas
especies como Chelydra serpentina, indicarfan que estas no
estuvieron confinadas en dreas aisladas de aguas célidas, como
otras especies, durante el Terciario y Cuaternario y por ende
estuvieron menos sujetas a la subdivisién poblacional por eventos
climaticos y/o cambios en las cuencas fluviales (hipétesis 2). Las
unidades filogeograficas mayores dentro de una especie reflejan
barreras histdricas de largo plazo al flujo génico (hipétesis 3), es
decir que la mayoria de las especies de tortugas ampliamente
distribuidas muestran una profunda separacién matrilineal en una
escala geografica regional.

Trabajos empiricos aplicando filogeografia

Son numerosos los trabajos realizados que aplican la filo-
geografia a la biogeograffa histérica, e.g., Avise (1992); Hayes &
Harrison (1992); Ellsworth et al. (1994).
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CAPITULO XIII

BIOGEOGRAFIA EXPERIMENTAL

Los intentos de presentar a la ecologia y a la historia como
escalas separadas de la evolucidn (e.g., Brooks, 1988) son nece-
sariamente incompletos, pues ecologia e historia juegan papeles
complementarios en la generaciéon de los patrones biogeograficos
(Morrone, 1993c¢). En reconocimiento de esta complementariedad, la
ecologia evolutiva tedrica actual intenta expandir las escalas
espaciales y temporales de la ecologia (e.g., Cadle & Greene, 1994).
Por otra parte, Riddle & Honeycutt (1990) sugieren que las hip6tesis
biogeogrificas histdricas explicita y rigurosamente formuladas tienen
un importante papel que cumplir en la biologia evolutiva, espe-
cialmente en la conexion entre los fendmenos macro- vy
microevolutivos.

La unién de la ecologia y la historia requiere de nuevos
modelos biogeogrificos que contemplen la relacion de esta disciplina
con otras ciencias. Entre estos intentos podemos sefialar el de
Haydon, Crother & Pianka (1994) que sugieren que la biogeogratia
de los diferentes taxones y regiones pueden conceptualizarse como
una estructura triangular (Fig. XIII-1) que incluye relaciones
complementarias entre la biologia (los autores se refieren aqui a la
ecologia), la historia y el azar. En otras palabras, visualizan la
biogeografia como una interacciéon entre procesos ecoldgicos,
histéricos y estocdsticos. Dos de los tres dngulos del tridngulo se
caracterizan por los distintos enfoques de la biogeografia: ecoldgica
(a la que los autores llaman cldsica) e histérica (a la que los autores
llaman erréneamente de la vicariancia). El angulo restante estd
caracterizado por lo que los autores denominan biogeografia
estocdstica. El interior del tridngulo contiene, entre signos de
interrogacion, lo que ellos denominan biogeografia balanceada, y que
deberia ser la sintesis de la ecologia, la historia y la probabilidad.
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blogeografia
estocéstica

blogeografia blogeografia
de la vicarlancia

BIOLOGIA HISTORIA

Fig. XIII-1. Biogeografia experimental. La base del tridngulo es el eje donde la historia se
hace mas importante de izquierda a derecha. En el lado izquierdo del tridngulo la biologia se
hace mas importante hacia abajo. El lado derecho representa el eje donde el rol del azar se
hace mds importante hacia el vértice (modificado de Haydon et al., 1994a).

Un modelo biogeografico

Haydon, Radtkey & Pianka (1994) se basaron en el tridngulo
conceptual para crear un modelo biogeografico tedrico que explica la
biogeografia de un archipiélago hipotético. Estos autores deno-
minaron a este enfoque biogeografia experimental (que se
corresponde con la biogeografia balanceada del tridngulo
conceptual).

La biogeografia experimental utiliza un programa de
computadora (escrito en Pascal para Sun 4) para crear un modelo de
la reconstruccion histdrica de la fauna de un archipiélago, contra un
modelo fijo de vicariancia, en una escala de tiempo ecoldgica y

119



JORGE V. CRISCI, LILIANA KATINAS y PAULA POSADAS

evolutiva., Con un modelo hipotético pueden explorarse las
interacciones entre los procesos ecolégicos e histéricos y determinar
su influencia en la biodiversidad local y regional.

La historia fisica hipotética de distintas regiones biogeo-
grificas se programa en una computadora y se les permite a los
taxones errar o vagar en este sustrato evolutivo, sometidos a ciertos
procesos estocdsticos definidos como dispersién, especiacion y
extincién. Los taxones introducidos poseen distintos atributos de
vagilidad, tendencia de extincién, asi como otros atributos ecolégicos
tales como la habilidad competitiva. Se pueden luego sobre el
modelo formular preguntas generales, por ejemplo si se pude
comparar la radiacién de los taxones de distinta vagilidad con la
filogenia de los taxones que poseen distintas tasas de extincién. O
contestar ciertos interrogantes respecto a los supuestos sobre las
distribuciones iniciales de ciertos taxones, la importancia de la
variacién direccional en la dispersion como resultado de una
corriente o de un viento prevaleciente, o las consecuencias del
aumento de un evento de vicariancia. Mediante el uso de estos
experimentos por computadora, se puede examinar la sensibilidad de
un patrén biogeografico a los supuestos o hipétesis sobre los
procesos que lo generan.

Una forma sencilla de aplicacién de este modelo simula la
fragmentacién de una gran isla de 4rea Ag con un nimero arbitrario
de unidades de tiempo ‘vicariante’ V7. La probabilidad de que la isla
se divida en una unidad de tiempo vicariante es una funcién
decreciente, V(a;), del drea a; de la isla. Luego de la division a las dos
nuevas islas se le designan velocidades seleccionadas al azar y
direcciones, las que se mantienen hasta que ocurra la siguiente
divisién. De esta manera es posible desarrollar el modelo de un
archipiélago con una historia geolégica completamente conocida.
Luego se simula una radiacién en un taxén de orden intermedio. La
isla original es sembrada con una especie representativa del taxon
que se modela. Las propiedades de los taxones que se consideran
constantes en una radiacién son la vagilidad, la propensién a la
competencia interespecifica y la tendencia a la extincién. La
vagilidad, por ejemplo, se modela usando la funcién D(d), que da la
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probabilidad de dispersién entre las islas i y j, separadas por la
distancia dj. Cada unidad de tiempo vicariante se subdivide en un
numero arbitrario de unidades de tiempo ‘ecolégico’ (E7) en el cual
cada poblacion de especie existente en cada isla tiene la probabilidad
de: (1) dispersarse desde la isla en la que se encuentra hacia las otras
islas; (2) extinguirse; y (3) evolucionar modificando la posicién del
nicho. Cuando la poblacién de una especie particular se aisla lo
suficiente, se considera que esa poblacién sufri6 especiacion. El
modelo incluye otras variables que aumentan su complejidad.

Es importante mencionar que hasta el momento no se han
realizado estimaciones con valores provenientes de datos empiricos,
ya que el modelo fue desarrollado completamente de manera
abstracta.
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CAPITULO XIV
BIOGEOGRAFIA, BIODIVERSIDAD Y CONSERVACION

Conscientes de los problemas ambientales, muchas personas
se preocupan por la contaminacion, el efecto invernadero o el agujero
de ozono, pero no advierten el empobrecimiento de la biodiversidad
(variedad y variabilidad de los seres vivos y de los sistemas
ecoldgicos que ellos integran), un fenémeno cuyo vertiginoso avance
estd creando una verdadera crisis planetaria (Crisci ef al., 1996). Se
ha calculado que al menos la mitad de las especies que habitan el
planeta desaparecerd durante los préximos 50 afios. Esta crisis de
extinciones es comparable por su magnitud a las extinciones en masa
del pasado geoldgico, la ultima de las cuales ocurrié hace 65
millones de anos en el limite Cretéacico-Terciario.

Esta situacién actual presenta causas diversas y complejas,
basicamente relacionadas con la actividad humana. La destruccién y
fragmentaciéon de ambientes naturales, la expansion de tierras
destinadas a las actividades agropecuarias, la inadecuada explotacién
de recursos, la introduccién de especies exdticas y la contaminacién
son algunas de estas causas.

La crisis de extinciones nos enfrenta con la necesidad de
desarrollar estrategias tendientes a la conservacion. Estas estrategias
requieren de la evaluacion de la biodiversidad desde la mayor
cantidad de perspectivas posibles. Una de estas perspectivas debe
enfocarse con relacion a la dimension espacial y es aqui donde la
biogeografia estd involucrada con la conservacion, ya que es ésta la
disciplina orientada a comprender e interpretar los patrones
espaciales de la biodiversidad.

La biodiversidad se ha originado como producto del proceso
evolutivo que comenzé junto con la vida misma hace aproxi-
madamente 4.000 millones de afios. Este proceso evolutivo ha sido
profundamente influenciado por la historia geolégica de nuestro
planeta. Sin embargo, en muchos casos la biodiversidad ha sido
interpretada s6lo en términos de nimeros de especies u otros taxones,
desechando los factores histdricos y geograficos, aunque es evidente
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que las distintas regiones del planeta poseen distintas repre-
sentaciones bidticas tanto al nivel de especies como al nivel de
taxones superiores. Esta variacion geografica de la biodiversidad estd
indisolublemente ligada a la historia. Tiempo y espacio son dos
factores que no pueden dejarse de lado al momento de evaluar la
biodiversidad (Brown & Lomolino, 1998).

Biogeografia y conservacion

Platnick (1992) afirma que una de las preguntas bésicas
relativas a la conservaciéon de la biodiversidad es de hecho una
pregunta biogeografica: como determinar dénde deben invertirse los
escasos recursos econdmicos y humanos para minimizar el empo-
brecimiento bidtico.

El desarrollo de herramientas metodolégicas que permitan la
conservaciéon de la biodiversidad, requiere de un programa de
investigacion que incluya la dimensién espacial, permitiendo
interpretar cdmo y por qué la biodiversidad varia en espacio y tiempo
(Ulfstrand, 1992). Tal tipo de programa esta intimamente ligado a la
biogeografia. Los métodos biogeograficos aplicados a la conser-
vacion de la biodiversidad son herramientas ideales para planificar el
disefio de é&reas naturales protegidas debido a que enfatizan la
dimensién espacial de la diversidad y contienen su informacién
geogréfica (Craw et al., 1999).

El papel de la biogeografia en la conservacién estd dirigido
fundamentalmente a dos cuestiones. Una de ellas es de naturaleza
descriptiva, como por ejemplo los patrones de distribucion de las
especies, la identificacién de dreas de distribucién de las especies, la
identificacién de dreas de endemismo y la comparacién de biotas
correspondientes a distintas dreas. La segunda involucra a la
biogeografia analitica y, dentro de este campo, la biogeografia
histérica aporta no sélo informacidn necesaria para la conservacion
(e.g., reconocimiento de homologias espaciales, determinacién de
relaciones entre las distintas 4reas) sino que algunos de sus
desarrollos metodoldgicos pueden ser directamente aplicados a la
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determinacién de 4areas prioritarias para conservacién (i.e.,
panbiogeografia, PAE basado en cuadriculas, filogeografia).

5000 spp.

4000 spp. compartida 100 spp. compartidas

4000 spp. 1000 spp.

100 spp. compartidas

2 3

Fig. XIV-1. Ejemplo presentado por Platnick (1992). Si se seleccionaran para su
conservacién las dreas 1 y 2 (por su mayor riqueza) se estarian conservando 5000
especies, ya que las 4000 especies presentes en 2 también estdn presentes en 1. Si la
decisién tiene en cuenta la comparacion de la biota, la eleccién adecuada serfa conservar
las dreas 1 y 3, protegiendo un total de 5900 especies.

El conocimiento biogeogrifico, al incluir la ubicacién de los
componentes de la biodiversidad, es absolutamente critico para
determinar las 4reas de conservacion in situ (Humphries et al., 1995).
La limitacién de recursos para la conservacién obliga a seleccionar
areas prioritarias para tal fin. Un criterio muy utilizado para la
seleccion de dreas de conservacion es el de la riqueza de especies,
pero este criterio por si solo no es suficiente ya que se requiere de la
comparacion entre las biotas para aplicar el criterio de comple-
mentariedad. La biogeografia aporta informaci6n til para la apli-
cacién de ambos criterios, permitiendo identificar 4reas tnicas en
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cuanto a su composicion bidtica. Un ejemplo claro a este respecto
fue presentado por Platnick (1992). Supongamos que existen tres
areas para conservar, y que cada una alberga 5000, 4000 y 1000
especies respectivamente (Fig. XIV-1), los recursos financieros
disponibles limitan la posibilidad a la conservacién de s6lo dos de
ellas. 4 priori pareceria que la solucién mas adecuada seria elegir las
areas 1 y 2; sin embargo, podria ser que las 4000 especies presentes
en 2 estuviesen también representadas en 1, en tanto que de las 1000
especies presentes en 3 s6lo 100 estuviesen representadas en 1 y 2.
Asi la seleccion de 1+2 permitiria la conservacion de 5000 especies
en dos dreas, mientras que la seleccion de 1+3 permitiria la
conservacion de 5900 especies en la misma cantidad de dreas. De
este modo la comparacion entre las biotas permite maximizar la
cantidad de especies protegidas minimizando el nimero de dreas a
conservar (principio de complementariedad).

Métodos de la biogeografia histérica aplicados a la conservaciéon

Los conceptos y métodos de la panbiogeografia (ver
capituloVIII) son aplicables a problemas de biodiversidad tanto lo-
cales como globales, ya que proveen criterios utiles para la docu-
mentacion, mapeo y reconocimiento de las caracteristicas espaciales
naturales de la biodiversidad (Craw et al., 1999).

Miller (1994) identifica los trazos y nodos como una aproxi-
macion para cartografiar la diversidad de la naturaleza que promueve
la interpretacién de la infraestructura evolutiva de la bidsfera y la
identificacion de hot spots (centros de diversidad bidtica). La
importancia de la perspectiva biogeografica histérica es que no afsla
a los componentes de la biodiversidad de su escenario espacio-
temporal. El concepto de homologia biogeografica sostenido por los
panbiogedgrafos introduce una nueva perspectiva a los estudios de
biodiversidad donde el contexto espacio-temporal esta representado
en los trazos, nodos y lineas de base que identifican diferentes
centros y sectores biogeograficos (Craw et al., 1999). El concepto de
nodo biogeografico es de especial importancia, pues los nodos repre-
sentan areas donde los seres vivos exhiben una presencia local (e.g.,
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endemismos), una ausencia local (e.g., ausencia de grupos
ampliamente distribuidos en otras dreas), y diversas relaciones
filogenéticas o geogréficas con otras dreas (Heads, 1990) ya que el
nodo representa el punto de encuentro de dos o mds biotas
ancestrales ampliamente separadas en el pasado. Grehan (1993)
resalta que los nodos constituyen Aot spots de biodiversidad en un
contexto historico y por lo tanto deben ser considerados como 4reas
prioritarias para la conservacion.

El andlisis de simplicidad de endemismos (PAE) basado en
cuadriculas (Morrone, 1994a) (ver capitulo X) arroja como resultado
un patr6n de édreas anidadas (agrupadas en forma jerdrquica)
(Morrone & Crisci, 1995) que puede ser utilizado como un indicador
de dreas prioritarias para conservacién. En este tipo de patrones las
dreas menores quedan incluidas dentro de dreas progresivamente
mayores, de este modo las dreas mas pequefias contienen no sélo las
especies Unicas para las cuadriculas que las representan, sino también
las que estdn presentes en las dreas mayores que las contienen
(Posadas, 1996).

La filogeografia y sus métodos (ver capitulo XII) segiin
Walker & Avise (1998) son relevantes para la conservacién de la
biodiversidad al nivel genético ya que el conocimiento de las
estructuras geografica y filogenética de las poblaciones resultan
fundamentales para la conservacién y el manejo de especies en
peligro.

La conservacién de la biodiversidad constituye uno de los
méximos desafios a encarar durante las préximas décadas. Por ello la
evaluacion de la diversidad biolégica debe tener en cuenta la mayor
cantidad posible de factores, el método panbiogeografico, el PAE
basado en cuadriculas y la filogeografia generan respuestas de alto
valor que reflejan la historia de los taxones y de las areas que ellos
habitan (Crisci et al., 1999).

Ejemplo 1: Nodos panbiogeograficos en la subregion Andina
(Katinas et al., 1999)

Se realiz6 un analisis panbiogeogréfico de la subregién Andina
para poner a prueba la hipétesis del origen hibrido del sur de
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América del Sur (Crisci et al., 1991a). Los detalles de este ejemplo
fueron presentados en el capitulo VIII, aqui se hara hincapié en las
perspectivas desde el punto de vista de la conservacion.

1. Construccion de trazos individuales: Se construyeron
trazos individuales para 154 taxones incluyendo hongos,
plantas y animales.

2. Trazos generalizados: La superposiciéon de los trazos
individuales dio como resultado trazos generalizados que
respondieron a tres patrones basicos que fueron denominados
andino, austral y tropical.

3. Nodos panbiogeogrdficos y seleccion de dreas para
conservacion: La interseccién de todos los trazos
generalizados dio como resultado tres nodos: Puna, Patagonia
y Subantartico. Estos nodos representan dreas bidticas
complejas que deberian analizarse mds detalladamente (e.g.,
estudios panbiogeograficos limitados a estas provincias
biogeograficas) con el fin de definir dreas prioritarias desde el
punto de vista de la conservacion.

Ejemplo 2: PAE en Tierra del Fuego (Posadas, 1996)

El archipiélago de Tierra del Fuego es muy interesante no
s6lo por su biota, sino también por las complejas relaciones de esta
biota con la de otras dreas templadas de América del Sur, Australia,
Nueva Zelandia y otras islas menores del hemisferio austral. Con el
fin de delimitar dreas de endemismo en la regién de Tierra del Fuego
se aplico al andlisis de simplicidad de endemismos (PAE) basado en
cuadriculas.

1. Delimitacion del drea: Se consideré la region chilena y
argentina del archipiélago de Tierra del Fuego,
incluyendo islas mayores (Isla Grande) e islas menores
(e.g., Isla de los Estados, Darwin, Navarino, Clarence,
Desolacion, Santa Inés, Hoste).

2. Seleccion de taxones: Se analiz6 la distribucién de 377
especies de plantas vasculares de la regién de Tierra del
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Fuego. Los datos de distribucién se tomaron de la “Flora
of Tierra del Fuego” (Moore, 1983).

3. Elaboracién de la grilla: El mapa del archipiélago de h .
Tierra del Fuego se dividi6 en 52 cuadriculas, cada una de L piA
« « . . 25
las cuales mide medio grado de longitud por medio grado : 8
de latitud (Fig. XIV-2). 28
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Fig. XIV-2. Grilla del archipiélago de Tierra del Fuego con 52 cuadriculas para aplicar el i;
PAE basado en cuadriculas (modificado de Posadas, 1996). | :g E
27 o
F
.r . z . 38
4. Elaboracion de la matriz: Se construyé una matriz de 52 , NES J

cuadriculas por 377 especies. La presencia de una especie
en una cuadricula se codificé con 1 y la ausencia con 0.

Se incluyé en la matriz una cuadricula hipotética
codificada con ceros con el fin de enraizar el cladograma. Fig. XIV-3. Cladograma de consenso estricto obtenido a partir del PAE; cada terminal
5. Ob ion de 1 lad. L . 1iz6 representa una cuadricula. A, Estepa; B, Bosque Magallanico + Pdramo Magalldnico; C,
. tencion de los cladogramas: La matriz se analizo con subdrea incluida en la Estepa; D, bosque caducifolio + extremo sudeste de Isla Grande + Isla

el programa Hennig86, OpCiOIleS mh*, bb*, y se aplic() la de los Estados; E, extremo sudeste de Isla Grande + Isla de los Estados; F, bosque
’ caducifolio de Isla Grande. Las dreas prioritarias para conservacion se hallan recuadradas
(modificado de Posadas, 1996).
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Cc

Fig. XIV-4. Mapas de Tierra del Fuego indicando las 4reas y subareas obtenidas con PAE.
Punteado fino= Estepa; lineas horizontales= Bosque Magallanico + Paramo Magall4nico;
punteado grueso= subdrea dentro de la Estepa; lineas verticales= bosque caducifolio +
extremo sudeste de Isla Grande + Isla de los Estados; lineas oblicuas= cuadriculas 27, 38,
39, 40 y 41; negro= dreas prioritarias para conservacion (modificado de Posadas, 1996).
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opcién nelsen para obtener un cladograma de consenso
estricto. Se obtuvieron 20 drboles (longitud= 2302;
CI=0,16; RI= 0,56) y un drbol de consenso estricto (Fig.
XIV-3).

6. Delimitacion de dreas de endemismo: El cladograma de

8.

consenso estricto muestra dos 4reas mayores de
endemismo del archipiélago (A y B), mientras que existen
areas menores (C, D, E, y F) incluidas o anidadas dentro
de las dos primeras (Fig. XIV-3). :
Determinacion de dreas de conservacion: Se determinan
cinco d4reas prioritarias para la conservacion que
corresponden a las cuadriculas 12, 19, 44445, 41 y 38+39,
que aparecen marcadas en negro en la figura XIV-4.
Discusion: Desde el punto de vista de la conservacion, el
patrén obtenido de dreas anidadas podria ser utilizado
para una seleccion rdpida y precisa de 4reas prioritarias a
conservar, pues las dreas menores, incluidas en los
patrones de 4dreas anidadas que muestra el cladograma,
contienen todas las especies que les son propias ademads
de aquellas presentes en las dreas mayores en las
incluyen.
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CAPITULO XV
EL FUTURO: UN MARCO CONCEPTUAL

En los capitulos precedentes hemos presentado una
descripcién del estado actual de la biogeografia histérica tan deta-
llada como puede serlo en la extensién de este libro. Si esta
descripcidn ha sido capaz de capturar la esencia de la revolucion que
se estd dando en esta disciplina, al mismo tiempo tiene que haber
sido capaz de plantear implicitamente el siguiente problema: si una
revolucién cientifica es un signo de transicion hacia un nuevo
paradigma (Kuhn, 1970): ;Qué se necesita hacer para generar el
nuevo fundamento de la biogeografia histérica? Fundamento que
definird los problemas y métodos para las siguientes generaciones de
biogeodgrafos.

Estd absolutamente claro que la prdctica de la biogeografia
necesita indispensablemente del desarrollo de un marco conceptual
coherente 'y comprehensivo que explique las distribuciones
geogrdficas de los organismos y los eventos en el espacio-tiempo que
las modifican. :

Es imposible presentar aqui una lista exhaustiva de los temas
criticos que necesitan ser encarados para producir este marco
conceptual, pero una breve discusion de algunos de ellos servird para
ilustrar la tarea a realizar.

Es ciertamente necesaria una solucién para el problema de la
oposicién ecologia-historia. Ecologia e historia han jugado papeles
conjuntos a lo largo del tiempo, dado que ambas estdn indi-
solublemente ligadas. Por lo tanto, la largamente establecida division
entre ecologia e historia es un obstdculo para el progreso de la
biogeografia (Morrone, 1993c).

Un 4drea importante del necesario marco conceptual es el tema
de los métodos, incluyendo la pregunta: ;Cuél es el mejor método?
Actualmente, la respuesta a esta pregunta no es clara. De hecho, més
alld de las deficiencias que puedan presentar, cada método contri-
buye a responder distintos tipos de preguntas (e.g., historia de las
dreas, historia de las distribuciones de los taxones o historia de las
biotas). De acuerdo con Morrone & Crisci (1995) las futuras
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metodologias biogeogréficas probablemente utilizardn un enfoque
integrado que aprovechard las ventajas de cada método.
Otros temas criticos de los métodos son:

1. Técnicas jerarquicas vs. técnicas no jerarquicas (Ronquist,
1997a, b).

2. Ciriterios de optimizacion (Page, 1994a; Ronquist 1997a).

3. Pruebas para determinar la confiabilidad de las hipétesis
biogeogréficas (Morrone & Crisci, 1995).

4. Interaccion entre estudios moleculares y biogeogréficos (e.g.,
contrastacion de los tiempos de los eventos biogeograficos
utilizando divergencia molecular sobre la base de relojes
moleculares; Caccone et al., 1994).

5. Interaccion entre paleontologia y biogeografia (e.g., fésiles
como relojes e indicadores paleoecoldgicos en biogeografia;
Pascual & Ortiz Jaureguizar, 1990).

6. El desarrollo de un método unico que abarque las
asociaciones histdricas en sisteméatica molecular (organismos-
genes), parasitologia (hospedadores- parasitos) y biogeografia
(4reas -taxones) (Page, 1994a).

Las controversias son comunes en la biogeografia histdrica de
nuestros dias, y debe enfrentarselas con el objetivo de encontrar una
solucion. Una de estas controversias es el supuesto de que aquellos
organismos que son menos capaces de modificar sus distribuciones
geogréficas son mejores para estudios de biogeografia histdrica que
aquellos que poseen mayor poder de dispersién, lo que les permite
modificar su distribucién mdas rdpidamente (Haydon, Crother &
Pianka, 1994). Otra controversia que aiin no se ha resuelto es la
cuestion de la existencia o no de las dreas de endemismo
(Hovenkamp, 1997) y en caso de que existan, como reconocerlas
(Morrone, 1994a) (ver capitulo IV).

Otro punto critico es la escasez de datos de alta calidad que
promuevan el desarrollo de la biogeografia histérica (Morrone &
Crisci, 1995). Los datos de alta calidad sobre la biogeografia
histdrica del Caribe aportados por Donn Rosen en la década de 1970
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se han hecho legendarios porque casi todos aquellos que proponen
una nueva técnica atn los utilizan.

Finalmente, un punto critico importante (ver capitulo XIV) es la
utilizacion de la informacién biogeografica en las decisiones
politicas concernientes a la conservacion. El tema de la biodiversidad
es en si un tema biogeografico, puesto que se refiere adonde se
aplicaran los limitados recursos financieros y humanos. Sin embargo,
hasta el presente, los andlisis biogeograficos histéricos no han jugado
el papel importante que deberian con relacion a la conservacion de la
biodiversidad.
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EPILOGO

La conclusién final serd sencilla. Los progresos alcanzados en
los dltimos afios son enormes, pues hemos comenzado a balbucear el
lenguaje con el que las huellas del pasado nos relatan sus historias.
La trama que conecta todas las sombras pareceria que comienza a
delinearse. Y es en este preciso instante, cuando descubrimos la
provisionalidad de nuestro conocimiento, pues el misterio de la
historia de la vida sobre la tierra es de una extraordinaria comple-
jidad y tal vez nunca se nos revele totalmente.

Cabria entonces preguntarse: las dudas y perplejidades que
todavia nos acosan ;jhacen que sea vano el intento de descifrar la
distribucién geografica de los organismos?

Dos voces coincidentes nos responden esa pregunta. La
primera es la cientifica, concreta y racional, que pertenece a Karl
Popper (1959) cuando dice:

La ciencia nunca persigue la ilusoria meta de que sus
respuestas sean definitivas, ni siquiera probables; antes bien, su
avance se encamina hacia una finalidad infinita — y sin embargo,
alcanzable —: la de descubrir incesantemente problemas nuevos, mds
profundos y mds generales, y de sujetar nuestras respuestas (siempre
provisionales) a contrastaciones constantemente renovadas y cada
vez mds rigurosas.

La segunda, la del arte, simbdlica en cierto modo ritual,
pertenece al artista suizo Paul Klee y se expresa a través de una de
sus obras - "Sinbad el marino"- donde muestra un bote en medio de
la noche que navega en una zona de luz; la franja luminosa es
estrecha, pero suficiente para que el remero siga adelante aunque las
sombras no se disipen jamds. Asi es toda empresa del conocimiento,
incluyendo la biogeograffa. Un viaje asi, sugiere una actitud de
modestia, pero no de sumision; es también, y a no dudarlo, una
aventura fascinante. Y en la persistencia sin fin estriba la gloria del
remero.
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APENDICE 1
FILOGENIA

En el siglo XIX Lamarck, Cuvier y Darwin descubrieron que
la vida tiene una historia, pero fue Darwin (1859) el primero en
sugerir la imagen del 4arbol genealégico para representarla. El
primero de estos drboles con sentido evolutivo fue publicado en 1864
por Miiller. Poco después, Haeckel cre6 en 1866 el concepto de
filogenia para definir esa historia. A partir de Haeckel y por casi un
siglo hubo numerosos intentos, fallidos o incompletos, para formular
un método de reconstruccién de la filogenia y su representacion
grifica como un drbol genealégico. Recién en 1950 el entomélogo
aleman Willi Hennig presenté las bases de un método al que
denominé sistemdtica filogenética o cladismo, que se ha convertido
actualmente en el enfoque mds aceptado para reconstruir la historia
de la vida. La palabra cladismo, del griego klados (rama), continué
reflejando la idea del drbol genealGgico de Haeckel.

El cladismo busca reconstruir las genealogias de los
organismos y elaborar clasificaciones que las reflejen (Crisci &
Katinas, 1997; Katinas & Crisci, 1999). El axioma fundamental del
cladismo es que, como producto de la evolucién, la naturaleza posee
un orden jerdrquico que puede ser descubierto y representado
mediante un diagrama jerdrquico ramificado, llamado 4rbol o
cladograma. Ese diagrama se construye sobre la base de conjuntos
replicados de novedades evolutivas compartidas (sinapomorfias)
expresadas de la manera mds econémica posible (principio de
simplicidad o parsimony) (Crisci, 1982). Los organismos pueden
parecerse por compartir caracteres que se hallaban en un ancestro
lejano o por caracteres presentes en la especie que dio origen al
grupo del que forman parte. Por ejemplo, las angiospermas se
asemejan entre si porque poseen tejido de conduccion, un cardcter
que ya estaba presente en el ancestro que dio origen a todas las
plantas vasculares o traqueofitas, pero también se asemejan por la
presencia de carpelos que forman el ovario floral, un caricter que
slo aparece en su ancestro comdn més reciente. En este caso, se
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considera que para las angiospermas el tejido de conduccion es un
cardcter primitivo y la presencia de un ovario es un caracter
evolucionado (Fig. 1). Asi, las similitudes entre los organismos se
ordenan jerdrquicamente debido a que algunos caracteres aparecen
antes que otros en el tiempo. Los caracteres primitivos se denominan
caracteres plesiomorfos, y los evolucionados apomorfos. Cuando
estos caracteres son compartidos por varios organismos, se
denominan simplesiomorfias y sinapomorfias, respectivamente.
Solamente las sinapomorfias indican relaciones de parentesco entre
los organismos, y todos los organismos que comparten una sina-
pomorfia forman un grupo monofilético. Un grupo monofilético
incluye al ancestro comin y a todas las especies derivadas de él. Por
ejemplo, la clorofila de las plantas y las glandulas mamarias de los
mamiferos son algunas de las sinapomorfias que hacen que tanto las
plantas como los mamiferos sean grupos monofiléticos. Los
resultados del analisis cladistico se resumen en un diagrama
ramificado o cladograma, en cuyos puntos de ramificacién (nodos) se
indica el orden en el que aparecen los distintos caracteres apomorfos
(Goloboff, 1998; Kitching ef al., 1998).

Se pueden aplicar varios criterios para saber cuidndo un
cardcter es apomorfo o evolucionado (Crisci & Stuessy, 1980). El
criterio més utilizado para determinar los caracteres apomorfos es la
comparacién del grupo en estudio con el grupo externo o grupo
hermano, es decir, el mas afin al grupo estudiado. Si el cardcter que
se observa aparece en el grupo en estudio y en su grupo hermano, se
lo considera plesiomorfo, pues se infiere que se hallaba presente en
el ancestro comin a ambos grupos. Si el cardcter examinado
solamente aparece en el grupo en estudio, se lo considera apomorfo,
pues se infiere que es una novedad evolutiva. Una vez halladas las
sinapomorfias, es posible construir sobre esa base, numerosos
cladogramas (hipétesis) que reflejen las relaciones genealdgicas entre
los organismos estudiados. De estos cladogramas, se elige aquel o
aquellos que impliquen la menor cantidad de cambios, es decir, el
arbol o los arboles mas cortos en nimero de pasos (principio de
simplicidad).
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Fig. 1. Cladograma simplificado de las plantas vasculares. Todas ellas comparten un
cardcter apomorfo (tejido de conduccién). En los puntos de ramificacién se indican
caracteres apomorfos que definen a cada grupo monofilético del cladograma.
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Existen dos grandes tipos de caracteres para realizar los
analisis filogenéticos: morfolégicos y moleculares. Los caracteres
morfolégicos incluyen caracteres de la morfologia externa, morfo-
logia interna o anatomia, embriologia, palinologia, etc. Por otra
parte, los caracteres o marcadores moleculares més utilizados son:
Secuencia de ADN.

Electroforesis de enzimas.
Ensayos inmunolégicos.
Hibridacién ADN/ADN.
Polimorfismo en sitios de restriccién (RFLP).
Polimorfismo en ADN amplificado con primers al azar (RAPD)
y otros métodos similares basados en PCR (polymerase chain
reaction).
7. Secuencia de aminoacidos en proteinas.

La utilidad de cada uno de estos tipos de marcadores
moleculares depende del tipo de pregunta evolutiva que el siste-
mdtico intente contestar (Avise, 1994). En este momento el
marcador molecular mas difundido es el dato de secuencia del ADN.
Este tipo de dato tiene la ventaja sobre otros marcadores moleculares
que la comparacién de genes homélogos de diferentes taxones puede
ser establecida directamente por el método de alineamiento multiple
de secuencias (Crisci, 1998c). Mediante este método es factible
conocer en qué orden (secuencia) estdn alineados los cuatro un-
cledtidos constituyentes del 4cido nucleico de una porcién
determinada de la molécula de este dcido. Con la informacién de las
secuencias de nucledtidos de varios taxones es posible construir un
cladograma aplicando el principio de simplicidad, del mismo modo
que a partir de datos morfol4gicos.

Cualquiera sea el tipo de caracteres utilizados los pasos para
la construccién del cladograma son los siguientes:

1. Se construye una matriz de datos de taxones por carac-

teres, en la que se expresan los caracteres (morfolégicos
y/o moleculares) para cada taxén considerado en el
anélisis.

QU AW
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Nucleoétidos
Sitios 1234
GH AATT
Taxon a GCTA
Taxon b GCTA
Taxdén ¢ GACA
a Taxéond G ACA
Taxon e GATT

Fig. 2. Aplicacién del andlisis cladistico a datos molect}lares. a, Matriz de datos donde se
comparan las secuencias de nucleétidos de una regién del AD/N (compus:sta por cuatro
sitios: 1, 2, 3 y 4) de cinco taxones (a, b, ¢, d, €) y de un taxon que actiia como grupo
hermano para enraizar el cladograma. A= adenina, C= citosina, G= guanina, T=
timina, GH= grupo hermano; b, cladograma obtenido a partir de la matriz de datos
donde se expresa la relacién entre los taxones a, b, ¢, d y e. De ac!.lerdo con el
cladograma los taxones a y b forman un grupo estrechamente relacionado y los

taxones ¢ y d forman otro grupo, las flechas representan los cambios de los

nucledtidos de estado primitivo a estado evolucionado y estdn colocadas en la
ramificacién del cladograma (nodo) donde se produce el cambio.
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2. Se incluye un grupo externo para establecer la polaridad
de los caracteres, es decir para determinar qué estados de
un caracter son primitivos.

3. Se aplica a la matriz un algoritmo de simplicidad para
obtener el o los cladogramas maés cortos. La figura 2
muestra un ejemplo de aplicaciéon del método a datos
moleculares.

Para algunos investigadores, bajo ciertas condiciones el
analisis filogenético de secuencias moleculares aplicando el principio
de simplicidad produce resultados ambiguos. En esas circunstancias
especiales proponen el uso de modelos de cambio evolutivo basados
en el cédlculo de probabilidades (que no necesariamente implican la
economia de hipétesis para el origen de las novedades evolutivas).
Entre estas variantes del analisis filogenético se halla el método
denominado de méxima verosimilitud o maximum likelihood (Hillis
et al., 1996). Para aplicar el enfoque de maximum likelihood se debe
especificar un modelo concreto del proceso evolutivo que tenga en
cuenta la conversién de una secuencia en otra. Este enfoque evaliia la
probabilidad de que el modelo evolutivo seleccionado generar las
secuencias observadas (la probabilidad de los datos bajo el modelo).
La filogenia es inferida luego hallando aquellos 4rboles que arrojen
la verosimilitud maés alta.
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APENDICE 2

PROGRAMAS DE COMPUTACION EN
BIOGEOGRAFIA HISTORICA

Casi desde el mismo momento de su aparicién las compu-
tadoras fueron utilizadas en las ciencias naturales con resultados
exitosos. Actualmente se emplean en una amplia gama de
actividades, tales como cdlculo, ensefianza, base de datos, edicion de
textos, simulacién de procesos naturales y control de experimentos.
La biogeografia histérica no ha estado al margen del fenémeno
producido por la computacién; por el contrario, €l uso de
computadoras obré como un verdadero catalizador en la
transformacién tedrica y préctica de esta disciplina (Crisci et al.,
1994). Las dos tdltimas décadas del siglo XX fueron prolificas en la
elaboracién de programas de computacion que permiten reconstruir
la historia de diferentes dreas del planeta a partir de los datos de la
distribucién de los taxones que las habitan y sus relaciones
genealOgicas, asi como también inferir las 4reas ancestrales de
distribucién de un taxén en particular, o ain generar modelos
hipotéticos que permitan emular la influencia de distintos procesos
histéricos y/ o ecoldgicos.

Este apéndice tiene como objetivo describir los principales
programas de computacioén aplicables en el campo de la biogeografia
histérica. Para cada programa se brindardn los siguientes datos:
nombre, autor, direccién del autor, costo, disponibilidad, reque-
rimientos de hardware, aplicacion en biogeografia histdrica y el sitio
de internet dedicado al programa. Los programas se ordenardn
siguiendo la taxonomia de los métodos presentada en el capitulo III,
excepto para los programas que aplican algoritmos de simplicidad
que se presentardn al final en forma independiente de los enfoques
que los utilizan. Estos programas que presentan algoritmos de
simplicidad son aplicables a varios de los enfoques, ademds de
poseer una enorme utilidad en la sistematica filogenética, donde
constituyen una herramienta para la elaboracién de cladogramas de
taxones, materia prima de la mayoria de los métodos biogeograficos.
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En la biogeografia histérica la eleccion del método
condiciona (en la mayoria de los casos) el programa a utilizar, pues
cada programa ha sido desarrollado para un determinado enfoque y
cada enfoque posee en general un Gnico programa disponible.

La extraordinaria cantidad y velocidad de cambio tanto en las
computadoras como en los programas, condena a este apéndice y a
cualquier otro intento similar a una suerte de anacronismo inevitable
y a la imposibilidad de ser exhaustivo. Sin embargo, nos ha parecido
justificado hacer una presentacion ilustrativa para que el lector
encuentre en ella las herramientas basicas de computaciéon para
encarar hoy dia un estudio de biogeografia histérica y al mismo
tiempo visualice la influencia de la computacidon sobre la disciplina.

Un sitio de internet creado por Joe F. Felsenstein con
abundante informacién sobre programas relacionados con la
filogenia (e indirectamente con la biogeografia histérica) es el
siguiente http://evolution.genetics.washington.edu

Panbiogeografia

PHYLIP

Autor: Joe F. Felsenstein

Direccion: Department of Genetics, University of Washington, Seattle,
Washington 98195, USA '

Costo: Gratuito

Disponibilidad: A través de internet en la pdgina

http://evolution.genetics. washington.edu

Requerimientos de hardware: El programa puede ser utilizado en Macintosh,
PowerMac, IBM PC o compatibles desde 386 en adelante que operen bajo
DOS o Windows 3.1 en adelante

Aplicacion: Se utiliza la rutina CLIQUE para el andlisis de compatibilidad de
trazos

Sitio en internet: http://evolution.genetics. washington.edu

CLINCH2
Autor: Benjamin Salisbury
Direccion: Department of Biology, University of Michigan, Ann Arbor,
Michigan 48109, USA
Costo: Gratuito
Disponibilidad: A través de internet en la pagina http://www-personal-
umich.edu/~gfred
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Requerimientos de hardware: El programa puede ser utilizado en IBM PC o
compatibles que operen bajo Windows 3.1 en adelante

Aplicacion: Se utiliza para el andlisis de compatibilidad de trazos

Sitio en internet: http://www-personal-umich.edu

Biogeografia cladistica

COMPONENT 1.5

Autor: Roderic D. M. Page

Direccion: Division of Environmental and Evolutionary Biology, Institute of
Biomedical and Life Sciences, University of Glasgow, Glasgow, UK G12
8QQ

Costo: El programa estd fuera de circulacién

Disponibilidad: No esté disponible

Requerimientos de hardware: 1BM PC o compatible que opere bajo MSDOS
3.3 o posteriores

Aplicacion: Andlisis de los componentes

TAS

Autores: Gareth Nelson & Pauline Ladiges

Direccion: School of Botany, The University of Melbourne, Victoria 3052,
Australia

Costo: Gratuito

Disponibilidad: A través de los autores

Requerimientos de hardware: IBM PC o compatible, el programa opera bajo
DOS

Aplicacion: Enunciados de tres dreas, obtencién de las matrices de dreas por
enunciados de tres dreas

TASS

Autores: Gareth Nelson & Pauline Ladiges

Direccion: School of Botany, The University of Melbourne, Victoria 3052,
Australia

Costo: Gratuito

Disponibilidad: A través de los autores

Requerimientos de hardware: IBM PC o compatible, el programa opera bajo
DOS

Aplicacién: Subdrboles sin paralogia, obtencién de los subdrboles sin paralogia
y de las matrices de dreas por componentes resultantes

CAFCA
Autor: Rino Zandee
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Direccion: Institute of Evolutionary and Ecological Science, Van deer Klaauw
Laboratory, Leiden University, Holanda

Costo: Gratuito

Disponibilidad: A través de internet en la pagina http://wwwbio.leidenuniv.nl/~
zandee/cafca.html

Requerimientos de hardware: Las versiones recientes han sido desarrolladas
para Macintosh y PowerMac. Existen versiones anteriores para IBM PC o
compatibles que operan bajo DOS

Aplicacion: Compatibilidad de los componentes

Sitio en internet. http://www.bio.leidenuniv.nl/~ zandee

Métodos basados en eventos

COMPONENT 2.0

Autor: Roderic D. M. Page

Direccion: Division of Environmental and Evolutionary Biology, Institute of
Biomedical and Life Sciences, University of Glasgow, Glasgow, UK G12
8QQ

Costo: Aproximadamente 60 US$

Disponibilidad: Se obtiene en la siguiente direccién: Department of Botany,
The Natural History Museum, Cromwell Road, London SW7 5BD, UK

Requerimientos de hardware: IBM PC o compatible que corra Windows 3.0 o
posteriores. Requiere al menos 2 MB de memoria RAM

Aplicacion: Arboles reconciliados

Sitio en internet: http://taxonomy.glasgow.ac.uk

TREE MAP

Autor: Roderic D. M. Page

Direccion: Division of Environmental and Evolutionary Biology, Institute of
Biomedical and Life Sciences, University of Glasgow, Glasgow, UK G12
8QQ :

Costo: Gratuito (versién experimental)

Disponibilidad: A través de internet en la pagina

htip://taxonomy.glasgow.ac.uk/rod/treemap.html

Requerimientos de hardware: Macintosh y PowerMac, IBM PC o compatibles
que operen bajo Windows

Aplicacion: Arboles reconciliados

Sitio en internet: hitp://taxonomy.glasgow.ac.uk

DIVA 1.1

Autor: Fredrik Ronquist
Direccion: Dep. Zoology, Uppsala University, Villavigen 9, SE- 752 36,
Upssala, Sweden.
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Costo: Gratuito

Disponibilidad: Programa y manual disponibles en Upssala University
(ftp.uu.se o ftp.systbot.uu.se)

Requerimientos de hardware: Existen versiones para Macintosh y PC
DIVA.exe es la versién para PC y corre en sistemas Windows 32 bits,
incluyendo Windows 3.x con Win32S instalado, Windows 95, Windows 98
y Windows NT. Requiere al menos 1 MB de memoria RAM para correr
exitosamente. DIVAppc es la versién para Power Macs y DIVA68K corre
en Macintosh con sistema 7.0 6 posterior

Aplicacidn: Anélisis de dispersién y vicariancia

Sitios en internet: ftp.uu.se 6 ftp.systbot.uu.se

Programas que aplican algoritmos de simplicidad

HENNIGS6

Autor: James. S. Farris

Direccién: Department of Botany, Swedish Museum of Natural History, P.O.
BOX 50007, 5-104 05 Stockholm, Sweden

Costo: 55 US$

Disponibilidad: Contactando a Arnold Kluge o Diane Lipscomb a Ias
direcciones: Museum of Zoology, University of Michigan, Ann Arbor,
Michigan 48109, USA o Department of Biological Sciences, George
Washington University, Washington D.C. 20052, USA, respectivamente, o
a Pablo Goloboff, INSUE, Miguel Lillo 205, 4000, San Miguel de
Tucuman, Tucuman, Argentina

Requerimientos de hardware: IBM PC o compatible, corre sobre cualquier
versién de DOS.

Aplicacién: Es aplicable a todos aquellos métodos que requieran la
construccién de cladogramas de dreas sobre la base de algoritmos de
simplicidad (e.g., BPA, PAE, TAS, TASS)

Sitio en internet: www.cladistics.org

NONA 2.0

Autor: Pablo Goloboff

Direccion: INSUE, Fundacién e Instituto Miguel Lillo, Miguel Lillo 205, 4000,
San Miguel de Tucuman, Tucuman, Argentina

Costo: 40 USS

Disponibilidad: El programa estd disponible a través del autor; una version
demo estd disponible en el servidor de la Universidad de Tucuman
ftp.unt.edu.ar/pub/parsimony. Para adquirirlo debe enviarse un cheque con
el pago a nombre del autor

Requerimientos de hardware: IBM PC o compatible con Windows 95/98/NT
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Aplicacién: Es aplicable a todos aquellos métodos que requieran la
construccién de cladogramas de dreas sobre la base de algoritmos de
simplicidad (e.g., BPA, PAE, TAS, TASS)

Sitio en internet: www.cladistics.org

PAUP

Autor: David L. Swofford

Direccion: Laboratory of Molecular Systematics, Smithsonian Institution,
MRC-534, 4210 Silver Hill road, Suidlan, MD 20746, USA

Costo: 125 USS$, incluyendo gastos de envio

Disponibilidad: El programa esta disponible a través de Sinauer Associates Inc.
http://www.webcom.com/~sinauer

Requerimientos de hardware: Existen versiones para Macintosh y Power Mac y
para IBM PC (Windows/DOS)

Aplicacién: Es aplicable a todos aquellos métodos que requieran la
construccion de cladogramas de dreas sobre la base de algoritmos de
simplicidad (e.g., BPA, PAE, TAS, TASS)

Sitio en internet: http://lms.si.edu/PAUP

PHYLIP: Ver en programas para panbiogeografia

Aplicacion: Las rutinas PENNY y MIX, son aplicables a aquellos métodos que
requieran la construcciéon de cladogramas de 4reas sobre la base de
algoritmos de simplicidad (e.g., BPA, PAE, TAS, TASS)

TNT

Autores: Pablo Goloboff, James Farris y Kevin Nixon

Direccidn: INSUE, Fundacién e Instituto Miguel Lillo, Miguel Lillo 205, 4000,
San Miguel de Tucumén, Argentina (Pablo Goloboff)

Costo: Aun no establecido

Disponibilidad: El programa todavia no estd completamente terminado. Las
versiones preliminares pueden obtenerse a través de internet en la pagina de
Kevin Nixon: http://www.cladistics.com

Requerimientos de hardware: IBM PC o compatible con Windows 95/98/NT

Aplicacion: Es aplicable a todos aquellos métodos que requieran la
construccién de cladogramas de 4reas sobre la base de algoritmos de
simplicidad (e.g., BPA, PAE, TAS, TASS); es aplicable a conjuntos de
datos de gran tamaiio.

Sitio en internet. www.cladistics.org (sitio de la Willi Hennig Society)
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Programas auxiliares para manejo de cladogramas

WINCLADA

Autor: Kevin Nixon

Direccién: L. H. Bailey Hortorium, Cornell University, Ithaca, New York
14853, USA

Costo: 50 US$

Disponibilidad: El programa estd disponible a través de la pdgina de la Willi
Hennig Society: http://www.cladistics.org. Para adquirirlo debe enviarse un
cheque con el pago a nombre del autor

Requerimientos de hardware: IBM PC o compatible que opere bajo Windows
95 o posteriores

Aplicacion: Edicion de cladogramas y matrices de datos, graficacién de las
optimizaciones de los caracteres (dreas en Dbiogeografia) sobre los
cladogramas. Provee una interfase de mendes llamando como subprocesos a
Hennig86, NONA y Pee-Wee

Sitio en internet: www.cladistics.org

MacClade

Autores: Wayne Maddison y David Maddison

Direccion: University of Arizona, USA

Costo: 100 US$

Disponibilidad: el programa estd disponible a través de Sinauer Associates Inc.
http://www.webcom.com/~sinauer

Requerimientos de hardware: Macintosh y PowerMac

Aplicacion: Edicion de cladogramas y matrices de datos, graficacién de las
optimizaciones de los caracteres (4reas en biogeografia) sobre los
cladogramas

Sitio en internet: http://phylogeny.arizona.edu/macclade/macclade.html

TreeView

Autor: Roderic D. M. Page

Direccion: Division of Environmental and Evolutionary Biology, Institute of
Biomedical and Life Sciences, University of Glasgow, Glasgow, UK G12
8QQ

Costo: Gratuito (versidn experimental)

Disponibilidad: A través de internet en la pgina.

http://taxonomy.glasgow.ac.uk/rod/treeview.html

Requerimientos de hardware: Macintosh y PowerMac, IBM PC o compatibles
que operen bajo Windows

Aplicacion: Edicion de cladogramas

Sitio en internet: http://taxonomy.glasgow.ac.uk
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GLOSARIO

algoritmo: secuencia de reglas que permite obtener un resultado
especifico a partir de un conjunto de datos especificos. Cada paso
debe ser definido con precision de manera que pueda ser traducido
a lenguaje de computadora.

algoritmo de Camin & Sokal: es un algoritmo de simplicidad en el
cual se imponen fuertes restricciones a los cambios de estado de
caracteres. Asume que la evolucién de los caracteres es
irreversible y no se permiten las reversiones a una condicién
plesiomérfica.

algoritmo de Fitch: es un algoritmo de simplicidad que no impone
ninguna restriccién a los cambios de estado de caracter. El
algoritmo de Fitch es una generalizacion del algoritmo de Wagner
para permitir caracteres multiestado desordenados; es decir,
permite a cualquier estado transformarse directamente en otro
estado. Asume que el cambio de los estados de caracteres en
cualquier direccién es igualmente probable.

algoritmo de Wagner: es un algoritmo de simplicidad que impone
minimas restricciones a los cambios de estado de caricter. Asume
que los caracteres se miden en una escala de intervalos, y que
cualquier transformacién de un estado a otro implica una
transformacién a través de los estados intermedios. Es apropiado
para caracteres, binarios, ordenados, multiestado y continuos.
Asume que el cambio de los estados de caracteres en cualquier
direccidn es igualmente probable.

alopatria: dos 0 mds taxones que ocupan lugares geograficamente
diferentes, es decir rangos de distribucién mutuamente exclu-
yentes.

anagénesis: proceso evolutivo que produce nuevos niveles de
organizacién estructural (grados); es la acumulacién gradual de
cambio genético en el tiempo evolutivo.

analisis de agrupamientos (cluster analysis): técnicas de anilisis
multivariado que siguiendo reglas méds o menos arbitrarias forma
grupos jerdrquicos que se asocian por su grado de similitud.
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ancestro: individuo o poblaciéon que da origen a subsecuentes
individuos o poblaciones con diferentes caracteres.

apomorfia: derivado de (y diferente de) una condicion generalizada;
se utiliza para los caracteres, e.g., caracteres apomorficos.

darea de endemismo: un area reconocida por las distribuciones
concordantes de dos 6 mas organismos.

barrera: cualquier estructura bidtica o abidtica que restringe total o
parcialmente el movimiento (flujo) de genes o individuos desde
una poblacién o localidad hacia otra.

biogeografia: estudio de la distribucién geografica presente y pasada
de los organismos.

biogeografia de la vicariancia: estudio de patrones repetidos de
distribucién en muchos miembros de una biota, que pueden
explicarse por eventos de vicariancia (o separacion).

biogeografia dispersalista: método que explica la distribucién
actual sobre el supuesto de que es el resultado de las diferentes
habilidades de dispersion de los linajes individuales.

biogeografia ecoldgica: patrones espaciales de los organismos
considerados en términos de sus interacciones con oOftros
organismos y con el medio.

biogeografia historica: el estudio de la historia de la distribucién de
la vida sobre la Tierra. ,

biota: todas las plantas, hongos, animales, microorganismos, etc. que
ocupan una localidad determinada.

centro de masa: en panbiogeografia, localidad o 4rea de distribucién
que posee la mayor concentracién de diversidad de un taxén
dentro de un rango geografico.

centro de origen: en el dispersalismo, es el drea en la cual se supone
que evoluciond un taxén y a partir de la cual se disperso.

cladismo: (= sistemdtica filogenética) es un método de
reconstruccién de la filogenia concerniente a patrones de
ramificacién. Se hacen hipétesis sobre las relaciones de grupos
hermanos sobre la base de caracteres derivados compartidos o
sinapomorfias y aplicando el criterio de simplicidad.

clado: grupo o linaje monofilético.
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cladogénesis: proceso evolutivo que produce una serie de eventos
ramificados.

cladograma: (= darbol), diagrama ramificado que especifica las
relaciones jerarquicas entre los taxones; los nodos estan definidos
por caracteres apomorficos (derivados).

cladograma de consenso: diagrama ramificado que muestra la
concordancia general entre los componentes de dos o mas
cladogramas de los mismos taxones o dreas.

clique: en sistemadtica, el conjunto de caracteres perfectamente
congruentes entre si que forman un cladograma utilizando el
método de compatibilidad de caracteres.

coevolucion: evolucién interdependiente, simultdnea, de dos
especies no relacionadas que tienen una gran interaccién
ecoldgica, como una flor y su agente polinizador, un predador y su
presa, un hospedador y su parésito, etc.

congruencia: concordancia entre datos o grupos de datos.

criterio de simplicidad: (= parsimony) criterio 16gico para obtener
el cladograma mejor sustentado por un nimero dado de
caracteres. Es un principio metodolégico en el que los datos
observados deben ser explicados de la manera més simple posible
(conocido también como “la navaja de Ockham”). Ver maxima
simplicidad.

dispersion: el movimiento de un organismo desde un area hacia otra,
independientemente de otros organismos y de la historia de la

~ Tierra, el cual cambia la distribucién natural del organismo.

disyuncién: (= distribucién disyunta) rango discontinuo de un taxén
monofilético en el cual al menos dos poblaciones estrechamente
relacionadas estén separadas por una gran distancia geogréfica.

endémico: taxon que estd restringido a un drea dada y no se
encuentra en ninguna otra parte del mundo.

especiacion: proceso en el que dos o mds especies contemporéaneas
entre s evolucionan a partir de una tnica poblacién ancestral.

especiacion alopatrica: formacién de nuevas especies cuando las
poblaciones estdn geograficamente separadas.
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especiacion simpatrica: diferenciacion dentro de la misma &rea
local de dos especies aisladas reproductivamente a partir de una
poblacién inicial.

estocastico: azaroso, esperado (estadisticamente) solo por el azar.

evento vicariante: divisién de un taxén o biota en dos o maés
subdivisiones geograficas por la formacion de barreras naturales,
tales como la formacién de una montafia, glaciaciones, etc.

filogenia: historia evolutiva de un taxén.

flujo génico: movimiento de los alelos dentro de una poblacién o
entre poblaciones.

Gondwana: uno de los dos supercontinentes formado por la ruptura
de la Pangea; comprende parte la India, Africa, Antartida,
Australia, Nueva Zelandia y América del Sur.

hipé6tesis nula: hipétesis estadistica que establece qué deberia
esperarse solamente por el azar. Debe ser puesta a prueba para
determinar si una observacidn es el resultado del azar o de alguna
fuerza directriz.

homologia: dos o més estados de caracteres que se originaron a
partir de un mismo estado de caricter en el ancestro comn.

homoplasia: conjunto de fenémenos (convergencias, paralelismos y
reversiones) que conduce a la similitud entre estados de caracteres
por otras razones que no son la herencia de un ancestro comun.

indice de consistencia (CI): medida del ajuste de los caracteres a un
cladograma en particular, es la proporcién entre el nidmero
minimo posible de cambios de los caracteres (m) y el nimero
observado de cambios (s). Se puede calcular tanto para un cardcter
en particular como para todos los caracteres en conjunto.

indice de retencion (RI): medida del ajuste de los caracteres a un
cladograma en particular, que tiene en cuenta el maximo de
homoplasia que un cardcter puede alcanzar (g) y se calcula de la
siguiente forma: el nimero maximo nimero posible de cambios
de los caracteres en un arbol completamente sin resolver (sin tener
en cuenta la polaridad de los caracteres) (g) menos el nimero
observado de cambios sobre el cladograma en particular (s), y
todo esto dividido por (g) menos el nimero minimo posible de
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cambios de los caracteres (m). Se puede calcular tanto para un
caracter en particular como para todos los caracteres en conjunto.

linea de base: rasgo geogréafico o geoldgico de un trazo individual,
como el cruce de una plataforma marina u oceédnica, 0 una gran
estructura tectonica (e.g., zona de falla), que se interpreta como un
caracter diagndstico (i.e., homologia espacial) unificando trazos
individuales que de otra forma tendrian muy poco en comin (e.g.,
ausencia de congruencia distribucional).

maxima simplicidad (maximum parsimony): criterio para estimar
un pardmetro de un dato observado sobre la base del principio de
minimizar el nimero de eventos que se requieren para explicar los
datos. En un andlisis filogenético, el arbol 6ptimo de acuerdo con
este criterio es aquel que requiere el nimero minimo de cambios
de estado de caracteres. Denominado también criterio de
simplicidad o parsimony.

maxima verosimilitud (maximum likelihood): criterio para estimar
un parametro de un dato observado bajo un modelo explicito. En
un andlisis filogenético, el arbol 6ptimo de acuerdo con este
criterio es aquel que tiene la mayor probabilidad de obtenerse de
acuerdo con los datos observados y el modelo de evolucién
asumido.

método heuristico: todo procedimiento de anilisis que no garantiza
hallar la solucién 6ptima a un problema.

monofilia (grupo monofilético): se dice de aquellos grupos que
incluyen a todos los taxones que descienden de un ancestro
comun; un grupo monofilético se diagnostica por la presencia de
caracteres derivados comunes a todos sus miembros.

metricidad: una funcién numérica d (x, y) de pares de puntos de un
conjunto F, se dice que es métrica para E si satisface las
condiciones de: (a) simetria; (b) desigualdad triangular; (c)
distinguibilidad de elementos no idénticos; (d) indistinguibilidad
de elementos idénticos.

Neighbor-joining: método aglomerativo de reconstruccién filo-
genética cercano al principio de simplicidad que trabaja sobre una
matriz de distancias pero cuyos resultados no necesariamente
producen el drbol mas corto posible.
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nodo panbiogeografico: un drea o localidad donde se superponen
dos o més trazos generalizados.

parafilia (grupo parafilético): grupo que se basa en la posesion
comiin de caracteres plesiomérficos; es un grupo que no contiene
a todos los descendientes de un ancestro comun.

parsimony: ver criterio de simplicidad.

patrén: conjunto de relaciones entre taxones o 4reas, especificado
por dos o més cladogramas; es una organizacién repetitiva, no
azarosa.

plesiomorfia: estado primitivo o ancestral de un caracter.

polifilia (grupo polifilético): grupo que se basa en la posesion
comiin de caracteres derivados independientemente (homo-
plasicos), pero superficialmente similares, convergentes; es un
grupo que contiene taxones de distintos ancestros.

secuenciacion de ADN: método de la sistematica molecular para
determinar la secuencia u orden de los nucleétidos en una porcion
determinada de ADN. Una vez obtenidas las secuencias de
distintos taxones se pueden alinear y comparar unas con otras para
analizar las semejanzas o diferencias entre las mismas.

simpatria: dos o més taxones que ocupan el mismo rango de
distribucion o rangos de distribucién superpuestos.

sinapomeorfia: un carécter, o estado de carcter, derivado compartido
por un grupo de organismos en el contexto de un grupo grande de
organismos.

sitios de restriccion: método de la sistemdtica molecular que utiliza
enzimas de restriccién (endonucleasas) que reconocen y cortan
determinadas secuencias de ADN. En muchos organismos la
distribucién de sitios de restriccién en el genoma donde una
enzima determinada puede cortar es relativamente fija, mostrando
variaciones entre los géneros o especies.

taxon: grupo de organismos considerado como unidad de cualquier
rango en un sistema clasificatorio.

taxones hermanos (areas hermanas): dos taxones (o areas) que
estdn més estrechamente relacionados entre si que con un tercer
taxon (o area).
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tecténica de placas: concepto de geologia en el que la corteza
terrestre se compone de placas mdviles mediante la acrecién y
subduccién del suelo ocednico. Dado que los continentes se hallan
sobre placas, la deriva continental es un resultado de estos
movimientos.

trazo generalizado: en panbiogeografia, conjunto de dos o mads
trazos individuales que son compatibles o congruentes de acuerdo
con un criterio especifico (e.g., lineas de base compartidas, o
trazos geométricos compatibles).

trazo individual: en panbiogeografia, una linea grafica dibujada en
un mapa que conecta las localidades o areas de distribucién de un
tax6n particular o de un grupo de taxones.

vagilidad: habilidad de un organismo para moverse activamente de
un lugar a otro.

vicariancia: existencia de taxones estrechamente relacionados o de

una biota en 4dreas disyuntas, que han sido separados por la

formacién de una barrera natural (evento vicariante).
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