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Panbiogeogratia y biogeografia
cladistica: paradigmas actuales de la
biogeografia historica

"0 God, [ could be bounded
in o muishell and conmt neysell
a king of infinite space”,

Hamier, 1T, 2

Introduccion

a biogeografia historica de 1a

primera mitad del siglo veinte

estuvo dominada por las ideas

dispersalistas originadas en los
trabajos de Wallace (1855, 1876) y Dar-
win (1859). Entre los pnncipales seguido-
res de estas ideas cabria mencionar a
Matthew (1915), Simpson (19407, Mayr
(1946) y Darlington (1957). El dispersa-
lismo considera que la dispersion, a partir
de centros de origen, es el mecanismo
por el cual los seres vivos alcanzan su
distnbucion actual. En 1958 ¢l botinico
aliano Ledn Croizat inicid una tradicion
que puso mayor énfasis en analizar los
patrones de distribucion que tenian en
comin los taxa animales y vegelales, que
en estudiar las capacidades de dispersién
propias de cada uno de ellos. Croizat
opuso a las ideas dispersalisias un nuevo
paradigma (sensu Kuhn, 1971), al que
denomino panbiogeografia, de acuerdo
con el cual las barreras evolucionan junto
con las biotas, y que condenso en la fra
se “tierra ¥ vida evolucionan juntas”™
(Croizat, 1952, 1958, 1964, 1976, 1981).
Sin embargo, al asumir esta evolucion
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conjunta de barreras y biotas, no se des-
carta el fendmeno de la dispersién. En
realidad se prefiere asumir en principio
una explicacién vicariante, para buscar
un patrén comin entre los distintos taxa,
¥ luego suponer la dispersion para aque-
llos casos particulares que no concuerdan
con el patron general. El métode panbio-
geogrifico consiste, bdsicamente, en mar-
car en un mapa las localidades donde se
distribuye un taxon determinado, conec-
tando los puntos marcados mediante la i-
nea de menor distancia, denominada tra-
zo individual. Donde se superponen los
trazos individuales de varios taxa se deli-
nea un trazo generalizado, el cual indica
una biota ancestral ampliamente distribui-
da en el pasado y fragmentada por even-
tos geoldgicos.

En el momento de su formulacidn la
comunidad cientifica reacciond negativa-
mente o ignord a la panbiogeografia. Re-
cientemente, al final de los afos setenta,
un grupo de bidlogos del American Mu-
seum de Nueva York asocio los concep-
tos de la panbiogeografia con la metodo-
logia propuesta por la sistemitica
filogenética de Hennig (1950, 1966), lo
que dio origen a la biogeografia cladistica
o de la vicariancia (Nelson, 1969, 1973,
1974, 1978; Rosen, 1976, 1978; Platnick
& Nelson, 1978; Nelson & Platnick,
1980, 1981). Posteriormente un grupo de
bidlogos neozelandeses retomd las ideas
de Croizat, en su concepcion original, ¥
formalizo su método (Craw, 1979, 1982,
1983, 1984a, 1984b, 1985, 1987, 1988a,

1988b, 198%a; Craw & Gibbs, 1984,
Craw & Weston, 1984; Heads, 1985; Pa-
ge, 1987, 198%9a; Craw & Page, 1988,
Grehan, 1988a, 1989; Henderson, 1989).
En la década pasada surgié un inlenso y
apasionado debate entre los partidarios de
la panbiogeografia y los de la biogeogra-
fia cladistica, acerca de los valores relati-
vos de ambos enfoques (Croizat, 1982;
Craw, 1982, 1983, 1988a, 1988b; Craw
& Weston, 1984; Seberg, 1986; Page,
1987; Platnick & Nelson, 1988, Humph-
ries & Seberg, 1989; Lovis, 1989.) Este
debate hizo que los dos punlos de vista
se convirtieran en programas de investi-
gacion en competencia (Craw & Weston,
1984). Sin embargo, a pesar de las dife-
rencias que existen entre ambas melodo-
logias, recientemente se ha propuesto que
es posible integrarlas como parte de un
mismo analisis (Morrone & Crisci, 1990).

Los tltimos afios han sido muy ricos
en el desarrollo de métodos cuantitativos
en la panbiogeografia y en la biogeogra-
fia cladistica, e incluso en la actualidad
existen algoritmos computarizados. Pese a
ello, son escasos aln los trabajos que los
describen en detalle, por lo cual nos ha
parecido justificado presentar los funda-
mentos ¥y mélodos cuantitativos de ambos
paradigmas.

Loz objetivos del presente trabajo son:

a) Presenlar los fundamentos de la
panbiogeografia y de la biogeografia cla-
distica.

b) Analizar las diferencias entre ambas
y discutir su posible integracion.

Figura 1. Trazo individual de Moscharia pinnatifida (Asteraceac), en In zona cemtral de Chile.
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¢) Presentar los algontmos de los dis-
tintos métodos cuantitativos panbiogeo-
grificos y cladisticos propuestos.

d) Mencionar los programas de com-
putadoras disponibles.

e) Discutir algunas de las aplicaciones
empinicas de dichos métodos.

Fundamentos
Panbiogeografia

La panbiogeografia considera que las
distribuciones de los taxa evolucionan
en dos etapas (Grehan, 1988a): la pn-
mera, cuando los factores climaticos y
geogrificos son favorables, los organis-
mos se hallan en estado de “movili-
dad”, expandiendo su drea de distribu-
cion geogrifica en forma activa. Y la
segunda, cuando han ocupado todo el es-
pacio geogrifico o ecoldgico disponible,
su distribucion se estabiliza, permitiendo
el aislamiento espacial de las poblaciones
en distinlos seclores del area, mediante
barreras y la consecuente diferenciacion
de nuevos laxa.

La panbiogeografia se sustenta en cin-
co conceplos basicos: trazo individual,
trazo generalizado, linea de base, centro
de masa y nodo. El trazo individual re-
presenta las coordenadas del taxon en el
espacio, es decir el sector del espacio en
el cual tiene lugar su evolucion (Croizat,
1958; Croizat er al., 1974; Craw, 1979,
1983, 1985, 1988a, 1988b; Henderson,
1985, 1989 Heads, 1987 Page, 1987).
Operativamente consiste en una linea que
conecla en un mapa las localidades o
areas de distribucion de un taxon o grupo
de taxa relacionados. En la figura 1 po-
demos observar el trazo individual de la
especie Moscharia pinnatifida (Aslera-
ceae), distnbuida en la parte central de
Chile.

Una vez delineado, el trazo individual
s¢ orienta, es decir, se determina su direc-
cién. Para ello se propone una hipdtesis
sobre su linea de base, de acuerdo con
los rasgos mayores que atraviesa, tal co-
mo una plataforma ocednica (Craw, 1983,
1988a; Craw & Page, 1988). Para onentar
un trazo individual también es posible
emplear la informacion cladistica (Craw,
1983), uniendo las localidades de cada ta-
xon con las de su grupo hermano, en for-
ma sucesiva (Figura 2A-C). Incluso cuan-
do se conocen las relaciones cladisticas
para s6lo una parte de los laxa, después
de haber orientado el trazo con la infor-



ﬁgum 3, la isla Chatham, donde conver-
gen dos trazos generalizados, representa
un nodo.

Biogeogralia cladistica

La biogeografia cladistica reposa sobre
una analogia entre la biogeografia y la
sistemnatica, tratando a los taxa como ca-
racteres del andlisis cladistico de las dreas
que habitan. En principio debemos contar
con los cladogramas de dos o mas laxa
animales yjo vegetales, que habiten dife-
rentes areas de una misma region. A par-

tir de ellos se reemplazan los taxa termi-
nales, por las dreas en que habitan y se
obtienen asi cladogramas de dreas (Figura
4). La congruencia entre los distintos cla-
dogramas de dreas permiliri oblener un
cladograma general de dreas, en el que la
secuencia de las dreas indica su separa-
cion histérica (en la figura 4, a partir de
un area ancestral, 123, en principio, se se-
pard el drea 1 del drea 23, vy ésta, poste-
i romente, a su vez, se subdividié en las
| areas 1 y 3).

| F La obtencion de los cladogramas de

Figura 2. Orientacion de un trazo individual, mediame ¢l empleo de una hipitesis cludistica. Figuras
2A-C, cuando existe informacion cladistica para 1odos los taxa; figuras 20-E, coando fala infornma-

cicn cladistica para uno de los 1axa,

macion cladistica disponible, podemos
unir a €l los restantes laxa (por ejemplo
el taxon 9 en la figura 2D-E). Una tercera
forma de orientar un trazo individual, es a
partir de un centro de masa, que es un
centro de mayor diversidad del taxon
considerado (Heads, 1987, Craw, 1983,
1988a; Craw & Heads, 1988).

La coincidencia de vanos trazos indi-
viduales detemina un trazo generalizado.
Un trazo generalizado, delimitado por lo
que Grehan (1988b) califica como homeo-
logia geogrifica, representa una biota an-
cestral, fragmentada por eventos fisicos o
geologicos. En la figura 3 observamos
dos trazos generalizados obtenidos por
Craw (1988a}), para Nueva Zelanda y sus
islas subantarticas.

Loz nodos son localidades o areas
complejas donde dos o mas trazos gene-
ralizados se superponen (Craw, 1982,
1983, 1988a; Page, 1987). Representan
fragmentos de mundes bidticos y geologi-
cos ancestrales diferentes, que se relacio-
nan en espacio-liempo como respuesia a
algiin cambio tectdnico, tal seria el caso
de una colision de dos masas continenta-
les, para formar un drea compuesta, En la

areas, en ¢l comienzo del analisis, es tn-
vial cuando cada taxon es endémico de
un drea ¥ cada drea es habilada por un
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Figura 3. Dhs trazos gencralizados obtenidos por Craw (1988a) par Nueva Zelanda y sus islas su-
bataricas, La isla Chatham (seialada con un astenzco), en donde convergen ambos trazes, consti-
e un nesdo.
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Figura 4. Pasos clementales de la biogeografia cladistica. Se observan los cladogramas de bes taxa
diferentes, sus cormespondientes cladogramas de drcas y el cladograma geneml de dreas.

tnico taxon. Sin embargo esto se compli-
ca cuando en los cladogramas hallamos
y taxa ampliamente distribuidos (MNelson,
1984, Page, 1988, 1990). Para resolver
estos problemas se han propuesto proce-
dimientos, denominados supuestos 1 y 2
(Nelson & Platnick, 1981; Humphries &
Parenti, 1986; Page, 1988, 1990; Nelson
& Ladiges, 1991) y supuesto 0 (Wiley,
1987, 1988a, 1988b; Zandee & Roos,
1987).

Hablamos de dreas ausentes cuando en
uno (o varios) de los cladogramas de
dreas falta una de las dreas que se halla
presente en los demas. Los tres supuestos
consideran que las sdreas ausentes no brin-
dan informacion con respecto a las rela-
ciones entre las ireas, salvo la implemen-
tacion del supuesto 0 de Zandee & Roos
(1987), que las considera como si estu-
vieran primitivamente ausentes,

Las distribuciones redundantes se pro-
ducen cuando una misma drea estd habi-
tada por mas de un taxon terminal del
cladograma. De acuerdo con los supues-
tos 0 y 1, las presencias de distintos taxo-
nes en la misma drea son consideradas
validas y, en la implementacion del su-
puesto 2, cada una es considerada valida-
menle por separado.

Quizas los taxa ampliamente distribui-
dos sean los mas interesantes para anali-
zar. En la figura 5 vemos la forma en que
cada supuesto resuelve un cladograma de
tres taxa, en el que uno se halla amplia-

mente distribuido. El supuesto O trata las
dos dreas habitadas por el mismo taxon,
como un grupo monofilético;, por su par-
te, el supuesto 1 las trata como un grupo
monofilético o parafilético y el supuesto
2 permite todas las ubicaciones de las dos
dreas posibles. Vemos como entre los cla-

dogramas obtenidos bajo el supuesto 1 se
incluye el obtenido bajo el supuesto O y
que los cladogramas obtenidos bajo el su-
puesio 2 incluyen los de los otros dos su-
puestos.

Los méritos relativos de los tres su-
puestos son un tema controvertido. Wiley
(1988a, 1988b) considera que el supuesto
0 es la explicacion mis econdmica para
los datos dados. De acuerdo con Page
(1988), la aplicacion de los supuestos 1 y
2 conduce a soluciones “extra”, que even-
tualmente permitirin oblener (por inter-
seccidn de los distintos conjuntos de cla-
dogramas de dreas) una solucion mais
simple.

Para la obtencion del cladograma ge-
neral de dreas existen distintos procedi-
mientos, cuyas ventajas y limitaciones
han sido poco exploradas (Crisci ef al,
1991a, 1991b). El anilisis de los compo-
nentes (Nelson & Platnick, 1981; Humph-
ries & Parenti, 1986; Page, 1988, 1990;
Nelson & Ladiges, 1991), obtiene el (o
los) cladograma(s) general{es) de areas, a
partir de la interseccion de los distintos
conjuntos de cladogramas de dreas, deri-
vados de la aplicacion de los supuestos 1
o 2 (Nelson, 1984; Page, 1988). La cuan-
tificacion del andlisis de los componentes
(Humphries ef al., 1988) y la simplicidad

Figura 5. Andlisis de los componenies bajo los supuestos 0, 1 y 2 a un cladograma de tres laxa,
uno de cllos ampliamenie distribuido en dos dreas. Obsérvese como los cladogramas resuclios, obte-
nidos bajo el supuesio 1, incluyen al oblenido bajo cl supucsio 0, y los oblenidos bajo ¢l supuesio

2, incluyen a 1odos los anteriores,

%0
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cuantitativa (Wiley, 1988a, 1988b), parten
de una matriz en la que se volcaron los
compenentes extraidos de los cladogra-
mas de areas y se le aplican el algoritmo
de simplicidad de Wagner (Kluge & Fa-
mis, 1969). La diferencia entre ambos ra-
dica en los supuestos aplicados: el 0 para
la simplicidad cuantitativa y el 1 o el 2,
para la cuantificacion del andlisis de los
componentes. El método de compatibili-
dad de componentes (Zandee & Roos,
1987), parte de una matriz similar a la del
método de simplicidad cuantitativa, pero
le aplica un algoritmo de compatibilidad
de grupos, que desarrolld Zandee (1985).

Integracion de ambos paradigmas

La relacion entre ambos paradigmas ha
sido conflictiva, pese a las equivalencias
conceptuales que existen entre ellos, co-
mo entre trazo individual y cladograma
de dreas o entre trazo generalizado y cla-
dograma general de dreas (Craw, 1988a),
Clasicamente, los biogedgrafos cladistas
han considerado a la panbiogeografia co-
mo la precursora de la biogeografia cla-
distica (Ball, 1976; Rosen, 1978; Nelson
& Platnick, 1981; Nelson, 1933; Seberg,
1986). Por su parte los panbiogedgrafos
han discutide enfiticamente las diferen-
c1as entre ambas (Craw, 1982, 1983,
1988a, 1988b; Craw & Weston, 1984).
En este sentido, resulta interesante la dis-
cusion de Craw & Weston (1984), en re-
lacion con la metodologia de programas
de investigacion de Lakatos (1978). Estos
aulores consideran a la panbiogeografia y
a la biogeografia cladistica, como progra-
mas de investigacion progresivos rivales y
sostienen que la panbiogeografia es el
mas exitoso de ambos, dadas varias pre-
dicciones geologicas efectuadas por Croi-
zat (1938, 1961, 1964).

Morrone & Crisci {(1990) sugirieron la
itegracion entre los métodos de la panbio-
geoprafia v los de la biogeografia cladisti-
ca. Suponiendo los taxa hipotéticos A, B, C
y D distnbuidos como en la parte superior
de la figura 6, podemos observar que sus
respectivos cladogramas de dreas no pue-
den ser combinados en un cladograma
general de dreas. Un analisis panbiogeogra-
fico previo (figura 6, parte inferior), habria
maostrado la existencia de dos trazos gene-
ralizados, uno relacionando la parte austral
de América del Sur con Sudifrica, Austra-
lia y Nueva Zelanda, y el otro relacionando
la zona tropical de Amérnica del Sur con
Africa, el sudeste asiatico y Nueva Guinea.

=rmaa

En este caso América del Sur es un drea
compuesta, con elementos pertenccientes a
dos trazos generalizados diferentes. Una
vez que se han determinado estos trazos
generalizados, es posible llevar a cabo el
analisis cladistico de los cladogramas que
los integran, Es asi que en este caso se ob-
tienen dos cladogramas generales de dreas,

uno a partir de cada uno de los irazos gene-
ralizados.

Morrone & Crisci (1990) propusieron
que los métodos de la panbiogeografia y
los de la biogeografia cladistica, fueran
empleados en dos etapas de un mismo
analisis. Los métodos panbiogeogrificos
pemmiten reconccer “homologias™ geogra-
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Figura 6. Integracion entre panbiogeografia y biogeografia cladistica. En la parie superior de la figu-
ra, el andlisis biogeografico cladistico produce un cladograma general de dreas irmesuclto. En la par-
te inferior, el analisis panbiogeogralico previo, penmite distinguir dos Irazos generalizados, a partic
de los cusles se oblicnen dos cladogramess generales de dreas resuelios.
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ficas (trazos generalizados) y después,
con los mélodos cladisticos, se puede re-
construir la secuencia de fragmentacion
de las dreas de cada trazo generalizado.

Métodos cuantitativos

Dentro de la panbiogeografia existen dos
métodos cuantitativos disponibles, uno
basado en la teoria de grafos (Page,
1987) ¥ otro en la compatibilidad de ca-
racteres (Craw, 1988a, 198%9a). Dentro de
la biogeografia cladistica existen cuatro
métodos: el andlisis de los componentes
{Nelson & Platnick, 1981), la simplicidad
cuantitativa (Wiley, 1987, 1988a, 1988b),
la compatibilidad de componentes (Zan-
dee & Roos, 1987) v la cuantificacion del
analisis de los componentes (Humphres
er al., 1988).

Panbiogeografia

Método basado en la teoria de grafos
(Migura TA)

Page (1987) propuso un método basado
en la teona de grafos (Harary, 1969; Ma-
yeda, 1972; Wilson & Beinke, 1979). El
delincado de un trazo individual equivale
al dizefio de un drbol valuado minimo,
que conecta todas las localidades de un
taxon, de mode que la suma de las dis-
lancias sea minima (Page, 1987, Hender-
gson, 1989). Una vezr delineados los tra-
zos, se vuelcan a matrices de
conectividad y de incidencia. A partir de
las matrices de conectividad, las dreas co-
munes a vanos trazos individuales son
identificadas como nodos. Ademais permi-

ten identificar hipitesis cladisticas inco-
mectas ¥ reconocer aneas compuestas. Lasg
matrices de incidencia sirven a su vez,
para identificar lineas de base. Se pueden
hallar detalles del mélodo en Page (1987)
¥ Morrone & Crisci (1990).

Page (1987) propuso someter los re-
sullados de este analisis a pruebas esla-
disticas, idea que posteriormente fue de-
sechada (Weston, 1989).

No existe atin una aplicacidn empirica
de este método.

M¢étodo basado en la compatibilidad
de caracteres (ligura 7B)

Craw (1988a, 1989b) formalizo un méto-
do cuantitativo, basado en la compatibili-
dad de caracteres empleado en la sistema-
tica (Wilson, 1965; LeQuesne, 1969,
1982; Meacham, 1984). Los trazos indivi-
duales son codificados ¥ voleados a una
matriz de areas por frazos, la que s& ana-
liza en busca de compatibilidad entre los
trazos. El conjunto de trazos compalibles
entre si representa un “clique” que se em-
plea para construir el grafo generalizado
que conecla las areas, y que debe trazarse
sobre un mapa para identificar sus lineas
de base. Si se quiere hacer una evalua-
cion estadistica del trazo generalizado, se
pueden generar, al azar, matrices del mis-
mo lamano qué la matnz onginal. Mien-
tras sea mas grande el numero de matn-
ces generadas al azar, ¥ a partir de las
cuales se obtengan “cliques” iguales o
mayores que los provenientes de los datos
reales, menor sera la significacion estadis-
tica del trazo generalizado. Los detalles
de este método se pueden hallar en Craw
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Figura 7. Pasos elementales de los métodos de la panbiogeografia. Figura TA, basado en la tcona de
grofos; figura 70, basado en la compatibilidad de camctercs,
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(1988a, 1989a) ¥ Morrone & Crisci
(1990).

Para obtener los “cliques™ se cuenta
con los programas PHYLIP (Felsenstein,
1986) v cLwcn (Fiala, 1985). Las matn-
ces para la evaluacion estadistica se pue-
den generar con el algoritmo BIPART
{(Wormald, 1984).

Este método fue aplicado por Craw
(1988a) en el andlisis de la relacidn entre
las islas Chatham con Nueva Zelanda ¥
otras islas, v Mormone (1992) lo utilizo
para analizar la relacién de las islas Mal-
vinas con otras areas subantirticas.

Biogeografia cladistica

Andlisis de los componentes
(Migura 8A)

WNelson & Platnick (1981) propusieron el
método conocido como analisis de los
componentes. Posterionnente se encuen-
tran referencias al mismo en Nelson
{1984), Humphries & Parenti {1986), Pa-
ge (1988, 1990) y Nelson & Ladiges
(1991). Luego del analisis de los compo-
nentes de los cladogramas originales, bajo
los supuestos 1 o 2, éstos se resuelven en
conjuntos de cladogramas de areas. A
partic de la interseccidn de los distintos
conjuntos de cladogramas de areas se ob-
tiene(n) el (o los) cladograma(s) gene-
ral(es) de areas.

La aplicacion de los supuestos | y 2,
¥ la interseccion de los conjuntos de cla-
dogramas de dreas, se pueden realizar con
¢l programa COMPONENT version 1.5 (Pa-
ge, 1989b).

Este método fue aplicado por Nelson
& Platnick (1981) para ejemplos hipotéli-
cos; Humphries & Parenti (1986) lo usa-
ron para reanalizar los datos de Rosen
(1976) vy también para algunos ejemplos
hipotéticos; Cracraft (1988) hizo con él
un andlisis de areas de endemismo de la
selva amazonica; por su parte Crisci er al,
(1991a) y Seberg (1991) lo utilizaron pa-
ra analizar las relaciones de la parte aus-
tral de América del Sur, con olras dreas.

Cuantificacion del andlisis de los
componentes (figura 8B)

La cuantificacion del anilisis de los com-
ponentes (Humphries ef al., 1988) codifi-
¢a los componentes extraidos de cada uno
de los cladogramas derivados bajo los su-
puestos | o 2, y construye una matriz de
areas por componentes, la cual analiza
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cuaniitativa; figura 80, compatibilidad de componentes,

con el algoritmo de simplicidad de Wag-
ner. En conlraste con lo propuesio por
Humphries er al. (1988), y siguiendo el
argumento de Page (1989a), Crisci er al.
(1991a) permitieron solo una entrada para
cada uno de los componentes diferentes
de cada conjunto de cladogramas, obteni-

dos del mismo cladograma original de
areas.

La aplicacion de los supuestos 1 y 2
se puede realizar con el programa coMPO-
NENT version 1.5 (Page, 198%b) v la apli-
cacion del algoritme de simplicidad de
Wagner, con los programas Hennig86

version 1.5 (Farris, 1988), PAUP version
3.0 (Swofford, 1990) o pHYLIP (Felsens-
tein, 1986).

Este método fue empleado por Crisci
et al. (1991a) en el andlisis de las relacio-
nes de la parte austral de América del
Sur, con ofras areas.

Simplicidad cuantitativa (figura 8C)

La simplicidad cuantitativa (Wiley, 1987,
1988a, 1988b) se basa en las ideas que
desarrollé Brooks (1985) para estudios de
ecologia histérica. Este método parte del
supuesto 0, es decir, acepta las relaciones
dadas en el cladograma original de dreas,
y construye una matriz de dreas por
componentes, a la cual aplica un algorit-
mao de simplicidad de Wagner (Kluge &
Famis, 1969). Kluge (198E) propuso una
implementacién alternativa de este mé-
todo.

La aplicacién del algoritmo de simpli-
cidad de Wagner se puede realizar con
les programas HennigB6, version 1.5 (Fa-
rris, 1988), paup, versién 3.0 (Swofford,
1990) o PHYLIP (Felsenstein, 1986).

Son muchos los que han aplicado esle
método: Wiley(1987, 1988a, 1988b) en el
reandlisis de datos de Patterson (1981),
Cracraft (1988) y en ejemplos hipotéticos;
Cracraft (1988), para analizar las relacio-
nes entre dreas de endemismo de las aves
de la selva amazénica; Mayden (1988) en
el estudio de areas de endemismo de pe-
ces de agua dulce, en América del Norte;
Kluge (1988) para ejemplos hipotéticos e
islas del Caribe; Griswold (1991) para
dreas de endemismo de arafias de Africa;
¥ Craw (1989a) y Crisci er al. (1991a),
para analizar las relaciones de la parie
austral de América del Sur, con olras
areas.

Comparibilidad de componentes
(figura 8D)

El método de compatibilidad de compo-
nentes fue propuesto por Zandee & Roos
(1987) y parte de una matriz similar a la
del método anterior, pero aplicando el al-
gontmo de compatibilidad entre grupos,
desarrollado por Zandee (1985).

La aplicacion del método de compati-
bilidad de componentes se realiza con el
programa CAFCA (Zandee, 1985).

Esta técnica fue aplicada por Zandee
& Roos (1987) en el reandlisis de los da-
tos de Rosen (1976) v para ejemplos hi-
potéticos,
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Aplicaciones empiricas
Panbiogeografia

En relacién con los métodos de la panbio-
geografia, vamos a discutir la aplicacion
que se hizo del método basado en la com-
patibilidad de caracteres, al realizar ¢l and-
lisis de las relaciones entre las islas Malvi-
nas y olras islas subantirticas (Morrone,
1992). Con el objetivo de llevar a cabo tal
analisis, se emplearon las siguientes dreas:
islas Malvinas, Tierra del Fuego, estepa pa-
tagdnica, Magallanes, isla Georgia del Sur,
isla Campbell y demis islas subantirticas
de Nueva Zelanda, islas Tristan da Cunha-
Gough, islas Crozet, Marion y Prince Ed-
ward, ¥ las islas Juan Femandez. Se selec-
cionaron cincuenta taxa distribuidos en
estas dreas, entre los que se incluyeron 20
especies vegetales (pleridéfitas, Ranuncu-
laceae, Cariophyllaceae, Chenopodiaceae,
Polygonaceae, Violaceae, Brassicaceae,
Poaceae y Apiaceae) y 30 animales (insec-
tos, crusticeos, oligoquelos ¥y moluscos),
La matriz de dreas por trazos se analizo
con el programa piviie (Felsenstein,
1986). Se obtuvieron 21 “cliques”™ diferen-
tes, los que se combinaron en cinco trazos
generalizados y se trazaron las lineas de
base (figura 9).

Tres trazos generalizados con lineas de
base en el Océano Atlintico Sur, conectan
las islas Malvinas con Tristan da Cunha-
Gough, con la isla Georgia del Sur, y con
Crozet, respectivamente. Luego, los tres tra-
zos prosiguen hasta Tierra del Fuego y de alli
llegan hasta Magallanes.

Dos trazos generalizados poseen linea
de base en el Pacifico Sur. Uno relaciona
la isla Campbell con Tierra del Fuego y
desde alli se bifurca hasta las islas Malvi-
nas ¥ Magallanes. El otro, parte de las is-
las Juan Ferndndez, va hacia Magallanes
¥, por ultimo, a las islas Malvinas.

Los cinco trazos generalizados com-
parlen dos segmentos en comuin, el que
conecta las islas Malvinas con Tierra del

Fuego y el que conecta esta dltima con |

Magallanes. Tanto las islas Malvinas co-
mo Tierra del Fuego resultaron ser nodos,
es decir, dreas donde habitan biotas de
origen diferente.

Biogeografia cladistica

Crisci er al. (1991a) aplicaron tres de los
métodos propuestos por la biogeografia
cladistica al anilisis de las relaciones de
la parte austral de América del Sur (andli-

n_lll

Figura 9. Trazos generalizados del andlisis panbiogeogrifico de las islas Malvinas y varias drcas
subantamicas (Mormone, 1992), CA = isla Camphell ¥ demas islas subaniariicas de Nucva Sclanda;
CH = islas Crozet, Marion y Prince Edwand; EP = estepa patagonica; GS = isla Georgia del Sur,
IM = lslas Malvinas; JF = Islas Juan Femandez, MA = Magallanes; TC = islas Tristin da Cunha-
Gough; TF = Tiera del Fuego. Los cuadrados indican lineas de base y los asteriscos nodos.

sis de los componentes, cuantificacion del
analisis de los componentes ¥ simplicidad
cuantilativa). Se parlio de los cladogramas
de 17 taxa animales y vegelales: Oxely-
trum-Promaphila (Coleoptera), Diamesinae
y Podonominae (Diptera), Pseudopsinea y
Metallicina (Coleoptera), Siphlonunidae (Ep-
hemeroplera), Nannochoristinae (Mecoplera),
Eriacoccus-Madarocoecus  (Hemiplera), Nor-
hofagus-Fagus (Fagaceae), Cymtaria (Cyttaria-
ceae), Crinadendron-Dbowcenia-Periperdadenia

|y Arisiorelia (Bl ), Embothii

(Proteacene), Negria-Drepanthus (Gesneriacene),
Oreomnrrhis (Apuceae), Droperes (Thymelea-
ceae) ¥ Drinns (Winteraceae).

La aplicacion del analisis de los com-
ponentes permitio obtener dos cladogra-
mas de dreas, por interseccién de diez
conjuntos de cladogramas derivados bajo
el supuesto 1 y cuatro, bajo el supuesto
2. Los dos cladogramas obtenidos bajo el
supuesto 1 (figura 10 A-B), difieren en la
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posicion de la rama basal (Suddfrica o el
par América del Norte-América del Sur
tropical) y se asemejan en que las areas
australes conforman un grupo monofiléti-
co, en ¢l que la parte ausiral de América
del Sur, es el drea hermana de las restan-
tes. Uno de los cladogramas obtenidos
bajo el supuesto 2 coincide con uno oble-
nido bajo el supuesto 1 (figura 10 B),
olro es consislenle con ambos cladogra-
mas obtenidos bajo el supuesto 1 (figura
10 C-D) y los dos restantes son consis-
tentes con los obtenidos bajo el supuesto
2, exceplo por la posicion de Nueva Gui-
nea (figura 10 D-E).

La cuantificacion del anilisis de los
componentes bajo el supuesto | produjo
nueve cladogramas de dreas (la figura 10
F muestra el consenso estricto de estos
cladogramas). Bajo el supuesto 2 se obtu-
vo un tnico cladograma (figura 10 G).

La simplicidad cuantitativa permitio
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obtener dos cladogramas generales de
dreas en que América del Norte y la zona
tropical de Aménca del Sur, son dreas
hermanas y la parte austral de Aménca
del Sur se incluye en un grupe monofilé-
tico, junto con las demads dreas australes.

Los tres andlisis de Crisci er al.
{1991a), sustentan la idea del origen hi-
brido de la biota de Ameérnca del Sur
Aménca del Sur tropical, mas relacionada
con Ameérnica del Norte, y América del
Sur austral, constiluyendo un grupo me-
nofilético con Australia, Tasmania, Nueva
Guinea, Nueva Caledonia y Nueva Zelan-
da. Las hipotesis de relaciones conflicti-
vas eéntre América del Sur en su parte
austral, con otras dreas australes, sugieren
que la primera representara, en si misma,
un aréa compuesta.

Conclusiones

Aparentemente, la panbiogeografia v la
biogeografia cladistica son programas de
investigacion progresivos en competencia.
Asi lo han visto los partidarios de uno u
olro programa, al enfrentarse en acalo-
radas controversias. Sin embargo, es
nuestra idea que ambas propuestas no son

excluyentes sino complementanas. Tal co-
mo lo desarrollamos en el capitulo Fun-
damentos, creemos posible integrarlos
como parte de un mismo andlisis biogeo-
griafico.

La cantidad de métodos disponibles es
el reflejo del fecundo periodo por el que
alraviesa la biogeogralia histérica. Es lici-
to afirmar entonces, que lo riguroso y ex-
plicito de sus métodos, son las credencia-
les con las que la panbiogeografia y la
biogeografia cladistica se presentan a la
comunidad cientifica. Por otra parte, es
preciso senalar que existen muy pocos es-
tudios, en especial estudios cniticos, que
analicen las ventajas v desventajas de los
distintos métodos, lo que a nuestro enten-
der, es una consecuencia de la escasez de
estudios empiricos, basados en ejemplos
reales.

El final del siglo XX sera testigo del
afianzamiento de alguno de estos méto-
dos. Los resultados de los estudios pan-
biogeograficos y cladisticos disponibles,
aundgue escasos, son promisonoes. El futu-
ro de los mélodos de la biogeografia his-
térica es dificil de augurar. Sin embargo,
esta situacion de incertidumbre no debe
detenernos. Vale la pena reflexionar sobre

las palabras de Hamlet con las que inicia-
mos este trabajo. Cuando Hamlet enfrenta
lo incierto, desafia a los augurios, pues
éstos solo pueden predecir el éxito o el
fracaso;, pero nada, exceplo el propio
hombre, puede evilar el enfrentarse a sus
propias incertidumbres & incorporarse so-
bre ellas. Asi como el héroe de Shakes-
peare, a pesar de las incertidumbres, no
renuncia a su lucha, tampoco los bioged-
grafos deberian hacerlo. En tales momen-
tos, la cuestion central no es la tragedia
de Hamlet, ni siquiera el futuro de la bio-
geografia, es el espiritu del hombre aspi-
rando a la grandeza.
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