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Resumen

Tras un breve repasoc historico de conceptos y métodos en biogeografia historica, se esboza la contribucion del
conocimiento filogenético y biogeografico de los Artrépodos, a la historia biogeogréafica de los paleccontinentes
holarticos v, en particular, & |a biogeografia histérica de la regidn mediterranea. A través de algunos gjemplos, se
analizan escenarios biogeograficos relevantes para explicar la evolucidn espacial de algunos grupos Artropodos del
area mediterranea.

L.a mayor parte de las filogenias disponibies indican que, en general, se puede hablar de una regién Holartica
en la que dominan las relaciones continentales: region Nedrtica versus Paledrtica. No obstante, las relaciones
paleocontinentales (Asiamérica versus Euramérica)} y las distribuciones disyuntas, son refativamente mas frecuentes
entre los grupos de alto rango taxondmico. La acumulacion incesante de datos, suglere que no sdlo [a regidn Neartica
occidental {como infieren muchos biogedgrafos) sino tarmbién et paieocontinente Asiamérica, parecen haber jugado
un gran papel historico como drea ancestral (centro de origen y ‘punto de partida’ de dispersiones) de numerosos
grupos de Artrépodos holarticos, especialmente, en niveles taxonamicos de alto rango (familias).

Los andlisis filogenéticos de Artropodos mediterréangos, principalmente thsectos, indican que la cuenca
mediterranea es un drea con una historia biogeografica compleja en la que se repiten eventos de dispersion {finajes
transmediterraneos) y vicarianza a lo large de su historia. En ella, se reconocen numerosas areas de endemismo
(Peninsula Inérica, Magreb occidental y oriental, Corcega, Cerdefia, Alpes, ltalia, Balcanes y Anatolia), pero ios
resultados indican claramente gue un mismo area puede ser el escenario de multiples historias blogeograficas. Asi,
mieniras la Peninsula Ibérica, resulta ser el rea ancestral para algunos grupos, muestra una condicidn biogeografica
derivada en ofros. Ofras areas insulares, come Sicilia, también manifiestan la misma incongruencia biogeogréafica.

Los autores reconocen gue la blogeografia histdrica aun no ha alcanzado suficiente madurez cientifica, pero
consideran que es fan solo una cuestion de tiempo y rechazan fimemente que los resuitados de estas
investigaciones, sean narraciones irrefutables arraigadas en un mero diletantismo cientifico.

Palabras clave: Filogenia, Biogeografia Historica, Dispersion, Vicatianza, Region Holartica, Artropodos.

Taxon and Area Biogeography of the Holarctic and Mediterranean Arthropods

Abstract

After a brief historical overview on concepts and methods of historicat biogegraphy, the contribution of phylogenetic
and biogeographic studies on Artrhopods to the knowledge of historical biogeography of the holarctic paleocontinents
and, in particular, of the Mediterranean region is reviewed. Different biogeographic scenarios which have been
proposed to explain the actual distribution and spatial evolution of Mediterranean taxa are discussed, using examples
for some groups of arthropods endemic fo this area.

Most available phylogenies support the Holarctic as a real biogeographic region, where continental faunistic
relationships can be recognized (Nearctic versus Palagarctic} as the most dominant within groups. Nevertheless,
paleccontinental biogeographic relationships {(Asiamerica versus Euramerica) and disjunt distributional patlerns, are
relatively more frequent among higher taxanomic rank. i seems clear also from these studies that not only the
western Nearchic but also the Eastern Palaearctic (i.e. the entire Asiamerican paleccontinent), have played a bigger
role as ancestral area (center of origing or 'starting poinis’ for dispersions) for many groups of Arthropods, as far as
family-clades are congerned.

Phylogenetic studies of mediterranean Artrhopods, mostly Insects, indicate that historical biogeography of the
Circum-Mediterranean basin has been complicated by succesive events of dispersal and vicariance, Biogeogtraphic
analyses recognized many different areas of endemism (Iberian Peninsuia, Wester and Eastern Magreb, Corsica,
Sardinia, Sicily, Alps, ltaly, Batkans, and Anatolia), but also indicate that the same area, can be the scenario of
multiple blogeogrpahic histories, Thus, white Iberian Peninsula appears to be the ancestral areas for some groups
of Arthropods, whereas showing a biogeographic 'derived' condition for others. Cther insular areas, such as Sicily,
also shows this incongruence, in their cladegram biogeographic "position” for alternative biogeographic inferences.

We recognize that historical biogeography has not still reached a sufficient degree of scientific maturity, but
consider that it will be do in the near future. We firmly reject that the results of modern biogeographic approaches,
are merely untestable narrative hypothesis, based on a sclendific dileffantism.
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1. INTRODUCCION

Durante muchas décadas la literatura biogeografica ha sido
esencialmente descriptiva y narrativa. La mayor parte de la
informacidn se encontraba dispersa en los trabajos taxondmi-
cos que resefiaban la distribucion geogréfica como un atributo
no estructural de los organismos y su adscripeidn a una
determinada categoria corolégica, asi como en los inventarios
faunisticos locales, regionales o de mayor 4Ambito geogrifico.
Desde Darwin y Wallace hasta nuestros dias, este cimulo de
informacion ha sido compendiado v analizado por eminentes
zoblogos y boténicos que describieron las grandes regiones
biogeograficas del planeta, infiriendo las dreas ancestrales que
habrian actuado como hipotéticos centros de origen v
dispersion, asi como las posibles vias a través de las cuales,
los seres vivos han perfilado las sombras chinescas de su
actual distribucion geografica (ver Seccién 2). Con ser
importante y de indudable interés, hoy ya nadie considera que
ladescripeion de la distribucion geogréafica de la(s) especie(s),
es un estudio biogeogréfico per se, pero todavia no hace
muche tiempo y, alin hoy, numerosos trabajos (articulos ¢
incluso tesis doctorales), incluian la simple comparacion
porcentual de categorias corologicas, en un supuesto capitulo
de Biogeografia vacio de contenido amnalitico. Como ha
sefialado Vargas (1993), ello equivale a confundir el todo
(Biogeografia) con las partes (Corologia, Faunistica); ver
también Rapoport (1975) y la discusidn de Melic (1994,
1995) y Martin-Piera {1993, 1995),

La Biogeografia es una disciplina cientifica con un
cuerpo de doctring, métodos y conceptos que le son propios.
No obstante, todavia se percibe come una disciplina *ameboi-
de’ que introduce sus ‘pseaddpodos’ tedricos y metodologicos,
en numerosas disciplinas afines con las que hace frontera y con
las que se relaciona intimamente, particularmente con ja
Areografia, Sistemética, Filogenia, Biologla Evolutiva,
Ecologta v Paleontologia. Este carfcter ‘ameboide’ de la
Biogeografia, hace de ella una disciplina de fronteras difusas,
mal definidas, 2 la bisqueda de su propio paradigma. Esta
blsqueda es particularmente perentoria en biogeografia
histérica.

Las lineas que siguen a continuacion se eamarcan
decididamente dentro de la, para algunos, ‘blanda’ epistemo-
logia cientifica que sustenta la biogeografia historica v, en
particular, en la estrecha interrelacidn biunivoca entre biogeo-
grafla de dreas y biogeografia de organismos; en este caso
Artrépodos. Tras un breve repaso histérico sobre conceptos v
métodos en blogeografia histdrica, se esboza ka contribucién
del conocimiento filogenético y blogeografico de los Arirdpo-
dos, a la historia biogeogrifica de los paleocontinentes
koldrticos y muy particularmente, a fa de una de las areas

palearticas geoldgica y paleogeograficamente mejor estudiada,
ta mas familiar para los entomdlogos ibéricos: la regién
mediterranea. A través de algunos ejemplos, se analizan fos
escenatios biogeograficos actualmente propuestos para
explicar la evolucién espacial de algunos grupos de Artrépo-
dos en el area mediterrinea, de acuerdo con los actuales
conocimientos paleogeogrificos. ‘

2. CONCEPTOS Y METODOS EN BIOGEOGRAFIA
HISTORICA

El boténico italiano Leon Croizat (1964), indicéd con una feliz
metifora que la diversidad de la vida es un fendmeno historico
en tres dimensiones: forma (incluyendo estructurs, atributos
moleculares, funcionales, etoldgicos, ecoldgicos, etc.), espacio
y tiempo, En su acepcidn mds general ¢ integradora, Morrone
& Criscl (1995) han definido la Biogeografia como una
disciplina de ia biologia comparada que estudia la historia de
los organismos en ¢l espacio. Precisando un poco més, pode-
mos definir la Biogeografia como una disciplina cientifica
consagrada al estudio de los patrones de distribucién espacial
delos organismos y las causas o procesos histdricos y ecologi-
cos gue [os determinan, En esta definicién se subrayan las dos
aproximaciones esenciales al estudio de distribucién de
organismos: la que indagalas causas proximas gue operan en
el presente {escala ecoldgica) y la que estudia las causas
pretéritas de gran magnitud espacio-temporal (escala historica).
Fue de Candolle (1820) el primero en distinguir enfre
biogeografia ecolégica ¢ histdrica, al referirse a las causas
fisicas que operan en ¢l tiempo presente v las causas que
actuaron en un tiempo pasado, pero que hoy ya no se perci-
ben. Asi pues, la escala espacio-temporal de andlisis, es la que
distingue las dos disciplinas ‘hermanas’ que surgen del tronce
comin de la Biogeografia. Conviene sefialar inmediatamente
que se trata de un gradiente continuo de espacio y tiempo en
el devenir histérico de la Vida, de tal manera que la biogeo-
grafia ecologica del presente, sera la biogeografia histérica del
futuro, con otras palabras, la acumulacién de procesos
actuales es el origen de los futuros patrones biogeograficos.
Presde esta perspectiva, parece claro que la ‘frontera’ entre la
biogeografia histdrica y ecologica es circunstancial y, a
menudo, interesada (Morrone y Crisci, 1995); ambas podrian
unificarse en un sdlo programa cientifico (Morrone, 1993)
La biogeogtafia histdrica ha experimentado un extraor-
dinario avance conceptual y metodoldgico en las dos altimas
décadas (véase Morrone y Crisci, 1993), no obstante, una
cierta confusién metodolégica ha impedide su aplicacién de
forma generalizada (Morrone y Carpenter, 1994). Su objetivo
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Fig, 1.- Explicaciones
historicas en biogeografia, a;
distribucion geografica y
cladograma de tres especies
(A, By C); br explicacidn
dispersalista; ¢ explicacién
vicariante, Adaptado de
Motrone y Crisc (1995).

es reconstruir las secuencias de origen, dispersion y extincidn
de los organismos y explicar como determinados procesos
geoldgicos tales como 1a deriva continental o las glaciaciones
pleistocénicas, han deternmninado historicamente las distribu-
ciones actuales (Myers y Gyller, 1988}

Los cinco métodos bisicos en biogeografia historica son:
Dispersalismo, Biogeografia Filogenética, Panbiogeografia,
Biogeografiz Vicariante Cladista y Andlisis parsimonioso de
Endemicidad, Los dos altimos son métodos de biogeografia
vicariante, cuyos postulados se confrontan con las ideas
dispersalistas de los primeros biogedgrafos (Darwin, 1859;
Wallace, 1876; Cain, 1944; Jeannel, 1940; Darlington, 1957;
Raven y Axelrod, 1974 y Simpson, 1965, entre otros), La
biogeografia filogenética y Ia panbiogeografia, se sitlan a
medio camino entre ambas escuelas utilizando métodos y
conceptos de una y oira, A continuacion nos ocuparemos de ios
cuatrg primeros, omitiendo el cuarto. El lector interesado,
puede consultar Morrone y Crisci(1995) y la bibliografia alli
citada.

Los parrafos anteriores ya indican implicitamente, que
en la reconstruceion de Ia historia biogeogréfica de un grupe
de organismes, ¢s necesario tener en cuenta dos procesos
biogeograficos esenciales: dispersidn y vicarianza. Ambos
constituyen las dos explicaciones alternativas de fas distribu-
ciones disyuntas. Cuando dos taxones filogenéticamente
refacionados muestran vna distribucion disyunta (espacial-
mente discontinua), cabe pensar que el ancestro comiin
originalmente colonizaba una de las dreas y posteriormente se
dispersé a la otra (Fig. 1b), o bien, que el ancestro ocupaba un
area mayor que se fragmeénté y los descendientes han sobrevi-
vide en cada uno de los fragmentos (Fig. lc). Estas dos
explicaciones histéricas se denominan respectivamente
dispersion y vicarianza (Nelson y Platnick, 1980, 1981). Es
importante seflalar que en la explicacién vicariante, la
aparicion de una barrera biogeogrifica es la causa de la
disyuncién y subsecuente especiacidn, por tanto, la barrera no
puede ser mas antigua que la disyuncidén geogrifica. En fa
explicacion dispersalista, en cambio, la barrera puede ser més
antigua que la disyuncidn.

/=== Dispersion aAustralia
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Las extinciones juegan asimismo un importantisimo
papei en las reconstrucciones biogeogrificas. No obstante, son
més dificiles de documentar en organismos con un registro
fosil més bien escaso, como sucede en muchos grupos de
Astropodos.

A continuacion, se exponen muy brevemente los
presupuestos basicos de todas estas aproximaciones metodo-
logicas. Remitimos nuevamente al lector interesado en
profundizar en ¢l ferma, a la sintesis de Morrone y Crisci

{1995} y la extensa bibliografia citada por estos autores.

2.1. Biogeografia dispersalista

L.os principios bdsicos de la biogeografia dispersalista, se
resumen en tos siguientes postulados: 1) Los taxones superio-
res se originan en centros de origen en los gue tienen lugar
sucesivos eventos de especiacion; ii) es posibie establecer
criterios particulares para determinar tales centros de origen;
iii} es mas probable que los fosiles mas antigros se localicen
cerca del centro de origen y iv) los taxones derivados ‘empu-
jan’ a los primitivos hacia la periferia del rango geografico del
grupo, lejos del centro de origen, colonizado por las especies
més apomorficas. Resulta un poco contradictorio compaginar
el punto iil) y iv). Si las especies mds primitivas estin en la
periferia del drea, cabria esperar que las especies fosiles,
supuestamente primitivas, aparecieran en los bordes y no en
el centro de origen. En todo caso, Ia critica fundamental del
paradigma dispersalista es de carfcter epistemolégico: Las
explicaciones dispersalistas son narraciones basadas en
hipbtesis irrefutables que no proporcionan una teorfa capaz de
explicar patrones generales de distribucidn, sino las historias
individuales de cada taxon (Croizat, 1958; Craw y Weston,
1984; Humphries y Parenti, 1986; Nelson y Platnick, 1981;
Morrone y Crisci, 1995).

2.2. Biogeografia filogenética

La biogeografia filogenética consiste en el estudio de la
historia de grupos monofiéticos en el espacio y en el tiempo,
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tomando en consideracién cladogénesis, anagénesis, especia-
cién alopitrica como evidencia de vicarianza, especiacién
simpdtrica como evidencia de dispersién y eventos paleogeo-
graficos. Sus principales lideres fueron Hennig (1968) y
Brundin (1981).

L.a biogeografia filogenética s¢ fundamenta en dos
principios y aplica dos reglas basicas: laregla de progresicn
y la regla de desviacion. Los dos principios son: i) las
especies filogenéticamente refacionadas tienden a reemplazar-
se en &l espacio; los taxones de alto rango también pueden ser
vicariantes pero, normalmente, muestran un cierto grado de
simpatria; i) si dos grupos monofiléticos muestran el mismo
patrén espacial, probablemente comparten historia biogeogra-
fica.

Laregla de progresion de Hennig (1968) indica que los
miembros mas primitivos de un taxon se encuentran mas
proximos al centro del origen que los més derivados, Median-
te especiacion alopatrica y dispersién, Hennig concebis que
los taxones mas derivados se situaban como ‘aistados periféri-
cos’ en el rango geogrifico del linaje y, de esta forma, la
secuencia evolutiva de transformacién de caracteres, es un
fendmeno paralelo a la progresién en el espacio (Fig. 2).

La regla de desviacion es un complemento de la de
progresidn: en cualquier evento de especiacién, se produce
una divisién desigual de la poblacion original, donde la
especie que se origina cerca del margen geogrifico es
apomdrfica en relacion a su especie hermana mas conservado-
ra (Brundin, 1981).

Como quedd dicho al comienzo de este capitulo, Ia
biogeografia filogenética es una metodologia a caballo entre
el dispersalismo y la biogeografia vicariante, Como los
dispersalistas, acepta la existencia de centros de origen y
dispersion, pero a diferencia de ellos, utiliza explicitamente
hipétesis filogenéticas en lugar de la enumeracién descriptiva
de escenarios biogeograficos (Morrone y Crisci, 1995),

2.3. Panbiogeografia

En contraste a los dos métodos anteriores, Leon Croizat
(1958) postuld gue la Tiema y la Vida evolucionan juntas,
significando con ello que las barreras biogeograficas evolucio-
nan junto con las biotas. De esta idea surge el concepto de
Panbiogeografia. Los tres principios basicos de la panbiogeo-
grafia son: i) Las trazas o pistas individuales (‘individual
tracks’) representan las coordenadas espaciales de una especie
o grupo de especies relacionadas. Operativamente consiste en
un grafico de lineas sobre el mapa de distribucidn de especies,
conectadas segiin su proximidad geografica (Craw, 1988). En

Fig. 2. Bsquema d¢ un
grupo animal que respon-
diese a la Regla de Progre-
sidn. Presencia de un grupo
parciat subordinado de un
grupe monofilética distri-
buide en Australia y Nueva
Zelanda, utilizado como
argumento para suponer la
existencia anterior de vias
de comunicacion entre es-
tas zonas, Adaptado de
Hennig (1568).

teorfa de grafos, una traza es equivalente al arbol minimo
(‘minimal spanning tree’) que conecta todas las localidades a
través de la distancia més corta posible (Page, 1987) (Fig. 3).
ii) La traza o pista generalizada (* generalized track’) surge de
la coincidencia de numerosas trazas individuales que dibujan
taxones © grupos no relacionados (Craw, 1979, 1988; Page,
1987) y que proporcionan un criterio espacial de homologia
biogeogratica (Grehan, 1988). iii) Se define el nodo como el
drea de interseccion entre dos o mas trazas generalizadas.

Lapanbiogeografia ha estado sujeta & numerosas criticas
derivadas del uso acritico de la informacién sistemdtica (Page
y Lydeard, 1994; Patterson, 1981} y de la sobrevaloracioén de
ta concentracién numérica, genética o morfolégica de un taxén
en un &rea determinada. Se ha considerado esta ‘main mas-
sing’, como otra version de los centros de origen (Humphries
y Seberg, 1989; Platnick y Nelson, 1988). Desde una perspecti-
va estrictamente cladista (ver a continuacién), se rechaza la
proximidad geogréfica como criterio para dibujar trazas o
pistas generalizas de significado biogeografico histérico.

La formulacién original de la Panbiogeografia por Leon
Croizat (1958), impulsé nuevas ideas que estimularon el
surgimiento de la biogeografia vicariante. Su técnica de
construccion de pistas o trazas generalizadas, ha mostrado
interesantes congruencias entre los ‘nodos' reconocidos v fos
patrones biogeogrificos de algunos grupos insulares. Sin
embargo, las recientes modificaciones de su teoria, especial-
mente la que se refiere a la aplicacion del concepto de cuenca
ocednica (‘ocean baselines’; Craw y Page, 198R8), ha sido
severamente criticada. En efecto, no hay evidencias que
apoyen la idea de que las cuencas ocednicas han sido la ‘ruta’
de las grandes dispersiones de los organismos, como "pasaje-
ros' de fragmentos continentales en movimiento (Cox, 1998).
Por otro lado, la identificacién de un limitado niimero de estas
cuencas oceanicas, no revela nuevos procesos ni nuevos
escenarios biogeogréficos capaces de sustanciar regularidades
(patrones), de otra forma inexplicables, Cox (1998) no
encuentra, en fin, ninguna ventaja frente a fa utilizacion de las
tradicionales regiones biogeograficas de Wallace; mas bien al
contratio.

2.4, Biogeografia vicariante cladista

La biogeografia cladista asume como principio bésico que la
correspondencia enire las relaciones taxondémicas v las
relaciones de dreas geograficas en las que viven los organis-
mos, son biogeogrificamente informativas. Sus principales
defensores y practicantes (Nelson, 1969, 1974, 1983; Nelson
v Plataick, 1980, 1981; Platnick y Nelson, 1988; Rosen, 1976,
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1978; Humphries, 1992; Humphries v Pa-
renti, 1986; entre muchos otros) propenen la
comparacion de los cladogramas de dreas
derivados de diferentes organismos (anima-
les y plantas) presentes en una region, para
ditucidar el patrén biogeogrifico general.
Como veremos a continuacion, es ka corrien-
te mas clasica de biogeografia cladista, pero
no la anica. La principal aportacion de la
escuela vicariante cladista a la biogeografia
histdrica, ha side la introduccion de méto-
dos cuantitativos para la reconstruccién de
escenarios biogeograficos. La biogeografia
cladista puede ser empleada no sélo en la
reconstruccion de la historia biogeogréfica
de organismos {(biogeografia de grupos),
sino también, en la proposicién de hipotesis
generales sobre la historia evolutiva de las
areas geograficas (biogeografia de dreas).

Un andlisis biogeografico cladista
comprende dos pasos consecutivos: la
construceidn de cladogramas de dreas de los
diferentes taxones y, a partir de ellog, la
obtenciondel cladograma general de dreas.
El método mds simple para construir un
cladograma general de dreas, consiste en
sustituir los nombres de los taxones por las
areas que ocupan. Si cada tax6n es endémi-
co de una sola area y cada drea aloja un sdlo
taxon, el procedimiento es completamente
trivial. Ahora bien: i) no hay ninguna teoria
biogeogréfica general que prediga la exis-
tencia de areas de endemismo, por lo que
éstas no deberfan ser aceptadas a priori sin
una investigacion que nos permita evaluar la
precision y alcance de nuestro conocimiento
faunistico (Hovenkamp, 1997); algunos
autores han propuesto diferentes métodos
para identificar dreas de endemicidad (e.g.:
Morrone, 1994) y ii) generalmente, los
cladogramas de 4reas se complican por la
existenciade taxones presentes enmasde un
drea de distribucion, dreas vacias (*missing
areas’), es decir, dreas ausentes en el clado-
grama y distribuciones redundantes, esto es,
areas con mas de un taxon. La resolucion de
estos cladogramas en biogeografia cladista,
se consigue aplicando tres supuestos, cono-
cidos como Asuncion (0 (Zandee y Ross,
1987), Asuncion 1y 2 { Nelson y Platnick,
1981).

Asuncion 00 Los taxones de amplia
distribucion se consideran sinapomorfias de las éreas que
colonizan, por consiguiente, las dreas son ‘monofiiéticas’
(freas hermanas) {Fig. 4).

Asuncién 1. Bajo este supuesto, las dreas pueden
considerarse como monofiléticas o parafiléticas, de acuerdo
con los taxones de amplia distribucion que las colonizan
(Fig. 4).

Asuncion 2: La aparicion de taxones de amplia distribu-
cién en mas de un 4rea es fratada de forma separada, de tal
manera que las relaciones entre las dreas puede considerarse
mono, para, o polifiléticas (Fig. 4).

Bajo la asuncién 1 y 2, las areas vacias carecen de
informacion biogeografica. Sin embargo, aplicando la
asuncién 0, se consideran primitivamente auseates. En cuanto

Fig. 3.- Panbiogeografia: ejemplo de trazas o pistas generalizadas, a: Aves Ratites; b: Fagaceas del
género Notephagus (hemisferio austral) y Fagus (hemisterio boreai); ¢: Ranas del género Leiapelma
y taxones refacionados. Adaptado de Morrone y Crisci (1995).

a las distribuciones redundantes, las asunciones 0 y 1 conside-
ran que si dos taxones estdn presentes en el mismo 4rea,
ambas presencias son validas, en tanto que bajo la asuncion 2,
las redundancias se tratan separadamente, es decir, en diferen-
tes cladogramas de édreas. Se pueden combinar las tres
asunciones para tratar diferentes problemas, aungue los
autores generalmente prefieren la flexibilidad de la asuncidn
2 {Humphries y Parenti, 1986; Mosrone y Carpenter, 1994;
Nelson y Platnick, 1981, Page, 1990).

La evolucidon de la escuela biogeogrifica cladista ha
seguido dos corrientes importantes, una gue ha desarrollado
métodos cuantitativos orientados a descubrir el patrdn
biogeografico y otra, gue ha desarrollado métodos basados en
¢l andlisis de procesos biogeograficos. Los primeros orientan
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@

Asuncién 2

Fig. 4.- Diagrama explicativo de las tres “dsunciones ' aplicadas a fa resolucion de cladogramas con

taxenes de amplia distribucion, Adaptado de Morrone y Crisci (1993),
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Fig. 5.- Andlisis de Parsimonia de Brooks en cuatro supuestos: (a) cladograma de dreas con datos
completos; (b} cladograma de 4reas con un drea vacia; (c) cladograma de dreas con un taxon de amplia
distribucién, presente en dos dreas; (d) cladograma de dreas con una distribucién redundante y {e}
matriz de datos y cladograma general de dreas resultante, obtenide mediante aplicacién de la

parsimonia de Wagner. Adaptado de Mortone y Crisci (3995).

sus esfuerzos a descubrir los sucesivos eventos de vicarianza,
independientemente de las causas que los produjeron, en tanto
que los segundos, en lugar de limitarse a los fendmenos de
vicarianza y especiacién alopétrica, consideran explicitamente
la especiacion simpdtrica y otros procesoes biogeograficos tales
como la dispersion y la extincion,

2.4.1. Métodes orientades a lz bilsqueda del Patrén
Biogeografico

Los primeros métodos desarrollados para la obtencion de
cladograma general de dreas fueron la Parsimonia de Brooks,
el Andlisis de Componentes, 1os Arboles de Reconciliacién v
un cuarto método de aplicacidn menos generalizada: TAS
(‘Three-Area Statements ). Aqui hablaremos solamente de los
tres primeros.

La Parsimonia de Brooks fue propuesta por Wiley
(1988 a y b) de acuerdo con las ideas desarrolladas originai-
mente por Brooks (1990} para la ecologla historica. El
cladograma de 4dreas se obtiene aplicando un andlisis de
parsimonia de Wagner {la secuencia de transformacién de
caracteres es siempre aditiva v admite la reversibilidad de la
ransformacion; Wagner, 1963; Kluge y Farris, 1969; Farris,

1970) a una matriz binaria de dreas x taxo-
nes, en la que los elementos ‘clasificables’
son las dreas y los elementos ‘¢lasificadores’
son los taxones que en ellas habitan. Se
establece asi la analogia con las matrices de
andlisis filogenético de taxones x caracteres,
en las que los elementos clasificables son
los taxones v los elementos clasificadores
son los estados de caracter. La matriz bina-
ria de dreas x faxones, contiene los taxones
terminales y los ancestros hipotéticos codifi-
cados como ‘presentes’, en un drea ancestral
equivalente a la sumna de todas las dreas de
sus taxones descendientes. La parsimoniade
Brooks ge basa en la asuncién O y trata las
&reas vacias como carentes de informacidn
en lugar de primitivamente ausentes (Fig. 5).

Algunas de las criticas que se han
vertido sobre este método, son principal-
mente de cardcter tedrico. Todavia no ha

357,812

41 sidoconvincentemente justificadala aplica-

Alol1  cidndela parsimonia en biogeografia (Klu-
Bir|* ge, 1993); ni en filogenia, cabria afladir.
Ci1l1  Ademaés, las dreas no evolucionan como los
Di1lf. taxones ya que la historia de las 4reas rara-
mente es divergente. Antes al contrario,

ST fenemos buenas razones para pensar en
Aiole ol  ©Scenarios no jerdrquicos sino reticulados
Bi1i1/1 1 (Hovenkamp, 1997; Ronquist, 1996, 1997a
Ciloi1f1]1 vy b); véanse por gjemplo, los escenarios
Dj1i1]111  biogeogrificos propuestos Nordlander et al,

{1996) y Sanmartin (1998; consiiltese un
resumen en Sanmartin y Martin-Plera,
1999}. Por titimo, es bastante dudeso que
1,46 los taxones puedan ser utilizados en andlisis
biogeogrificos como los caracteres en los
analisis filogenéticos, ya que la homologia
no tiene el mismo significade en unos y
otros. En un andlisis biogeografico, la simi-
litud puede ser no-homoéloga debido a ia
fransmisién horizontal (dispersion), no a
herencia compartida (Sober, 1988), es decir,
en biogeografia, los taxones compartidos no
son necesariamente prueba del origen comiin de las 4reas.

El Andlisis de Componentes extrae cladogramas de
areas completamente resueltos a partir de los cladogramas de
taxones, aplicando las tres posibles asunciones 0, 1 y 2. El
cladograma general de dreas resuita de la ‘interseccion’ de
todos los cladogramas de dreas analizados (Fig. 6). Sino es
posible encontrar un cladograma general del dreas, se recurre
a la construccidn de un cladograma de consenso (Nelson,
1984; Platnick, 1988; Nelson y Plataick, 1981; Platnick vy
Nelson, 1984; Page, 1988, 1989, 1990). Algunos autores han
criticado el uso de técnicas de consenso para la obtencién del
cladograma general de dreas (Wiley, 1988b; Zandee v Ross,
1987), ya que la combinacién de andlisis de componentes y
técnicas filogenétices de consenso, es engafiosa porque
confunde la construccidn conla comparacién de cladogramas
de 4reas (Page, 1989).

La formulacién conceptual de los Arboles de Reconci-
liacidn surge independientemente en sistemdtica melecular,
parasitologia ¥ biogeografiz como un procedimiento para
describir asociaciones histdricas enire genes y organismos
(Goodman et al,, 1979), pardsitos y hospedadores (Mitter y
Brooks, 1983), dreas y organismos {Page, 1990, 1994), Este
autor ha propuesto un procedimiento que combina diferentes



cladogramas de dreas en un sélo cladograma
generai, maximizando la cantidad de codivergen-
cia (historia compartida) entre diferentes clado-
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gramas de dreas, al tiempo que minimiza *pérdi-
das’ (extinciones) y *duplicaciones’ {especiacion
simpétrica sin vicarianza) {Fig. 7) (Page, 1994),

La idea de que Ia historia biogeografica
puede ser represeniada en un dnico patron ramifica-
do de relaciones entre 4reas de endemismo, el
cladograma general de dreas, es claramente reduc-
cienista. Los métodos orientados a la bsqueda del
patrén biogeogrdfico, asumen como Gnico modelo
el escenario vicariante ¢ldsico en el que unancestro
de amplia distribucion especia alopétricamente,
como consecuencia de sucesivas vicarianzas que
subdividen su rango de distribucion. Este escenario
implica que el ancestro del grupo, presenta siempre
una distribucion mayor que fa de sus descendientes
¥ que toda la dispersion se produjo anfes de la
primera vicarianza. Para escapar de esta paradoja, es
necesario asurnir que se han producide sucesivas
dispersiones durante la evolucidn histérica del
grupo (Brundin, 1981; Bremer, 1992; Ronguist,
1997a). Ast pues, la dispersion v la extineion, sdlo

Ba Taxon de amplia
distribucién

N

ABCDBRE

&b Distribucién

redundante

A CDE

Araas ‘vaclas'
o ausentes

Ge

Fig. 6.- Aplicacion del Andlisis de Componentes bajo la Asuncion 2 {la relacién entre dreas
puede ‘flotar” come mone, para o polifilética; ver explicacién en el texto). (a) cladograma de
dreas con un taxon de amplia distribucidn; (b) cladograma de dreas con una distribucion
redundante; ¢ ) cladograma con un drea ‘vacia' {ausente), I cladograma general de dreas
(sombreado), se obticne de la ‘interseccion’ de los tres grupos de cladogramas. Adaptado de

- , \ . Morrone y Crisei (1995),
se wtilizan para explicar fa incongruencia o falta de
ajuste de los datos al escenario biogeogrifico
vicariante pero, como cada incongruencia puede ser
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explicada de varias formas distintas, el resultado no es una
reconstruccidén especifica sino que las reconstrucciones se
obtienen interpretando los resultados a pesteriori (Wiley, 1988
a}, o bien, con una manipulacién a priori de los datos (Page,
1994). Por tanto, estos métodos tienden a dar resultados contra-
dictorios (véase por gjemplo, de Jong, [998) que, a menudo,
implican mecanismos muy improbables, tales como fa evolucién
de una especie ‘hacia sus ancesiros’, o la 'dispersion irreversible’
fuera del drea ancestral (Ronquist, 1995a; Ronguist, 1996).

Por otro lado, la biogeografia cladista asume que las
relaciones entre dreas son siempre jerdrquicas, como resultado de
la sucesiva aparicidn de barreras dispersivas que dividen una
regién continua en fragmentos separados. El problema se
encuentra en ¢l origen de los métodos cuantitativos empleados
en biogeografia cladista que, como hemos visto, fueron desarro-
Hados originalmente para estudios de coevolucion. Existe, sin
embargo, una importante diferencia entre biogeografia y
coevolucién. Mientras que los taxones presentan una Gnica
historia genealégica, las 4dreas pueden presentar multiples
historias. Las barreras aparecen y desaparecen a fravés de la
historia geologica y pueden tener efectos evolutivos diferentes
seghin los organismos. No todas las especies responden de igual
manera a un evento vicariante y eventos vicariantes de diferentes
edades, pueden aislar las mismas 4reas (Craeraft, 1989). Como
resultado, la biota de un 4drea puede estar formada por varios
componentes con historias biogeograficas distintas {Ronquist,
1997a). Con otras palabras, las 4reas no estdn sujetas a una
cladogénesis jerarquica (Ronquist, 1997b; Hovenkamp, 1997).
La configuracidon de las dreas cambiz en ¢l tiempo a medida que
los paleocontinentes se mueven, se fragmentan y se vuelven a
unir. Procesos geoldgicos como Ja unidn de dos dreas previamen-
te separadas, o el retroceso de los mares continentales, han
permitido la dispersién de organismos terrestres y como resulta-
do, han dado lugar a relaciones reticuladas entre dreas (Ron-
quist, 1996). Ei cladograma general de dreas, no permite reflejar
estos procesos ni tampoco otros sin equivalente en la filogenia
tales como la vicarianza miltiple (el drea ancestral se divide en
maitiples fragmentos), o incluso, la desaparicion de un drea que
no implica necesariamente la extincion de los taxones que la
habitan (Cracraft, 1989).

Aunque fa mayor parte de los escenarios biogeograficos
publicados son jerdrquicos (Lanterd, 1990; Yata, 1990;
Griswold, 1991; Moller-Andersen, 1991; Page y Lydeard,
1994), algunos estudios prueban que los escenarios reticula-
dos se ajustan mejor 2 los datos paleogeograficos disponibles
{Brundin, 198}, Oosterbrock y Amtzen, 1992; Palmer y
Cambefort, 1997). Sin embargo, estos estudios tienen un
enfoque narrativo y no utilizan métodos cuantitativos en el
desarrolio de las hipdtesis blogeograficas.

A diferencia de los escenarios jerdrquicos que sélo
requieren subdivisiones sucesivas de la primitiva area ances-
tral por vicarianza, la reconstruccion de escenarios reticulados
requiere considerar ademas los fendmenos de dispersion y de
extincion.

2.4.2,. Métodos basados en el analisis de Procesos
Biogeogrificos

La importancia de los procesos en la reconstruccidn de un
escenario biogeogréfico, ya habia sido puesta de manifiestoen
los comienzos de fa biogeografia vicariante por Brundin
(1981). Su método de biogeografia filogenética, consideraba
la dispersidn, asumia que el patrdn de distribucion y los
procesos responsables debfan ser estudiados en conjunto, y
sostenia que [as hipotesis biogeograficas debian ser contrasta-
das con hipdtesis geoldgicas que permifieran datar los eventos
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vicariantes. Sin embargo, como hemos visto, su método
descansaba en las reglas de progresion y desviacién, hoy de
escasa aceptacion.

Los métodos cuantitativos basados enprocesos biogeo-
graficos, son més realistas. En lugar de limitarse exclusiva-
mente a la vicarianza mediante especiacién alopdtrica,
consideran de forma explicita todos los demds procesos
biogeograficos (dispersidn, extincién) y la especiacton
simpatrica. Ahora bien, la probabilidad de que tales procesos
hayan acentecido, se mide en términos decoste, de tal forma,
que la reconstruccidn biogeogrifica dptima, es aquella que
minimiza el coste total implicado en 1z historia biogeogréfica
del grupo (Ronquist y Nylin, 1990; Page, 1995; Ronquist,
1995z). Sin embargo, estos métodos, desarrollades en un
principio para problemas de coevolucion, generan problemas
de dificil solucién en biogeografia: no admiten taxones de
amplia distribucién y, como en el método de médxima vicarian-
za (Page, 1993), pueden dar resuliados espireos ¢ imposibles
(saltos hacia atrds en el tiempo). Por otro lado, la minimiza-
cién de ‘costes’ no deja de ser una parsimonia biogeogréfica
v no esta claro que la evolucion espacial mis parsimoniosa,
tenga que ser necesartamente la mas probabie.

2.4.2.1. Métodos cuantitativos basades en optimizacion
de caracteres

Parasolucionar el problema de Ias limitaciones impuestas por un
escenario jerdrquico en biogeografia cladista, surgieron distintos
métodos basados en la optimizacién de caracteres en filogenia
(Bremer, 1992; Maddison et al., 1992; Ronquist, 1994). Estos
métodos permiten reconstruir las distribuciones ancestrales, sin
restringir las relaciones entre dreas a un patrén jerdrquico.

Sin embargo, presentan el problema del tratamiento de los
ancestros de amplia distribucidn (Ronguist, 1995b): ia parsimo-
nia de Fitch (si dos taxones terminales hermanos tienen distriby-
ciones coincidentes, la distribucidn del ancestro comia corres-
ponde a la interseccién de ambas distribuciones; si no sen
coincidentes, la distribucion del ancestro corresponde a la unidn
de ambas distribuciones; Fitch, 1971}, no admite ¢l polimorfis-
mo {ocupar mas de un érea) en los ancestros, sino sdlo en los
taxones terminales que son los nicos que pueden dispersarse.

2.4.2.2. Andlisis de Dispersidn-Vicarianza: ‘DIVA’

Ronquist (1996, 1997a) ha disefiado un nuevo analisis de
reconstruccién biogeografica conocido como ‘dispersal-
vicariance analysis’ (D{VA4), que permits solucionar muchas
de las limitaciones metodologicas de la biogeografia histérica
hasta ahora indicadas:

1. Aligual que la optimizacidn de Fitch, DIVA no restringe
las relaciones entre dreas a un patron jerdrquico, ni hace
ninguna asuncion a priori sobre la forma o la existencia
de un Gnico escenario biogeografice. Por tanto, permite
que las relaciones enfre dreas sean reticuladas v milti-
ples. Asi, puede utilizarse en grupos afectados de distinta
forma por sucesivos eventos geologicos. El resultado del
analisis no es un cladograma de 4reas sino una recons-
truccidn de la evolucion histérica de las dreas ancestrales
del grupo estudiado. A diferencia de los métodos que
recurren a la analogia filogenética de Ia optimizacion de
caractercs, este método acepta la posibilidad de disper-
sion en los ancestros.

2, En lareconstruccion de distribuciones ancestrales, DIVA
considera explicitamente los eventos de dispersidn,
extincion y especiacion simpatrica. Al igual que los otros
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E E. catherinae E. catherinae
D H. aureopilosa H. aureopilosa
D H. subtilis H. subtilis
D H. divergens H. divergens
D H. nighijimat H. nishijimai
D H. confiuens H. confluens
D | (T.) japordica 1. (T.} japonica
D I, (T.) hunanica L (T.} hunanica
D I, (T.) mirabilis i (T.) mirabilis
ABCDE, DE " 1. (T.) omata D-E i {T.)ornaia
ABCD.D B 1. (T) anceps L {T.yanceps
cn I, (T)) jakowlewi i {T.) jakowlewi
ABCD,ABC D D . {I.) apriina £ {l.) aprilina
ABCD 1 {1} rufipes . ¢.j rufipes
A 1. {l.y mentana i. {l.) mentana
LEYENDA; A 1, {1} Kirki £ {1.) kirki
A Regién Nedrtica cccidentat A § {1} arizonica L. {l.) arizonica
B Region Nedriica oriental A £{.) ruficollis E{l.) ruficoliis
85223:23 Palearin ﬁﬁi'ﬁti".ti' AMABCD 1. {1} leucospoides L {1) leucospoides
septentrional oriental
E : Nueva Guinea

Fig. 8.- Biogeografia historica de Tbaliidae (Hymenoptera, Cynipoidea). Ra; Resumen de las cingo reconstrucciones biogeogréficas éptimas, mediante Ja aplicacién
dei anilisis de dispersidn-vicarianza, ([¥4). En cada node se especifica la distribucién anterior a la vicarianza. Las distribuciones alternativas ipualmente posibles,
se separan por comas. Cada reconstruccibn requiere nueve dispersiones, pero estas dispersiones y sus eventos de vicarianza asociados, difieren entre cada
reconstruccion y no se indican en el cladograma. 8b: Reconstraccion biogeogrifica histérica sugerida por Nordlander et al. {1996) que corresponde a una de las
cinco indicadas en 8a. Los eventos de dispersion se indican sobre fas ramas. Notese que en un andlisis de dispersion-vicarianza, el coste de cada dispersion es 1
por cada drea afiadida a cada drea ancestral, Por gjemplo, el coste de la dispersion de [ rufipes desde ta region Nedrtica occidental a fos otros tres grandes bloques
continentales holérticos (BCDY, es de tres dispersiones, La vicarianza entre areas se indica con guiones en fas distribuciones ancestrales. La reconstruccion de este
escenaric biogeografice implica un centro de origen para Hereribalia e fhalia en las regiones paledriicas otientales y septentrionales de la regién Oriental. A region
MNedrtica occidental; B: Nedrtica oriental; C: Paledrtica oriental; D: Paledrtica occidentel y Oriental septentrional; L: Nueva Guinea. Adaptado de Nordlander et al.,
1596,

métodos de reconstruccidon biogeografica, el “modelo  consistentes (de Jong, 1998; Enghoff, 1995). El resultado
nulo™ esta basado en la especiacion alopatrica por vica-  siempre es el mismo: ni hay una metodologia claramente
rianza geografica (aunque considera que la dispersion  superior (cada una se adecua mejor a distintos problemas), ni
juega un papel importante en la especiacién) ya que, hay completa consistencia enire eflas, Se han propuesto
tedricamente, la especiacion alopétrica es lamas frecuente  asimismo, aproximaciones integradoras que intentan benefi-
en la mayoria de organismos (Ronquist, 1997a). Ademés,  ciarse de lo ‘mejor’ de cada métode. Asi, Morrone y Crisci
tanto la dispersién como la extincién son eventos no  (1995), excluyendo el dispersalismo y la biogeografia filoge-
predecibles y pueden borrar las trazas biogeograficas de  nética, propusieron un métedo vicariante fundamentado en
vicarianzas o de dispersiones predecibles, entre reas que  fres etapas de anélisis: 1) reconocimiento de las homologias
han vuelto a2 unirse. Esto puede introducir elementos  espaciales; i) identificacion de dreas de endemismo vy iif)
espireos en las reconstrucciones Optimas, a menos que  formulacion de hipotesis acerca de las relaciones entre areas.
estos dos tipos de eventos sean ‘penados’, asignédndoles  Estos autores sostienen que el lenguaje basico de la biogeo-
un ‘coste’ (Ronguist, 1997b). Por tanto, al calcular 12 grafia historica, seguird siendo la bésqueda de patrones
distribucién dptima (Ja mds parsimoniosa) se minimizan  repetidos y la refutacion de las hipdtesis sustentadas en los
las extinciones y las dispersiones al azar (Fig. 8). cladogramas generales de dreas. Nuestra percepeion personal
3. DIVA permite reconstruir escenarios biogeoprificos en  es algo mas compleja,
grupos de historia reciente, es decir, grupos mds modernos Esindudable que la blisqueda de patrones biogeografi-
que las &reas que habitan. D/V4 también permite obtener  cos tales como los propuestos por los cladogramas generales
un patrén general biogeografico, cuando se comparan  de dreas, es un requisito indispensable de la investigacion
reconstrucciones biogeograficas de distintos grupos que  biogeografica historica. Pero cada dia es mas claro que las
habitan el mismo érea. visiones reduccionistas, aunque ejerzan una cierta seduccidn
por su claridad y elegancia, no son mas que modelos que
aprehenden una parte de los procesos responsables implica-
dos en la evolucion espacial de los seres vives. No podemos
aspirar a un cuerpo de doctrina solido y una metodologia
Un panorama tedrico y metodoldgico tan discrepante, puede  “dura’ y rigurosa, si no somos capaces de incorporar fodos
generar escepticismo y un cierto desasosiego. Todos los  los procesos que generan y explican los patrones espaciales,
métodos, particularmente los cuantitativos, rivalizan enrigor,  especialmente si, como sucede, tenemos evidencias empiri-
refutabilidad y capacidad de prediccion, pero la discrepancia  cas de la accidn conjunta (simultanez y/o secuencial) de tales
de resuitados hace que todavia no haya respuesta para la  procesos: especiacion simpétrica, especiacion alopétrica,
pregunta esencial: jcuél es la mejor de todas las aproximacio-  dispersion, vicarianza y extincion. Tal vez sea preciso,
nes metodologicas?; ‘mejor’ ha de entenderse aqui, como la  incluso, reinventar o redefinir viejos conceptos. Asi por
maés fiable. Se han realizado comparaciones con el fin de  ejemplo, algunas investigaciones recientes coinciden en
evaluar la bondad de los distintos métodes (Morrone y  reconocer determinadas dreas como ‘punios de partida'
Carpenter, 1994) y, a menudo, s¢ aplican varios de ellos a los  (Enghoff, 1995) vy centros de erigen (Nordlander et al.,
mismos datos, en un intento de encontrar las conclusiones mas  1996); ver también Bremer (1992) y mds adelante el aparta-

2.5. Reconciliando metodologias:
Hacia una nueva Sintesis
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do 4.1. Sin embargo, todavia muchos biogeégrafos siguen
refiriéndose a este coneepto darviniano de forma despectiva
a pesar de que, s indudable, que 12 evolucidn tiene lugar en
unas coordenadas de Hempo y espacio vy, por ello, es muy
improbable que un nuevo taxon aparezea al mismo tiempo a
Jo largo de tedo el 4rea del ancestro, por evolucién simulta-
neay paraleia. Antes al contrario, aparecers en un drea cuyas
condiciones le sean particularmente favorables, a paztir de la
cual, extenderd su range de distribucién geografica a favor
de las condiciones ambientales que le son favorables y/o de
fa propia dindmica de la corteza terrestre (Cox, 1998).
Conviene ser cuidadoso, no obstante, al tomar como supues-
tas dreas ancestrales, 'puntos de partida’ o centros de origen
y dispersion, aquélias éreas actuales que colonizan los
taxones mas primitivos inferidos en |a filogenia. Las condi-
ciones ambientales cambian tan rdpidamente, que las
especies tienen que ‘moverse’ mds pronto o mas farde
{Hengeveld, 1997). En este sentido, resultan paradigmaticos
los ejemplos de dos coledpteros escarabeidos, Aphodius
holdereri y A. bonvouloiri, que hace tan sblo 43-40,000
afios, vivian en la latitud de las islas Britanicas vy en la
actualidad, se encuentran relegados, une, a los altiplanos de
la cordillera del Himalaya (4. holdereri) y, otro, a las
montafias ibéricas (4. bonvouloiriy (Coope, 1974, 1979).
Sin esta nueva sintesis que supone la reelaboracién de
métodos y conceptos, la biogeografia histdrica no alcanzard
definitivamente el grado de madurez del que todavia carece.

3. L.0s PALEOCONTINENTES HOLARTICOS, EUROPAY
L.A CUENCA MEDITERRANEA

En este apartado haremos un breve resumen de los principa-
les eventos paleogeogrificos que han modelado las masa
continentales del Hemisferio Boreal, hasta alcanzar la
configuracién actual. A modo de ‘zoom’ geografico, concen-
traremos nuestra atencidn sucesivamente en ios continentes
y paleocontinentes Holarticos, Europa y la cuenca mediterra-
nea. A menor escala espacial, se conocen con bastante
detalle los rasgos paleogeogrificos y paleoclimatologicos de
la bioprovincia iberooccitana (Peninsuta Ibérica y sur de
Francia). No obstante, nuestra escala de andlisis (ver siguien-
te Seccidn) salvo algunas referencias obligadas no necesita
descender a tanto detalle, por lo que remitimos al lector
interesado a la sintesis de Lopez Martinez (1989) v la
extensa bibliografia allf citada,

La region Holdrtica ha sido tradicionaimente dividida
en dos regiones: la regidn Paledrtica (Eurasia) y la Region
Neértica (Norteamérica). En nuestra exposicion distinguire-
mos, ademads, dos subregiones en cada una de ellas: la regién
Paledrtica occidental (en adelante PW), Paledrtica oriental
(PE), Nedrtica occidental (NW) y Neartica oriental (NE).

Desde la separacién de Laurasia y Gondwana durante el
Furdsico Chace 180-160 millones afios -ma-), la regiones
holarticas han mantenido diferentes interconexiones. Segin las
reconstrucciones de Smith etal. (1994), el estrecho de Turgai
ha separado PW y PE en tres momentos: desde hace 170/160
hasta 130/120 ma, es decir, desde el Jurdsico medio al Jurisico
terminal {30-50 ma) (Fig, 9); desde hace 105/95 hasta 70/60
ma (Cretdcico inferior al Creticico terminal: 25-45 ma; Fig.
10) y desde hace 60/53 hasta 37/30 ma (Paleoceno-Oligoceno:
16-30 ma). NW y NE, estuvieron separadas por un mar
epicontinental central desde hace 120/150 ma (Creticico
inferior) hasta 70/60 ma (Cretécico terminal) (Fig. 10), es
decir, durante ur intervalo de tiempo entre 35-60 ma.
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Asimismo, NE y PW estuvieron conectadas por un
puente intercontinental transatlantico méas o menos continuo
desde hace 148/138 hasta 138/130 ma (Jurasico terminal; ~18
ma; Fig, 9} v desde hace 70/60 ma hasta 20/12 ma {Cretacico
terminal - Mioceno: 40-58 ma). Los mapas de Smith et al.
(1994) indican un estrecho océano Atlantico con unrosario de
primitivas islas Britdnicas. NW y PE estuvieron conectadas
intermitentemente durante gran parte del Terciario, hasta hace
tan solo 3-5 ma y, probablemente, durante gran parte del
Cretacico (Cox, 1974). Asi pues, durante extensos pertodos de
tiempo, NW+PE formaron el paleocontinente Asiamérica y
PW-NE, ¢l paleocontinente Euramérica,

Laevolucion geoldgica del primitivo Tethys mediterra-
neo, ha estado dominada por la interaccién de la placas
africana y asidtica, asi como un cierto niimero de microplacas
asociadas. A comienzos del Terciario, Buropa era un
archipiélago separado de Asia, separacién que tenia ya una
difatada historia durante tode el Mesozoico. Continuaba
persistiendo, no obstante, la unién continental euramericana,
aunque cada vez era menor (Fig. 10). Durante el Eoceno
persistieron las condiciones de insularidad en todo el
archipiélago europeo y conexiones paleogeogrdficas con
Norteamérica. Estos factores geograficos y el predominio de
un clima tropical o subtropical, explicarfan la elevada
diversidad taxondmica y la alta taxa de endemicidad en los
grupos con fosiles mds numerosos y mejor estudiados:
mamiferos (Barbadillo et al., 1997).

La transicion Eoceno-Oligoceno (TEE: *Terminal Eoceno
Event’) constituye uno de los cambios globales més rapidos y
drasticos conocidos en ¢l planeta. Bl estrecho de Turgal, que
hasta ese momente separa Europa de Asia, desparece con el
levantamiento de los Urales (Fig. 11). Como hemos visto,
Buropa era hasta entonces un archipiélago donde pudieron
producirse muchos casos de evolucién en condiciones de
insularidad, con biotas poco equilibradas. Por ello, la conexidn
con Agia produjo probablemente los mismos resultados que los
conocidos en multitud de cagos insulares cuaternarios: extineion
de la biota insular por inmigracion de faunas continentales
{Ldpez Martinez, 1989). Este cambio se conoce en la literatura
paleontoldgica europea como ‘Ruptura faunistica de Stehlin’ o
‘Grande Coupure’ (Barbadillo et al., 1997).

Durante el Oligocene inferior se producen en Buropa
numerosos cambios climaticos y fisiogrificos. Un brusco
enfriamiento global hace desaparecer ¢l clima tropical o
subtropical y Buropa, se configura ya como una masa continen-
fal unida & Asia y sin conexidn con Norteamérica (Fig. 12).
Iberia, hasta entonces una isla con esporddicas conexiones con
el continente, se une definitivamente 2 Europs merced al
plegamiente de los Pirineos (Fig. 11).

Ao largo del Mioceno inferior se mantienen las conexio-
nes entre Furopa v Asia y se establece la posibilidad de inter-
cambios faunisticos entre Europa y Aftica, via Asia Menor, en
uno modelo gue ha sido aplicado a mamiferos pero que puede
hacerse extensivo a toda la fauna terrestre (Fig. 13). De esta
forma, durante el Mioceno pudo ser factible un intercambio y
distribucién de faunas a través de todo ¢l drea mediterrinea
central y oriental, a través de una masa continental (area italo-
balcanico-tirea) que separaba el Paleomediterraneo de los restos
del Paratethys (Barbadillo et al., 1997). La cordillera pirenaica
que se habia venido erosionando durante todo el Oligoceno,
quedd reducida a montes v colinas de baja cota en el Mioceno
medio, por lo que entonces no constitiian una barrera zoogeo-
grafica infranqueable. El plegamiento que da origen z los
actuales Pirineos, especialmente el sector cenfral, se inicia en el
Mioceno superior.
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JURASICO
Calloviense
160 Ma

Fig. 9.- Reconstruceion geogréfica de fas paleocostas durante
el Jurdsico terminal ea proyeccion Molweide (modificada de
Smdth et al,, 1994), En blance se represeatan las zonas
ewropeas emergidas y en gris claro los continentes no euro-
peos. Cortesia de Bogja Sanchiz.

CRETACICO
Maastrichtiense
70 Ma

Fig. 10.- Reconstruceion geografice de las paleocostas
durante ¢l Cretéeico tenminal en proyeccion Molweide
(modificada de Smith ot al., 1994). Simbolismo de colora-
clones como on la Fig. 9. Cortesia de Borja Sanchiz.
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EOCENQO
Priaboniense
38,6 - 35,4 Ma

Fig. I1.- Reconstruccion geogrifica de las paleo-
costas durante el Eoceno superior en proyeccién
Molweide (modificada de Smith e: al,, 1994).
Simbelismo de coloraciones comeo en la Fig. 9.
Cortesia de Borja Sanchiz.

CLIGOCENO
Rupeliense
35,4 -29,3 Ma

Fig. 12.- Reconstruccidn geegrafica de tas pateo-
costas a mediados del Gligoceno en preyeccion
Molweide (modificada de Smith et al., $994).
Shbelismo de coloraciones como en la Fig. 9.
Corlesia de Borja Sanchiz.
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MIOCENO
Serravaliense
14,2 - 10,4 Ma

Fig. 13.- Reconstruccion geografica de las paleocostas
durante el Mioceno medio en proyeecion Molweide {imo-
dificada de Smith etal., 1994). Simbolismo de coloracio-
nes como en la Fig. 9. Cortesia de Borja Sanchiz.

Durante gran parte del Nedgeno, Europa occidental pude
quizds actuar como refugio para miembros primitivos de
algunas faunas terrestres; e.g. reptiles (Barbadillo et ak,, 1997).
Por otro lado, 12 evolucion geoldgica del macizo bético-rifefio,
claramente separado de Iberia y Africa durante casi todo el
Cenozoico, parece haber desempafiado un importante papel en
la historia evolutiva y configuracién actual de estas y otras
faunas terrestres. A finales del Mioceno, tnicamente los
estrechos bético-rifefios que conformaban un complejo archi-
pitlago, separaban el macizo de las dreas continentales (Fig.
14). Bl levantamiento tecténico de la microplaca de Albordn,
provoca el cierre de los estrechos bético y rifefio a inicios del
Mesiniense (Benson et al., 1992). A lo largo de este periodo, se
producen repetidos desecamientos det Mediterrdneo (crisis de
salinidad) que es una cuenca cerradz durante el Mesiniense,
elimindndose la mayor parte de las barreras marinas previa-
mente existentes (Fsii et al., 1977; Hsii, 1983). Durante esta
época, se produce una aridificacién extrema en Europa
occidental y a través def istmo de Gibraltar, pudieron producir-
se nuevos intercambios faunisticos entre Buropa y Africa. Asi
por ejemplo, los procesos de vicarianza generados por la
apertura definitiva del Estrecho de Gibraltar, hace unos 5.3 nia,
coinciden con los relojes meleculares aplicados a os taxones
vicariantes de las herpetofaunas de ambos lados {Busack,
1986} y en elios se apoyan las explicaciones sobre el origen de
la diferenciacién taxondmica de las formas ibéricas v norteafti-
canas estrechamente emparentadas (Caputo, 1993).

Las fluctuaciones climaticas del Pleistoceno, con
alternancia de periodos fifos y templado-célidos y etapas secas
y hiimedas, han provocado continuos remodelamientos de fos
pafrones coreldgicos de las faunas terrestres. Las distribuciones
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de las diferentes especies debieron cambiar rapida y drastica-
mente. Tan es asi, que para el andlisis coroldgice a escala
microgeografica, algunos autores solo consideran relevante el
titimo periodo glaciar (18000-20000 afios) v el Holoceno
(Barbadillo et al., 1997). Ademas del casguete helado nordico
y las dreas glaciares intercontinentales que alcanzan la latitud
de Paris, gran parte de la Buropa pleistocénica esta cubjerta de
tundra artica y estepas de loes. El mar invernal se cubria de
hielo hasta mds al sur de las costas britanicas, interrumpiendo
ia corriente del Golfo que, sin embargo, si llegaba a las costas
portuguesas, permitiendo asi el establecimiento en la regidn
lusitanica, del mayor refugic de bosque caducifolio de todo el
continente. La heterogeneidad ambiental de la Peninsula
Ibérica, hace de ésta uno de los mayores mosaicos ambientales
de todo el continente europeo.

4. BIOGEOGRAFIA DE AREAS Y BIOGEOGRAFICA
DE ARTROPODOS

En esta apartado abordames dos preguntas basicas, intima-
mente relacionadas: i) cédmo ha contribuido la filogenia de
Artrépodos al conocimiento de ta evolucidn espacial de dreas
y if) cudles son los escenarios y los procesos biogeogrificos
histdricos subyacenies, gue mejor explican la evolucion
espacial de los organismos, de acuerdo con las inferencias
filogenéticas que dan cuenta de su origen y diferenciacion
evolutiva,

Como se indicé en el apartado anterior, circunscribire-
mos nuestra exposicion a la regioén Holartica y 5 la subregion
Mediterrdnea. La segunda pregunta se contestara a través del
analisis de algunos ejemplos.
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Fig. 14.- Reconstrucciéa
geogrifica de las paleocostas
y estrechos Bético y Rifeio
(6.7 ma), simplificada de
Benson et al. {1994). En gris
claro se representan las zonas
emergidas y en gris oscuro y
negro fas zonag marinas con
profundidades menores v
mayores de 500 m respec-
tivamente. Cortesia de Borja

AFRICA

m Zonas emergidas

Zona marina
profundidad < 500 m

4.1. Biogeografica Histérica de 1a Regidn Holartica

Entre fos Insectos, se conocen desde hace tiempo numerosos
ejemplos de relaciones vicariantes entre faunas paledrticas y
nedrticas que sugerian claramente, antiguas relaciones
paleocontinentales curamericanas y asiamericanas: Celémbo-
los, Plecdpteros, Hemiptercs, Homopteros, Tricdpteros,
Coleodpteros, Dipteros e Himendpteros (Noonan, 1988), Ne
obstante, desde Lindroth (1957) hasta nuestros dias, muchos
autores han insistido que ¢l poblamiente del continente
norteamericano por grupos paleoasiticos, también se ha
realizado en mis de un momento histdrico a través de disper-
siones via Bering. El andlisis de la informacién disponibie
mediante la aplicacion de diferentes métodos biogeograficos,
ha permitido arrojar algo de luz sobre la biogeografia historica
delos continentes y paleacontinentes holarticos, y fos posibles
escenarios histéricos que explican la evolucion espacial de
Artrépodos en el Hemisferio Boreal,

Entre los més serios intentos para reconstruir la biogeogra-
fica histérica de la region Holdrtica, se encuentra, sin duda, el
ensayo de Enghoff {(1995). Este autor ha reunido una gran
cantidad de informacién filogenética a dos niveles taxondmicos:
cladogramas de familias (‘family-clades’; en adelante Cf) y
cladogramas de géneros (‘ genus-clades’: Cg). Tras una cuidado-
sa scleccién (cladogramas carentes de politomias resultantes de
un analisis cladistico o, al menos, sistemdtico, con datos
coroldgicos de las cuatro, o al menos, tres subregiones holarti-
cas), Enghoff ha analizado 35 Cf5 y 38 Cgs. En ambos casos, la
mayor parfe de la informacién procede de filogenias de diferen-
tes grupos de Artropodos: 23 cladegramas de familias y 36 de
géneros; es decir el 66% y el 95% de la informacién, respectiva-
mente. Entre los Cfs analizados por Enghoff(1993), figuran 5 de
Arécnidos, 2 de Crusticeos, 5 de Diplépados v 11 de Insectos.
Entre los Cgs, figuran 1 de Araneidos, | de Plecopteros, 5 de
Heterdpteros, 1 de Tricopteres, 4 de Lepidépteros, 5 de Dipteros,
3 de Himendpteros y 16 de Coledpteros.

Hay 15 posibles cladogramas dicotémicos o cladogra-
mas de areas resueltos (es decir, cladogramas en que cada
drea aparece una sola vez; en adelante CAR) para explicar las
relaciones biogeogrdficas entre las cuatro subregiones
holérticas (Fig. 15). Entre los Cgs, el anélisis de componen-

Sanchiz.

m Zona marina
profundidad > 5060 m

tes realizado por Enghoff (1995) encuentra una extraordina-
ria dominancia del C4R 13, bajo la Asuncién 0 (véase
apartado 2.4}, Es decir, la disyuncién simétrica que separa
las regiones Nedstica y Paledrtica. Aungue El C4R 13 es
también muy frecuente, entre los Cfs domina, sin embargo,
el CAR 9, es decir, aquel en el que se establecen refaciones
parafiléticas entre las subregiones paleérticas PE y PW (Fig.
15). Bajo la Asuncién 1, se encuentra una patrén muy
similar: dominio del CAR 13 entre los Cgs v del CAR 9 entre
fos Cfs. Sin embargo, bajo la Asuncién 2 (véase apartado
2.4.) el patrén es completamente diferente y bastante menos
claro: el CAR 13 no es particularmente frecuente ni entre los
Cgs ni entre los Cfs; el CAR 9 es el patrdn mas frecuente en
los Cgs, mientras que entre los Cfs, domina el CAR 15, es
decir, aquel que separa los paleocontinentes Asiamérica v
Euramérica. Asimismo, Enghoff (1995) encuentra que entre
las posibles relaciones de ‘area hermana’, las relaciones
continentales (NE+NW; PE+ PW) son mds frecuentes en jos
Cgs, es decir, entre grupos mds recientes, de menor nivel
taxondmico, mientras que las relaciones paleocontinentales
(NE+PW; NW+HPE) y disyuntas (NE+PE; NW+PW), por
tanto, relativamente mis antignas, son mdas frecuentes en los
Cfs, es decir, entre grupos de mayor nivel taxondmico. Estos
resultados son consistentes con la asuncidén de que los
patrones biogeograficos de taxones de bajo rango, reflejan
predominantemente las actuales configuraciones continenta-
les, mientras que los patrones biogeograficos de los taxones
de alto rango, son capaces de reflejar mejor la primitiva
configuracion de los palcocontinentes y las disyunciones vy,
en algan caso, las extinciones.

Aplicando el método de Bremer (1992) y la optimiza-
cion de Fitch (véase apartado 2.4.2.1.), Enghoff (1995)
encuentra una clara tendencia del drea NW, a mostrarse con
mayor frecuencia como el 4rea ancestral en los Cfs. Esta
region se revela, ademss, como e ‘punto de partida’ mas
frecuente de las dispersicnes. Este autor piensa que ambos
hechos, condicion ancestral y ‘punto de partida’, estan
probabiemente refacionados. En fin, como cabria esperar, ta
mayor parte de las dispersiones detectadas por Enghoff en
géneros, son intracontinentsles. Las intercontinentales son
mas frecuentes entre familiag,
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NW NW NW NE NE
NE PW PE NwW PW
PWY NE NE PW NW
1 PE 2 PE 3 PW 4 PE 5 PE
NE PW PW - PW PE
PE NW NE PE NW
NW NE NW NwW NE
PW PE PE NE PW
6 7 8 ] 10
PE PE NW NW NW
PW NE —E NE _"E PW '—E: PE
N NW PW NE NE
NE PW { PE ""‘I: PE _‘L—_— PW
1 12 13 14 15

Fig. 15.- Los 15 posibles cladogramas dicotomicas para las cuatro subregiones holdrticas. NE: regién Neartica oriental; NW: region Neartica occidental; PE: region
Paledrtica oriental y PW: region Paledrtica occidental. Adaptado de Enghoff (1995},

A pesar del esfuerzo de Enghoff (1995), es dificil
generalizar. En efecto, la reconstruccién biogeografica de
Nordlander et al. (1996), mediante la aplicacidn de DIV
(ver apartado 2.4.2.2.), considera que el escenario histdrico
més plavsible es aquel que sitda el centro de origen de los
Ibaliidae (Hymenoptera, Cynipoidea) en la region PE yen las
dreas mas septentrionales de la Region Oriental (Fig. 8).
Entre los coledpteros, otras reconstrucciones biogeograficas
algo mds narrativas, indican que PE es el area ancestral de
numerosos grupos y linajes de insectos. Asi, los datos
paleontoldgicos y las inferencias filogenéticas sugieren que
el primitivo centro de origen y dispersion de los Geotrupinae
(Coleoptera, Scarabaeoidea) en el Cretacico inferior, se
situaba en los actuales territorios del desierto de Gobi, Tian-
Shan, sur de Mongolia y el Tibet, un 4rea proxima al margen
nordoriental del Tethys (Zunino, 1984). Esta 4rea serfa
también ef centro secundario de maxima diversidad taxond-
mica de la tribu Oniticellini (Palestrini et al., 1985). Asimis-
mo, Carnbefort (1995) infiere que la tribu Onitini (Coleopte-
ra, Scarabaeidae) se habria diferenciado en las estepas
tropicales y subtropicales de Asia. Otros grupos de coledpte-
ros tales como los Anemadinae {Coleoptera, Cholevidae) y
los Sphodrini (Coleoptera, Carabidae), indican asimismo la
condicién de 4rea primitive del paleocontinente eurasidtico
{Angaria), al este del estrecho de Turgai; en particular, los
actuales territorios del Asia central y oriental {Casale, 1988;
Giachino y Vailati, 1993).

Si tomamos en conjunto todos estos datos, no deja de
ser ltamativo ¢l hecho de que Ias regiones ancestrales sugeri-
das por todos estos trabajos, NW y PE, pertenecen al palec-
continente mesozoico Asiamérica.

4.2. Inferencia Filogenética y Biogeografica de
Artropodos en el area Mediterranea.
Las Reconsfrucciones biogeograficas
a debate: Analisis de Ejemplos.

La biogeografia histdrica de dreas y organismos del drea
mediterrdnea es, tal vez, una de las mejor conocidas, pero
también una de las mds complejas. Dos hechos intimamente
relacionados, contribuyen a esa complejidad:

I} El actual 4rea mediterrinea es el remanente det primitivo
océano Tethys, ¢l extenso brazo de mar mesozoico que se
abrid entre los dos enormes continentes en que se fragmentd
la primitiva Pangea, uno boreal: Laurasia y otro austral:

Gondwana. La friceion de estas dos enormes placas continen-
tales y un cierto ntimero de microplacas asociadas, ba domina-
do la historla geolégica del Mediterrdneo (Dercourt et al.,
1986; Ricou et al., 1986; Dewey et al.,, 1989), propiciando
pProcesos orogénicos y tectdnicos de gran envergadura gue han
determinado un escenario paleogeografico muy cambiante, a
I largo de mds de ciento cincuenta millones de afios (Figs. 9
a 13). Las evidencias disponibies indican ademds, que el
primitivo Tethys que durante el Jurdsico inferior separaba
Eurasia y Africa, desaparecid por completo como consecuen-
cia de la subduccion de la corteza ocednica, durante la
convergencia afro-eurasidtica del Jurdsico medio. Bl actual
Mediterrdneo estd cimentado en una corteza continental més
reciente en la cuenca occidental: Oligoceno superior/Mioceno
inferior v, mas antigua en la cuenca oriental: Jurasico medio
o posterior (de Jong, 1998).

Conviene sefialar aqui, que en las dos fitimas décadas
ha surgido una teoria afternativa a la cldsica Tectonica de
Placas: la expansién terrestre (‘expanding earth theory’
Carey, 1988; Owen, 1983, Pickford, 1996). Los defensores de
esta nueva teoria, invocan las diferentes posiciones y movi-
mientos relativos de los dos grandes continentes implicados en
la evolucion geologica del Mediterrdnco: Africa y Eurasia.
Estos autores rechazan la evolucion del Mediterrineo funda-
mentada en fos postulados clasicos de la Tectonica de Placas.
Sin embargo, todavia no disponemos de reconstrucciones
alternativas, consistentes con esta teorfa (de Jong, 1998).

Otro gran factor de complejidad ambiental, que ha
afectado profundamente la historia biogeografica del 4rea
mediterranea, han sido las grandes fluctuaciones climéticas
acaecidas durante todo el Cenozoico (Ldpez Martinez, [989),
Pleistoceno y Holoceno.,

H) Estos escenarios palegeogrificos y paleocliméticos cam-
biantes, han propiciando que la regidn mediterranea haya sido
un area en la que han convergido linajes de muy diverso origen
y procedencia (e. g.: Zunino, 1979, 1985a; Martin-Piera, 1983;
Martin-Piera y Zunino, 1983, 1985, 1986; Palestrini, 1985;
Cambefort, 1995, 1986, 1997; Montreuil, 1998) que, sin
embargo, han compartido historia evolutiva a lo largo de
extensos periodos de tiempo. En una perspectiva temporal a
gran escala historica, ests estratificacion faunistica justifica la
consideracion del drea mediterrénea como una auténticaZona
de Transicidn Faunistica, segin fa formulacién conceptuai de
Zunino (1985b) y Palestrini y Zunino (1986).

La cuenca mediterrdnea cuenta, ademas, con numerosas
areas de endernismo aunque, como cabria esperar, los porcen-
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tajes y las dreas de endemicidad, varian incluso entre grupos
estrechamente relacionados (Eamaret y Lobo, 1996). Un
elevado nlimero de taxones endémicos se encuentran restringi-
dos al Magreb, Peninsula Ibérica, Islas Baleares, Cércega,
Cerdefla, Sicilia, Italia, Balcanes, islas del Egeo, Turquia,
Chipre, Transcaucasia v el extremo oriental del mediterraneo
(Levante) (Oosterbroek y Artzen, 1992). Sin embargo, algunos
estudios taxonomicos detallados, han puesto en evidencia una
cierta exageracion en la descripeién de endemismos insulares
(e.g.: Martin-Piera y Coca Abia, 1992). Como veremos a
continuacion, algunas de estas dreas de endemismo, se han
considerado centros de origen y dispersion de determinados
grupos de insectos (y vertebrados).

Otro factor que afiade complejidad biogeografica al drea
mediterrinea, son las denominadas disyunciones de Kiermack,
Pueden ser de 4mbito exclusivamente mediterréneo (disyuacio-
nes anfimediterraneas) o de mayor dmbito geogrifico; e.g.:
mediterrdneo-occidental versws Asia central. Hste patrén
biogeografico se conoce en muchos grupos de insectos; por
gjemplo, en diferentes grupos de coledpteros, macro y microle-
piddpteros, dipteros v escorpiones {Martin-Piera v Zunino,
1983, 1985, 1986; Passerin d’Entreves, 1982; Casale, 1988;
Qosterbroek y Amtzen, 1992). Recientemente Ribera y Blasco-
Zumeta (1998} relacionan un total de 62 especies de insectos
pertenecientes a 36 familias y 9 ordenes, mds una especie de
dcaro y un ardcnido (Melic com. pers.), que celonizan las
estepas de l.os Monegros, ¥ que muestran distribuciones
disyuntas: Acari Acarimorfa, Arachnida Aranese, Diptera,
Heteropiera, Homoptera, Hymenoptera, Lepidopters, Neuropte-
ra, Psocopiera, Thysanoptera y Coleoptera.

En organismos terrestres, estos patrones espaciales
discontinuos se han interpretado, cldsicamente, como eviden-
cia indirecta de la disyuncién de una drea geograficamente
primitiva (Udvardy, 1979). Se han propuesto dos hipétesis no
necesariamente excluyentes, para explicar estas distribuciones:
i) la continuidad de poblaciones relictas; este seria el caso de
los relictos boreoalpinos pleistocénicos o post-pleistocénicos,
y i} colonizaciones o recolonizaciones secundarias durante el
Holoceno, por especies que no se conocen en las dreas
intermedias debido a la ausencia de hébitats adecuados, o,
simplemente, a la falta de datos corolégicos. Una discusion
mds detailada de ambas hipotesis, se puede consultar en
Ribera y Blasco-Zumeta (1998).

Por otro lado, cambios ecoldgicos recientes y modifica-
ciones ambientales de origen antrépico, también pueden
causar disyunciones de taxones especificos o infraespecificos.
Asi pues, el significado de la disyuncién depende del rango
taxondmico considerado v, por consiguiente, de la escala

MEDITERRANEO CENTRAL Y ORIENTAL

F. Martin-Piera & |. Sanmartin

fig. 16.- Cladograma general de
dreas derivado de fa filogenia de
nueve grupos taxondmicos: Lopi-
doptera, Zygaenidae, Diptera,
Tipulidag; Scorpicnida; Rana
{Anure) y Tritures (Urodela),
TMA: Linajes Transme-
diterraneos-Asia  Menor; TM:

Linajes Transmediterrancos.
Adaptado de Qosterbrogk y Am-
J— tzen (1992).
TMA
™

espacio-temporal de analisis (Casale, 1988). En efecto, es mas
probable que el aislamiento reproductivo que resulta de la
disyuncion del drea geografica de taxones supraespecificos,
tenga causas paleogeograficas derivadas de, por ¢jemplo, la
propia dindmica de la corteza ferrestre o de las contracciones
espaciales causadas por las fluctuaciones climaticas del
Pleistoceno (Udvardy, 1979). Asi, en el ¢casoconcreto de los
escarabeldos copréfagos Lumaret y Lobo (1996), interpretan
las distribuciones anfimediterrineas de los centros de ende-
mismo de estos coledpteros, como el resuitado de evolucién
v cladogénesis in situ, tras €l Gltimo evento de vicarianza entre
las regiones del mediterraneo accidental y las dreas meridiona-
les centro-orientales, hace aproximadamente 10 ma.; ver a
continuacion; Oosterbroek y Arntzen (1992).

Independientemente del debata estrictamente geoldgico,
alolargo de la titima década se han hecho importantes progre-
508 en ¢l estudio de la evolucion biogeograifica del Mediterrs-
neo. Junto a los trabajos clasicos de La Greca (1990 y bibliogra-
fia allf citada}), una de las reconstrucciones que mas han influido
en la actual biogeografia histérica del Mediterrdneo, es el
escenario propuesto por Costerbroek y Amizen (1992).

Estos autores derivan el cladograma general de 4dreas
(CAR) (Fig. 16) a partir del cladograma de nueve taxones: los
Procris del grupostatices (Lepidoptera, Zygaenidae), el grupo
de Tipula (Acutipula) maxima, el grupo de Nephrotoma
cornicing, €l grupo de Nephrotoma flavescens (Diptera,
Tipulidae), la familia Chactidae (Scorpionida) y cuatro grupos
de anfibios: los grupos de Rana ridibunda, R. temporaria,
Triturus alpestris y Triturus del subgénero Paleotriton.

Qosterbroek y Arntzen reconstruyen un escenario
biogeografico consistente con el CRA representado en la Fig,
16, en el que resumen la siguiente sucesion de eventos de
vicarianzay dispersion (Fig. 17): 1) los ancestros de los linajes
basales estuvieron muy probablemente restringidos al medite-
rraneo occidental. En seis de los nueve grupos analizados, las
vicarianzas iniciales involucraron a elementos faunisticos de
Iberia y/o Italia. Estos elementos son mas antiguos que los
lingjes transmediterrdneos (TM). ii) Italia meridional es
también un arca ancestral de endemicidad, en tres de los
grupos analizados por Oosterbroek v Amntzen, La vicarianza
entre Iberia e [talia pudo estar correlacionada con la apertura
del mediterrneo occidental. iii) Las distribuciones TM no
fueron posibies hasta el Oligoceno superior/Mioceno inferior,
gracias a la formacion de una masa continental continua que,
a grosso modo, incluia los Balcanes y Turquia y que separaba
el Tethys del Paratethys (Fig. 12 y 13; Seccidn 3). iv) Las
conexiones marinas entre ¢l Tethys y el Paratethys a lo largo
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Fig. 17.- Caracteristicas biogeograficas del cladograma general de reas de ia figura 16, presentado come un escenario de eventos de dispersitn y vicarianza, en
relacion a los dates palcogeograficos. TMA: Linajes Transmediterrineos-Asia Menor. Adaptado de Oosterbroek y Amntzen (1992).

de los Alpes occidentales, entre hace 20 hasta hace 15
millones de afios, aislaron e¢f mediterranec oriental del
occidental, propiciando de esta forma, la vicarianza entre los
linajes Ibero-italianos y los ancestros de los linajes
fransmediterrineos-Asia Menor (TMA). v) La restauracion del
Tethys y Paratethys, propicié la vicarianza de los linajes
orientales de Asia Menor de los ancestros de los linajes
fransmediterrdneos: vi) Las distribuciones TM volvieron a ser
posibles nuevamente hacia el Oeste hace aproximadamente 15
mé& y hacia ¢l Este, hace 13 ma; vil) Las vicarianzas
mediteraneo-cecidentales y los linajes mediterraneo centro-
orientales, se corresponden probablemente con la estructura-
cion final de los Alpes (Dercourt et al., 1986) y los neo-
Pirineos, hace aproximadamente 10 ma.

Palmer y Cambefort {1997) siguen el escenario jerarqui-
co propuesto por Qosterbroek y Amtzen (1992}, para explicar
ia biogeografia histdrica del género Thorectes Mulsant, 1842,
un grupo aptero de escarabeidos coprofagos. Segiin Palmer y
Cambefort, la vicarianza parece haber jugado un papel
preponderante en 1a biogeografia histérica de los Thorectes.
Ello no ha impedido, segn los autores, 1a dispersion de estas
especies siguiendo las migracienes de mamiferos de talla
pequefla o media: Myetragus, Gallogoral, Mesogoral,
Prolagus, etc. Palmer y Cambefort (1997) remontan el origen
del género Thorectes al Eoceno (hace 35 ma; Fig. 11), época
en fa que se diferencia precozmente en dos grandes linajes. El
primero de ellos incluye, a su vez, el cladodistinctivs-gemina-
tus y el clado valencignus (Fig. 18). Palmer y Cambefort
suponen que ef primer clado se individualizé sobre las
microplacas corso-sarda y pequefia kabylia, permaneciendo las
especies mas antiguas del segundo clado en la primitiva placa
ibérica, el cual, en el transcurso de la crisis de salinidad del

Mesiniense, habris penetrado en el norte de Africa. En el
segundo gran linaje de Thorectes, Palmer y Cambefort (1997)
reconocen hasta cuatro clados subordinados y un grupo
parafilético. Como el anterior, se diversificod en la Peninsuia
Ibérica, a partir de Ja cual, experimentd diferentes migraciones
haciz el Norte, Este y Qeste (Fig. 19). El mas primitivo de
estos clados se remontaria, segin los autores, 2 25 ma. Deesta
época dataria igualmente, la dispersion del grupo parafilético
hoppei-asperifrons, segfin el escenario propuesto por Ooster-
broek y Amtzen {1992) (véase la Fig. 17). La diferenciacion
del inico clado monoespecifico (cladosericeus) evoca, segiin
Palmer y Cambefort, la formacion de los neo-Pirineos (16
ma). De la misma forma, apuntan gue la formacion del clado
hispanus-punctatolineatus, se produjo después del levanta-
miento de los neo-Pirineos y antes de la crisis de salinidad del
Mesiniense y, finalmente, la fuerte diferenciacion de los
clados brullei-castillianus-nitidus habria de remontarse igual-
mente & la crisis del Mesiniense. La desecacion del mediterra-
neo habria permitido la dispersion del ancestro{s) en todo el
mediterrdneo oceidental (Norte de Africa, islas del Mediterra-
neo oceidental, Peninsula ibérica, Italia y Francia), siguiendo
las migraciones de mamiferos herbivoroes, hoy dia desapareci-
dos: Myotragus, Gallogoral, Mesogoral, Prolagus (Fig. 20).

El analisis de Parsimonia de Brooks (apartado 2.4.1.)
apiicade por Coca Abia (1995) al géneroRhizotrogus (Coleop-
tera, Melelonthidae), también sugiere la consideracion de
distintos territorios ibéricos como 4reas primitivas en el
contexto de ia evolucién biogeografica del Mediterrdneo
occidental, &l tiempo gue establece Ia relacién de 4reas
hermanas entre ¢l Magreb (occidental y las Kabylias) y el
macizo corso-sardo + peloritano calabrés (Fig. 21; ver también
Fig. 7).




552 F. Martin-Plera & |. Sanmartin

T. armifrons, T. coiffaiti
F-tfituberculatus

Y

2° Clado

El escenario biogeografico propuesto por Oosterbroek v
Amtzen (1992), es bastante consistente con las relaciones
filogenéticas y la informacitn zoogeografica de otros grupos de
coledpteros del drea mediterrnea. En efecto, algunos linajes de
Anemadinae (Coleoptera, Cholevidae) y Sphodrina (Coleoptera,
Carabidae) de origen palecasidtico {ver apartado 4.1.) v los
numerosos grapos paleotirrénicos' del mediterraneo ocoidental,
en la clasica terminologia de La Greoa (1990), coinciden en
sefialar: i} la existencia de paleodistribuciones balcdnico-
anatdlicas correspondientes a la masa continental que flanguea-

1 Clado

Fig. 18.- Evolucibn y reconstruccion
de fa biogeografia histérica del género
Thorectes, T.a seccidn cartografica
inferior corresponde al Ecceno termi-
nal {35 ma) v muestra ias microplacas
corso-sarda y la pequefa kabylia, 2l
comienzo de su ‘emigracidn’ a partir
de fa primitiva placa ibérica. La
seccion  intermedia corresponde al
Mesiniense (5 ma) y {a superior, la
época actual. Adaptade de Palmer v
Cambefort (1997,

ba el borde meridional de Europa y que separaba el Tethys del
Paratethys durante Oligoceno superior/Mioceno inferior (25-23
ma) (Seccidn 3; Fig. 17): Anemadus (Giachino v Vailati, [993),
Laemostenus del subgénerc Antisphodrus v Pristonyschus del
grupo prefiosus (Casale, 1988); ii) el origen y diferenciacién en
el extremo occidental mediterrineo de linajes endémicos, muy
antiguos, que inducen a la consideracién de Iberia e Italia como
dreas ancestrales al como sugiere el CAR de Oosterbroek y
Amtzen (1992) (Fig. 16} Thorectes (Palmer y Cambefort,
1997), Speonemadus (Glachine y Vailati, 1993), Ectobius
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1. escorialensisy
T. punctatissimas

7, punctatoiineafus
y T. hispanus :

Fig. 1%.- Evolucién ¥
reconstruceion de la biogeografia
historica def género Thorectes. La
seccidn carlogrifica Intermedia
corresponde al Mioceno (25 ma).
El resto de las convenciones
como en la figura 18, Adaptade
de Palmer y Cambefort (1997).

(Blattaria), Pseudoyersinia, Apteromantis (Mantodea), Odont-
hura (Orthoptera), Macrothorax (Carabidae) vy Pelorinus
{Tenebrionidae) (La Greca, 1990).

Estudios miés recientes en los que se comparan 1os
resultados obtenidos al aplicar diferentes aproximaciones
metodologicas, resultan, sin embargo, bastante mienos consis-
tentes con el escenario biogeografico propuesto por Oosterbo-
rek v Amtzen (1992). Asi, de Jong (1998) analiza conjunta-
mente seis filogenias de Tiptilidos (Diptera), incluyendo las
tres examinadas por Qosterborek y Arntzen, una filogenia de
PiecOpteros, la de coledpteros Cholévidos (Giachino y Vailati,
1993) y ia de Triturus también examinada por Qosterborek y
Amtzen. Tras un andlisis de congruencia entre diferentes
métodos biogeograficos (Parsimonia de Brooks, Andlisis de
Componentes -apartade 2.4.1.-, Analisis de Compatibilidad
entre Componentes, 'Three-Area Statements’ y Anélisis de
subarboles libres de paralogias: ‘Paralogy-free subtree
analysis"}, de Jong encuentra que las Unicas topologias
completamente compatibles con los cladogramas geologicos
representados en la Fig. 22, son tres de fos cuatro cladogramas
generales de areas derivados del andlisis mediante fa aplica-
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7. sericeus

Grupo oriental:
T. hoppei

1. punctulatus
T. banghaasi

T aspetifrons

cién de la Parsimonia de Brooks (Fig. 23; 23a = 22b; 23b y
23¢ = 22a). Ninguna topologia de los cladogramas generales
de areas encontrados por de Jong, es completamente con-
gruente con los métodos alternativos. Merece la pena sefialar
gue la principal discrepancia encontrada por de Jong, se
refiere precisamente, a las dreas del Mediterrdneo occidental,
incluida Iberia. Bn efecto, como se observa en la Fig. 23, la
Peninsuia Ibérica, Pirineos, Alpes y Apeninos, aparecen come
dreas derivadas (de Jong, 1998), en tanto que las &rcas
mediterrdneo-occidentales mas primitivas, estdn representadas
por el Magreb, Coreega y Cerdefia (s Sicilia?), comparen-
se las Figs. 16 y 23,

La condiciéon de Iberia como 4rea “derivada’ en el
mediterrdneo occidental, se desprende también del andlisis
biogeografico de la subfamilia Pachydeminae, llevado a cabo
por uno de los autores (Sanmartin, 1998; consultese un
resumen en Sanmartin y Martin-Piera, 1999). El andlisis de
dispersion-vicarianza (DIVA4; ver apartado 2.4.2.2.) en los
Pachydeminae (Coleoptera, Scarabaeoidea) del 4rea Paledrti-
ca, postufa tres eventos basales de vicarianza: uno que habria
separado el reficto actual del género Peritryssus en Sicilia, del
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Fig. 20.~ Bvolucion y reconstruccion
de fa biogeografia histdrica del género
Thorectes. La seccidn cartogrdfica
inferior corresponde ai Mesiniense (5
ma). El reste de las convenciones
come en la figura 18, Adaptado de
Palmer y Cambefort (1997).

EURD-S  més recientes de Pachydeminae, se habrian origina-
wsoe G0 en Asia Menor, donde el grupo se diversificé
rapidamente. Por un lado, se origind un Hnaje muy
mer-aT.  diversificado que comprende los géneros Otoclinius,
BERE Europtron, Ala‘ia y Brenskiella, y por otro, un clade
hermano que dic lugar al género Leptochristing v al
IBERS ancestro de los dos géneros con representantes
ibéricos: Ceramida y Elaphocera. Estos dos géne-
MG-W ros, que ocupan las posiciones mas distales del
MGE c%ad{)gra@a ilustrado por S’anmartin ’(‘1998), se
sica circunsceriben al sur de la Pejn;.nsuias ibérica (Cera-
mida y Elaphocera) y Balcénica (Elaphocera)
ITCOSA En resumen, el escenario biogeografico pro-

puesto por Sanmartin (1998) apunta, un origen del

Fig. 21.- Cladograma general de dreas del Mediterrdneo occidental obtenido mediante
Parsimonia de Brooks, a partir de la filogenia del génere RAizotrogus Berthold, 827, Junto
a fas dreas de enderuismo, se incluyeron las dreas con especies de amplia distribucion (Van
Scest, 1996). EURC-S: Eusopa meridional; IBER-ATL; theriz atlintica; IBER-E: iberia
origntal; IBER-S: [beria meridional; [TCOSA: Macizo italo-corso-sarto; MEDITE: amplia
distribucion mediterrinea MG-E: Magreb oriental; MG-W: Magreb occidental; SI.CA:
Regidn siculo calabresa (macizo peloritano-catabrés), Longitud del arbol = 76; indiee da
Consistencia = 0,776, Areas vacias = ausencia. Adaptado de Coca Abia (1993)

grupo en la parte occidental de Gondwana, con los
linajes mds primitivos en ef Africa occidentsl Paledr-
tica y los clados derivados en Asia Menar, asl como
la existencia de linajes transmediterraneos-meridio-
nales. La presencia en Ja Peninsula Ibérica seria una
condicion biogeografica derivada. Este patron coinci-

resto de la subfamilia en tierras gondwéaicas (Cretacico
inferior); un segundo que separd las especies africanas {género
Pachydema) de las del continente asidtico (Mioceno medio 17
may); y un tercero que separd las faunas asidticas en una regién
suroccidental (Asia Menor) y otra oriental (llanura aralo-
cdspica y Asia Central: género Hemictenius) (Mioceno
superior 5 ma). En este contexto, resulta mas plausible
postular que la presencia de los Pachydeminae en tierras
laurdsicas, se origind en una dispersién miocénica de un
antiguo linaje de origen gondwénico. El escenario biogeogra-
fico postulado por DIVA, indica que el resto de los géneros

de mds con ¢l cladograma de dreas propuesto recien-

temente por de Jong (1998), que con el escenario de
Costerbrock & Arntzen (1992) que sugiere la condicidn
plesiocorica (primitiva) de [a Peninsula Ibérica para los grupos
de distribucién mediterrdnea.

De tedo lo que antecede podemos deducir que la
presencia de miltiples patrones biogeograficos en los datos
procedentes del mismo area biogeografica, genera un cierto
conflicto y ambigliedad en los resultados. Ronquist (1997a) ha
sugerido que una posible solucién, consistiria en analizar los
cladogramas individuales de dreas-taxones, antes de combinar-
los a fin de encontrar un cladograma general de dreas. No
podemos perder de vista el hecho de que un mismo 4rea,
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puede representar miftiples unidades historicas para cada uno
de los taxones que en ella viven. Con otras palabras, un area
particular puede estar involucrada en diferentes eventos de
especiacion, dispersion, vicarianza, en distintes momentos de
su historia geoldgica (Cracraft, 1989; Ronguist, 1997a). Por
otro lado, la génesis y relaciones entre las dreas, son todavia
materia de debate entre los gedlogos (de Jong, 1998), Porello,
aunque los datos paleogeograficos constituyen un fest de
‘congruencia externa’ importante para el biogedgrafo, no han
erigirse en dogma de fe hasta el punto de rechazar resultados
bien fundamentados en filogenias sdlidas y bien contrastadas.

5. HACIA UN NUEVO PARADIGMA DE LA EVOLUCION
ESPACIAL

Muchos criticos ‘externos e internos’ de la biogeografia
histérica, dudan que las teorfas biogeograficas sean algo més
que meras parraciones histéricas mas o menos imaginativas,
Aducen problemas epistemoldgicos fundamentales, aparente-
mente insalvables: el excesivo niimero de hipdtesisad hoc alas
que recurre e biogedgrafo para explicar los procesos y causas
histéricas de la evolucidn espacial, asi comeo la imposibilidad
de decidir entre hipétesis biogeograficas rivales, ya que no es
posible refutar ninguna de ellas. Puesto que no somos capaces
de viajar en el tiempo (salvo de la mano del Séptimo Arte), tan
sélo podemos limitarnos a reunir v contrastar datos coinciden-
tes o discrepantes pero que, en todo caso, no pasan de ser
evidencias circunstanciales, insuficientes para sustentar
hipdtesis refutables que nos permitan decidir la mds robusta de
todas ellas. Como hemos visto, esta es una critica que afecta de
Heno a los postutados dispersalistas (Craw y Weston, 1984) y,
en menor medida, a la bigeografia vicariante.

No cabe duda que en biogeografia histdrica como en
cualquier otra ciencia histdrica que investiga acontecimientos
inicos e irrepetibles, subsisten problemas epistemolégicos. No
hay acuerdo acerca de qué fendmenos tienen base ontoldgica
y cuiles constituyen legitimas explicaciones, es decir, cudles
tienen base explicativa y cudles no, qué datos son relevantes
y cudles no. El significado exacto de conceptos fundamentales
tales como 'drea’, 'biota’ asi como la 'relacion’ entre estas
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Fig. 22~ Cladograma geologico de éreas mostrando las relacioncs

pateogeograficasentre areas en ef mediterrineo occidental. a: Segiin Boccaletti
el al. (1990) Sicilia ¥ los Alpes no se separan hasta ¢l Plicceno inferier; b
Posicion de Sicilia, més préxima a Corcega y Cerdefia segiin la vision clasica
de, por jemplo, Alvarez et al, (1974). ALPS: Alpes; APEN: Apeninos; ATL:
Allas, CORS: Corcepa; IB: Iberia, inchuyendo el Rif, PAL: distribucion
paledrtica general, PYR: Pirineos; SARI: Cerdefia; SIC: Sicilia; TELL:
TeliAtlas, Adaptado de de Jong {1998).

entidades, aiin es ambiguo (Sober, 1988). Con otras palabras,
todavia se precisa un esfuerzo clarificador acerca de qué
hechos constituyen la base del conocimiento biogeografice
(Andersson, 1996). No obstante, Sober (1988} ha sefialado
acertadamente, que el concepto de refutabilidad necesita ser
redefinido en biogeogréfia histdrica, porque i los cladogra-
mas son hip&tesis generales en el sentido popperiano del
término, ni la refutacién se ve afectada por la existencia de
cladogramas incongruentes basados en diferentes tipos de
datos (Hull, 1983). Como sefiala Andersson (1996), la base
ontoldgica de la biogeografia historica es 1a historia evolutiva.
de las biotas, que es algo mas que la mera 'relacidn’ entre cllas.
La base del conocimiento biogeografico estd integrado por los
patrones de rangos geogréficos de los organismos, las relacio-
nes {genealdgicas) entre ellos y el conocimiento acerca de la
historica del espacio fisico en el que se distribuyen. Por tanto,

{ PAL T
PYR

pmen BALK — B
—'E ANAT —E PAL
CAUC PYR

g 3|C promener SHC

—-E ALPS { ALPS
APEN APEN

23¢c

Fig. 23.- Cladograma general de dreas generado mediante Parsimonia de Brooks. a: Asuncion O {ireas vacias = ausencia);, b: Asuncién 0 (dreas vacias = no
informativasy; ¢: Asuncién 0 {dreas vacias = no informativas). ALPS: Alpes; ANAT: Anatolia; APEN: Apeninos; ATL: Atlas; BALK: Balcanes; CAUC: Cadicaso
y Montes Elburz; CORS: Céreega; 1B: beria, incluyendo el Rif; PAL: distribucion paieartica general; PY R: Pirineos; SARD: Cerdeiia; SIC: Sicilia; TELL: TeliAtlas,
Adaptado de de Jong (1998),
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fa base explicativa de la bicgeografia historica integra los
principios bioldgicos penerales que relacionan espacio y
evoiucion (Andersson, 1996),

Desde esta perspectiva, ¢l supuesto fundamento
epistemolégico de las duras criticas vertidas scbre la investi-
gacion biogeografica histdrica, se desvanece como un espejis-
mo mas aparente que real. En consecuencia, negar el cardcter
cientifico de la investigacion biogeografica en su perspectiva
historica, como propugnan los criticos més acérrimos, es una
opcidn estéril v pesimista. Bajo fa apariencia de una opcidn
radical basada en un supuesto realismo cientifico positivista,
esconde una actitud integrista incapaz de afrontar con
imaginacidn, no con fantasia, el reto esencial de toda discipli-
na cientifica: la busqueda de su propio paradigma.

Es indudable que la actual biogeografia historica
todavia dista de ser una ciencia madura, pero no es menos
cierto que en 1z Gltima década ha clarificado sus conceptos, ha
endurecido sus métodos con la ayuda de la sistematica
filogenética y la biologia molecular, ha acumulado y contras-
tado dates y ha aquilatado sus teorfas (Morrone y Crisci,
1995). Todo elio se ha traducide en un creciente rigor cientifi-
co, mal que les pese a sus detractores. De esta forma, la
biogeografia histdrica reclama legitimamente | consideracién
de ciencia unificadora, holfstica en su m4s pura acepeion.

Por otro fado, la mal denominada biogeografia ecologi-
ca, aparentemente mas proxima, més asequible al observador
en su escala espacial y temporal de andlisis, esta experimen-
tando una auténtica revolucidn y un proceso de maduracién
que permite vislumbrar el umbral de una nueva sintesis entre
Ecologia y Biogeografia. Asi, el paradigma ecoldgico de ia
adaptacién deberd acostumbrarse en ¢l futuro, a compartix su
protagonismo con la importancia de la dindmica espacial de
los organismos (migracién v dispersion), a escala ecoldgica e
histérica (Hengeveld, 1997). En adelante, el biogedgrafo-
ecdlogo deberd tener en cuenta que las caracteristicas abidti-
cas del medio no son constantes y que las fluctuaciones
observadas, pueden representar algo més que meras variacio-
nes aleatorias entorno a un valor de equilibrio. Con otras
palabras, caracteristicas abioticas dei medio tan importantes
como el clima, en principio, estdnen un estado de no-equili-
briv. No hay una escala temporal sin alguna tendencia
definida. Consecuentemente, en contra de los modelos
tradicionales de la dindmica de poblaciones, las especies na
pueden alcanzar ningin equilibrio numérico mediante una
optimizacién demogréfica ¢ genética, el valor'6ptime' cambia
confinuamente en un ambiente espacio-temporalmente no
estacionario (Hengeveld, 1997).

El registro fosil del Cuaternario reciente, muestra
enornes variaciones en el rango geografico de especies que
alin medran con éxito en el presente (Coope, 1970, 1974,
1979; Elias, 1994), pero también a escalas temporales de un
siglo, una década o incluso un afio, las especies exhiben a
menudo, asombrosas dindmicas espaciales expresadas en
extensiones y coniracciones de su rango geografico y en la
dindmica geografica dentro de su propio rango (Hengeveld,
1997). Aparentemente, las condiciones ambientales cambian
tan répidamente, que las especies no pueden adaptarse
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adecuadamente. Esto significa que a escala ecoldgica y
geografica, las especies son bastante rigidas y, por consi-
guiente, la inica manera de sobrevivir esbuscar en el espacip
el hdbitat con las condiciones éptimas de supervivencia, todas
tienen que ‘moverse’ més pronto o mas tarde. No obstante, ja
flexibilidad demografica local v la dindmica geografica entre
regiones, puede balancear el impacto de las condiciones
ambientales sobre especies inherentemente rigidas. Con otras
palabras, las especies no son completamente rigidas, 2 gran
escala espacio-temporal pueden experimentar subsecuentes
procesos de especiacidn (Hengeveld, 1997). Se puede decir
ma4s alto, pero no més claro.

Este existencialismo biolégice, como filoséficamente
califica el propio Hengeveld el nuevo escenario epistemologi-
co, es radicalmente diferente al esencialismo ecol6gico
tradicional, define un marco tebrico cargado de nuevos
conceptos (“intensidad de aparicién ecoldgica de la especie’,
‘riesgo local de extincion, ‘riesgo geografico ptimo’, ete.),
que enlazan con nuevas perspectivas en Paleontologia (‘extin-
ciones de fondo, *extinciones masivas’) y, en fin, entronca con
numerosas ciencias no bioldgicas tales como 1a climatologia,
glaciologia y oceanografia (Hengeveld, 1997).

La Biogeografia afiade el componente de ‘amplia
escala’ a la Ecologia. Es ya una opinion generalizada entre
ecologos y biogedgrafos y un feliz encuentro entre ambos
colectivos de cientificos, el hecho de que la distribucién
espacial y las adaptaciones ecoldgicas de los seres vivos, son
el resultado de la accién conjunta de factores histéricos vy
ecolégicos (Nelson y Platnick, 1981; Brooks y McLennan,
1991 y 1993; Cornell y Lawton, 1992; Cadle y Green, 1993,
Farrell y Mitter, 1993; Haydon et al., 1993; Pearson y Juliano,
1993; Ricklefs y Schluter, 1993; Valkenburgh y Janis, 1993,
Lobo, 1998). A pesar de los problemas v dificultades inheren-
tes a la distineidn de factores histdricos y ecolégicos (Endler,
1982), esta nueva concepcidn unificadora, ha favorecido el
desarrollo de metodologias dirigidas a deslindar las causas
actuales y remotas que determinan la distribucion espacial a
escala local, regional y geografica; unas més descriptivas
{Martin-Piera et al., 1992}, otras mas predictivas (Ricklefs,
1987, Cornell y Lawton, 1992; Ricklefs v Schluter, 1993,
Haydon et al., 1993; Birks, 1996).

En surna, es fécil percibir que la Biogeografia, finai-
mente, camina con paso firme hacia un nuevo paradigma v en
su perspectiva histérica y ecologica, puede seguir de forma
independiente su propia agenda cientifica, en conjuncioén con
los avances de otras discipiinas cientificas (Hengeveld, 1997).
El lector interesado encontrard en este volumen monografico,
un desarrolio tedrico extenso de estas ideag (ver Jorge M.
Loba).

De todo lo que antecede, concluimos que a pesar de los
problemas tedricos y dificultades metodologicas que atin
subsisten, especialmente en biogeografia historica, no es
precise recurrir a la ‘méaguina del tiempo' para aceptar que los
resultados de estas investigaciones no son friviales e irrelevan-
tes, ni un ‘dolce fare niente’ o un divertimento intelectual
arraigado en un mero diletantismo cientifico. El tiempo dird
hasta donde Hega nuestra ingenuidad.
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