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COMENTARIO
Hacia una biogeografia evolutiva

Towards an evolutionary biogeography
JUAN J. MORRONE

Museo de Zoologia “Alfonso L. Herrera”, Departamento de Biologia Evolutiva, Facultad de Ciencias,
Universidad Nacional Auténoma de México (UNAM), Apartado Postal 70-399, 04510 México, Distrito Federal, México;
e-mail: jjm@hp.fciencias.unam.mx

RESUMEN

La proliferacién de métodos en las tltimas décadas ha llevado a algunos autores a cuestionar si la
biogeografia es una disciplina coherente. Las biotas son mosaicos complejos debidos a dispersién (expansion
de las distribuciones) y vicarianza (fragmentaciéon de las distribuciones), teniendo historias complejas y
reticuladas, que necesariamente deben estudiarse a través de la integracién de diferentes metodologias. Un
andlisis biogeografico evolutivo involucraria cinco etapas: (1) reconocimiento de componentes bidticos
(conjuntos de taxa integrados espacio-temporalmente debido a una historia comin), mediante la
panbiogeografia y métodos para identificar dreas de endemismo; (2) contrastacién de los componentes
bidticos e identificacion de los eventos vicariantes que los fragmentaron, mediante la biogeografia cladistica y
filogeografia comparada; (3) establecimiento de un arreglo jerdrquico de los componentes en un sistema
biogeografico de reinos, regiones, dominios, provincias y distritos; (4) identificacién de los cenocrones
(conjuntos de taxa con edad y origenes similares), datados mediante la filogeografia intraespecifica, relojes
moleculares y fésiles; y (5) formulacién de un escenario geobidtico, que explique la evolucién de los
componentes y cenocrones, integrando informacién geolégica y tectdnica.

Palabras clave: evolucidn, cladistica, panbiogeografia, filogeografia, fosiles.

ABSTRACT

The proliferation of methods in the last decades has led some authors to question whether biogeography is a
coherent discipline. Biotas are complex mosaics due to dispersal (expansion of distributions) and vicariance
(fragmentation of distributions), having complex, reticulate histories, which necessarily need to be studied
through the integration of different methodologies. An evolutionary biogeographical analysis may involve
five steps: (1) recognition of biotic components (sets of spatio-temporally integrated taxa due to common
history), through panbiogeography and methods used to identify areas of endemism; (2) contrastation of the
biotic components and identification of the vicariant events that fragmented them, through cladistic
biogeography and comparative phylogeography; (3) establishment of a hierarchic arrangement of the
components in a biogeographic system of realms, regions, dominions, provinces and districts; (4)
identification of cenocrons (sets of taxa with similar origins and ages), dated using intraspecific
phylogeography, molecular clocks and fossils; and (5) formulation of a geobiotic scenario, that explains the
evolution of the biotic components and cenocrons, integrating geological and tectonical information.

Key words: evolution, cladistics, panbiogeography, phylogeography, fossils.

INTRODUCCION disciplina coherente (Keast 1991, Tassy &

Deleporte 1999, Vuilleumier 1999), si bien

La biogeografia, en especial durante las dltimas
décadas, se ha caracterizado por la
proliferacion de métodos. Ello ha llevado a
algunos autores a cuestionar si se trata de una

otros (Morrone & Crisci 1995, Riddle & Hafner
2004) han sostenido que la diversidad de
métodos en realidad evidenciaria su vitalidad.
Algunos conflictos se deben a la falta de
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acuerdo acerca de cuestiones biogeograficas
basicas (Ebach & Morrone 2005) y otros a una
comprension inadecuada de los alcances de los
diferentes enfoques biogeograficos (Morrone
2004a).

Mis objetivos son discutir algunas de estas
cuestiones bdsicas y analizar cémo se pueden
integrar diferentes enfoques. En cada una de las
etapas propuestas, proporciono ejemplos de
aplicacion a la biota mexicana, para mostrar las
ventajas del enfoque integral propuesto.

CUESTIONES BASICAS

Biologia comparada versus biologia evolutiva

Mayr (1961, 1982) distinguié dos grandes
campos dentro de la biologia: funcional y
evolutiva. La biologfa funcional abarca las
disciplinas que estudian las causas “préximas”
que gobiernan las respuestas de los seres vivos
al ambiente, como la ecologia, la biologia
celular, la fisiologia, la morfologia funcional y
la bioquimica. La biologia evolutiva abarca las
disciplinas que estudian las causas “dltimas”,
que gobiernan los cambios en los programas
genéticos de los seres vivos a través del tiempo,
como la biogeografia, la sistemadtica, la
genética y la paleontologia.

Nelson & Platnick (1981) propusieron una
clasificacién alternativa: biologia general y
biologia comparada. La biologia general
estudia la wuniformidad de la vida,
comprendiendo las disciplinas que trabajan
usualmente con una especie concreta, la cual
permite descubrir propiedades que luego
pueden generalizarse al resto de los seres vivos,
como la genética, la citologia, la ecologia y la
fisiologia. La biologia comparada estudia la
diversidad de la vida, comprendiendo las
disciplinas que trabajan comparando especies
diferentes, para comprender los datos
acumulados por la biologia general, como la
sistemdtica, la biogeografia, la embriologia y la
paleontologia.

Creo que reconocer a la biogeografia como
parte de la biologia evolutiva implica enfatizar
su conexion con la teoria evolutiva (Morrone
2004a). Como senalara Reig (1962), “toda la
indagacion biogeografica moderna y cientifica
parte de una teoria comun a toda la biologia, la
teoria de la evolucién”. Por otra parte, esto

podria también beneficiar a la teorfa evolutiva.
Eldredge (1997) sostuvo que la teoria sintética
limita su atencién a algunas entidades
biolégicas, como genes, organismos y especies,
mientras que otras, como los clados y las biotas
son considerados solo marginalmente. Este
autor propuso adoptar un enfoque jerdrquico,
para permitir el reconocimiento de un conjunto
mds amplio de fendmenos relevantes para la
evolucion. Las biotas, las entidades mayores de
la jerarquia ecoldgica, constituyen el objeto de
estudio fundamental de la biogeografia, por lo
cual esta disciplina deberia ocupar un sitio
destacado dentro de la biologia evolutiva.

Ecologia versus historia

Usualmente, los distintos enfoques
biogeogrificos se clasifican en dos grandes
campos: la biogeografia ecoldgica y la
biogeografia histérica. La biogeografia
ecolégica generalmente analiza patrones a
escalas espaciales y temporales pequefas,
mientras que la biogeografia histérica
bdsicamente analiza patrones a escalas
espaciales y temporales mayores. Esta
distincién serfa artificial, pues implica dividir
un continuo, donde los extremos son
identificables como “ecolégico” o “histérico”,
pero en la parte media resulta dificil justificar
tal distincién (Myers & Giller 1988). Por otra
parte, el desarrollo reciente de la filogeografia
intraespecifica (Avise 2000) corrobora lo
ineficaz de la distincién ecologia versus
historia. Algunos autores (Crisci 2001,
Morrone 2004a) han aceptado la divisién como
meramente convencional. Para referirme al
enfoque que enfatiza el componente
“histérico”, emplearé la denominacién de
“biogeografia evolutiva”.

Varios autores han criticado la falta de
interaccion entre la biogeografia ecoldgica y la
evolutiva, sosteniendo que seria deseable
integrarlas en un programa de investigacién
unificado (Gray 1989, Henderson 1991, Zunino
& Zullini 2003, Morrone 2004a, Wiens &
Donoghue 2004, Riddle 2005). Esta concepcidén
integrativa fue expresada por Reig (1962, 1981)
y Halffter (1962, 1974, 1987). Reig (1962)
propuso el término “cenogénesis” para referirse
al desarrollo de asociaciones bidticas en el
tiempo, considerando que los cuestionamientos
biogeogrificos son histéricos y, a la vez,
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deberian tratar de explicar el desarrollo de
comunidades completas, no de taxa aislados.
Halffter (1987) consider6 que los patrones
biogeograficos deberian deducirse a partir de
taxa con historias evolutivas y condiciones
macroecoldgicas semejantes.

Otra manera de reflexionar acerca de la
relacién ecologia vs historia es a partir de la
perspectiva jerdrquica (Eldredge & Salthe
1984, Eldredge 1997, Lieberman 2003), que
sostiene que la naturaleza se estructura en
entidades ordenadas jerdrquicamente, con
entidades menores “anidadas” dentro de
entidades mayores. Cada entidad posee
propiedades emergentes y cierta autonomia, es
decir, que no es un mero agregado de las
entidades subordinadas (Eldredge 1997). Se
han identificado dos jerarquias principales: la
genealdgica y la ecoldgica. La jerarquia
genealdgica incluye entidades denominadas
replicadores (Dawkins 1982), que transmiten
informacién, se reproducen en entidades
similares y evolucionan; incluyen genes,
cromosomas, organismos y clados. La jerarquia
ecoldgica incluye entidades denominadas

interactores (Hull 1980), que estdn
involucradas en la transferencia de materia y
energia; incluyen moléculas, células,

organismos, poblaciones, comunidades y
biotas. A pesar de que existen diferencias en
los patrones que ambas jerarquias exhiben,
existen entidades, como los organismos, que
son comunes a ambas.

La biogeografia posee un cardcter complejo,
interesdndose en ambas jerarquias, porque
ambas poseen entidades que exhiben patrones
geograficos (Lieberman 2003, Morrone 2004b).
Los patrones de la jerarquia genealdgica
involucran entidades histéricas, gobernadas por
procesos evolutivos, mientras que los de la
jerarquia ecoldgica involucran entidades que
transfieren materia y energia. En los niveles
superiores de ambas jerarquias, las entidades
contrastan de modo marcado, requiriendo de
datos 'y herramientas metodoldgicas
completamente diferentes. Esta distincién
puede no ser siempre clara. Cuando
correlacionamos la riqueza de un taxén con la
latitud a lo largo de un continente, estamos
analizando entidades genealdgicas (especies y
clados), pero se trata de una problematica
basica de la biogeografia ecoldgica y de las
entidades de la jerarquia ecoldgica. Cuando

comparamos los patrones de distribucion de
clados diferentes que habitan las mismas areas,
aunque las comunidades y ecosistemas estdn
presentes, estamos analizando entidades que
pertenecen a la jerarquia genealdgica. La
existencia de entidades comunes a ambas
jerarquias permite especular acerca de la
posibilidad de unificar la biogeografia
ecoldgica y la evolutiva (Morrone 2004b).

Dispersion versus vicarianza

Dispersiéon es la expansiéon del drea de
distribuciéon de un taxdn, en ocasiones
atravesando barreras y llegando a colonizar
nuevas dreas. Se han reconocido cuatro
modelos bdsicos (Pielou 1979, Ronquist 1997,
Lieberman 2000, Cecca 2002): dispersién a
saltos, a larga distancia o al azar: movimiento
de organismos al azar atravesando barreras, que
permite el establecimiento exitoso de una
especie en dreas distantes; difusion o dispersion
ecoldgica: movimiento gradual de poblaciones
cruzando hdabitats adecuados durante varias
generaciones; migracién secular: movimiento
que involucra una distancia corta y que ocurre
tan lentamente que la especie evoluciona
mientras ocurre; y geodispersién o migracién
en masa: movimiento simultdneo de varios taxa
debido a la desaparicién de una barrera,
seguido de la apariciéon de una nueva barrera
que induce vicarianza. Si bien estas
distinciones pueden ser relevantes en ciertos
contextos, creo que en realidad se trata de un
proceso general dnico.

La vicarianza es el proceso de surgimiento
de barreras geoldgicas o de otro tipo, que
fragmentan las distribuciones de las especies
ancestrales, luego de lo cual las especies
descendientes pueden evolucionar
separadamente. De acuerdo con Crisci (2001),
existen tres tipos: vicarianza seguida de
especiacién, que origina alopatria; vicarianza
sin especiacidén, que ocasiona especies
distribuidas ampliamente; y vicarianza seguida
de especiaciéon pero luego de una especiacion
previa, que ocasiona paralogia geografica.

En el curso de la historia de la biogeografia,
muchos autores han planteado que estos
procesos son opuestos. Croizat (1958, 1964)
propuso que la vicarianza también incluye a la
dispersién, aunque esta ocurre antes de que
surjan las barreras geograficas. De acuerdo con
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esta concepcidn, las distribuciones geograficas
de las especies evolucionan en dos etapas:
movilidad e inmovilidad. Cuando los factores
climdticos y geograficos son favorables, los
organismos estdn en estado de “movilidad”, por
lo que expanden activamente su drea de
distribucién de acuerdo con sus capacidades de
dispersién, adquiriendo las especies su
distribucién ancestral o cosmopolitismo
primitivo, lo cual corresponderia al proceso de
dispersiéon. Cuando los organismos han
ocupado todo el espacio geografico o ecoldgico
disponible, su distribucién se estabiliza. Este
periodo de “inmovilidad” permite el
aislamiento de las poblaciones en distintos
sectores del drea, mediante el surgimiento de
barreras y la consecuente diferenciacién de
nuevas especies, lo que corresponderia al
proceso de vicarianza.

Dispersalismo versus vicariancismo

El dispersalismo es el enfoque desarrollado a
partir de las ideas de Darwin (1859) y Wallace
(1876), que bdsicamente supone que las
especies se originan en centros de origen, a
partir de los cuales se dispersan al azar,
atraviesan barreras preexistentes y colonizan
nuevas areas. En un principio, esta concepcién
signific6 un avance importante, pues como
parte de la revolucién darwiniana ayudd a
demoler la visién esencialista que imperaba
hasta el momento. Durante la segunda mitad
del siglo XX, algunos autores (e.g., Miiller
1973) reformularon este concepto, para
referirse a los centros donde ocurrié una parte
importante —no necesariamente la inicial- de la
historia evolutiva de wun taxén. La
identificacion de “centros de radiacidon
evolutiva”, “centros secundarios de evolucién”
o “centros de diversificaciéon” a partir de la
congruencia distribucional de gran nimero de
especies se asemeja al descubrimiento de areas
de endemismo (Morrone 2002). EI
dispersalismo dista de ser un programa de
investigacion unificado (Morrone 2002). De
acuerdo con un andlisis preliminar (Morrone
2003), existirian al menos las siguientes
variantes: el dispersalismo darwiniano-
wallaceano (Darwin 1859, Wallace 1876), la
escuela zoogeogrdfica de Nueva York
(Matthew, Myers, Simpson y Schmidt, entre
otros), la biogeografia filogenética (Hennig

1950, Brundin 1966), el dispersalismo
“latinoamericano” (Halffter 1962, 1974, 1987,
Reig 1962, 1981) y el andlisis de dreas
ancestrales (Bremer 1992).

El vicariancismo es el enfoque basado en el
concepto de homologia biogeografica, que
enfatiza el andlisis de patrones, los cuales
usualmente se explican por procesos vicariantes
(Morrone 2005a). Comprende a Ila
panbiogeografia, el enfoque propuesto
originalmente por Croizat (1958, 1964) y
desarrollado luego por un grupo de autores
neozelandeses (Craw et al. 1999), y la
biogeografia cladistica, el enfoque que integra
la panbiogeografia con la sistemdtica
filogenética (Nelson & Platnick 1981,
Humphries & Parenti 1999).

La reacciéon de los dispersalistas de la
escuela zoogeografica de Nueva York ante la
obra de Croizat fue negativa (Llorente et al.
2000). La polémica dispersalismo vs.
vicariancismo en parte se vio obscurecida por
el modo rayano en el fundamentalismo con que
Croizat respondia a sus criticos.

Panbiogeografia versus biogeografia cladistica

Pocos afios mds tarde, la polémica se produjo
entre panbiogedgrafos y biogedgrafos cladistas.
Craw & Weston (1984) emplearon la
metodologia de los programas de investigacion
de Lakatos (1978) para concluir que la
panbiogeografia era mds progresiva que el
dispersalismo y la biogeografia cladistica, en
razén de su capacidad predictiva y heuristica.
Desde la perspectiva cladistica, Seberg (1986)
respondié calificando como futil cualquier
intento por analizar a la panbiogeografia de
acuerdo con el modelo de Lakatos, aduciendo
algunos puntos no aclarados y sugiriendo que
las ideas de Lakatos parecen adecuadas para
elaborar explicaciones retrospectivas, pero no
para programas de investigacién
contemporaneos.

La critica mds recurrente de los cladistas se
referia a la ausencia de informacién
filogenética en los andlisis panbiogeograficos
(Platnick & Nelson 1988). Craw (1988)
respondié recurriendo al concepto hennigiano
de “iluminacion reciproca” entre sistemadtica y
biogeografia, de acuerdo con el cual las
relaciones espaciales pueden sugerir relaciones
genealdgicas. El caso cldsico que citan los
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panbiogedgrafos es el de las plantas carnivoras,
afirmando que Croizat redefinié sus relaciones
taxonémicas con base en sus relaciones
espaciales. Platnick & Nelson (1988)
advirtieron que Croizat no se basé
exclusivamente en su proximidad geogréfica,
sino que tuvo en cuenta los caracteres
morfolégicos para reagruparlas. Estos autores
seflalaron que si bien Craw estd en lo correcto
al aceptar que la incongruencia con un patrén
biogeografico reconocido puede sugerir una
hipdétesis  sistemdtica incorrecta, la
incongruencia por si misma no constituye
evidencia. De acuerdo con Platnick & Nelson
(1988), la panbiogeografia revela rasgos
generales de distribucidn, es insuficiente para
resolver relaciones a niveles mds finos, y sus
resultados tnicamente pueden evaluarse por su
congruencia o incongruencia con los resultados
del andlisis cladistico de caracteres. Aun si la
construccién de trazos revelara conexiones
causales, ellos son incapaces de develar la
relacion exacta entre las dreas analizadas, al no
definir un patrén jerdrquico de interrelaciones,
mientras que los cladogramas de drea
establecen cudles son las dreas relacionadas
mads estrechamente entre si.

Es posible concebir a los trazos
generalizados de la panbiogeografia como
cladogramas no enraizados y a los cladogramas
generales de areas de la biogeografia cladistica
como cladogramas enraizados (Morrone 2005a).
Los cladogramas son, entonces, los elementos
que permiten la comunicacién entre ambos
enfoques, los cuales pueden constituir etapas de
un mismo andlisis (Morrone & Crisci 1995).

HACIA UNA BIOGEOGRAFIA EVOLUTIVA

Morrone & Crisci (1995) argumentaron que los
métodos panbiogeograficos y biogeogréficos
cladisticos se pueden aplicar en etapas
sucesivas de un mismo analisis. Inicialmente, la
panbiogeografia permite identificar conjuntos
de taxa de acuerdo con su origen bidtico.
Luego, la biogeografia cladistica permite
determinar la relacién entre las dreas que
integran los trazos generalizados identificados
en la primera etapa. Morrone (2001a, 2004a)
identific6 estas etapas con la homologia
biogeogrdfica primaria y secundaria,
respectivamente.

Homologia es el procedimiento que permite
establecer comparaciones taxondmicas validas
(Pinna 1991), donde cada enunciado de
homologia individual interactia con otros
enunciados semejantes. Partiendo de la
analogia entre taxonomia y biogeografia, las
distribuciones de taxa individuales son los
enunciados sobre homologia biogeografica que
comparamos (Morrone 2001la, 2004a). La
homologia biogeogrifica primaria (estadio de
generacion de hipdtesis) es una conjetura sobre
una historia biogeogrdfica comin, la cual
postula que diferentes taxa —aun teniendo
medios de dispersion diferentes— se hallan
integrados espacio-temporalmente en una
misma biota (Morrone 2001a). Una manera de
postular hipdtesis de homologia biogeografica
primaria es a partir de un andlisis
panbiogeografico, el cual compara trazos
individuales de taxa diferentes para detectar
trazos generalizados. La homologia
biogeogrdfica secundaria (estadio de
legitimacion de hipdtesis) se refiere a la
contrastaciéon (en el sentido de Popper 1983,
1985) de la homologia primaria previamente
hipotetizada (Morrone 2001a, 2004a). Un
andlisis biogeogréfico cladistico nos permite
comparar cladogramas taxondmicos de dreas
—obtenidos reemplazando en los cladogramas
taxondémicos los taxa terminales por las dreas
que ellos habitan— para obtener un cladograma
general de dreas (Morrone & Carpenter 1994,
Humphries & Parenti 1999), a partir del cual
deducimos la secuencia de fragmentacién de las
areas analizadas.

Existen propuestas recientes (Donoghue et
al. 2001, Donoghue & Moore 2003, Riddle &
Hafner 2006) que intentan promover nuevas
perspectivas para la biogeografia cladistica, las
cuales suponen la integraciéon de diferentes
enfoques. Madas atn, la filogeografia
intraespecifica, los relojes moleculares y la
evidencia brindada por organismos fdsiles
podria ser integrados en un andlisis
biogeogrdfico evolutivo, para ayudar a
establecer el modo y tiempo en que cenocrones
diferentes se integraron en una biota.

Un andlisis biogeografico evolutivo
incluiria las siguientes cinco etapas (Fig. 1): (1)
reconocimiento de componentes bidticos, los
que pueden definirse como conjuntos de taxa
integrados espacio-temporalmente debido a una
historia comiun; (2) contrastacién de los
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componentes bidticos y determinacién de los de taxa con un origen y edad semejantes, que
eventos vicariantes que los han fragmentado; han contribuido a los componentes; y (5)
(3) establecimiento de un arreglo jerdrquico de  planteamiento de un escenario geobidtico que
los componentes; (4) reconocimiento de los explique la evolucién de los componentes.
diferentes cenocrones, es decir, los conjuntos

: datos :
, distribucionales

mediante
panbiogeografia/
areas de
endemismo
resultan en
|
: datos 1 componentes
. filogenéticos ! biéticos
1 1
imediante
biogeografia : datos " datos :
cladistica ' moleculares | paleontolégicos !
1 11 1
resultan en mediante mediante
«filogeografia
com_p’o_n entes 10ge0g e rebanado
biéticos intraspecifica temporal
corroborados erelojes molec.
resultan en |
\Lresultan en
|
regionalizaciéon cenocrones : datos :
g geol6gicos |
1 1

\Lresultan en

escenarios
geobidticos

Fig. 1: Diagrama de flujo, mostrando las etapas de un anélisis biogeografico evolutivo.

Flow chart showing the steps of an evolutionary biogeographic analysis.
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ETAPAS DE UN ANALISIS BIOGEOGRAFICO
EVOLUTIVO

Etapa 1: reconocimiento de componentes bioti-
cos

La etapa inicial consiste en identificar los
componentes bidticos. Estos son conjuntos de
taxa integrados espacio-temporalmente que
caracterizan dreas biogeogréficas determinadas.
Los componentes bidticos son individuos
histéricos, cuya unidad se debe a su historia
comun, aunque no representan entidades
“monofiléticas” en el mismo sentido que los
clados, pues poseen reticulaciéon importante,
sobre todo si analizamos la evolucién bidtica a
lo largo de un lapso amplio (Parenti &
Humphries 2004). Por ello, cada componente
consiste en un conjunto particular de
cenocrones, que se han integrado en épocas
diferentes. Si los taxa estudiados poseen
distribucién amplia en el registro fésil, seria
posible reconocer componentes bidticos
diferentes de acuerdo con la época geoldgica.

La biogeografia cladistica ha hecho énfasis
en el reconocimiento de dreas de endemismo
(Nelson & Platnick 1981, Morrone & Crisci
1995, Szumik et al. 2002). Creo que estas
reflejan solo parcialmente esta etapa, pues solo
es posible reconocerlas cuando los
componentes bidticos han tenido una
estabilidad histérica relativa. El concepto de
componente es mds amplio que el de drea de
endemismo, pues no necesariamente un
componente bidtico se asocia con un drea de
endemismo actual.

La panbiogeografia es el enfoque destinado a
identificar trazos generalizados (Croizat 1958,
1964, Morrone & Crisci 1995, Craw et al. 1999),
los cuales corresponden a componentes bidticos.
Un andlisis panbiogeografico comprende la
construccion de trazos individuales, a partir de
las localidades de distribucién de dos o mas taxa
diferentes; la obtencién de trazos generalizados
a partir de los trazos individuales; y la obtencién
de nodos, en las dreas donde dos o mds trazos
generalizados se superponen. Otros métodos
destinados al reconocimiento de componentes
bidticos incluyen el andlisis de parsimonia de
endemismos (Rosen 1988), el analisis de
endemicidad (Szumik et al. 2002) y el andlisis
de dreas de endemismo anidadas (Deo &
DeSalle 2006).

En México, los andlisis panbiogeograficos
de Contreras-Medina & Eliosa-Leén (2001) y
Morrone & Maiarquez (2001, 2003) han
permitido identificar cinco componentes
bidticos principales: Californiano, Nedrtico
Continental, Mexicano de Montaifia, Antillano y
Mesoamericano. A su vez, Morrone (2001b,
2005b) identificé 14 componentes bidticos
menores, considerados como las provincias
biogeograficas de California, Baja California,
Sonora, Altiplano Mexicano, Tamaulipas,
Peninsula de Yucatan, Sierra Madre
Occidental, Sierra Madre Oriental, Faja
Volcanica Transmexicana, Cuenca del Balsas,
Sierra Madre del Sur, Costa Pacifica Mexicana,
Golfo de México y Chiapas.

Etapa 2: comparacion de los componentes bio-
ticos

La homologia biogeografica primaria resultante
del andlisis panbiogeografico representa una
conjetura inicial. Una vez que hemos
identificado los componentes bidticos,
podemos proceder a contrastarlos, a través de
un andlisis biogeografico cladistico (Donoghue
et al. 2001, Morrone 2001a, 2004a). Dentro de
la biogeografia cladistica, incluyo también la
filogeografia comparada (Zink 1996, 2002,
Bermingham & Moritz 1998). Para ello,
deberemos contar con los cladogramas de los
taxa estudiados.

La biogeografia cladistica es el enfoque
relevante para esta etapa. Un andlisis
biogeogrdfico cladistico comprende la
construcciéon de cladogramas taxondémicos de
areas, a partir de los cladogramas de dos o mds
taxa diferentes; la obtenciéon de cladogramas
resueltos de dreas a partir de los cladogramas
taxondmicos de dreas (cuando el método
empleado lo exija); y la obtencién de
cladogramas generales de dreas a partir de la
comparacién de los cladogramas resueltos de
areas. Una vez obtenido el cladograma general
de dreas, es posible emplearlo para llevar a
cabo retrodicciones relacionadas con taxa no
analizados aun, los cuales se espera que
concuerden con el patrén general (Morrone
2004a).

En México, los analisis de Liebherr (1994),
Marshall & Liebherr (2000), Flores-Villela &
Goyenechea (2001) y Escalante et al. (2007)
han propuesto hipdétesis diferentes, sin que
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exista consenso. Creo que incrementando el
nimero de taxa analizados se podria resolver
esta etapa de manera mds adecuada.

Etapa 3: regionalizacion

Dado que los componentes bidticos son parte
de otros componentes mds inclusivos, los
cuales a su vez son parte de otros atin mads
inclusivos, es posible establecer un arreglo
jerarquico de los componentes principales en
un sistema de reinos, regiones, dominios,
provincias y distritos (Morrone 2001a, 2004a).
En ocasiones, los componentes bidticos
mayores corresponden a zonas de transicidn,
localizadas en los limites entre reinos
biogeograficos, que representarian eventos
mayores de “hibridaciéon” biética, mediados por
cambios evolutivos y ecoldgicos (Morrone
2004a). Las zonas de transicién merecen
especial atencidn, pues mds que lineas estdticas
representan areas de interaccion bidtica intensa.
El andlisis de las zonas de transicién por parte
de los biogedgrafos ecélogos posee una
orientacién mayormente cuantitativa, mientras
que para los biogedgrafos evolutivos esta
orientacién es de indole mds cualitativa
(Ruggiero & Ezcurra 2003). En los andlisis
panbiogeograficos, las zonas de transiciéon son
detectadas por la presencia de nodos (Escalante
et al. 2004). En los andlisis biogeograficos
cladisticos, las posibles zonas de transicion
dardn resultados conflictivos, pues resultardn
areas hermanas de dreas diferentes.

En México, una regionalizacién reciente
(Morrone, 2004a, 2004b, 2005b) considera dos
reinos, una zona de transicién, dos regiones,
tres dominios y 14 provincias. La regidn
Nedrtica (reino Holdrtico) comprende los
dominios Californiano (provincias de
California y Baja California) y Continental
(provincias de Sonora, Altiplano Mexicano y
Tamaulipas). La Zona de Transicién Mexicana
comprende las provincias de la Sierra Madre
Occidental, Sierra Madre Oriental, Faja
Volcédnica Transmexicana, Cuenca del Balsas y
Sierra Madre del Sur. La regién Neotropical
(reino Holotropical) comprende la subregion
Caribefia, con los dominios Mesoamericano
(provincias de la Costa Pacifica Mexicana,
Golfo de México y Chiapas) y Antillano
(provincia de la Peninsula de Yucatan).

Etapa 4: reconocimiento de cenocrones

Cada componente bidtico consiste en un
conjunto de entidades que se han integrado a
lo largo del tiempo, cada una de las cuales
constituye un cenocrén o elemento bidtico
(Morrone 2005b). Dilucidar cémo y cudndo se
integraron los distintos cenocrones que
constituyen los componentes bidticos es una
de las etapas mas complejas de un andlisis
biogeografico evolutivo, pues implica integrar
los resultados de las etapas precedentes con
nuevos andlisis y datos. Si bien desde el punto
de vista metodolégico, componentes Yy
cenocrones son diferentes, en realidad
representarian etapas relativas del proceso de
cenogénesis. En un momento, dos o mds
cenocrones se integran, originan un
componente y luego de adquirir cierta
“estabilidad” en el tiempo este a su vez se
comportard como un cenocron.

Dado que los cenocrones se integran en
épocas diferentes, resulta imprescindible
incorporar informacién temporal, para lo que
resultan particularmente dtiles los andlisis de
filogeografia intraespecifica, la datacidén
mediante relojes moleculares y el andlisis del
registro fésil, siendo esto udltimo también
importante para detectar extinciones. La
existencia de un registro fésil adecuado
permite llevar a cabo el rebanado temporal o
“time-slicing”, para identificar diferentes
“rebanadas” temporales. Para ello, se puede
emplear el andlisis de parsimonia de
endemismos (Rosen 1988), la cladistica de
areas (Ebach & Edgecombe 2001) y la
cronobiogeografia o andlisis de componentes
particionado temporalmente (Upchurch &
Hunn 2002).

Para México, los estudios filogeograficos
son aun incipientes (Cuenca et al. 2003,
Hasbun et al. 2005, Mateos 2005, Wuster et al.
2005). Por otra parte, Becerra (2005) ha
empleado recientemente una hipdtesis
filogenética calibrada de Bursera (Burseraceae)
para estimar el modo en que se han expandido
los bosques secos tropicales del sur del pais.
Morrone (2005b) reconocié para México la
existencia de los cenocrones paleoamericano,
nedrtico, neotropical antiguo, mesoamericano
de montafia, mesoamericano tropical y
antillano.
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Etapa 5: formulacion de un escenario geobio-
tico

La dltima etapa de un andlisis biogeogrifico
evolutivo consiste en explicar la integracion de
cenocrones y la evolucién de los componentes.
Para ello, requeriremos de informacidn
geolégica y tectdnica, que nos permita
determinar las “oportunidades™ para la
vicarianza y la dispersion. Esto resulta
relativamente complejo, porque la informacién
existente muchas veces es contradictoria y
dificil de interpretar.

La evolucién tecténica de México es muy
compleja, con varios ejemplos de colisién entre
placas 'y otros eventos pobremente
comprendidos (Iturralde Vinent & MacPhee
1999, Ortega et al. 2000). Atn falta més
informacién para plantear un escenario
geobidtico adecuado.

DISCUSION

Una problemdtica comin a muchos andlisis
biogeogrificos del siglo XX fue la postulacién
de narraciones explicativas basadas en pocos
datos. Las criticas de panbiogedgrafos y
biogedgrafos cladistas en este sentido no pueden
ser ignoradas. Sin embargo, como bidlogos
evolutivos serfa reduccionista el limitar nuestros
andlisis biogeogréficos a la identificaciéon de
trazos generalizados o a la obtencidén de
cladogramas generales de dreas. Creo que
deberiamos ir mas alla, tratando de “disecar” las
complejidades de los problemas biogeograficos.
Las etapas planteadas aqui intentan proveer un
marco integral para responder distintas
preguntas de manera secuencial. Espero que este
marco permita resolver de manera mds integral
la historia biogeogréfica de los taxa que habitan
un 4rea determinada.

Si aceptamos que diferentes enfoques
biogeogréficos evolutivos pueden ser integrados
dentro de un mismo programa de investigacion,
el paso siguiente consistiria en integrar la
biogeografia ecoldgica con la evolutiva. Avise
(2004) y Riddle (2005) han sostenido
recientemente que la biogeografia cada vez
emplea mds enfoques sintéticos, como la
filogeografia (Avise 2000) y la macroecologia
(Brown 1995, 1999), a la vez que aplica modelos
ecologicos y métodos filogenéticos, lo que hace

que la dicotomia entre biogeografia ecoldgica y
evolutiva posea menos sentido. Ello, aunado a
un mejor conocimiento geoldgico y climético,
seguramente permitird desarrollar una
biogeografia realmente ecuménica.
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