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La biogeografia cladistica asume una correspondencia entre relaciones
taxondémicas y relaciones de drea. Un andlisis de biogeografia cladistica
implica tres etapas: (1) la construccién de cladogramas taxonémicos de
dreas basados en los cladogramas de los diferentes taxones analizados, (2)
la obtencion de cladogramas resueltos de dreas, y (3) la obtencién de clado-
gramas generales de dreas basados en la informacién contenida en los cla-
dogramas resueltos de dreas. Para alcanzar esta tltima etapa se disponen
de varios métodos: Andlisis de componentes, Compatibilidad de compo-
nentes, Cuantificacién del andlisis de los componentes, Andlisis de Sim-
plicidad de Brooks (BPA) y el Enunciado de tres dreas (TAS).

Introducciéon

Las metaforas son componentes fundamentales de los paradigmas
cientificos, ya que sirven para llenar la brecha que existe entre los
sistemas abstractos y el mundo real !. La metéfora «tierra y vida evo-
lucionan juntas», creada por el botdnico italiano Léon Croizat %3, ha
sido considerada como el tema alrededor del cual se organiza la biologia
comparada ®. A partir de esta metdfora, la biodiversidad constituye
un fenémeno tridimensional, en el que forma, espacio y tiempo son
los componentes que interactiian para moldear a los seres vivos.

La biogeografia es la disciplina de la biologia comparada que pone
mayor énfasis en el andlisis del componente espacial. La biogeografia
actualmente atraviesa por un periodo de rdpidos cambios, en relacién



378

Juan J. Morrone

con sus fundamentos teéricos, conceptos bésicos y métodos > °. Las
dos dltimas décadas han mostrado un importantisimo desarrollo tedrico
de esta disciplina, especialmente referido a la biogeografia cladistica,
en que se han propuesto numerosos métodos cuantitativos " y se han
desarrollado varios programas de computacién 8.

El propésito de esta contribucién es presentar una introduccién a
los conceptos bésicos de la biogeografia cladistica, en especial referidos
a la construccién de cladogramas taxonémicos de dreas y a la obtencién
de cladogramas resueltos y generales de dreas.

Panbiogeografia y biogeografia cladistica

Hasta la segunda mitad del siglo XX, la biogeografia se hallé do-
minada por las ideas dispersalistas, formuladas por Wallace *° y Dar-
win !!, aunque ya presentes embrionariamente en mitos de diversas
culturas precientificas y en obras medievales y renacentistas '*!*. Entre
los principales autores dispersalistas de este siglo se destacan Matthew %,
Simpson !¢, Mayr 17 y Darlington 8. El dispersalismo considera que la
dispersién a partir de centros de origen es el principal mecanismo
por el cual los seres vivos alcanzan su distribucién geogréfica.

Croizat 2! propuso la metodologia llamada panbiogeografia, que
inicié una tradicién que puso mayor énfasis en analizar los patrones
de distribucién en comin de los taxones animales y vegetales, que
en las capacidades de dispersién propias de cada uno de ellos **%,
En el momento de su formulacién, la comunidad cientifica reaccioné
negativamente o directamente ignoré a la panbiogeografia. Fue recién
a fines de los anos setenta que las ideas de Croizat adquirieron re-
levancia, cuando un grupo de biélogos asocié algunos de sus conceptos
con la sistemdtica filogenética de Willi Hennig %%, dando origen a la
biogeografia cladistica **, La biogeografia cladistica busca determinar
los patrones de distribucién comunes, a través de la comparacién entre
cladogramas de dreas de distintos taxones 374,

Pese a las diferencias que existen entre la panbiogeografia y la
biogeografia cladistica, se ha propuesto que es posible integrarlas como
etapas diferentes de un mismo andlisis, respondiendo distintas pre-
guntas ‘%, En una primera instancia, los métodos panbiogeogrificos
permiten reconocer homologias geogréficas, es decir estimar biotas an-
cestrales, y luego los métodos cladisticos permiten reconstruir la se-
cuencia de fragmentacién de las dreas de endemismo involucradas.
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(Qué es la biogeografia cladistica?

La biogeografia cladistica emplea informacién sobre relaciones cla-
disticas entre organismos y su distribucién geogréfica para proponer
hipétesis sobre relaciones entre dreas de endemismo 548, Un andlisis
biogeografico cladistico bdsicamente comprende tres pasos sucesivos: (1)
la construccién de cladogramas taxondémicos de 4reas, a partir de los
cladogramas de dos o mds taxones diferentes; (2) la obtencién de cla-
dogramas resueltos de dreas a partir de los cladogramas taxonémicos
de dreas; y (3) la obtenciéon de cladogramas generales de Areas, a
partir de los cladogramas resueltos de dreas.

Construccién de cladogramas taxonémicos de areas

Los cladogramas taxonémicos de dreas se obtienen simplemente
remplazando en los cladogramas de los distintos taxones analizados,
el nombre de cada taxén terminal por el drea de endemismo donde
éste se distribuye. Por ejemplo, supongamos un género de insectos
con una especie distribuida en el altiplano mexicano, otra en la peninsula
de Yucatdn, una tercera en Cuba y una cuarta en Haiti (Fig. 1).
Simplemente, remplazando las especies 1-4 por las dreas donde se
encuentran distribuidas, obtendremos el cladograma taxonémico de las
cuatro dreas involucradas.
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FiGura 1. Construccién de un cladograma taxonémico de dreas para un taxén
con cuatro especies distribuidas en cuatro dreas
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Obtencién de cladogramas resueltos de dreas

La construccién de cladogramas taxonémicos de dreas es simple
si cada taxén es endémico de una tnica drea y si cada Area posee
un tnico taxdn, pero se complica cuando los cladogramas incluyen taxones
ampliamente distribuidos, distribuciones redundantes y dreas ausentes
(Figs. 2-4). En estos casos, los cladogramas taxonémicos de dreas deben
ser convertidos en cladogramas resueltos de areas, aplicando los supuestos
1y 252y 0%, Estos supuestos no son mutuamente excluyentes, ya
que seria posible tratar los taxones ampliamente distribuidos bajo un
supuesto y las distribuciones redundantes bajo otro 5 5,
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Ficura 2. Construccién de un cladograma taxonémico de dreas para un taxén
con tres especies, una de las cuales estd distribuida en dos dreas, y los
correspondientes cladogramas resueltos de dreas
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FIGURA 3. Construccién de un cladograma taxonémico de dreas para un taxén
con cinco especies, con dos especies distribuidas en una misma drea, y los
correspondientes cladogramas resueltos de dreas
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FIGURA 4. Construccién de un cladograma taxonémico de dreas para un taxon
con tres especies, con un drea ausente, y los correspondientes cladogramas
resueltos de dreas
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Taxones ampliamente distribuidos. Cuando alguno de los taxones
terminales de un cladograma taxonémico de dreas se encuentra en
dos 0 més de las dreas en estudio, hablamos de taxones ampliamente
distribuidos *. En el género de peces de la figura 2, tenemos que la
especie 1 se halla en el altiplano mexicano y la peninsula de Yucatan,
por lo que ambas 4reas aparecen reunidas en el cladograma taxonémico
de Areas.

Bajo el supuesto 0 ¥, las dreas habitadas por un taxén ampliamente
distribuido son consideradas como un grupo monofilético en el clado-
grama resuelto de dreas, es decir que dicho taxén es tratado como
una sinapomorfia de las dreas. Bajo el supuesto 1, «lo que es verdadero
para una de las ocurrencias es también verdadero para la otra» %,
por lo que el taxén ampliamente distribuido no es considerado como
una sinapomorfia al construir los cladogramas resueltos de areas, sino
que es tratado como una simplesiomorfia. De este modo, las dreas
habitadas por el taxén ampliamente distribuido pueden constituir un
grupo mono o parafilético al construir los cladogramas resueltos de
dreas aplicando el supuesto 1. Bajo el supuesto 2, «lo que es verdadero
para una de las ocurrencias podria no serlo para la otra» %, es decir
que s6lo una de las ocurrencias es considerada como evidencia, mientras
que la otra puede «flotar» en los cladogramas resueltos de areas, cons-
tituyendo asi las dreas un grupo mono, para o polifilético. Para el
tratamiento de los taxones ampliamente distribuidos, los tres supuestos
manifiestan una relacién de inclusién, ya que el supuesto 0 est4 incluido
en el 1, y el 1 a su vez estd incluido en el 2 (Fig. 2).

La mayoria de los autores *® prefieren el supuesto 2, debido a
que consideran a los taxones ampliamente distribuidos como una fuente
de anbigiiedad, por las siguientes razones: (1) un anélisis futuro puede
mostrar que un taxén ampliamente distribuido en realidad representa
dos o mas taxones, no necesariamente relacionados y endémicos de
diferentes dreas; (2) un taxén puede poseer una distribucién amplia
debido a dispersién desde su drea original hacia un drea secundaria;
y (3) un taxén puede poseer distribucién amplia porque no respondié
con especiacién a un evento vicariante. Otros autores %7 aceptan el
valor informativo de los taxones ampliamente distribuidos, por lo que
prefieren el supuesto 0.

Distribuciones redundantes. También denominadas dreas de sim-
patria ®, aparecen cuando una misma 4rea aparece mds de una vez
en un cladograma taxonémico de 4reas, debido a que en la misma
se encuentran dos o mas especies terminales del cladograma taxonémico.
En el género de plantas de la figura 3, la especies 1 y 5 se encuentran
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en el altiplano mexicano, por lo que esta drea aparece dos veces en
el cladograma taxonémico de édreas. Si las especies constituyen un
grupo monofilético, la obtencién del cladograma resuelto de dreas es
simple, pero cuando las mismas no se hallan relacionadas entre si,
hay que aplicar los supuestos.

No existe un tratamiento especial para las distribuciones redun-
dantes bajo el supuesto 0, aunque Kluge ® propuso un esquema de
pesado en que se les dé menor peso a los componentes que involucran
distribuciones redundantes. Bajo el supuesto 1, se interpreta que las
distribuciones redundantes resultan de patrones duplicados seguidos
de extincién, mientras que bajo el supuesto 2 se agrega la posibilidad
de que la simpatria se deba a dispersién *7!, La mayor parte de los
autores prefiere el supuesto 2 para tratar las distribuciones redun-
dantes 7%,

Areas ausentes. Cuando ninguno de los taxones terminales de un
cladograma taxondémico se encuentra en un drea determinada, dicha
drea no aparecera representada en el cladograma taxonémico de dreas.
En el género de aves de la figura 4, no existe especie alguna en Cuba,
por lo que la misma no aparece en el cladograma taxonémico de dreas.
Los tres supuestos tratan a las dreas ausentes como no informativas,
por lo que las mismas se ubican en todas las posiciones posibles en
los cladogramas resueltos de éreas.

Obtencién de cladogramas generales de dreas

A partir de la informacién contenida en los cladogramas resueltos
de dreas de los diferentes taxones analizados, se derivan los cladogramas
generales de dreas, que expresan la historia comin de los mismos.
Para ello existen varios procedimientos, de los cuales comentaré bre-
vemente el método del andlisis de los componentes y los métodos de
simplicidad.

Andlisis de los componentes. Consiste en hallar el o los cladogramas
comunes a todos los cladogramas resueltos de dreas "™, Para ello,
simplemente se comparan los conjuntos de cladogramas resueltos de
dreas obtenidos a partir de los distintos cladogramas taxonémicos de
dreas y se determina su interseccion. En el ejemplo analizado en la
figura 5, vemos que a partir de la interseccién de los cladogramas
resueltos de dreas correspondientes a los cuatro taxones analizados,
determinamos que el cladograma (A, (B, (C, D)) es el cladograma
general de dreas. Si no es posible hallar un tnico cladograma comiin
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FIGURA 5. Obtencién de un cladograma general de dreas mediante el andlisis
de los componentes

a todos los conjuntos, es posible encontrar uno compartido por al menos
algunos de los mismos ™ o construir un cladograma de consenso ¥,

Para aplicar la técnica del analisis de los componentes existen di-
ferentes implementaciones y programas disponibles. El programa Com-
ponent 1.5 8! construye conjuntos de cladogramas resueltos de dreas
a partir de los cladogramas taxondémicos de areas bajo los supuestos
0, 1 6 2 (opcién BUILD) y luego determina su interseccién (opcién
SHARED TREES). El programa Component 2.0 8 aplica un enfoque
diferente 885 «reconciliando» los cladogramas taxonémicos de 4reas
entre si. Para ello, trata de maximizar la codivergencia, es decir la
historia compartida, y de minimizar las pérdidas (debidas a extinciones
o taxones no coleccionados) y duplicaciones (resultado de eventos de
especiaciéon independientes de las dreas). Este método no posee aiin
un tratamiento para la dispersién. Zandee y Roos ® han propuesto
otra implementacién del andlisis de los componentes, basada en la
aplicaciéon de un algoritmo de compatibilidad a una matriz de dreas
X componentes.
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Andlisis de simplicidad. Existen varios métodos biogeograficos cla-
disticos que emplean un algoritmo de simplicidad para obtener cla-
dogramas generales de dreas. El primer método de simplicidad propuesto
se conoce como Andlisis de Simplicidad de Brooks («Brooks parsimony
analysis» o BPA) (87-92). Para aplicar BPA, se construye una matriz
de datos basada en los cladogramas taxonémicos de dreas, basdndose
en el supuesto 0, la cual es luego analizada con un algoritmo de sim-
plicidad, mediante un programa apropiado. Para el ejemplo analizado
en la figura 6, el andlisis de la matriz obtenida a partir de la informacién
contenida en en los cuatro cladogramas taxonémicos de dreas conduce
al cladograma general de areas (A, (B, (C, D).

-
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FIGURA 6. Obtencién de un cladograma general de dreas mediante el andlisis de
simplicidad de Brooks

Ha habido muchas criticas del BPA y la aplicacién del principio
de simplicidad en biogeografia debe aun ser justificada convincente-
mente 9% Existen otros métodos basados en el anélisis de simplicidad,
como el de cuantificacién del andlisis de los componentes *® y el de
los enunciados de tres dreas 97 %.
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Evaluacién de los cladogramas generales de dreas. Cuando obte-
nemos dos o mas cladogramas generales de dreas, ya sea por la aplicacion
de uno o de diferentes métodos, cabe preguntarse cémo elegir el «mejor».
Una manera de evaluar cladogramas generales de dreas alternativos
es a través del calculo de sus items de error * 1%, Este procedimiento
simplemente consiste en determinar el nimero de nodos interiores y
areas terminales que es preciso agregar a un cladograma taxonémico
de areas para que concuerde con un cladograma general de dreas, es
decir «mapear» un cladograma sobre el otro para determinar su con-
gruencia. Cuanto menor sea el nimero de nodos interiores y dreas
terminales que es preciso agregar, mds simple serd el cladograma ge-
neral de areas analizado y por ello debera elegirse. La evaluacién de
los items de error puede ser llevada a cabo manualmente o con el
programa Component 1.5 %%,

Varios autores consideran que el mejor modo de evaluar un cla-
dograma general de 4reas es mediante su comparacién con un clado-
grama geolégico de dreas, obtenido con evidencia independiente '%*1%,

(Para qué sirven los cladogramas generales de dreas?

El objetivo final de la biogeografia cladistica es la obtencién de
un cladograma general de dreas. Un aspecto relevante y aparentemente
poco explorado de los cladogramas generales de dreas es su poder
predictivo 1%, Mediante un cladograma general de 4reas es posible pre-
decir: (1) la existencia de especies fosiles, ancestros de las conocidas,
con su probable distribucién geografica y datacién cronolégica; (2) la
existencia de barreras fisicas que fragmentaron la biota ancestral dis-
tribuida en las areas estudiadas; (3) el nimero minimo de especies
terminales, que se extinguieron o ain no fueron coleccionadas; y (4)
la edad minima de los diferentes eventos vicariantes.

Ademads de su poder predictivo, los cladogramas generales de dreas
pueden poseer un valor aplicado a la conservacién de la biodiversidad.
Se ha propuesto que una vez que se ha seleccionado un drea para
su conservacion, la siguiente drea deberia ser elegida de acuerdo con
su complementariedad, es decir que juntas deberian maximizar el nu-
mero de especies conservadas %, Si contamos con un cladograma general
de dreas, podemos emplearlo con este propésito, ya que una vez elegida
un 4rea determinada, podremos elegir un drea poco relacionada en
el mismo. Ya que el cladograma general de dreas estd basado en la
informacién referida a varios taxones, estas 4reas poco relacionadas
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tendrdn conjuntos biéticos completamente diferentes, optimizando asi
la complementariedad.
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