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— B [NTRODUCCION A LOS FUNDAMENTOS Y METODOS DE LA BIOGEOGRAFIA CLADISTICA

|. abiogeografia cladistica es una escuela de la biogeograffa historica que
tuvo su origen entre varios investigadores del Museo Americano de His-
toria Natural de Nueva York. Sus fundamentos se encuentran en la con-
juncion del método de |a sisterdtica filogenética de Hennig (1950, |968)
con la panbiogeografia de Croizat (Nelson y Platnick, 1981; Wiley, |981;
Humphries y Parenti, 1999). Al igual que la panbiogeografia, parte de la
suposicion general que Ja Tierra v la biota evolucionan juntas. Es decir,
que es posible inferir homologia biogeografica debida a ancestralidad
comin, en la reconstruccion de la historia evolutiva de las dreas. Sin
embargo, existen una serie de puntos de debate entre las escuelas
panbiogeogréfica y cladistica. Cabe hacer la aclaracidn que Croizat (1982)
no acepta que él sea uno de |os precursores de esta escuela, al igual que
algunos panbiogedgrafos como Craw (1984).

De manera general, el metodo de la biogeograffa cladistica busca
estudiar grupos cuya menaofilia sea demostrable, de acuerdo con un ana-
lisis filogenético previo, a través de un cladograma taxendmico. Es im-
portante mencionar que se deben estudiar varios grupos con diferente
vagilidad (capacidades de dispersion), pues el andlisis de un solo grupo es
irrelevante, ya que se busca encontrar congruencia entre patrones dife-
rentes. Después se estudian las dreas geogréficas habitadas por los taxenes
de los grupos bajo estudio; luego se busca la congruencia entre las hipo-
tesis filogenéticas de los grupos y las dreas geograficas que ocupan sus
elementos, por medio de un cladograma general de areas. El objetivo
de la biogeografia cladistica es encontrar |a interrelacion entre las areas
de endemismo habitadas por los taxones en estudio.

Métodos en biogeografia cladistica

Una de las primeras ideas acerca de la biogeografia cladistica fue
desarrollada por Platnick y Nelson (1978). Implica encontrar grupos
monaofiléticos que se distribuyan en por lo menes tres areas a las cuales
sean endemicos, Se producen cladogramas para cada grupo, los nom-
bres de los taxcnes se remplazan por los de las dreas en que habita cada
taxon, y estos cladogramas de dreas se comparan para encontrar un
patrén de relaciones congruente.

Los métodos que se han desarrcllado han tratado de resolver las
inconsistencias en los cladogramas de areas, que se encuentran al com-
parar las dreas de distribucion de diferentes organismas, tales como dreas
faltantes, taxones ampliamente distribuidos y distribuciones redundantes.

Reduccion de cladogramas de areas. Este fue el primer
método propuesto en biogeografia cladistica. Rosen (1978) lo propuso
para ejemplificar con datos reales las ideas de Nelson y Platnick (1978).
Utilizé la informacion filogenética de dos géneros de peces dulceacuicolas,
Xiphophorus'y Heterandria, que se distribuyen desde Veracruz, Méxi-
co, hasta Honduras. Ambos géneros son moncfiléticos y se distribuyen
en | | dreas de endemismo.

El procedimiento (Humphries, 1992; Espinosa y Llorente, 1993) es
el que sigue:

|. Buscar las posibles dreas de endemismo.

2. Efectuar andlisis filogenéticos de los grupos que tengan represen-
tantes en |as dreas estudiadas.

3. Sustituir el nombre del taxdn para cada grupo por el nombre o
codigo del area que habita, para producir un cladograma de éreas.
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4. Comparar los cladogramas de areas de los taxones analizados.

5. Bliminar la informacién incongruente contenida en los cladogramas,
para obtener una imagen minima de los patrones de vicarianza comun
compartidos por todos los grupos analizados.

6. Producir un cladograma reducido de areas comin para los grupos.

7. Generar una hipétesis biogeografica para los grupos.

En la figura | se presentan los pasos del método.

Este método efectivamente puede encentrar un cladograma de dreas
resultante, aun cuando se tengan problemas de dispersién o extincion.
Sin embargo, el método fue criticado debido a que en lugar de resolver
de algin modo las incongruencias, simplemente las elimina. Rosen (1978)
argumentd que su método permitia encontrar patrones absolutamente
congruentes, y destaco que el método era incompleto, ya que no pro-
porcionaba una explicacion para las inconsistencias. A partir de este
método se han implementado nuevas metodologias para subsanar los
problemas debidos a las distribuciones redundantes, extincion, etc.

Biogeografia filogenética cuantitativa o analisis de
series de transformacion. Fue propuesto por Mickevich (1981),
como una alternativa al método de Rosen. Con este método se obtie-
nen mapas biogeograficos como una forma de contrastar hipétesis
biogeograficas. Un mapa biogeografico describe la asociacidn entre las
interrelaciones de un grupo de taxones y de las localidades en las que
dichos taxones habitan. Estos mapas biogeograficos pueden considerar-
se series de transformacién de dreas de distribucién de taxones (locali-
dades de recoleccién) en un cladograma. Un estado de drea equivale a
un estado de caracter y se define como un conjunto de localidades de
distribucién de un taxén disyunto de otros estados de drea. Si cada taxon
terminal tiene un 4rea de distribucion geograficamente disyunta de to-
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Fig. 1. Método de reduccion de cladogramas de dreas. a, Seis éreas esquemiticas de
distribucién ([ -6) de las especies de dos grupos taxondmicos monofiléticos (A-E, M-Q);
b, dladogramas taxondmicos de los dos grupos de especies; ¢, cladogramas de éreas para
cada grupo taxondmico (el nlmero del rea en el que se distribuyen sustituye a la letra
de la especie); d, cladogramas de dreas reducidos que se obtienen cuando se elimina
toda la informacién inconsisterite en ambos cladogramas de dreas; e, cladograma general
de &reas de [a distribucion de los dos grupos monofiléticos. (Modificade de Wiley, 1981).




dos los otros taxenes bajo estudio, los estados de drea corresponderan
a las 4reas de distribucion real de los taxones. Si existen dreas que se
solapan, los estados de rea se obtendrdn nombrando estados separa-
dos de cada uno de los conjuntos de las distribuciones que se solapan
(Fig. 2). En el ejemplo de la figura 2, un taxdn se distribuye en las &reas |,
2,3,4,5 yelotroen las dreas 4, 5, 6, 7, 8. Las dreas 4 y 5 se solapan,
por lo que al nombrarse los estados de drea, se nombra un estado A
que corresponde a |, 2, 3; un estado C que corresponde a 6, 7, 8; y un
estado B que carrespende a la interseccién de 4y 5.

Mo siempre es conveniente ignorar las dreas de solapamiento, ya
que bajo un andlisis méas profundo se puede obtener como resultado
que los taxones que se solapan son plesiomdrficos o convergentes, lo
cual puede alterar la interpretacién de los resultados, especiamente,
cuando el ndmero de taxones con dreas que se solapan es grande.

El procedimiento que se sigue para obtener las series de transfor-
macién de los estados de area es el que sigue:

I Sustituir el estado de 4rea de cada taxén terminal en el cladograma.

2. Hacer todas las posibles optimizaciones de Farris.

3. Espeaificar todas las relaciones de vecino mas cercano para los
diferentes estados de drea.

4, Contar el nimereo de vecinos mdas cercanos para los diferentes
estados.

S. Producir una matriz de conectividad. Definir las series de trans-
formacién conectando los estados de drea que son mas cominmente
VeCinos mas cercanos.

En este método se resumen datos biogeograficos para un conjunto de
taxones en la forma de un mapa biogeogréfico. Estos mapas proporcionan
una forma de separar aspectos generales de datos de distribucién de los
particulares como una forma de probar teorfas biogeograficas alternativas.

Este método solamente fue seguido por Liebherr (1988).

Mapas de especies ancestrales. Este método fue propuesto
por Wiley (1980, 1981) como un refinamiento al métode de Rosen,
para examinar si los elementos inconsistentes se debian a diferentes causas
o modos de especiacion, tales comao dispersion, particién de grandes
areas o aislamiento periférico.
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Fig. 2. Método del andlisis de series de transformacién. a, Areas de distribucién de dos
taxones: Uno se distribuye en las dreas | a 5, el otro en las dreas 4 a 8; se obtienen tres
estados de drea, el A que corresponde a la distribucién de 1, 2, 3; el B que corresponde
a4y 5; el C que corresponde de 6 a 8. Notese que B se forma con las dreas que se
sobrelapan; b, cladograma obtenido tomando a B como el drea ancestral; ¢, cladograma
obtenido si B es el drea mds apomarfica.

El procedimiento es el que sigue (Espinosa y Llorente, 1993).-Se
parte de un drea ancestral Unica, y a partir de ella se suponen diferentes
rutas para resolver la amplia distribucion del taxén A (especie) en las
areas | y 2 de la Fig. 3, 1a ruta a-b-d-e-f implica que la presencia de A
(especie) en el drea 2 se debe al aislamiento periférico, mientras que la
ruta a-c-d-e-fimplica que la presencia de A (especie) en la misma drea 2
se debe a dispersion desde el drea | (Fg. 3). Con este método, se
obtienen cladogramas més resueltos que con el método de Rosen (1978);
sin embargo, el método tiene un problema fundamental, segin observé
el mismo Wiley (1 988a), que sobrestima el nimero de eventos nicos
que ocurrieron en la historia de un grupo de dreas.

Analisis de componentes. Fue propuesto por Nelson y Platnick
(1981) y tiene que ver con la forma en que se tratan los problemas
derivados de las distribuciones redundantes, taxones ampliamente dis-
tribuidos y 4reas faltantes. Estos problemas acarrean errores al predear
los patrones de interrelacién de las dreas, los cuales se solucionan utili-
zando las suposiciones metodoldgicas O (Zandee y Roos, 1987), |y 2
(Nelson y Platnick. 198 1) v al construir el cladograrma general de areas.

La suposicién 0 (Fig. 4) supone que los taxones que comparten el
mismo estado de caracter (misma area) deben de ser monofiléticos, es
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Fig. 3. Método de mapas ancestrales. Usando como base el ejlemplo de la figura |, se
postulan dos rutas posibles para explicar la distribucion del taxon A en las areas | y 2

(amplia distribucion). La ruta a -b-d-e-f implica que el taxén A se encuentra en el drea 2

por aislamiento (vicarianza), mientras que la ruta a-c-d-e-fimplica que se debe a
dispersion hacia el drea 2. En la primera ruta las areas | y 2 estén unidas y A se encuentra
distribuida a lo largo del drea, al fragmentarse el dreaen | y 2, A queda distribuido en
ambas islas. En la segunda, las dreas | y 2 estan separadas; A se distribuye en el area | y
por dispersion llega al drea 2.



decir las dreas conflictivas se resuelven como si fugran grupos hermanas
o sinapomorfias. En el ejemplo, al resolverse la relacién entre |y 2 (que
es conflictiva en el cladograma), bajo esta suposicién, quedan como Areas
hermanas.

De acuerdo con la suposicion | (Fig. 4), las relaciones de 4reas conflic-
tivas se resuelven como grupos monofiléticos o parafiléticos. Supone
que lo que es verdadero para una parte del cladograma, es verdadero
para la otra parte de éste. En el ejemplo, 4 relacién de 3 y 4 (que esta
resuelta) es la parte verdadera del cladograma, y por lo tanto ésta no
debe maodificarse. La relacién de | y 2 puede ser resuelta colacando a
ambas dreas alternativamiente como grupes hermanos del clado que
forma 3 y 4 (grupos parafiléticos) o como grupos hermanos (grupo
monofilético, equivalente a la suposicion 0).

De acuerdo con la suposicion 2 (Fig. 4), las relaclones de dreas con-
flictivas se resuelven como grupos monofiléticos, parafiléticos o
polifiléticos, por lo tanto es la supesicién mas inclusiva. Supone que lo
que es verdadero para una parte del cladograma no necesariamente es
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verdadero en la otra parte de éste. En el ejemplo, si 3 v 4 estan mas
cercanamente relacionadas entre si, esta relacion no es necesariamente
cierta, por lo que al resolverse |a relacion de las dreas conflictivas, cada
una de éstas puede colocarse come grupo hermane del clado (grupos
parafiléticos; suposicién |), come grupos hermanos entre sf (grupos
manofiléticos: suposicion 0) o formar el grupo hermano de cualquiera
de las dreas 3 y 4 (grupos polifiléticos), con lo que se incrementa grande-
mente el nimero de lugares en el cladograma en el que se pueden
colocar dichas dreas conflictivas.

En este método, un componente equivale a cada internodo de cada
uno de los cladogramas y se denota con un nimero (o cualquier otro
codigo). Su ubicacidon representa una hipdtesis de relacion valida para
todas las dreas por arriba de cada internodo.

En general, el andlisis de componentes (Nelson y Platnick, [98];
Nelson, 1984, Page, 1990} deriva conjuntos de cladogramas de éreas
resueltos a partir de cladogramas taxonémicos de dreas bajo andlisis,
aplicando las suposiciones 0, | y 2 y después toma la interseccion de
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Fig. 4. Supasiciones metodolgicas en el andlisis de componentes. Cladograma con un taxén ampliamente distribuido y la manera de aplicar las suposiciones 0, |y 2. La suposician O
slo permnite que las areas en conflicto se resuelvan como dreas hermanas entre sf. La suposicion | permite que las dreas conflictivas se resuelvan como dreas hermanas entre sf o como
el grupo hermano de las &reas resueltas. La suposicién 2 permite flotar 2 las dreas conflictivas, esto es, pueden resalverse como dreas hermanas entre s o formar el grupo hermano de

les dreas resueltas o también pueden intercalarse para ser el grupo hermano de una de las dreas resueltas. (Modfficado de Morrone y Crisci, 1995).
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estos canjuntos para obtener un cladograma general de dreas (Morrone
y Carpenter, 1994). Su objetivo es determinar una clasificacién de areas
aun cuando la informacion biogeografica disponible incluya patrones con-
flictivos y sin resclver (Nelson y Platnick, 1981; Humphries y Parenti,
1986; Humphries et al., 1988).

Para ilustrar el método se da el ejemplo de [a figura 5, donde se observa
que, a partir de lainterseccién de los cladogramas resueltos de dreas corres-
pondientes para los taxones analizados, se determina que el cladograma (A,
(B, (C, (D, B))) es el cladograma general de dreas. Si no es posible hallar un
Unico cladograma comin a todos los conjuntos, es posible encontrar uno
compartido por al menos algunos de los mismos o construir un cladograma
de consenso (Crisci et al, 1991; Marrone y Carpenter, |994). Otros auto-
res, entre los que se destacan Zandee y Roos (1987), han criticado el uso
de técnicas de consenso para obtener un cladograma general de areas,
pero Page (1990) ha aclarado que las mismas no son la dnica forma para
obtener un cladograma general de dreas.

Este método ha sido aplicade por Nelsan y Platnick (1981), Hum-
phries y Parenti (1986), Cracraft (1988), Andersen (1991), Criscl et al.
(1991), Seberg (1991), Bremer (1993), Carpenter (1993), Morrone
(1993) y Marrone et al (1997). Sin embargo, es controvertido debido
a que favorece las suposiciones | y 2 en lugar de la 0, la cual Wiley
(1987, 1988 a,b) considera mas parsimoniosa.

Para aplicar la técnica del andlisis de los companentes existe el pro-
grama Component 1.5 (Page, 198%a) que construye conjuntos de
cladogramas resueltos de areas a partir de los cladogramas taxonomicos
de 4reas bajo los supuestos 0, | 62 (opcion BUILD) y luego determina
su interseccién (opcion SHARED TREES).

Compatibilidad de componentes. Este método, propuesto
por Zandee y Roos (1987), es explicado de manera sencilla por
Humphries ef a/ (1988). Tiene la ventaja de que las distribuciones am-
plias dentro de l6s cladogramas se pueden codificar en la matriz de da-
tos. Zandee y Roos (1987) consideraran que la topologia del cladograma
original puede cansiderarse como la mejor ‘estimacién’ de la topologia
del cladograma general de dreas, lo cual es equivalente a la supocicion 0.

Como en otros métodas, los taxones terminales se sustituyen por
las 4reas en las que habitan; a cada clado se le asigna un carcter (o
componente). Estos compenentes se transcriben en matrices de datos
y los caracteres se codifican de manera binaria. Las matrices se analizan
de manera separada para obtener cladogramas de dreas individuales.
Dentro de la matriz de datos se observan conjuntos monotéticos (distri-
buciones Gnicas de clados sobre areas) que pueden formar diferentes
cladogramas. Subsecuentemente, todos los caracteres se agregan al
cladograma y los que ‘concuerdan’ con el cladograma general de dreas
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Fig. 5. Método de andlisis de componentes utiizando la supasicion 2. 2, Cladograma de dreas con un taxon ampliamente distribuido y un resumen de los posibles dladogramas que se
obtienen con la suposicion 2; b, cladograma de dreas con un problema de distribucion redundante y un resumen los posibles cladogramas que se obtienen con la supesicién 2; ¢,
dladograma de dreas con un drea faltante y un resumen de los posibles cladogramas que se obtienen bajo la suposicion 2; la interseccion de los tres conjuntos de cladogramas resueltos
(indicada por &l sombreado) sefidla el cladograma general de dreas obtenido. (Tomado de Marrone y Crisci, 1995).




son considerados como caracteres 'de apoyo o soporte, mientras ‘gue
los caracteres homoplésticos se consideran contradictorios. Para cono-
cer el cladograma de éreas mads parsimonioso se utiliza el resultade de la
siguiente operacién aritmética: nimero de caratteres cohtradictorios
menos ndmero de caracteres de apoyo.

Cuantificacion del analisis de componentes. Un enfo-
que alternativoral de Nelsen y Platnick (1981) y Zandee y Roos (| 987)
es usar un método similar al de Brooks (1981), esto es, aplicar las supo-
siciones de Nelson y Platnick (1'981) y usarun algoritme de parsimonia
para analizar los datos (con los programas PAUP y/o Hennig8é).

Es importante notar que la parsimenia en este contexte Indica el
menor numero total de pasos, mientras que Zandee y Roos (1987)
‘consideran la contradiccldn menos el soporte para obtener una medida
de parsimonia.

Analisis de parsimonia de Brooks (‘Brooks Pasrimony
Analysis’ o BPA). Existen varios métodos biogeograficos cladisticos
que emplean un algoritmo de parsimonia para obtener cladegramas
generales de dreas. El primero fue propuesto por Wiley (1987, |988a,b)
v modificado por Brooks (1990). Se basa en las ideas desarrolladas por

Brooks (1985) para ecologia historica. Es un andlisis de parsimonia de
cladogramas taxonomicos de dreas que se codifican como vanables
multiestado y se analizan come caracteres.

Para aplicar BPA, se’ comstruye una matriz de datos basada en los
cladogramas taxondmicos de dreas, basandose en el supuesto 0 (por
ejemplo, usando COMPONENT 1.5, Page, 1989a), la cual luego es
analizada con un algeritmo de parsimonia, mediante un programa apro-
piado (por ejemplo HennigB6é o PAUP). Para el ejemple analizado enla
figura 6, el analisis de la matriz oblenida a partir de la informacidon conte-
nida en los cuatro cladogramas taxonomicos de dreas conduce al
cladograma general de areas (A, (B. (C. D))

Este método ha sido aplicade por Wiley (1987, 1988a, b), Cracraft
(1988), Mayden (1988), Kluge (1988), Craw.(198%), Crisci etal (1921)
y Morrane et al (1997). Sin' embargo, ha habido muchas criticas al
métode (Platnick, 1988; Page, 1993a; Nelson y Ladiges, 1991b;
Carpenter, 1992) y la Unica respuesta que ha dado Brooks (1990) ha
sido ad hoc. Ademas la aplicacién del principio de simplicidad en
biogeografia ain debe ser justificada convincentemente (Page, |989b;
Carpenter, 1992; Morrone y Carpenter, 1994; Morrene y Crisci, |995).
Se argumenta que se aplica el principio de parsimonia antes del andlisis
de los datos y no para interpretar los resultados.
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Fig. 6. Método de andlisis de parsimonia de Brooks. a, Cladograma de dreas sin datos conflictivos ¥ matriz atsencia presencia de dreas por componentes; b, cladograma de dreas
con un drea faltante y matriz ausencia presencia de dreas por componentes; ¢, cladograra de dreds con un taxén ampliamente distribuido 'y matriz ausencia presencia de dreas por
componentes; d, cladograma de dreas con distribucién redundante y matriz ausencia presencia-de dreas por componentes; e, matriz de datos resultado de unir todas las matrices
anteriores y el cladograma general de dreas obtenido usando a parsimonia de Wagner. (Tomado de Morrone y Crisdi, 1995).




‘Three Area Statements’ o Enunciados de Tres Areas
(TAS). Fue propuesto por Nelson y Ladiges (199 1a,b) y codifica datos
distribucionales para cladogramas taxémicos de éreas de forma de ‘enun-
ciados de tres areas’ (Nelson y Ladiges, 1993; Nelson y Platnick, 1991)
y el resuftado es una matriz para realizar un analisis de parsimonia.

El método consiste en conocer cuantas hipdtesis de tres areas se
obtienen de cladogramas con informacién conflictiva si se mantienen las
topologias remaviendo las 4reas conflictivas bajo las suposiciones 0 y |,
simplernente quitando un drea cada vez. Al agregar los taxones faltantes a
los enunciados de dos 4reas se obtienen todas las posibles soluciones. El
siguiente paso consiste en agregar el drea faitante al cladograma informati-
vo, |0 que presenta diferentes alternativas en la posicidn de éste, que for-
maré un nueve componente, lo cual hace que haya diferentes cladogramas
informativos. Cuando se han agregado todas las dreas y se conocen cudn-
tos cladogramas son informativos se puede obtener el peso de los com-
ponentes, que no es mas que la frecuencia de aparicién del componen-
te en los distintos cladogramas. La matriz de datos se analiza con Hennig86
o PAUP y se pueden aplicar pesos diferenciales a las columnas.

Este métedo se ha aplicade en diversas articulos como Ladiges et al
(1992), Morrone (1993) y Morrone et al (1994, 1997). Kluge (1993) ha
eriticado el enfoque de los enunciados de tres taxones, principalmente
por sus aplicaciones taxondmicas, algunas de las cuales se podrian hacer
extensivas a la biogeograffa (Morrone y Crisci, 1995).

Arboles reconciliados. El concepto de drboles reconciliados
se desarrollé independientemente en sistematica molecular, parasito-
logia y biogeografia, como una forma de describir asociaciones histori-
cas entre genes y organismos (Goodman et al, |979), parasitos y
huéspedes (Mitter y Brooks, 1983) y organismos y dreas (Page, 1990,
1993b; Page y Charleston, 1998). Fue propuesto por Page (1994)
cnmo un método que maximiza la cantidad de codivergencia o histo-
ra compartida entre diferentes cladogramas de 4reas, al minimizar per-
didas (debidas a extincién o a taxones na recolectados) y duplicaciones
(eventos independientes de la vicarianza de las areas) cuando se com-
binan diferentes cladogramas de 4reas para obtener un solo cladograma
general de éreas.

Cuanda hay correspondencia entre el cladograma de dreas y el de
los organismos que las habitan, ambos cladogramas pueden reconciliar-
se sin problema (Fig. 7). En otras palabras, hay una perfecta correspon-
dencia entre las ramas terminales y los nodos internos de ambas. Sin
embargo, en la mayorfa de los casos, no existe una correspondencia

Fig. 7. Ejemplo de comrespondenca total entre el cladograma de areas
y &l de los organismos que las habitan (modficado de Page, 1994).

entre las topologias de dos arboles que se desea reconciliar. El métedo ~
general se jlustra en la Figura B. En estos casos, la forma de reconciliar
dos &rboles es duplicando nodes internos . En el ejemplo, se duplicd ef
nodo “6" dando lugar a un nodo idéntico "6 " que contiene los taxones
terminales "4, 12y |3".

En el caso de la biogeografia, la codivergencia entre dreas y organis-
mos equivale a vicarianza; las duplicaciones equivalen a especiacicn de
los organismos independientemente de los eventos de vicarianza; la trans-
ferencia horizontal equivale a dispersion; v las pérdidas equivalen a ex-
tincién del taxén, Las medidas de congruencia entre dos arboles son [as
siguientes: las duplicaciones representan las divergencias independientes
entre el huésped y el asociade; a més duplicaciones menos codivergencia
Ramas que se agregan, nimero de nodos que se agregan (ftems de
error, no significado biolégico directa). El ndmera minime de perdidas
puede significar extinciones.

Este tipo de métodos de andlisis de asociaciones historicas se siguen
refinando y se espera.que en el futuro se desarrollen adn mas (Page v
Charleston, 1998).

Analisis de subarboles (TASS). MNelson y Ladiges {1 996) pre-
sentaron un algoritmo que construye subérboles, iniciando del nodo
terminal hacia la punta del cladograma, implementado en su programa
TASS. Este andlisis de subdrboles es un método de valor potencial para
la biogeograffa cladistica. El procedimiento que se sigue es el de reducir
uno o mas cladogramas complejos en mds de un subdrbol libre de

_._.

0 R,
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Fig. 8. Método de arboles recondlliados (tomado de Page, 1994).
3, Arboles de dreas y organismos que no se corresponden uno a uno;
b, 4rbol reconciliado que se obtiene duplicando el nodo 6.



paralogia en el septido geografico. Los datos geograficos se asocian con
los nodos informatives de cada subarbol. Estos datos asociados son los
Unicos datos reamente relevantes para la biogeografia cladista.

Una aplicacién de esta técnica es la de Morrone y Urturbey (1997).

Analisis de dispersion-vicarianza (DIVA). Propuesto por
Ronquist (1997) como un método biogeogréfico que reconstruye distri-
buciones ancestrales de una filogenia dada, sin asumir ningdn tipo de rela-
ci6n en cuanto a la forma de las relaciones de drea. Trata a la dispersion y
ala extinaidon especialmente. Fs un método que reconstruye |a biogeografia
histérica de grupos individuales. Sin embargo, puede usarse también para
encontrar las relacienes generales de un area, sobre todo cuande dichas
relaciones no se conforman con un patrén jerdrquico.

Controversia entre panbiogedgrafos y biogedgrafos cladistas

Para los biogedgrafos cladistas es indispensable que los taxones ana-
lizados sean monofiléticos. El métado de la biogeografia cladistica con-
siste en la sustitucion de los taxones (cominmente especies) en un
cladograma por las éreas que estos ocupan, por ello, es necesaria la
mayor resolucion posible de fas relaciones filogenéticas para inferir las
relaciones de las dreas. En otras palabras, la sistematica puede ser un
recurso para Inferir homologia evolutiva en el espacio, pero no al revés;
la distributidn geogréfica no es un recurso necesario y suficiente para
inferir homologia evolutiva en la forma. El gran problema de la biogeografia
cladistica es la disponibilidad de suficientes grupos, cuyas filogenias se
consideren satisfactoriamente resueltas.

Para la panbicgeografia, un grupe no puede calificarse de monofilético
sino muestra congruenda tanto en espacio come en forma (Craw, 1988).
La inferencia de origen comin debe probarse simultaneamente en bio-
geografia y sisteméatica, por lo tanto, no es necesario partir del supuesto
de que los grupos en los que se basa el andlisis biogeografico sean
monofiléticos. En toda caso, la posibilidad de monofilia de los grupos es
otra hipdtesis a comprobar o refutar, mediante el andlisis de su distribu-
@on geografica en conjunto con otros grupes que se distribuyen en las
mismas dreas o localidades. En resumen, tanto (a sistematica puede ser
una fuente de evidencia para la biogeagrafia, como la biogeografia pue-
de arrojar luz sobre el andlisis sisternatico. Esta diferencia, que parece
solo de método, se fundamenta en una concepcion mas dura de la
panbiogeografia, en cuanto a la correspondencia entre las historias de la
biotay la Tierra, En los Ultimos afios, sin embargo, algunos autores como
Craw (1989), admiten |a posibilidad de usar la informacién filogenética
para orientar los trazos individuales o estandar (generalizados), pero in-
siste en la idea de que éste es sdlo un recursa y no un arbitro que decida
el rumbo del andlisis.

De cualquier forma, a pesar de estos puntos de conflicto, parece aso-
marse la posibilidad de una sintesis metodelégica en la biogeografia histé-
rica. Muchos métodes se habran de campartir en la medida que se re-
suelvan mas hipotess filogenéticas y se conozcan mejor sus distribuciones.
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