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RESUMEN

Aqui se presenta una revision bibliografica de los principales aspectos tedricos que representan la
base fundamental dentro de cualquier estudio biogeografico que busque investigar el origen, asi como
los principales factores que han condicionado los patrones de distribucion de las biotas actuales.
Seguidamente, se explican con una sencilla base de datos, las herramientas metodoldgicas para el
analisis panbiogeografico y de biogeografia cladistica mas empleadas en este tipo de estudio.

ABSTRACT

Here is a literature review of the main theoretical aspects that represent the foundation in any
biogeographic study that seeks to investigate the origin and the main factors that have determined the
distribution patterns of the current biota. Then, explains with a simple database methodological tools
for panbiogeographic and cladistic biogeography analysis most used in this type of study.
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INTRODUCCION

El origen y la distribucion de las biotas actua-
les constituyen un topico de gran relevancia en
las investigaciones bioldgicas. El fin Gltimo de
este tipo de estudios es el planteamiento de hipo-
tesis referentes a aquellos procesos que, a traves
del tiempo, han dado origen al conjunto de espe-
cies que estan presentes en un area geografica
en particular (Cracraft, 1994).

Los estudios que faciliten la comprension de
los procesos pasados y presentes que han y/o
contintan generando los patrones de distribucion
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bidticos actuales, deben involucrar la reconstruc-
cion histérica basada en relaciones filogenéticas
y geograficas (McDowall, 2004). Emprender un
estudio de esta naturaleza implica necesariamente
utilizar un enfoque multidisciplinario basado en los
principios de la biogeografia histérica (Nelson
y Platnick, 1981) o en los fundamentos de la
filogeografia (Avise y col., 1987; Avise, 1998),
dependiendo del nivel taxonédmico elegido para los
analisis.

Biota. Todas las especies de plantas,
animales y microorganismos que habitan en
una region. Relaciones filogenéticas. Se re-
fiere a las relaciones genealdgicas que
existen entre taxa ancestrales y sus descen-
dientes. En la escuela Sistematica Filo-
genética estas relaciones se representan
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graficamente en arboles filogenéticos de
ancestria comun  (Hennig, 1965; Wiley vy
col.,, 1991). Biogeografia Historica. Estudio
del desarrollo de los linajes y biotas, inclu-
yendo sus origenes, dispersiones y extin-
ciones (Nelson y Platnick, 1981). Filogeo-
grafia. Campo de estudio concerniente a
los principios y procesos que gobiernan las
distribuciones geograficas de linajes genea-
I6gicos, especialmente aquellos dentro y en-
tre especies cercanamente relacionados
(Avise, 2000).

Ambos enfoques tratan de descubrir los patro-
nes de la historia comun de la biota, explorando
sus componentes espaciales y temporales, pero a
niveles diferentes de la historia evolutiva; mien-
tras que la biogeografia historica define los pa-
trones filogenéticos entre especies y linajes
superiores, atribuibles a eventos relativamente an-
tiguos en la historia de la Tierra, la filogeografia
se refiere al origen y relaciones de los taxa al
menor nivel taxondémico, es decir, individuos den-
tro y entre poblaciones (Zink, 2002). La interpre-
tacion usualmente requiere informacién prove-
niente de estudios en los campos de la genética
molecular, genética de poblaciones, filogenética,
demografia, etologia y geografia historica, resul-
tando ser disciplinas integradoras (Avise, 1998).
De cualquier manera, existe paralelismo entre la
teoria y los métodos utilizados en ambas, ya que
se fundamentan en andlisis filogenéticos, basados
en andlisis de taxa uUnicos (clados en el caso de
la biogeografia histérica y especies en la filo-
geografia), con la opinion consensuada de que
son mas robustos cuando multiples especies o li-
najes son incluidos en el estudio (Zink, 2002).

Estudios realizados a principios de la década
de los 90 han suministrado evidencia de que la
diversidad de especies y las distribuciones de las
biotas continentales reflejan una larga historia de
respuestas a cambios de habitats producidos por
actividad geoldgica desde hace varios millones de
afios (tiempo antiguo) asi como de los ciclos gla-
ciales e interglaciales desde hace cientos de mi-
les de afios (tiempo reciente) (Riddle, 1996). La
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documentacion de los patrones historicos de
especiacion dentro de los clados componentes
de las biotas continentales representa el primer
paso en el entendimiento de los procesos de for-
macion de dichas biotas.

Clado. Grupo natural o monofilético, es
decir, aquel que incluye a todos los descen-
dientes y a su ancestro comun mas reciente.
Grupo de especies cuyos miembros estan
mas cercanamente relacionados entre si que
con otras especies de otros grupos (Hennig,
1965). Especie. Categoria taxondmica fun-
damental para la clasificacion de los orga-
nismos.

VICARIANZA VS DISPERSION

Existen dos grandes orientaciones dentro de la
biogeografia historica: la biogeografia vicariante
y la biogeografia dispersalista, orientada la pri-
mera hacia los fendmenos de vicarianza y la
segunda en los procesos dispersivos como las
principales causas del establecimiento de los pa-
trones de distribucion de la biota actual.

Vicarianza. Separacién geografica y ais-
lamiento en subpoblaciones, de una pobla-
cion original, como resultado la accion de
diferentes eventos vicariantes. Eventos vica-
riantes. FenOmenos tectonicos, eustaticos,
climaticos u oceanograficos que producen
el aislamiento geografico de poblaciones
previamente conectadas. Dispersion. Movi-
miento de los organismos fuera de su punto
de origen (Lomolino y col., 2006).

Con base en la observacion de que la mayoria
de las especies no estan distribuidas al azar sino
agrupadas en dareas de endemismo, Cracraft
(1994) sefiala que la clave para entender la histo-
ria de las biotas estd en la aplicacion de métodos
de biogeografia vicariante, los cuales intentan
establecer concordancias entre las historias espa-
ciales de clados cuyos taxa constituyentes com-
parten patrones comunes de endemismo. El
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hecho de que la distribucion de los organismos
esté agrupada en &reas de endemismo es una
evidencia fuerte de que las biotas estan historica-
mente estructuradas, que presenten relaciones je-
rarquicas y que las areas muestren un patron
historico. Es posible que algunas éareas de ende-
mismo pudieran originarse como resultado de re-
petidas colonizaciones debidas a desplazamiento
a larga distancia, como por ejemplo en las regio-
nes insulares, pero esta situacion seria mucho
menos probable para las biotas continentales o
marinas. En cualquier caso, los métodos de bio-
geografia vicariante proveen una via directa para
probar esas alternativas.

El enfoque de la biogeografia dispersalista,
con investigadores como Ernst Mayr y George
Simpson entre sus principales exponentes de la
época reciente, estd basado en cinco principios
basicos:

(1) Los taxa superiores se originan en centros
de origen, donde ocurre una subsecuente
especiacion;

(2) EI centro de origen de un taxdn puede ser
estimado por criterios especificos;

(3) La distribucion de los fosiles es esencial
porque los fosiles mas antiguos estaran localiza-
dos més cerca del centro de origen;

(4) Las nuevas especies evolucionan y se dis-
persan, desplazando a las especies mas primitivas
hacia las &reas periféricas, lejos del centro de
origen, donde se encontraran las especies mas
apomorficas; y

(5) Los organismos se dispersan tan extensa-
mente como sus habilidades y las condiciones fi-
sicas del medio se lo permitan, de manera que
taxa derivados desplazan a los taxa primitivos ha-
cia los bordes del intervalo de distribucion. La
critica fundamental a esta orientacion radica en
que este método genera hipdtesis irrefutables y
especificas para cada taxon en estudio (Wiley,
1981; Morrone y Crisci, 1995).
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Las escuelas biogeograficas vicariante y dis-
persalista son compatibles con el planteamiento
de que la especiacion alopéatrica sea la dominan-
te, pero difieren en cdmo se establece la inte-
raccion entre dispersion y alopatria. En el para-
digma vicariante, la expansion del intervalo de
distribucion es un evento raro, pero cuando se
produce es extensivo y seguido por una serie de
eventos de aislamiento alopatricos, interrumpidos
por dispersiones al azar muy ocasionales; si el
evento de aislamiento afecta a muchos organis-
mos simultaneamente, el proceso generara arbo-
les con topologia congruentes.

Los Dispersalistas consideran las expansiones
del intervalo de distribucion como un fenémeno
mas comudn y regular, asumiendo un movimiento
unidireccional e idiosincratico de un pequefio nu-
mero de fundadores en una nueva region seguido
por especiacion, lo cual podria ocurrir simultanea-
mente en muchos linajes, de manera de poder
explicar la congruencia entre dichos linajes (Zink
y col., 2000). Estos mismos autores sefialan que
probar la existencia de patrones vicariantes jerar-
quicos requiere un andlisis filogenético de malti-
ples linajes, cada uno conteniendo al menos tres
taxa endémicos, escogidos al azar de una Unica
gran region, seguido por la determinacion de con-
gruencia de la topologia de los arboles. Con-
gruencia normalmente implica una serie de
fraccionamientos por eventos vicariantes e incon-
gruencia se explica por dispersion diferencial a
través de barreras preexistentes, diferente nime-
ro de taxa terminales (principalmente si el taxon
escogido es de amplia distribucién) y por
extinciones.

De los planteamientos anteriores se desprende
que es fundamental determinar el porcentaje de
contribucion de los procesos de vicarianza y
dispersion, como mecanismos principales que
condicionan la expresion de los procesos domi-
nantes (especiacion y extincion) en el origen y
diversificacion de las biotas, asi como el nivel de
congruencias entre los patrones de distribucion
geografica de la biota y su filogenia (Cracraft y
Prum, 1988; Zink y col., 2000).



Bol. Acad. C. Fis., Mat. y Nat. Vol. LXXII No. 2, 2012

En su publicacion de 1994, Cracraft sefiala
que los estudios del origen y diversificacion de
especies se pueden enfocar a gran escala, donde
prevalecen procesos como especiacion y extin-
cion en grandes regiones o continentes, 0 a me-
nor escala, en comunidades locales, donde las
explicaciones se basan en procesos a nivel
poblacional (assembly rules), pero recalca que
los procesos causantes de los cambios a gran
escala, también pueden explicar en buena medida
los cambios a pequefia escala. El autor define
assembly rules como patrones no-azarosos en la
organizacién y estructura de las comunidades
ecoldgicas como resultado de inmigraciones se-
lectivas, extinciones o interacciones entre espe-
cies. También sefiala que existen cuatro procesos
primarios que pueden ocasionar que Se incorpo-
ren o eliminen especies de una region y detalla la
metodologia para determinar cual seria el proceso
imperante en cada caso de estudio. Estos proce-
sos incluyen: (1) Especiacion; (2) Extincion; (3)
Dispersion biética; y (4) Desplazamiento a larga
distancia, estableciendo que la especiacion por
vicarianza de poblaciones ancestrales amplia-
mente distribuidas y la dispersion bidtica produ-
cen un conjunto de especies “histéricamente
estructurado” (especies originadas por vicarianza
en un area determinada estaran filogenéticamente
mas cercana o relacionadas que especies herma-
nas originadas en otra area), mientras que el
desplazamiento a larga distancia produce un
conjunto de especies “histéricamente no-estructu-
rado” (distribucion amplia pero en forma de par-
ches, ya que los individuos colonizan éreas ecol6-
gicamente similares a las que ya habitan, salvan-
do barreras ya existentes) que no concuerda con
el tipo de patron filogenético que se espera ob-
tener.

Especiacion. Proceso de formaciéon de
nuevas especies. Extincion. Desaparicion
definitiva de una especie o linaje. Disper-
sion Biotica. Fendmeno a nivel poblacional
que describe un cambio en el intervalo de
distribucién espacial de las poblaciones de
una especie, por expansion del territorio
utilizado en espacios no muy lejanos del
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intervalo original de distribucion. Desplaza-
miento a larga distancia. Proceso que des-
cribe el desplazamiento de un pequefio
numero de individuos de una poblacién vy
que involucra una rapida colonizacién a
través de una barrera de un territorio ale-
jado de su intervalo de distribucion origi-
nal (Cracraft, 1994).

Los patrones de distribucion espacial no son el
Unico aspecto a considerar en este tipo de estu-
dio, ya que el conocimiento de la medida del
tiempo (timing) en que se suceden los eventos
puede distinguir los grupos que se diversifican du-
rante el mismo periodo de tiempo, y que podrian
haber experimentado los mismos eventos
causales, de aquellos que se han diversificado du-
rante diferentes periodos y que requieren explica-
ciones causales distintas. Ignorar la informacién
temporal obscurece las conexiones entre los pa-
trones biogeograficos y sus causas subyacentes,
ya que se pueden presentar casos de congruen-
cia e incongruencia, que sugieren una causa co-
mun o fendmenos especificos de cada linaje,
tales como dispersion y extincion, respectivamen-
te. Cuando se trata de pseudo-congruencia se
obtienen é&rboles de igual topologia pero
desfasados en el tiempo, mientras que pseudo-
incongruencia se refiere a aquellos arboles de di-
ferente topologia y ademads, desfasados en el
tiempo (Donoghue y Moore, 2003).

Concomitante a la problemaética de la informa-
cion temporal en estudios biogeogréficos, surge la
inclusion de grupos fosiles en estos analisis como
un punto controversial. Lieberman (2002; 2003)
plantea que la exclusion de grupos fosiles o la
incorporacién de grupos con un registro fosil in-
completo en un analisis de biogeografia historica
puede conducir a la obtencién de arboles arti-
ficialmente incongruentes o imprecisos. Por lo
tanto, este autor recomienda evitar la inclusion de
grupos que hayan existido durante largos periodos
de tiempo, que tengan baja diversidad y que
muestren un pobre registro fésil. Al respecto,
Roy vy col. (1996) sefialan que la rapidez de las
fluctuaciones climaticas del Pleistoceno también
puede explicar los agrupamientos anémalos de fo-
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siles, ya que las comunidades pueden asociarse
mas con estos cambios ecoldgicos que con los
macroevolutivos.

ESPECIES Y ESPECIACION

En secciones anteriores se manejo el término
especie en su sentido mas simple: la unidad
taxondmica fundamental para la clasificacion de
los organismos. Ahora bien, definir una especie
contindia siendo tema de discusidn y controversia;
Wiley y Lieberman (2011) presentan una exce-
lente discusion acerca de la consideracion de las
especies como entes reales o nominales, ademas
de los problemas que se originan dependiendo de
la naturaleza que se le adjudique a las especies,
como Tipos/Clases, Conjuntos o Individuos. Au-
nado a lo anterior, es posible encontrar hasta la
fecha una multiplicidad de Conceptos de Espe-
cie, dependiendo de la orientacion y éarea de
cada investigador. Entre los conceptos mas utili-
zados o aceptados destacan el Tipologico, el
Biologico, el Evolucionario, el Filogenético y
las Unidades Evolutivamente Significativas.

Conceptos de Especie. Tipoldgico: los in-
dividuos son meramente la expresion del
mismo tipo, sin ninguna relacién especial
entre ellos. Las variaciones son el resultado
de manifestaciones imperfectas de las ideas
implicitas en cada especie. En la tradicion
filosofica  del Esencialismo (Platén,
Aristoteles, Linnaeus, etc). Bioldgico: grupos
de poblaciones que, de hecho o potencial-
mente, se reproducen entre si y que estan
reproductivamente aislados de otros grupos.
Evolucionario: una especie evolutiva es un
linaje Unico de poblaciones de ancestros-
descendientes, el cual mantiene su identidad
de otros linajes y tiene su propia tendencia
evolutiva y destino histérico. Filogenético:
una especie es el grupo de organismos in-
dividuales diagnosticable mas pequefio,
dentro del cual existe un patrén parental
de ancestros y descendientes (Mayr, 1940;
Wiley, 1978; Simpson, 1961; Cracraft,
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1983, citados por Wiley vy Lieberman,
2011). Unidades Evolutivamente Significati-
vas: grupos de poblaciones histéricamente
aisladas y reciprocamente monofiléticos
para los alelos del ADNm y que muestran
divergencia significativa para alelos de los
loci nucleares (Moritz, 1994).

Cada una de estas propuestas tiene sus venta-
jas y desventajas (de Queiroz y Donoghue, 1988;
Cracraft, 2000), ya que algunos conceptos desta-
can Unicamente las condiciones reproductivas, sin
considerar a los organismos de reproduccion
asexual (por ejemplo, el Bioldgico), otros incluyen
el fundamento histérico-evolutivo eliminando la li-
mitacion anterior pero con supuestos problemas
de operatividad (por ejemplo, el Evolucionario) o
con proyecciones sobreestimadas del numero de
especies al basar los analisis en muy pocos 0 un
Unico caracter apomorfico (por ejemplo, el
Filogenético).

Maés recientemente, gracias a los avances de
las técnicas moleculares, se desarrolla el concep-
to de Unidades Evolutivamente Significativas,
utilizado principalmente con fines de manejo
poblacional en aquellos casos donde las especies
identificadas como validas incluyen multiples lina-
jes evolutivos geogréaficamente distintos o no re-
presentan un grupo monofilético de poblaciones
(Riddle y Hafner, 1999). Dentro del concepto de
Unidades Evolutivamente Significativas se presen-
ta una condicién fundamental que debe alcan-
zarse, la monofilia reciproca, definida en el
contexto de un modelo de evoluciéon mitocondrial
(herencia materna Unicamente) que explica como
pueden resultar incongruencias entre arboles de
genes y arboles de especies. Se dice que dos
poblaciones o especies serdn reciprocamente
monofiléticas si, para un dado arbol de genes,
los alelos dentro de cada poblacion han coales-
cido hacia un linaje monofilético con respecto a
la otra poblaciéon (Futuyma, 2005; Lomolino y
col., 2006). Bajo este modelo, los andlisis filoge-
néticos de secuencias de nucle6tidos del ADNm
de ejemplares representantes de periodos tem-
pranos en la historia de especies hermanas puede
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producir &rboles que sugieran polifilia y luego
parafilia de una o ambas especies. S6lo después
de suficiente extincion de haplotipos complemen-
tarios, las especies seran nuevamente mono-
filéticas respecto una de la otra y los arboles de
genes reflejardn la historia de las especies; este
proceso es referido como lineage sorting, es de-
cir, extincion estocéstica de linajes de haplotipos
ancestrales en una poblacion (Kizirian y Donnelly,
2004). Los autores reconocen que el concepto es
atil al describir algunos patrones de la evolucion
de haplotipos, pero indican que como criterio para
reconocer unidades de diversidad bidtica posee
deficiencias teoricas.

Caracter apomorfico. Presente en los
descendientes. Caréacter plesiomorfico. Pre-
sente en el ancestro (Wiley y col., 1991).
Haplotipo. Un alelo haploide para un gen
0 grupos de genes fuertemente ligados.
Coalescencia. El punto en el tiempo (tiempo
absoluto o generacional), en un &rbol de
genes, en el cual dos linajes de alelos
divergen de un linaje ancestral. Polifilia.
Condicion en la cual el ancestro comun
mas cercano se ubica en otro taxon.
Parafilia. Condici6on en la que uno o mas
de los descendientes de un ancestro comdn
reciente estdn excluidos del grupo interno
(Wiley vy col., 1991).

En su recopilacion sobre diferentes evaluacio-
nes de los conceptos de especie, Wiley y
Lieberman (2011) indican que el concepto de es-
pecie mas acorde con los preceptos de la siste-
maética filogenética es el Concepto Evolucionario
de Especie, ironicamente definido por Simpson,
un sistematico evolucionario, y presentan un resu-
men de los argumentos a favor del mismo, con
dos justificaciones muy robustas:

(1) Las especies son tratadas como linajes; y

(2) Las especies son vistas como linajes que
evolucionan independientemente.

Con base en lo anteriormente expuesto resulta
indiscutible la dificultad de definir especiacion,
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en virtud de la multiplicidad de conceptos de es-
pecie y de los posibles tipos de especiacion aso-
ciados. Desde los afios 40 del pasado siglo hasta
la fecha, la importancia relativa de los diversos
modos de especiacion reconocidos en zoologia ha
sido un tema altamente controversial (Mallet,
2001), debatiéndose entre los investigadores incli-
nados hacia la especiacion alopétrida por vica-
rianza como la principal causa de formacion de
nuevas especies y aquellos que defienden la
predominancia de la seleccion natural.

La Seleccion Natural es el mecanismo
que favorece a ciertos fenotipos bajo deter-
minadas condiciones ambientales, produ-
ciendo supervivencia y reproduccion dife-
rencial de los individuos dentro de una po-
blacion. La accion de la seleccion natural
dependerd del nivel de heterogeneidad del
ambiente, comprendiendo tres tipos bésicos:
la Estabilizadora, que actia en ambientes
homogéneos, y las Disruptiva y Direccional,
que pueden ejercer su accion Unicamente
en ambientes heterogéneos; como resulta-
dos, la primera ocasiona un incremento en
la diversidad bioldgica al promover el esta-
blecimiento de ambos fenotipos extremos,
mientras que las dos restantes basicamente
mantienen, o inclusive disminuyen, la diver-
sidad existente al favorecer a un unico
fenotipo a expensas del resto y al mantener
los fenotipos promedio, respectivamente
(Hartl y Clark, 1997). Como resultado de
la seleccion natural, se habla comuUnmente
de adaptacion al medio. Al referirse al tér-
mino adaptacion también es comdn confun-
dirlo con procesos de aclimatacion, tenien-
do que ver éste Gltimo con la facultad de
algunos individuos de sobrevivir temporal-
mente en un ambiente muy diferente de su
habitat natural, no implicado que esta fa-
cultad tenga algin rasgo heredable. En
sentido evolutivo, los caracteres adquiridos
via seleccion natural, y que le confieren al-
guna ventaja al grupo (especie, linaje, etc)
que los posee, son los que presentan venta-
jas adaptativas (aptaciones). Para ser mas
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estrictos con la terminologia, Gould y Vrba
(1982) restringen el término adaptacion
s6lo para aquellos caracteres ventajosos
que han mantenido su funcion original,
mientras que los caracteres que han cam-
biado de funcién a través de la evolucion
del grupo, son denominados exaptaciones.

No solamente la Seleccion Natural puede
ser factor de diversificacion de la biota,
también existen cambios selectivamente neu-
tros regidos por mecanismos de deriva gé-
nica al azar y por las mutaciones. Por
mutacion se entiende cualquier cambio en
el material genético. Estas, con una tasa
cuantitativa total tedrica aproximada de
102 mutaciones. gameto. caracter. genera-
cion y acompafiada de abundante pleio-
tropia, pueden alcanzar un nivel suficiente
para mantener cierta cantidad de variacion
here- dable para caracteres poligénicos en
grandes poblaciones, bajo un efecto consi-
derable de seleccion estabilizadora (Lande,
1980). La Deriva Geénica al Azar compren-
de cambios al azar dentro del patron de
frecuencias alélicas de una poblacion
(Hartl y Clark, 1997); el efecto de este
proceso se hace mas evidente en poblacio-
nes pequefias aisladas, donde la variacion
azarosa de la frecuencia de un alelo igual-
mente puede resultar en deleccion o fija-
cion del mismo, ya que en poblaciones
grandes, la panmixia tiende a mantener las
frecuencias originales de los alelos y con-
trarrestar la tendencia a la variacion pro-
ducida por la deriva.

El Seleccionismo propone que la tasa de
supervivencia y reproduccion, asi como la
transmision del material genético a la siguien-
te generacion, estdn determinados funda men-
talmente por el ambiente (Mayr, 1969), mien-
tras que el Neutralismo establece que la ma-
yoria de las mutaciones son adaptativamente
equivalentes, es decir, son efectivamente neu-
tras y no afectan el valor adaptativo del or-
ganismo portador (Kimura, 1968).

61

En su méas sencilla expresion, la especiacion
es la formacion de nuevas especies. En lenguaje
evolutivo, puede definirse como la emergencia de
nuevos linajes a partir de especies ancestrales
(Funk y Brooks, 1990), en las cuales se han de-
sarrollado mecanismos de aislamiento reproduc-
tivo (Futuyma, 2005). Larson (1989) define a la
especiacién como un evento histérico que impone
una intrinseca cercania reproductiva en la pobla-
cion que estd evolucionando y afiade que a tra-
vés de este evento, parte de la poblacion se hace
genéticamente independiente de aquellos con los
cuales habia sido anteriormente compatible, resul-
tando asi una nueva linea evolutiva a partir de
dicho linaje.

Los tipos de especiacion se ha establecido
tradicionalmente con base en argumentos geogréa-
ficos (Endler, 1977), partiendo de dos tipos o mo-
dos extremos: simpatria y alopatria. La espe-
ciacion de tipo simpéatrida se presentan cuando
surgen nuevas especies de poblaciones que no
estaban segregadas geograficamente, mientras
que la especiacion alopéatrida o vicariante resulta
de la separacion fisica (por la aparicion de una
barrera) de una poblacion relativamente grande
de una especie ancestral y el establecimiento de
linajes independientes de cada una de ellas
(Nelson y Platnick, 1981). Un tipo especial de
especiacion en condiciones de simpatria es la
especiacion parapétrida, que se presenta cuando
las especies evolucionan como poblaciones conti-
guas en un clino continuo (Bush, 1975); en 1938,
Huxley definid clino como el gradiente de un ca-
racter medible.

Diversos autores consideran dos vias por las
cuales se pueden presentar casos de especiacion
alopétrida: por subdivision de una gran poblacién
ancestral en dos o més poblaciones relativamente
grande y a partir de cambios genéticos drasticos
por reduccion de la variabilidad genética (efecto
fundador) en pequefias poblaciones periféricas
aisladas de la gran poblacion ancestral (Bush,
1975; Lande, 1980; Futuyma, 2005). Los meca-
nismos operantes en cada caso serdn diferentes,
ya que la divergencia entre dos o mas
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subpoblaciones de gran tamafio estara condiciona-
da a su establecimiento en ambientes diferentes,
mientras que en pequefias poblaciones aisladas la
deriva génica al azar serd determinante como
causal de divergencia.

En la especiacion simpatrida, la etapa crucial
es el establecimiento de un polimorfismo estable
en un ambiente heterogéneo (Maynard-Smith,
1966) y el surgimiento de ciertos mecanismos de
aislamiento reproductivo (Bush, 1975). La selec-
cion disruptiva (por adaptacion a dos o maés
ambientes diferentes) y los cambios o rearreglos
cromosomicos (aneuploidia o poliploidia) son
los mecanismos principales propuestos en la
especiacion simpatrida. Otros patrones de diver-
gencia involucrados en la formacion de especies
con un origen simpatrido son los factores tempo-
rales, quimicos (feromonas) y simbidticos, la hi-
bridacion y la poliploidia (Bush, 1975).

Aneuploidia. Formacion de un nuevo
arreglo cromosomico resultante de un incre-
mento o decremento del ndimero de cromo-
somas por un par. Poliploidia. Condicion de
poseer tres 0 mas juegos de cromosomas.
Hibridacion. Produccion de descendientes
por parentales de dos especies, poblaciones
0 genotipos diferentes (Hartl y Clark, 1997).

La especiacion parapéatrida, asociada con la
formacion de clinos, se asemeja a la especiacion
alopéatrida por efecto fundador, pero defiere de
ésta en tres aspectos bésicos: (1) no requiere
aislamiento espacial, (2) los niveles de tolerancia
a un amplio intervalo de condiciones ambientales
(vagilidad) son muy bajos y (3) los mecanismos
de aislamiento reproductivo se adquieren simulta-
neamente con la explotacion de un nuevo hébitat
por individuos genéticamente Unicos (Bush, 1975).

Ademas de los modos de especiacion geogra-
fica antes expuestos, existen otros enfoques que
no contemplan los patrones de distribucion geo-
gréfica de las especies; por ejemplo, White
(1978) propone nueve tipos de especiacion basa-
do fundamentalmente en estudios cromosémicos:
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3 tipos alopatridos, 3 semi-geogréficos, 1 sim-
patrido, especiacion por poliploidia y especiacion
asexual. Por el contrario, Templeton (1980) reali-
za una clasificacion de la especiacién basado
principalmente en las fuerzas y mecanismos
genéticos que fundamentan la evolucion de las
barreras de aislamiento, y plantea que las consi-
deraciones geograficas son también importantes,
pero s6lo como soporte y no como definicion pri-
mordial de especiacion. Este ultimo autor propone
la Taxonomia Mecanistica de la Especiacion, con
dos mecanismos béasicos: Transiliencia y Diver-
gencia. En la Transiliencia la especiacion se
presenta cuando dos o mas poblaciones que ex-
perimentan fuerzas selectivas similares se aislan
reproductivamente debido a la ruptura de al me-
nos uno de los complejos de genes coadaptados;
comprende a su vez tres tipos: Genética, Cromo-
somal e Hibridacion. En la Divergencia, las ba-
rreras aislantes evolucionan en una forma con-
tinua, con alguno de los tipos de seleccion natural
como principal fuerza modeladora; comprende la
Divergencia Adaptativa, Clinal y de Habitat.

METODOS DE ANALISIS BIOGEO-
GRAFICOS

Los métodos de analisis biogeograficos basica-
mente se dividen en dos grandes categorias:
panbiogeografia y biogeografia cladistica. A pesar
de que ha existido gran controversia entre los
investigadores inclinados hacia alguno de los dos
enfoques, estos métodos no tienen porqué ser
excluyentes. Al respecto, Morrone (2004) propu-
so que los analisis biogeograficos, al igual que los
sistematicos, pueden ser enfocados bajo los con-
ceptos de homologia primaria y secundaria, donde
la primera se refiere a la formulacion de una
hipbtesis sobre una historia biogeografica comdn,
mientras que la segunda compara cladogramas
taxonémicos de areas para obtener un cladogra-
ma general de areas; bajo esta concepcion, el
mismo autor sefiala que la panbiogeografia trata
con la homologia biogeografica primaria mientras
que la biogeografia cladistica trata con la secun-
daria. Autores como Morrone y Crisci (1995) y
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Morrone (2004; 2007) han argumentado que los
métodos panbiogeograficos y biogeograficos cla-
disticos se pueden aplicar en etapas sucesivas de
un mismo anélisis.

Con miras a ensayar este enfoque integrador,
a continuacion se presenta un resumen de las
metodologias mas comunmente empleadas en es-
tudios biogeogréficos, mediante el desarrollo de
un ejemplo sencillo, donde una misma matriz de
datos se empleard en andlisis panbiogeograficos y
cladisticos.El primer paso, y quizés el mas com-
plicado, es el establecimiento de las matrices de
area x taxon del grupo y region en estudio (Ta-
bla 1); estas matrices deben contener los taxa
validos y su correspondiente localizacion geogréfi-
ca. Si la region a estudiar corresponde a un érea
geogréafica extensa, el analisis serd& mas sencillo
puesto que la localizacion de los taxa se definira
de manera mas global; pero si la region es res-
tringida, el andlisis se complica debido a que es
imperante conocer la distribucion de los taxa de
forma muy particular y especifica. A los fines de
componer estas matrices, ademas de datos pro-
pios que genere el investigador, se emplean datos
contenidos en los museos de historia natural, la
informacion de trabajos publicados sobre inven-
tarios y bases de datos de acceso libre por
internet.

Tabla 1. Ejemplo de matriz de datos area x
taxon. Datos de presencia (1) o ausencia (0) de
diez taxa distribuidos en siete areas geograficas.

TAXON
Areas| 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
A |01 00 0O 0O 1 1 o0
B [0 1 00 0 0O 1 0 ©0
cC |0 o000 1 0O0 0O 0 ©
D |0 OOO 1 0O0 0 0 ©0
E [0 000 0 1 0 0 0 1
F |12 o011 0 11 0 o0 1
G [1 011 0 01 0 0 1
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1. Andlisis Panbiogeografico:

1.1. Reconstruccion Manual.Trazos Indivi-
duales, Trazos Generalizados y Nodos. El es-
tablecimiento de Trazos Individuales y Trazos
Generalizados (segin Croizat, 1976) con sus co-
rrespondientes Nodos, representa el primer paso
dentro de un analisis con enfoque panbio-geogra-
fico; este andlisis permite determinar aquellas
areas geogréficas en las que se encuentra pre-
sente actualmente un taxa en particular y las po-
sibles conexiones historicas de dichas areas. Un
Trazo Individual es la unidad bésica de un estu-
dio panbiogeogréfico, constituyendo las coordena-
das primarias de un taxén en el espacio, mientras
que un Trazo Generalizado resulta de la super-
posicion de trazos individuales que conectan
areas de distribucion; los Nodos son areas com-
plejas donde dos o mas trazos generalizados se
superponen (Morrone, 2004).

Los Trazos Individuales, los Trazos Generali-
zados y los Nodos se determinan comdnmente
siguiendo el Método de Trazado Manual definido
por Croizat (1958; citado por Croizat, 1976), deli-
neando sobre un mapa las coordenadas geogréfi-
cas primarias de cada taxdn (especie) a fin de
establecer los trazos individuales. El método esta-
blece que una vez que se definen los puntos geo-
graficos sobre el mapa, se comienzan a unir con
un trazo o linea recta los dos puntos que se
encuentren mas cercanos y se continla sucesiva-
mente uniendo con trazos hasta el siguiente punto
méas cercano. Dependiendo de la informacion
disponible y del nivel taxonémico del estudio, han
sido sugeridos tres criterios basicos para estable-
cer la orientacion de los trazos individuales, dis-
cutidos por Morrone (2004). Siguiendo el criterio
de designacion de la linea de base (a nivel espe-
cifico) se identifican las condiciones geoldgicas/
geogréficas que hayan podido determinar divisio-
nes geologicas, climéticas o de continuidad del
hébitat, y se interpreta como el sitio de localiza-
cion de la biota ancestral. En el caso de taxa
supraespecificos, se puede emplear el esquema
de relaciones filogenéticas propuesto para el gru-
po para orientar los trazos individuales, desde los
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taxa ancestrales hacia los mas derivados, asfi
como el criterio de los centros de masa, definidos
como los ndcleos de mayor riqueza de especies
dentro del intervalo de distribucion del taxén su-
perior. Sin embargo, teniendo en cuenta la dificul-
tad de determinar en algunos casos las
secuencias de los eventos geoldgicos, la ciclicidad
que se presentaria al incorporar la informacion
filogenética en el andlisis primario si se quiere
luego contrastar con uno secundario y la poca
precision del concepto de centros de masa, el
mismo autor no recomienda la orientacion de los
trazos individuales, debido a las limitaciones que
tienen estos criterios para su correcta aplicacion.

Los Trazos Individuales obtenidos para cada
una de los taxa, se agrupan en Trazos Generali-
zados de acuerdo con su similitud. Seguidamente,
los Trazos Generalizados se comparan para de-
terminar la superposicion de los mismos; aquellas
localidades donde coincidan dos o mas Trazos
Generalizados se definen como Nodos Generali-
zados (Henderson, 1989). El ejemplo de la Figura
1 muestra los Trazos Individuales y los Trazos
Generalizados obtenidos para las 7 areas y los 10
taxa de la matriz de la Tabla 1. Se muestran dos
Trazos Generalizados: entre las areas A-B, y en-
tre las éareas E-F-G; en este (ltimo grupo de
areas se produce la interseccion de mas de 2
trazos generalizados en la localidad F, constitu-
yendo un Nodo.

La determinaciéon de los trazos generalizados,
asi como la identificacion de los Nodos, siguiendo
el método de trazado manual, puede ser un pro-
ceso muy subjetivo, ya que el concepto de Tra-
zos Generalizados no establece ninguna pauta
estricta para ello. Al respecto, Henderson (1989)
propuso una medida de modalidad equivalente a
la densidad de los vértices; este autor denomina
vértices a las conexiones que presenta un taxén
dado, donde Grado 1 implica una sola conexion y
se asocia con los taxa limitrofes en la distribucion
geogréfica analizada; Grado 2, si los taxa presen-
tan dos conexiones, siendo la mayoria dentro del
arbol; y Grado 3 corresponderia a aquellos taxa
con tres 0 mas conexiones. Los Nodos son limi-
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tes biogeogréficos dindmicos donde diferentes
fragmentos de biotas ancestrales remanentes en-
tran en contacto; éstas son &reas compuestas ya
que representan la interseccion de diferentes his-
torias biogeogréficas y ecoldgicas (Katinas y col.,
2004). Los nodos han sido interpretados como
areas de convergencia geobiética y se consideran
como uno de los aportes mas importantes de este
enfoque (Morrone, 2004).

C

AN

D

A

AN

B

G

EN//

Figura 1. Ejemplo de Trazos Individuales, Trazos
Generalizados y Nodos definidos por la matriz de
distribucion de taxa presentados en la Tabla 1. Areas:
A-G. Nuevetrazosindividuales, yaque el Taxon9s6lo
se encuentra en la localidad A

1.2. Matrices de Conectividad. El tipo mas
simple de matriz aplicable a un andlisis de trazos
es una matriz de conectividad o adyacencia. Las
matrices de conectividad son matrices de n x n
donde n son los puntos o localidades sobre un
grafico, que permiten la comparacion cuantitativa
de los trazos de un grupo taxondémico, asi como
la determinacion de los valores nodales en cada
localidad o area de distribucion (Craw, 1989).

1.3. Compatibilidad de Trazos y Arboles
de Tendido Minimo. EIl andlisis de compatibili-
dad de caracteres es un método cuantitativo, en
el cual los trazos individuales son codificados y
representados en una matriz de area X trazos; a
esta matriz se le aplica un algoritmo (por ejemplo
el programa Phylip) para calcular los cliqgue mas
grandes de trazos compatibles, que representan
los trazos generalizados que conecta las &reas en
estudio. Finalmente, estos trazos se trazan sobre
un mapa para identificar las lineas de base, asi
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como aquellos que no forman parte de los clique
mas grandes y se comparan ambos mapas para
identificar incongruencias (Craw, 1989).

Los trazos individuales pueden ser equiparados
con un Arbol de Tendido Minimo (ATM)
(minimal-spanning tree), segin la Teoria de
Grafos, donde los puntos representan el conjunto
de localidades para un taxon dado, unidos de
modo que la suma de todas las distancias entre
ellos sea minima (Page, 1987). La metodologia
detallada por Craw (1989) consiste en:

(1) calcular los trazos (por ejemplo, Figura 1)
0 arboles de tendido minimo para el grupo en
estudio, a partir de una matriz binaria (1 = pre-
sencia; 0 = ausencia) de area x taxon;

(2) construir una matriz general de conec-
tividad (con o sin direccionalidad) a partir de los
arboles de tendido minimo (Tabla 2);

(3) sumar los valores de las filas de la matriz
general de conectividad de manera de establecer
el valor nodal para cada localidad;

(4) sumar los valores nodales individuales y
dividir por el nimero de localidades para calcular
el valor nodal promedio; y

(5) definir como Nodos aquellas localidades
con valores nodales individuales mayores que el
promedio. En la metodologia de los arboles de
tendido minimo, el calculo de los nodos se simpli-
fica y se reduce notablemente la subjetividad im-
plicita en el método de trazado manual. En el
ejemplo, el area F constituye un Nodo porque su
valor nodal individual (2) es mayor que el prome-
dio (1,14).

1.4. Anélisis de Parsimonia de Endemis-
mos. Estudios panbiogeogréaficos mas cuantitativos
se realizan mediante el Andlisis de Parsimonia de
Endemismos (PAE por su sigla en inglés), que es-
tablece que aquellas é&reas soportadas por dos o
mas taxa se definen como clados monofiléticos y
se consideran Areas de Endemismo.
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Tabla 2. Matriz general de conectividad a
partir de los Trazos Generalizados de la Figura 1.
Se incluyen los valores nodales por localidad y el
promedio.

AREAS
Areas A B C D E F G Nodos
A 1 1
B 1 1
C 1 1
D 1 1
E 1 1
F 1 1 2
G 1 1
Valor Nodal Promedio = 1,14

El PAE es una metodologia que permite clasi-
ficar &reas o localidades (analogo de taxa) por
sus taxa compartidos (andlogo de caracteres) de
acuerdo con la solucion mas parsimoniosa (menor
nimero de pasos) (Morrone, 1994; Morrone y
Crisci, 1995; Lomolino y col., 2006; Posadas y
col., 2006). Consiste de la construccion de matri-
ces de area x taxon, en las que se afiade un
area donde tedricamente no se encuentra ninguna
de las especies (cédigo “0” para todas), funcio-
nando como “area externa” (anadlogo de out-
group o0 grupo externo) (Tabla 3). Luego se
realiza un andlisis cladistico de maxima parsimo-
nia, mediante cualquier programa con opcion de
parsimonia para caracteres discretos (1-0). Este
ejemplo se analiz6 con el programa PAST, ver-
sion 2.07 desarrollado por Hammer y col. (2001)
y se calculo el arbol de consenso estricto en los
casos que se obtuviese mas de un arbol igual-
mente parsimonioso (Figura 2). En el cladograma
de areas resultante, las dicotomias terminales re-
presentan dos areas en las cuales han ocurrido
los intercambios bidticos mas recientes (Morrone
y Crisci, 1995). A pesar de que el método PAE
sugiere eliminar del analisis aquellas especies que
estan presentes en una sola area, la inclusién de
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los taxa Unicos (autapomorfias) no alteran la to-
pologia de los &rboles obtenidos segun el método
de méaxima parsimonia. En el ejemplo, el
cladograma de areas resultante por consenso es-
tricto, mostré tres dicotomias terminales: C+D
F+G, A+B. Solamente los clados F+G y A+B
constituyen areas de endemismo, ya que estan
soportados por 4 y 2 sinapomorfias, respectiva-
mente; el clado C+Dno representa un éarea de
endemismo debido a que so6lo los relaciona una
sinapomorfia (taxon 5) y el método indica que
deben ser 2 0 méas sinapomorfias.

Tabla 3. Matriz de area x taxdén, con un area
externa afadida como referencia.

TAXON

AREAS| 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Externa| 0 0 0 0 0 0 0 0 0 O
A 01000 0 0 1 1 0
B 01000 0 0 1 0 0
C 0 00 0 1 0 0 0 0 O
D 000 0 1 0 0 0 0 0
E 000 00 1 0 0 0 1
F 1 01 10 1 1 0 0 1
G 1 01 10 0 1 00 1

ol
& ¢ b E F 6 A B

Figura 2. Cladograma de &reas (consenso estricto)
obtenido con los datos de la matriz representadaen la
Tabla 3.

El método PAE ha recibido considerables cri-
ticas, donde resalta la capacidad Unicamente des-
criptiva del método y las diferencias que se
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obtienen si se definen areas artificiales (cuadri-
culas) o areas naturales, asi como también el ta-
mafio de las mismas. Incluso, el concepto de
area de endemismo ha sido bhastante debatido, lle-
gando a sugerirse el cambio del nombre de
endemismo por distribucion, a fin de evitar confu-
siones al respecto. Hausdorf (2002) y Nihei
(2006) han publicado recientemente revisiones
criticas acerca de los conceptos, definiciones de
las unidades y métodos utilizados en panbiogeo-
grafia.

2. Analisis de Biogeografia Cladistica. Los
andlisis de biogeografia cladistica tienen su base
fundamental en la comparacion de patrones filo-
genéticos de grupos naturales o monofiléticos con
los patrones de distribucion geogréfica, a fin de
poder proponer hipétesis que reflejen méas fiel-
mente la historia evolutiva de los grupos en estu-
dio (Morrone y Crisci, 1995; Brooks y col., 2001;
Bouchard y Brooks, 2004). Diferentes autores ar-
gumentan que, al contrario de los métodos
panbiogeograficos que son basicamente descripti-
vos, los métodos de biogeografia cladistica si
pueden ser explicativos. Si bien parecieran contar
con una base tedrica méas solida que los métodos
panbiogeograficos, estos métodos también han es-
tado sujetos a criticas, revisiones y mejoramiento
constante desde sus propuestas iniciales. La ten-
dencia actual es integrar la informacion obtenida
de ambos enfoques, de manera de ampliar la vi-
sion global que todo estudio biogeogréfico debe-
ria tener.

Ebach y Humphries (2002) citan entre los mé-
todos de biogeografia cladistica mas utilizados a
los Supuestos 0, 1 y 2, al andlisis de subarboles
y a la Parsimonia de Brooks, precisando que ta-
les métodos deberian buscan descubrir las con-
gruencias entre &reas mas que generarlas.
Ahora bien, tal como lo plantean Morrone y
Crisci (1995), el andlisis cladistico puede compli-
carse por la presencia de taxa de amplia distribu-
cion, las areas ausentes y las distribuciones
redundantes: bajo el Supuesto O los taxa de am-
plia distribucion se convierten en sinapomorfias
de las &reas que ellos habitan de manera que las
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relaciones de areas son consideradas monofilé-
ticas (&reas hermanas). El Supuesto 1 permite
que las relaciones de &reas sean mono o parafi-
léticas en términos del taxon extendido que las
habita. Bajo el Supuesto 2, cada presencia es
tratada separadamente y puede “moverse” sobre
el cladograma de areas resuelto, de manera que las
areas pueden ser mono, para o polifiléticas. Las
areas ausentes son tratadas como no-informativas
bajo los Supuestos 1 y 2, y como primitivamente
ausentes bajo el Supuesto 0; Los Supuestos 0 y
1 consideran que si dos taxa estdn presentes en
la misma &rea la presencia de ambas es valida,
mientras que bajo el Supuesto 2, cada presencia
es considerada separadamente.

El método de analisis de sub-arboles libres de
paralogia permite construir sub-arboles a partir de
un cladograma taxon-area comenzando desde
cada nodo (taxon) terminal hasta la base del
cladograma; un nodo que relacione organismos
que se solapan en su distribucion es denominado
pardlogo y generalmente no estd asociado con
informacion geografica. Para descubrir un sub-
arbol a partir de un cladograma taxon-area se
agrupan en un mismo nodo, parte de las &reas
redundantes en las cuales se puede eliminar la
paralogia (Andersen, 1998).

El método de Parsimonia de Brooks (BPA
por su sigla en inglés) es una de las metodologias
méas conocidas y empleadas dentro del enfoque
cladistico. Consiste en un andlisis de parsimonia
de Wagner de cladogramas de areas que son
codificados y analizados como caracteres; se
basa en el Supuesto O pero manejando las areas
ausentes como no-informativas en lugar de primi-
tivamente ausentes (Morrone y Crisci, 1995).
Este método ha recibido criticas fundamentado en
su condicion de generar congruencias mas de
descubrirlas (Ebach y Humphries, 2002) y en la
no-independencia de la codificacion de los carac-
teres (Carpenter, 1992 citado por Morrone y
Crisci, 1995). A continuacién, se utilizara el mé-
todo BPA se utilizar4, a fin de demostrar la
implementacion de un analisis cladistico con el
mismo grupo de datos empleado para los andlisis
panbiogeograficos.
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2.1. Andlisis de Parsimonia de Brooks
Primario. Para el analisis BPA siguiendo la me-
todologia detallada en Brooks y col. (2001),
Bouchard y Brooks (2004) y Lomolino y col.
(2006), inicialmente se obtiene el cladograma ge-
neral de éareas (BPA primario) a fin de estable-
cer el posible patron general de relaciones entre
las &reas en estudio (BPA primario); para ello,
se elabora una matriz en codigo binario (“0” au-
sencia; “1” presencia) de &rea x caracter (Ta-
bla 4), a partir de la numeracion de los taxa
sobre el cladograma de relaciones filogenéticas
de cada taxén (Figura 3).

Los taxa se numeran en orden consecutivo,
comenzando por los taxa terminales y siguiendo
con los ancestros hipotéticos; para este analisis si
se toman en cuenta aquellos taxa presentes en
una sola area. Aquellas éareas que carezcan de
miembros de algun clado se codificaron como da-
tos faltantes y se representaron en la matriz con
el simbolo “?”.

Seguidamente, se sustituye cada taxa (espe-
cie) por el(las) area(s) geogréfica(s) donde se
localiza y se calcula el cladograma general de
areas, donde se distribuyeron los caracteres (taxa
y ancestros) (Figura 4). Esta distribucion de ca-
racteres permite identificar en primera instancia
las posibles inconsistencias (homoplasias) en las
relaciones entre las areas en estudio. Este clado-
grama general de é&reas se considera como la
hipotesis del patron general de distribucion geo-
gréafica de la biota de la region.

El método BPA plantea como hipotesis nula
que los patrones de distribucion de los taxa en
una region fueron producidos por especiacion
vicariante (Brooks y col., 2001; Bouchard y
Brooks, 2004). La condicién de vicarianza simple
se cumple Unicamente cuando el cladograma ge-
neral de areas es completamente congruente con
los cladogramas de éareas de cada uno de los
taxa estudiados (Figura 4). Finalmente, se espe-
ra como resultado una hipotesis de la historia de
las &reas que habitan y de los eventos de espe-
ciacion de los taxa analizados.
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2.2. Analisis de Parsimonia de Brooks
Secundario. Si en el cladograma general de
areas se obtienen homoplasias (tal como en la
Figura 4), se contintGa con el andlisis BPA secun-
dario, el cual facilita la identificacion y represen-
tacion de las excepciones al patrén general,
fundamentalmente bajo cuatro categorias:

(1) Clados unicos con especies indicando dife-
rentes relaciones de éareas;

(2) Mdiltiples clados indicando diferentes rela-
ciones entre las mismas areas;

(3) Clados unicos con especies de amplia dis-
tribucion; y

(4) Multiples clados con especies de amplia
distribucion (Brooks y col., 2001).

Este andlisis se genera a partir del cladogra-
ma general de areas generado en el BPA prima-
rio, determinando el ndmero minimo de dupli-
caciones de &reas necesarias para eliminar todas
las homoplasias identificadas. Este procedimiento
permite resolver todas las ambigiiedades que se
detectaron durante el andlisis de parsimonia, ge-
nerando una nueva matriz que contiene las areas

17 Taxén 5- C-D

14 Taxén 9- A

Taxon 2- A-B

(N
w -+~

19

Taxon 8- A-B
Taxon 6- E-F

18

Taxon 10- E-F-G

iipln

Taxon 7- F-G

|

15 Taxon 1- F-G

I Taxén 3- F-G
10
—+—— Taxon 4-F-G

Figura 3. Esquema de relaciones filogenéticas hipo-
tético de los Taxa 1 al 10, en las areas A — G.

originales y las duplicadas, para construir el cla-
dograma general de areas definitivo, el cual debe
reflejar la propuesta de los eventos evolutivos
(vicarianza o dispersion) que lo explican.

Para el ejemplo, se propone la vicarianza como
principal proceso que origind los dos grandes clados
y luego se produciria una especiacién post-
vicarianza entre los dos clados (A+B), (C+D) y
(F+(G+E)) y se muestran en la Figura 5 como
lineas sdlidas grises; en el caso de este Ultimo
clado se sugiere una dispersion desde F hacia G
para el origen del taxén numerado como 5, por lo
cual se duplica el area E (en la misma Figura se
simboliza como E1 con una linea punteada gris).

CONCLUSIONES

La biogeografia se muestra como una discipli-
na integradora toda vez que debe manejar simul-
taneamente diversos tipos de informacion a fin de
lograr una buena interpretacion de los resultados
obtenidos; no es posible proponer una hipoétesis
acerca del origen y de los factores condicio-
nantes de los patrones actuales de distribucion de
las biotas, sin tener el conocimiento de la certeza
taxondmica de los linajes en estudio, de su locali-
zacion geografica, de sus relaciones genealGgicas
y de los procesos geomorfoldgicos que se han
sucedido en el area de distribucion de los mis-
mos.

Al comparar la informacion obtenida a partir
de las metodologias empleadas en esta revision,
se observé que el PAE, a pesar de no tener
como pre-requisito la informacion filogenética, en
el ejemplo expuesto en este trabajo coincide con
los trazos generalizados y nodos determinados
manualmente en la determinacion de las &reas
que han compartido mas recientemente sus
biotas. Seguidamente, si la informacion de la dis-
tribucion geografica de estos mismos taxa se cru-
za con la hipétesis de relaciones filogenéticas del
grupo y con el conocimiento de la historia geo-
I6gica de la region, es posible entonces proponer
cudles han sido los factores dominantes, entre
vicarianza y dispersion, durante los procesos de
origen y distribucion de dichos taxa.
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Tabla 4. Matriz con la distribucion geogréafica de los taxa analizados. Se representan las relaciones filogenéticas entre las
especies, en cddigo binario.

CARACTER
AREA |1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19
Extenal0 0 0 O O O O O O O O O O O O O O 0 O
A |lo 1 1 1 2 2 2?2 2 2 2 1 ?2 2 1 2 2 1 2 1
B |lo o 1 1 2?2 2?2 2?2 2?2 2 2 1 2?2 2 1 2 2 1 2 1
c |1 o 0o 0O 2?2 2?2 2 2?2 2?2 2?2 0 ?2 2 0 2?2 2?2 1 2?2 1
D [t o0 0 2 2 2?2 2 2 2?2 0 2?2 2 0 ?2 ?2 1 2 1
E (2 2 2 2 1 1 o0 0 0O 0 ? 1 0 ? 0 0 ? 1 1
F |2 2 2 2 1 1 1 1 1 1 ? 1 1 2?2 1 1 2 1 1
G (2 2 2 2 o0 1 1 1 1 1 2 1 1 2 1 1 2 1 1
Ext. B A C D F G E
56,7, 6.7,8,
z VT Lean Lo ALY,
3,4,11, 15, 16, 15, 16,
14,17 18 18
19

Figura 4. Cladograma general de &reas, para las areas A — G, generado a partir del esquema de relaciones
filogenéticas de los Taxa 1 al 10. Arbol de consenso por mayoria, C.1. = 0,95 con la distribucion de caracteres
(taxa) que muestra 12 homoplasias.
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Figura5. Cladograma general de areas, para las &reas A — G, con las duplicaciones de areas a fin de eliminar
las homoplasias y generar una propuesta de posibles eventos de especiacion.
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