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			Prólogo

			La vida varía de un lugar a otro, y el conocimiento de dicha variación espacial de la biota no es baladí; fue esencial para la supervivencia de las sociedades ancestrales, y ahora, en el marco de un mundo cambiante, conocer las nuevas reglas que rigen la distribución de los organismos recobra especial importancia.

			La biogeografía es una ciencia multidisciplinar que trabaja a todas las escalas espaciales y temporales posibles. Quizá por ello, no es tan fácil encontrar obras que reúnan las diferentes dimensiones (histórica y ecológica) de la biogeografía de una forma tan extensa.

			En esta obra, el autor consigue el difícil objetivo de proporcionar una visión holística de la biogeografía. Como no podía ser de otra manera, el ámbito del libro es global; ofrece profusos ejemplos de plantas y animales de todo el planeta, donde la experiencia del autor, un zoólogo de bota, que ha pisado desde las selvas americanas a las sabanas africanas pasando por las cumbres del Himalaya, lo impregna todo.

			Se trata de un libro dirigido a biólogos, docentes y estudiantes de biología, gestores y conservadores del medio natural, así como a todos aquellos interesados en la naturaleza que quieran iniciarse en esta ciencia dedicada a entender el porqué de la distribución de los seres vivos.

			Aun siendo un libro científico, en principio no apto para cualquier público, las dotes docentes y divulgadoras de J. Carlos Otero le permiten dilucidar los entresijos de esta compleja ciencia a lo largo de los bien hilados nueve capítulos. El autor utiliza la terminología específica necesaria, y explica de forma amigable los conceptos utilizados. A su vez, cuenta con un extenso glosario que hace el texto accesible al lector no experto en las distintas disciplinas. Destaca también el uso de publicaciones fuente, que aun hoy representan un valioso conocimiento, y no descuida en ningún momento el estado del tema utilizando referencias actuales.

			Es por lo tanto un libro útil, que permite conocer la base de todos los aspectos fundamentales de la biogeografía, alcanzando un equilibrio difícil de conseguir por lo amplio del tema.

			El lector comprenderá el marco conceptual de la biogeografía actual analizando el desarrollo de esta ciencia durante los últimos siglos, y entenderá los patrones de distribución de los organismos y los procesos generales que los rigen. Pero mucho más excitante será el viaje de 600 millones de años que el lector podrá realizar a un pasado lejano en el que los procesos geológicos determinaron los factores climáticos y ambientales que tantas veces modelaron la evolución de la biota, y donde el desarrollo de esta última repercutió a su vez en las condiciones ambientales. Por supuesto, el lector no solo viajará en el tiempo, sino también en el espacio: recorrerá todo el planeta surcando, por tierra y mar, los distintos reinos y regiones zoogeográficas, siendo testigo de la diversificación animal. Y su viaje no acabará ahí, pues también habrá de recorrer los gradientes ecológicos que configuran la organización de las comunidades vegetales en biomas: desde el desierto —donde la falta de agua impone marcadas adaptaciones a la flora y la fauna—, a la selva tropical, el más rico y productivo bioma terrestre.

			Con esta hoja de ruta, solo me queda invitar al lector a iniciar el apasionante viaje a la biogeografía que nos propone el Dr. Otero en este libro.

			¡Buen viaje!

			Estefanía Micó
Instituto Universitario Cibio
(Centro Iberoamericano de la Biodiversidad),
Universidad de Alicante.

		

	
		
			Introducción

			¿Por qué hay diferentes especies en diferentes partes del mundo? ¿Por qué algunas áreas son más biodiversas que otras? La vida varía de un lugar a otro de una manera no aleatoria y predecible. Esta observación, aparentemente simplista, es uno de los patrones fundamentales y más importantes de la naturaleza. De hecho, la biogeografía es una de las cuestiones por las que más se ha interesado el ser humano desde la antigüedad. Sin duda, el conocimiento, por parte de nuestros ancestros, a medida que se adaptaban a un entorno heterogéneo, caracterizado por la gran diversificación espacial de los diferentes tipos de animales y plantas, fue vital para su supervivencia.

			La presencia de un animal o de una planta en cualquier lugar de la Tierra obedece a causas históricas y ecológicas. Los organismos solo pueden existir en un lugar determinado si el conjunto de condiciones biológicas que permiten sobrevivir a una especie no entra en conflicto con el ambiente general de dicho lugar. Por esta razón, animales y plantas son indicadores vivos de las características ambientales. Mediante sus áreas de distribución se definen zonas en las que las condiciones ambientales son uniformes o similares.

			En la literatura especializada se pueden encontrar muchas definiciones tanto de biogeografía como de sus ciencias hermanas (zoogeografía y fitogeografía). La zoogeografía es la parte de la biología que estudia las características faunísticas de paisajes y regiones, la dinámica actual de las áreas de distribución de los animales y las relaciones recíprocas entre dichas áreas y la especie humana.[334] Mientras que, la fitogeografía es la ciencia de la vegetación natural y de las especies que estudia la distribución de las biocenosis y especies en la Tierra.[420] Es decir, ambas tratan de describir los patrones de distribución de los organismos y de explicar los procesos que los condujeron a habitar esas áreas. Por lo tanto, se puede definir la biogeografía como la «ciencia que estudia la distribución de los seres vivos tanto en el espacio como en el tiempo».[140] La sencillez, de esta definición, que esbozaría cualquier estudiante de biología el primer día de clase, oculta una gran complejidad que incluye un extenso cuerpo doctrinal. Aborda cuestiones tan llamativas cómo y por qué algunas regiones geográficas son más diversas que otras, cómo y cuándo se originó la diversidad actual de un continente, o por qué organismos evolutivamente próximos se encuentran ahora separados por grandes barreras geográficas como cuencas marinas o cadenas montañosas. Es una disciplina sintética, que aúna los conocimientos de campos tan diversos como la sistemática, la paleontología, la ecología, la geología y la geografía. También es una ciencia integradora que, se apoya en todas ellas y a la vez las nutre, sin dejar por ello de mantener su individualidad como un campo de estudio que posee un conjunto propio de preguntas, premisas, hipótesis y teorías. La amplitud de la biogeografía se refleja en la variedad de definiciones que se ofrecen en los libros de texto dedicados a esta materia. Sin embargo, se puede descubrir fácilmente que la distribución geográfica de los seres vivos resulta un elemento común en ellas. Gracias a esta ciencia, podemos hoy hablar, por ejemplo, de los sitios donde habitaron los dinosaurios, de por qué las tortugas marinas, las aves, las ballenas, los insectos y otras especies realizan viajes migratorios tan largos, y de por qué desaparecieron los hipopótamos de algunas islas del mundo que habitaban. En resumen, la biogeografía es la geografía de la vida.

			Andrewartha [8] indica lo siguiente: «la ecología estudia la abundancia y distribución de los organismos». Entonces, si tanto la biogeografía como la ecología estudian la distribución de los seres vivos, ¿cuál es la diferencia entre ellas? Krebs [253] retomó el concepto de Andrewartha y redefinió la ecología como el estudio de las múltiples interacciones entre los organismos que producen una determinada distribución. En consecuencia, quizás sea necesario distinguir entre «distribución ecológica» y «distribución geográfica». La distribución de una especie en ecología se refiere al comportamiento euritópico o estenotópico de sus individuos en relación con algún componente de su ambiente. Distribución geográfica, en cambio, se refiere al conjunto de localidades en las que una especie o taxón supraespecífico delimita un área que es ocupada por sus miembros.[140]

			De acuerdo con esta distinción entre distribución ecológica y geográfica, se podría definir la biogeografía como el estudio de la distribución geográfica de los seres vivos y sus cambios a través del tiempo. En el análisis de las causas de los diferentes patrones de distribución geográfica intervienen, como veremos en los diferentes capítulos, una gran cantidad de disciplinas. Es, por lo tanto, una ciencia de síntesis.

			Desde Buffon [61] hasta la actualidad, los objetivos y métodos de la biogeografía han experimentado considerables transformaciones, lo cual es, sin duda, la mejor evidencia de que esta disciplina ha tenido un desarrollo histórico caracterizado por su dinamismo.[412] Ball [25] considera que la biogeografía ha pasado por tres fases diferentes: una fase descriptiva o empírica (trata de detectar cualquier tipo de regionalización en la distribución de los seres vivos), una fase narrativa (observación de las distribuciones de los organismos y la posterior elaboración de una historia explicativa que sea consistente con dichas observaciones) y una fase analítica (en la que se aplica el método hipotético deductivo para inferir los procesos que explican las distribuciones actuales de los organismos).[412] En consecuencia, las diferentes escuelas y corrientes de pensamiento biogeográficas se han sucedido desde su nacimiento como ciencia y, en la actualidad, se enfocan problemas similares desde diferentes perspectivas.[480]

			Además de reconocer los patrones de distribución de los seres vivos, la biogeografía propone hipótesis acerca de los procesos que causaron dichos patrones e identifica regiones, provincias y otras unidades biogeográficas menores, para proporcionar un sistema de regionalización biótica del planeta.[524] La biogeografía ha sido uno de los elementos decisivos en los que se han apoyado algunas teorías como la evolutiva [111], [493] y la de tectónica de placas. [83] Asimismo, con base en estos patrones de distribución, cuantifica y predice las consecuencias de cambios planetarios globales [327], [378], así como selecciona áreas para la conservación.[332]

			Por lo tanto, la finalidad de la biogeografía es doble: utilizar la distribución de los seres vivos como guía para reconstruir la historia de la tierra y, al mismo tiempo, interpretar su distribución aplicando las teorías de la historia de la Tierra y de la evolución orgánica. Como últimos fines, trata de responder a la siguiente pregunta: ¿cómo cambian el tipo y el número de organismos en la superficie terrestre y cómo pueden ser explicadas tales variaciones?[53], así como ayudar a comprender los procesos evolutivos.[208]

			Los estudios biogeográficos abarcan cualquier nivel en el seno de las escalas espacial, temporal y taxonómico-sistemática (espacio, tiempo y forma).[101] Por esto, en la mayoría de los libros de texto que consulte el lector, encontrará que, desde unos centímetros cuadrados hasta toda la superficie terrestre, desde el instante hasta hace millones de años y desde la subespecie al phyllum se dan tres gamas de escalas distintas que son objeto de atención para el biogeógrafo. [480]

			Ya que la biogeografía tiene por objeto la interpretación de los factores que condicionan la distribución de los seres vivos, tal problemática se afronta desde dos perspectivas:

			La ecológica o sincrónica se basa en la confrontación de áreas y parámetros abióticos y bióticos. La biogeografía ecológica generalmente analiza patrones de distribución individual o poblacional, a escalas espaciales y temporales pequeñas.

			La histórica o diacrónica tiende a reconstruir la distribución de los seres vivos en términos de causa, las relaciones filogenéticas y evolutivas de los elementos. La biogeografía histórica básicamente analiza patrones de distribución de especies a escalas temporales y espaciales mayores. [327], [480]

			La dicotomía historia-ecología es semejante a otras dicotomías que oponen factores internos y externos, planteados en la historia de la biología e incluso fuera del ámbito biológico. A pesar de que a menudo se critican el mantenimiento de estas dicotomías, la inercia intelectual y la sociología de la vida académica ayudan a perpetuarlas.[327] Haydon et al. [203], conceptualizaron a la biogeografía a partir de una estructura triangular, donde existen relaciones complementarias entre la ecología, la historia y el azar. De acuerdo con estos autores, los patrones biogeográficos resultan de la interacción entre los procesos ecológicos, históricos y estocásticos.[327] La biogeografía balanceada de Haydon et al. [203] se situaría en el interior de este triángulo.

			El análisis espacial es el estudio general de los fenómenos que se manifiestan en el espacio. Incluye tres aspectos que son inherentes a la biogeografía: patrones, procesos y predicción-retrodicción.[96] Los patrones biogeográficos se refieren al arreglo o distribución de los taxones en el espacio geográfico. El estudio de ciertos patrones específicos usualmente constituye el ámbito de un enfoque biogeográfico particular, como los patrones de riqueza de especies (ecología geográfica y biogeografía de islas), los patrones de distribución de formas de vida (biogeografía ecológica), los patrones corológicos (aerografía) y los patrones de homología biogeográfica (biogeografía histórica), entre otros.[140]

			Los procesos biogeográficos son aquellos que modifican la distribución geográfica de los seres vivos. Desde una perspectiva histórica, los procesos fundamentales son la dispersión, la especiación, la vicarianza y la extinción.[342], [384] La dispersión es la expansión del área de distribución de un taxón a partir de su centro de origen, atravesando barreras y llegando a colonizar nuevas áreas.

			La predicción en biogeografía en realidad es imposible, ya que como otras ciencias históricas —como la sistemática, la paleontología o la geología— estudia eventos únicos e irrepetibles, que ocurrieron en el pasado. Sin embargo, podemos emplear los resultados de los análisis panbiogeográficos y biogeográficos cladísticos para efectuar retrodicciones, es decir, «predecir» eventos ocurridos en el pasado.[327] Nelson y Ladiges [340] describen como objetivos fundamentales de la biogeografía, frente a la crisis global de biodiversidad, la descripción de especies no conocidas, supuestamente en peligro de extinción e intensificar los esfuerzos para conservar hábitats mundialmente amenazados.

			La conservación de la naturaleza, la protección de la biodiversidad, la biología de la conservación, las predicciones futuras y otras aplicaciones creemos que dependerán del proyecto biogeográfico en el que nos basemos. Biogeógrafos y ecólogos deben investigar el comportamiento de los ecosistemas para aplicar técnicas de manejo científicamente fundamentadas frente a problemas inmediatos derivados de un cambio ambiental global.

		

	
		
			Capítulo 1

			Historia de la biogeografía

			La biogeografía es una ciencia que surge como tal durante el siglo xviii. Tuvo pocos avances teóricos y metodológicos en el siglo xix y la primera mitad del siglo xx. Algunos autores propusieron que la biogeografía ha pasado por tres etapas de desarrollo progresivo: descriptiva, narrativa y analítica.[25], [228] La primera (descriptiva) consistió en la catalogación de distribuciones de taxones y el reconocimiento de regiones; los límites de estas generalmente coinciden con zonas climáticas o fronteras físicas abruptas, como cordilleras, costas o riberas. Las regiones son relativamente permanentes para una multitud de organismos y, por lo tanto, son evidencia de que las floras y las faunas son constantes. La biogeografía narrativa solo se ocupa de los datos básicos, aunque el valor heurístico de sus hipótesis puede descansar sobre una base puramente inductiva. La biogeografía analítica se desarrolla a partir del reemplazo de los métodos inductivos de generación de hipótesis por métodos hipotético-deductivos.[140]

			Nelson y Platnick [342] propusieron tres etapas de desarrollo para la biogeografía, equivalentes a las precedentes, pero bajo una interpretación diferente. Reconocen un periodo clásico, uno darwiniano-wallaceano y otro moderno. En cada periodo prevalece una interpretación distinta acerca de la pregunta central de la biogeografía: ¿por qué las especies viven naturalmente solo en ciertos lugares y no en cualquier parte? [140]

			1. Período clásico

			Las ideas y concepciones más antiguas sobre la distribución de los seres vivos sobre la superficie del planeta se encuentran en varios mitos y leyendas de todas las religiones. Numerosos textos sagrados o mitológicos resaltan las diversas civilizaciones del área mediterránea como origen de los seres vivientes. Papavero y Balsa [364] en su obra Introducción histórica a la biogeografía... ponen de manifiesto las implicaciones biogeográficas de la Biblia y al confrontarla con la cosmogónica egipcia y mesopotámica señalan como idea la existencia de un solo centro de origen de dispersión y diferenciación, al menos de las poblaciones humanas. El paso del mito a la ciencia podría acontecer en la obra de Aristóteles (384-322 a.C.). En dicha obra, correlaciona los diversos seres vivientes y las características de los respectivos lugares naturales por lo que está presente la idea de la ecología y, en consecuencia, de la ecogeografía. Este, como otros términos, fue recogidos por Plinio El Viejo (23-79 d.C.) en la obra Historia natural.

			En general, la Edad Media fue un periodo oscuro para la ciencia, sobre todo en Europa. La imposición de la fe sobre la razón frenó, o limitó, en gran medida el desarrollo de la ciencia (y, naturalmente, de la biogeografía) y provocó una crisis grave en el pensamiento occidental que duró casi 1000 años, que no se pudo superar hasta el Renacimiento. Al consolidarse la Institución de la Iglesia Católica, se impuso una concepción cristiana de la vida en el mundo occidental, y la influencia del pensamiento religioso en el campo científico atenuó y canceló, aquel laicismo en la ciencia que se había formado en el mundo griego y mantenido en el latino. Bajo esa visión, se afirmó que todas las especies que han poblado la faz de la Tierra se originaron por un solo acto de creación divina en el Edén bíblico, que de esa manera se convirtió en el centro de origen por excelencia, para después ser salvadas por Noé y expandirse hacia todos los confines de la Tierra desde el monte Ararat, el que a su vez se convirtió en el centro de dispersión primigenio.

			En el siglo V, San Agustín, obispo de Hipona, al componer la primera gran Summa cristiana, convalidó la explicación dispersionista. A partir de la leyenda del diluvio, elaboró la metáfora de que cada una de las especies que había salvado Noé representaba a una de las distintas naciones, que por más ínfimas que fueran, se salvarían del diluvio del mal, a través del arca salvadora representada por la Iglesia Católica (San Agustín, 1992: 367).

			La dispersión de la biota terrestre a partir de un solo punto geográfico no dejaba de tener cierto apoyo empírico, si se considera que desde el siglo xvi se conocían casos de plantas traídas de lejanas tierras que prosperaban exitosamente en Europa. También animales como el conejo, que se habían introducido en Inglaterra con el fin de combatir las hambrunas recurrentes, habían proliferado en tierras extranjeras. Sin embargo, se presentaban casos problemáticos para la explicación dispersionista. Uno, era el de las especies de fieras, iguales o muy semejantes, que habitaban áreas separadas por grandes distancias. La explicación de que habían sido transportados por hombres no era precisamente satisfactoria, pues resultaba difícil imaginarlos transportando animales feroces durante largas travesías, mientras que la explicación agustiniana que apelaba a la transportación divina o «angelocoria» no dejaba de causar escepticismo. Un escolástico flamenco, Justus Lipsius (1547-1606), (autor de Categoriae Decem) conocido en los círculos teológicos por haber adaptado los principios de la escuela estoica al cristianismo, intentó salvar el punto mediante el artificio de puentes oceánicos imaginarios, precediendo por más de tres siglos a algunos biogeógrafos con la misma proclividad a emplear ese recurso ad hoc para explicar casos de distribuciones disyuntas, es decir, el de formas estrechamente relacionadas que habitan áreas separadas por grandes distancias (Fig. 1.1).
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			Fig. 1.1. Hipotéticos puentes intercontinentales. Ubicación aproximada de los puentes terrestres transoceánicos de Gondwana.

			Fuente: Hallam, 1967

			La exploración del Nuevo Mundo asombraba a los estudiosos e inevitablemente surgían preguntas sobre la distribución de los animales que no parecía concordar con el modelo de un solo centro de creación. Con el descubrimiento de América, empieza una nueva era de hallazgos y de exploraciones que repercutieron de manera irreversible y trascendental en la cosmovisión del hombre. El incremento del conocimiento de la fauna y flora extraeuropea pone de relieve nuevos problemas conceptuales y que alcanza mayor relieve en las distribuciones disyuntas.

			A partir del siglo xvi y como resultado de los hallazgos de los viajes transoceánicos, se volvió cada vez más clara la existencia de diferencias regionales en la distribución de plantas y animales. Ello, implicó percatarse de un hecho que ha sido trascendental para el desarrollo de la biogeografía: la distribución espacial de la biota no ocurre de manera azarosa.

			A partir del descubrimiento de las biotas brasileña y australiana, se plantearon más preguntas y postulados, como puentes intercontinentales —la Atlántida fue quizás el más conocido—, pero también puentes por el sur o vía el estrecho de Anián por el norte de América. El jesuita español José de Acosta (1540-1600) en su Historia natural y moral de las Indias de 1590, sentó las bases de la zoogeografía moderna, al comparar la fauna europea con la americana. Este antropólogo y naturalista, analizó de una manera religiosa, pero racional y sin explicaciones fantásticas, las características y la distribución de las faunas del viejo y el nuevo continente. Reconoció, mucho antes que Buffon, que las especies americanas tenían rasgos endémicos que hacían que fueran muy diferentes a las especies del viejo continente y planteó algunas razones sobre las causas que pudieron generar estas diferencias. [276] En contraposición a los dogmas de fe de la época, sostuvo que el continente americano estuvo unido en algún punto con el Viejo Mundo y rechazó la Atlántida como puente intercontinental. Si bien la explicación de Acosta sobre la distribución orgánica es básicamente ecológica, ya se manifiesta una idea importante: el reconocimiento de que en diferentes partes del orbe se encuentran especies propias y exclusivas.[60]

			En 1777 se menciona por primera vez las palabras «zoología geográfica» en el título del libro de Zimmermann Specimen zoologiae geographicae, quadrupedum domicilia et migrationes sistems.[518] Pero lo más destacable de este siglo son los trabajos de Carl von Linné, Georges L. Leclerc y Alexander von Humboldt.

			Para interpretar la distribución geográfica de las plantas y animales a partir de un centro de origen y de las sucesivas dispersiones, único para todo ser viviente, Linneo (1707-1778) recurre al jardín del Edén, única tierra emergida primordial y ecuatorial (Philosophia botánica). Todavía en la segunda mitad del siglo xviii, la leyenda del diluvio persistió en un esquema que elaboró Linneo para explicar la distribución de la flora.[277] De acuerdo con su formación religiosa, el naturalista sueco, lo mismo que otros naturalistas coetáneos, vio a la naturaleza como un segundo libro de la Revelación, solo inferior en importancia a la propia Biblia. Bajo esta visión, la naturaleza se concibe metafóricamente como una obra escrita por Dios, que, si se sabe interpretar adecuadamente, revelará los designios de la Providencia.[128] La versión linneana del Edén consistía en una altísima montaña situada en latitudes tropicales que abarcaba toda la tierra emergida, rodeada por un inmenso océano. En esa montaña-isla se originaron todas las criaturas vivientes, incluida la especie humana. Además, propuso que esta montaña paradisíaca contenía una variedad de condiciones ecológicas dispuestas en zonas climáticas para que, cada pareja de animales se desarrollara en un hábitat particular. Después del diluvio, Linneo sugirió que las distintas especies animales y plantas migraron a sus eventuales hogares donde permanecieron por el resto del tiempo (Fig. 1.2). Para él, las especies eran entidades fijas que se quedaban tal como fueron creadas. Linneo también enfatizó que a cada especie se le había dado la estructura más adecuada para el hábitat en el que vivía. Esta insistencia en una conexión cercana entre cada especie y su hábitat expuso a Linneo a muchas críticas. El problema del esquema linneano es que no consideraba a los animales. Linneo se preocupó tanto en demostrar que las plantas podían ser dispersadas por varios medios, que se olvidó de probar sus hipótesis con animales. Los insectos y las aves, por ejemplo, se podrían dispersar volando, así llegarían a otras áreas fácilmente. Pero ¿cómo pudieron los renos, diseñados para el frío, atravesar desiertos inhóspitos para llegar del monte Ararat a Laponia? ¿Cómo se dispersarían los animales de ríos y lagos? ¿Cómo podrían peces y moluscos, por ejemplo, llegar a otras áreas? Si todos los seres vivos dependen tan estrechamente unos de otros, como defendían Linneo y los físico-teólogos, ¿de qué manera el ecosistema se podía recomponer en otras áreas, saliendo del centro de origen y dispersión del Edén? Linneo simplemente no trató con el problema de la dispersión de los animales.

			Johann Gmelin (1748-1804), discípulo de Linneo, viajó a las regiones árticas y contribuyó a enriquecer la colección florística de Uppsala. Sin complicarse demasiado, sugirió la existencia no de uno, sino de varios centros de creación repartidos a lo largo del mundo [58] y, sobre esta idea básica, se desarrollaron una serie de variaciones; desde discutir si las creaciones habían sido al mismo tiempo o en diferentes tiempos (sincronía o alocronía), o si habían iniciado a partir de una sola pareja o de poblaciones enteras (relicto monotípico o partición poblacional).[60]
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			Fig. 1.2. Hipótesis de Linneo.

			Fuente: Lomolino et al.,2006

			Con la obra Histoire Naturelle de Buffon [61] se inicia la biogeografía histórica. En los tomos IV, IX y XIV se discuten varios aspectos del origen de las faunas en el continente americano, la degeneración de los animales y la que más tarde Humboldt denominó Ley de Buffon. Cuando comparó a los mamíferos del Viejo y del Nuevo Mundo, llegó a una conclusión que ya había atisbado dos siglos antes Acosta: «Ninguna especie de la zona tórrida de un continente se encuentra en el otro», refutando así la teoría de Linneo. A partir de entonces, este hecho empírico se fue generalizando. Muchos naturalistas habían comprobado lo que se conoce como la Ley de Buffon; enunciado que, según palabras de Nelson [339], se convirtió durante más de un siglo en el paradigma de la biogeografía. Dicha ley, conocida también como ley alopátrica, dice que «entre el Viejo y el Nuevo Mundo no hay especies de mamíferos en común», es decir, que, a pesar de que existan lugares con condiciones climáticas similares en ambos continentes, lo que determina que haya especies diferentes en ambos lugares son las causas históricas. Por ejemplo, si se imagina un bosque de coníferas en México y uno en Alemania, estos se pueden caracterizar, en general, porque se encuentran entre ciertos intervalos de altitud y con un clima similar, sin embargo, las especies de pinos que habitan en los dos bosques son diferentes. Esta ley implica que las especies de distribución restringida (endémicas) son la regla y las especies cosmopolitas son la excepción. Reconocida esta regla por Humboldt, quien a la vez la comprobó al comparar las plantas de África y América, al igual que hicieron Latreille y Cuvier con insectos y reptiles, respectivamente, se demuestra que, en áreas geográficamente distintas y distantes, aunque imperen las mismas condiciones ambientales, los animales son distintos entre sí. Para explicar la disimilitud, Buffon empleó la hipótesis de Acosta: los mamíferos se originaron en Europa y pasaron a América por un puente norteño contiguo entre el Viejo y el Nuevo Mundo. Al pasar al Nuevo Mundo, según Buffon, los animales y las plantas degeneraban a causa de la mala calidad y peores condiciones de la tierra, cielo, calor, humedad y otros factores.

			La contribución de Humboldt y Bonpland radica en la cuantificación de los factores que se distribuyen altitudinalmente, su ejemplo más conocido es en el Chimborazo (Ecuador) de la región Andina, en relación con las distribuciones altitudinales de las formaciones vegetales y ciertos taxones dominantes de la vegetación. Así, establecieron una ley de la distribución de las formas, la cual indica la proporción o porcentaje de especies registradas de una familia dada de plantas para una latitud determinada, que corresponde a un clima típico.[140] (Foto 1.1)
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			Foto 1.1. Vista aérea del Chimborazo.

			Fuente: I. Pulgar (comm. pers.)

			Con el fitogeógrafo suizo De Candolle [112] en su Ensayo general de geografía botánica el principio de Buffon alcanzó un mayor nivel de abstracción. De Candolle reconoció explícitamente que los factores físicos no agotan por sí solos la explicación de la distribución orgánica; pues además existen causas primarias desconocidas. Candolle fue el primero en distinguir, hacia 1820, esas dos tradiciones y en señalar que la biogeografía ecológica (a la que se refirió como stations) se ocupa de causas físicas que actúan en el tiempo presente: considera factores ecológicos que suceden en escalas cortas de tiempo (por ejemplo, el clima, las características del suelo, las relaciones tróficas entre los organismos) y actúan sobre la distribución de los seres vivos. En cambio, la biogeografía histórica (a la que llamó habitations) analiza causas que existieron en el pasado, que se desplegaron a lo largo de millones de años (por ejemplo, factores evolutivos o geológicos) y afectaron a la distribución de los organismos. Reconoció que hay barreras naturales que impiden que la diseminación de una especie se extienda por toda la Tierra, a la vez que reconoció varios factores o medios de transporte que facilitan la dispersión, como el agua (hidrócora), la atmósfera (anemócora), algunos animales (zoócora) y el mismo hombre (antropócora). De Candolle introdujo otros conceptos y términos, como el de flora, fauna y áreas de endemismo, que implican conjuntos integrados de especies [58], no simples agregados azarosos, y que suponen una historia compartida entre la Tierra y su biota. Desde entonces la biogeografía histórica se convierte en el estudio de las causas de ese patrón general: las regiones biogeográficas.[60]

			La versión geográfica de la zoología se debe a Zimmermann [518], quien al criticar la hipótesis linneana señaló como más aceptable que Dios hubiese creado a cada animal en el área en el que vivía actualmente, a partir de muchos individuos y con todas las especies en perfecto equilibrio. La creación múltiple y simultánea de las biotas, cada cual, en su debido lugar, sería mucho más parsiomoniosa como teoría y establecía la «armonía de la naturaleza» desde los inicios.[140]

			El gran sintetizador de la biogeografía durante la primera mitad del siglo xix fue Charles Lyell en su obra Principios de Geología, recapituló sobre los hallazgos y propuestas de Humboldt y De Candolle, aunque con su doctrina uniformista en la geología se decantó hacia una concepción dispersionista de la biogeografía. Hay una contradicción que Lyell no resuelve en su explicación biogeográfica: por un lado, acepta como descubrimiento de gran importancia el reconocimiento de las regiones de endemismo, pero luego no indaga acerca de ese patrón, que no se explica por la mera adecuación entre organismos y ambiente.[140] En 1830 sostiene que para una especie existe, un solo centro de origen definido como centro de la creación y del que los organismos pueden dispersarse a causa de cambios climáticos y geofísicos. Algunos de sus argumentos, para justificar las diversas migraciones, serán el preludio de los utilizados por Darwin. El fenómeno de la dispersión de Lyell no pudo admitir la generación espontánea y, en consecuencia, era necesaria una repoblación de áreas en proceso de extinción. La explicación sobre la existencia de las áreas de endemismo tuvo que esperar más de dos décadas para ser planteada por otro naturalista inglés, Sclater [439], quien en 1858 se preguntó por las relaciones que guardaban entre sí las diferentes regiones biogeográficas.

			Hacia 1834, Hooker [217] reconoció que las floras de las áreas circumantárticas, disyuntas entre sí, compartían gran cantidad de familias y géneros, muchos más que si se comparaban con las de los continentes del norte. Propuso que todas las floras australes pudieron haber estado una vez conectadas o relacionadas, más aún, pudieron haber formado una flora única y continua que posteriormente se fragmentó.[140]

			Sclater [439] fue uno de los más ilustres ornitólogos de Inglaterra. Al estudiar las aves del mundo resolvió establecer los «centros de creación» o las «divisiones ornitológicas primarias de la superficie del globo». En 1857, Sclater presenta un trabajo en la Linnean Society of London titulado: La distribución general de los miembros de la clase Aves. Sclater utiliza organismos animales, sobre todo la distribución de aves y mamíferos, utilizando como criterio la presencia de taxones de rango elevado y exclusivo (endemismos) en las áreas y procediendo luego con subdivisiones de tipo aristotélico, resultando dos categorías máximas o Creaciones: Paleogeana y Neogeana separadas por una línea longitudinal (Fig. 1.3). Sclater proponía que si se comparan las áreas por los taxones que comparten, siempre hay dos de ellas que se relacionan más entre sí que con cualquier otra. Lo que Sclater propuso era ni más ni menos que el método comparativo en la biogeografía, método que consolidaría 100 años más tarde en Elementos para una sistemática filogenética.[209]
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			Fig. 1.3. Regionalización geográfica propuesta por Sclater.

			Fuente: Zunino y Zullini, 1995

			2. Periodo darwiniano-wallaceano

			En 1859, con la aparición de El origen de las especies [111] y, posteriormente, con la obra de Wallace [493], se marca el nacimiento de una nueva etapa y una revolución en el pensamiento científico de la época y sientan las bases de la biogeografía que predominó hasta nuestros días.

			Cuando el joven Darwin visitó las Islas Galápagos en 1835, quedó impresionado por el carácter distintivo, aunque básico, de la fauna con respecto a la de América del Sur continental. Cuando Wallace viajó por el archipiélago indo-australiano, unos 20 años después, se sintió perplejo por el carácter de las faunas de la isla, algunas con relaciones australianas y otras con afinidades del sudeste asiático. Después de pensar mucho sobre tales asuntos (muchos años por parte de Darwin), cada uno de ellos llegó a la conclusión teórica (selección natural) para dar cuenta del cambio evolutivo. La explicación, para Darwin y Wallace, fue el percibir de que los patrones de distribución tenían un significado evolutivo.

			La publicación de la teoría, por Darwin y Wallace en 1858 en el Journal of the Linnean Society of London y, especialmente, la publicación del Origen de las especies en 1859 cambió el pensamiento del mundo civilizado. Darwin incluye dos importantes capítulos sobre distribución geográfica. Al analizar la biogeografía desde el punto de vista del cambio evolutivo, Darwin consideró tres puntos: 1) enfatizó que las barreras a la migración permitieron un tiempo para que tuvieran lugar los procesos evolutivos por selección natural; 2) consideró que el concepto de centros únicos de creación era crítico, es decir, cada especie se producía primero en un área solamente y de esos centros procedería a migrar hasta donde su capacidad lo permitiera; y 3) señaló que la dispersión era un fenómeno de importancia general. Reconoció la intervención de causas históricas en la distribución de las especies y supuso que mediante sus relaciones de ancestría-descendencia se pueden inferir las relaciones de las áreas geográficas. El concepto central de la tradición darwiniana en biogeografía fue el de la dispersión sobre una geografía estable en sus principales rasgos. La existencia de las áreas de endemismo fue explicada por la dispersión improbable como el factor causal. Según Darwin, las áreas de endemismo están constituidas por diversos elementos con distintas historias de dispersión; especies provenientes de lugares y tiempos diferentes. Este mismo esquema fue adoptado, entre otros, por Darlington.[108]

			En la historia de la biogeografía tiene un lugar destacado Wallace. En el archipiélago malayo, Wallace permaneció ocho años. Allí escribió varios de sus artículos o ensayos más sobresalientes, en particular los relacionados con la teoría de la evolución. Wallace no podía dejar de comparar los trópicos del Nuevo Mundo con el archipiélago malayo. Wallace es considerado el padre de la zoogeografía, ya que, en sus trabajos, sintetiza los conceptos básicos y principios de la zoogeografía usando la teoría de la evolución a través de la selección natural. Compartimenta la superficie terrestre en reinos y regiones biogeográficas, basándose en las distribuciones coincidentes de diferentes grupos de animales terrestres, y corrobora las divisiones establecidas por Sclater en 1858 a partir de la distribución mundial de las aves. Con ello, sienta las bases de la escuela dispersionista sobre una concepción estática de las masas continentales.[75] Mientras Darwin continuaba investigando diferentes aspectos sobre evolución y la observación de varios grupos de animales y su distribución geográfica lo condujo a utilizar la biogeografía como una parte importante de su teoría de la evolución.[140]

			En 1876, Wallace [493] publica The Geographical Distribution of Animals. En dicho trabajo, llegó a una serie de conclusiones sobre biogeografía. Por ejemplo, señaló que (1) los estudios paleoclimáticos permiten analizar los modelos de distribución de la fauna extinta; (2) competición, predación y otros factores bióticos juegan un papel importante en la distribución, dispersión y extinción de animales y plantas; (3) las discontinuidades pueden ocurrir por extinción de áreas intermedias o parches de hábitats; (4) las disyunciones de géneros muestran mayor antigüedad que las de la especie, y, así sucesivamente, para categorías superiores; (5) la presencia común de organismos no adaptados para la dispersión a larga distancia es buena evidencia de conexiones terrestres pasadas; (6) cuando dos grandes masas de tierra, separadas por un largo periodo de tiempo, se vuelven a unir, la extinción puede ocurrir porque muchos organismos se encontrarán con nuevos competidores.

			3. Periodo moderno

			La segunda mitad del siglo xix es pródiga en nuevas aportaciones. Cabe afirmar que, el desarrollo de la ecología propicia avances importantes en el campo de la biogeografía ecológica, hasta alcanzar quizás su época más brillante en los años 30 de la pasada centuria. Por otra parte, la biogeografía histórica experimenta también un notorio progreso con la complicidad de la paleontología.

			La teoría sintética de la evolución, surgida a comienzo de los años 40, supone un avance importante en el seno de la biología evolutiva. De todos los científicos comprometidos con esta línea de pensamiento merece la pena destacar la labor de Mayr [305], autor del concepto biológico de especie y estudioso de los modelos de especiación, por su especial contribución en el campo de la biogeografía. De especial trascendencia fue la aceptación generalizada de la Teoría de la deriva continental, emitida en 1912 por Wegener, pero no reconocida hasta el comienzo de los años 60 cuando una serie de autores como Hesse, Dietz y Wilson sentaron las bases de la moderna tectónica de placas.[44] Importantes monografías y síntesis biogeográficas escritas antes de esta época —algunas incluso posteriores— consideraban la geografía continental como una constante a lo largo del tiempo y recurrían al empleo de puentes terrestres para explicar los procesos de dispersión de animales y plantas.[108], [167], [448], [475]

			En 1967 MacArthur y Wilson postulan la Teoría de los equilibrios dinámicos insulares [289], sin duda la contribución más importante de los últimos tiempos en el seno de la biogeografía ecológica. Se trata de un claro ejemplo del carácter experimental y predictivo que puede tener la metodología científica aplicada al campo de la biogeografía. De hecho, las tendencias actuales de la biogeografía ecológica no escapan a su influencia y tratan de explicar la distribución actual de las especies, desde un punto de vista causal, a partir de la elaboración de modelos de distribución contrastados y de la investigación de los procesos que han originado tales modelos, utilizando para ello una metodología hipotético-deductiva.[480]

			La emergencia del vicariancismo, basada en la teoría de Wegener e inspirada en Hooker y en el principio de la Hologénesis de Rosa (evolución conjunta de áreas y especies), perfila en gran medida las corrientes de pensamiento que actualmente dominan la biogeografía histórica. La primera escuela que se apoya en el paradigma de la vicarianza es la panbiogeografía de Croizat.[99], [100], [101] Posteriormente, con la traducción inglesa de la obra de Hennig sobre sistemática filogenética, escrita originalmente en alemán en 1950, el cladismo y la vicarianza constituyen los cimientos de la biogeografía filogenética y de la biogeografía de vicarianza cladista. Este último período se caracteriza por la aplicación del método hipotético-deductivo en la obtención de hipótesis biogeográficas, la fuerte pugna entre las distintas escuelas que, en ocasiones, ha llegado a las descalificaciones personales, el rechazo generalizado de las ideas dispersionistas y del método inductivo y el rechazo de la ecología en el contexto de la biogeografía histórica.[480]

		

	
		
			Capítulo 2

			El área de distribución

			Si bien, desde los primeros naturalistas de la época antigua se reconoció que existía variación de las condiciones ambientales en las que habitaban determinados grupos taxonómicos, no fue hasta las primeras expediciones del siglo xvii en el que se evidenció una discontinuidad en la distribución de las especies a lo largo del planeta y se enfatizó en reconocer las limitantes para su dispersión.[13]

			Todos los seres vivos viven en una porción más o menos grande del planeta, continua o discontinua, que puede ocupar prácticamente casi toda la Tierra, como el ser humano (Homo sapiens), o un espacio muy reducido, como el coleóptero Stenosis oteroi (Tenebrionidae) que vive solamente en las Islas Cíes (Pontevedra, España).[354] Este espacio de la Tierra que ocupa cada especie es lo que se llama el área de distribución. No obstante, también se sabe que el área de distribución de las especies cambia con el tiempo; por ejemplo, el jaguar (Panthera onca) hace 10000 años tenía su límite geográfico al norte de su área de distribución en el paralelo 36°, ubicado en la mitad de Estados Unidos, y, actualmente, se considera que el límite norte está en el paralelo 32º, localizado en la frontera sur de Estados Unidos con México[50], por lo que ese fenómeno espacial es dinámico en el tiempo.

			La presencia de una especie en una localidad o un territorio significa que, desde su lugar de origen, a través de sus mecanismos de dispersión, ese ser vivo ha conseguido encontrar un hábitat en el que puede adaptarse y en el que consigue sobrevivir a la competencia con otros organismos.

			Es casi redundante subrayar que el área de distribución de un taxón es el elemento básico de todo estudio y de toda investigación en biogeografía. La estimación de la distribución espacial, como una variable de respuesta, permite formular, entre otras, las preguntas: ¿qué procesos determinan la ubicación de una especie en un sitio?, ¿se distribuyen de la misma manera a lo largo del tiempo?, ¿es posible hacer predicciones sobre su distribución futura?, ¿qué información nos proporciona una distribución?, ¿qué relación guarda la historia de vida de una especie con la historia geológica del lugar donde habita?

			Para responder estas preguntas será necesario estudiar la forma, tamaño, conectividad y dinámica temporal de las áreas de distribución, de lo cual se encarga la biogeografía. Hasta el momento, se han descrito algunos patrones cuantitativos referentes al tamaño, forma, límites, sobreposiciones, estructura, así como la relación entre la distribución y la historia geográfica de un área.[520]

			1. Concepto de área

			El área de distribución de las especies es «aquella fracción del espacio geográfico donde una especie está presente e interactúa en forma no efímera con el ecosistema».[522] El concepto involucra no solo el lugar, sino también la forma en cómo la especie se presenta, es decir, «de manera no efímera con el ecosistema». Ocasionalmente, se obtienen registros únicos y aislados a varios kilómetros del área de distribución conocida para una especie, lo cual no significa que deban ser considerados como parte de la distribución, sobre todo, cuando la explicación a estos hallazgos sea de tipo antropogénico o simplemente sea un hecho aleatorio. [24] Este contexto implica necesariamente la dimensión temporal del concepto. Por el contrario, si el registro correspondiera a un grupo de organismos con repercusión sobre el acervo genético de la especie y con utilidad en la exploración de hipótesis dentro de la ecología y la biología de la conservación, entonces dicho registro sí podría ser considerado como parte del área de distribución. [505], [520]

			Aun cuando el área de distribución puede ser un concepto concreto, involucra procesos y/o patrones verdaderamente complejos. Por ejemplo, toda distribución experimenta una contracción y expansión espacial, dinámica a lo largo del tiempo, influenciada por la interacción de factores biológicos, ecológicos y biogeográficos.[524] Por lo anterior, resulta complicado calcular con exactitud el área de distribución de una especie, puesto que es un fenómeno dinámico. Además, los métodos utilizados para aproximarse al conocimiento del área dan como resultado una estimación momentánea, la cual debe ser considerada más como una hipótesis que como una representación precisa de la realidad.

			El área de distribución de una especie sugiere la presencia de esta en un espacio geográfico. En este contexto, el concepto especie (véase capítulo 3) resulta esencial para definir operativamente las características de dicha área.

			Una discusión preliminar de algunos aspectos de las relaciones entre una unidad biológica monofilética —una especie o un grupo supraespecífico— y su área de distribución, fue desarrollada por Zunino y Palestrini.[522], [523] El interrogante principal al que es preciso contestar es el siguiente: el área de distribución (de una unidad monofilética, y, en primer lugar, de una especie) ¿tiene alguna realidad intrínseca o es simplemente la representación espacial de su ocupante? De hecho, si las áreas de distribución no tuvieran realidad intrínseca alguna, toda argumentación acerca de su evolución y relaciones mutuas carecería de cualquier fundamento, y la biogeografía se quedaría en la mera descripción de los posibles escenarios donde ocurre la evolución orgánica. En otras palabras, tendríamos que considerar a todo cambio biogeográfico, como el efecto de dos fenómenos independientes: la variación de la superficie de la Tierra y de sus características fisicoquímicas y la evolución orgánica. Con motivo de proponer una respuesta a tal interrogante, Zunino y Palestrini [523] y Zunino y Zullini [524], hacen hincapié en un concepto de especie, que sintetizan de la forma siguiente (al menos en lo que se refiere a organismos bisexuales):

			(…) la especie es un conjunto de poblaciones naturales, cuya unidad tiene un origen monofilético y se mantiene entre los límites espacio-temporales en cuyo marco las unidades discretas que en cada momento lo integran (individuos), mantienen su cohesión reproductivo-genética interna y la independencia de su acervo génico y como consecuencia de ello, interactúa en forma unitaria con el medio ambiente.

			En línea con las ideas de Paterson [367] y, sobre todo, de Ghiselin [159], [160], todo lo anterior implica que la especie es una entidad individual y, por ello, está provista de una realidad tanto ontológica como genealógica.

			Del concepto de especie y especiación, deriva que el área de una especie deba ser considerada como aquella fracción del espacio geográfico que interacciona con la especie misma. Es decir, que el espacio geográfico no es solamente un soporte físico de la biosfera, sino el segundo elemento de un sistema. Una de las consecuencias más relevantes del concepto de área, es que considera los aspectos diacrónicos de la biogeografía. Si la especie está confinada a un espacio, la especie y el área tienen un destino común. El área goza, como la especie, de propiedades ontológicas: nace (con el nacimiento de la especie que la ocupa), se modifica en el tiempo y desaparece con la desaparición de sus ocupantes.[524] (Fig. 2.1)
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			Fig. 2.1. Secuencias de las posibles etapas de la evolución del área de distribución A de la especie a.

			Fuente: Zunino y Zullini, 1995

			Es frecuente que el biogeógrafo se plantee la pregunta: ¿todo hallazgo no ocasional de una especie en un lugar implica necesariamente que tal lugar forma parte de su área de distribución? Un ejemplo de este tipo de problema son las áreas de hibernación de las aves migratorias. ¿Cuál es el área de distribución de una golondrina que vive la mayor parte del año en una zona del norte, pero que viaja miles de kilómetros para hibernar en una zona del sur del continente? ¿Hay que considerarlas parte del área de la especie, al igual que los territorios de nidificación, que muy a menudo están separados por miles de kilómetros? Está claro que para la presencia de tales especies en los territorios de hibernación no resultan indiferentes las comunidades y los ecosistemas locales. Además, es evidente, que el papel biológico de las especies migratorias solo tiene lugar en las áreas de reproducción.[524] Además, durante el crudo invierno del hemisferio norte, la ausencia de las golondrinas no difiere sustancialmente de la «ausencia» de los osos y otros animales, que, si bien no se han desplazado en un sentido geográfico, también evaden hibernando la álgida temporada, «autoexcluyéndose» así por algún tiempo del ecosistema.

			2. Descripción del área

			Uno de los pasos más importantes en el momento de estudiar las áreas de distribución de las especies se refiere a la elección del método con el cual se va a construir una propuesta de este tipo. La complicación de la mayor parte de los métodos está en definir los límites del área de distribución.

			La presencia o ausencia de las especies y la forma en que se distribuyen en un espacio geográfico se definen por factores históricos, ecológicos y fisiológicos que varían a lo largo de la distribución, sometiendo a las especies a diferentes condiciones bióticas y abióticas. En relación con dichos factores, se ha desarrollado el concepto denominado nicho ecológico, alrededor del cual gira y se unifica toda la teoría ecológica.[317] El concepto de nicho ecológico ha cambiado enfrentando distintas interpretaciones y discrepancias en cuanto a su estimación. Sin embargo, una de las conceptualizaciones más claras es la que hace Hutchinson [232], quien señaló que el nicho ecológico «es un hipervolumen multidimensional donde se concentra un conjunto de condiciones bióticas y abióticas en las que una especie es capaz de persistir y mantener un tamaño poblacional estable». Señaló, además, que al interior de este espacio se distinguen el nicho fundamental y el nicho realizado; el nicho fundamental se refiere a las condiciones abióticas en las cuales una especie puede vivir; mientras que el nicho realizado está constituido por las condiciones ambientales existentes en el área más las interacciones biológicas (Fig. 2.2). De acuerdo con Pulliam [402], una especie se presentará en los sitios donde las condiciones bióticas y abióticas le permitan mantener o incrementar su abundancia. Dicha presencia podrá ser tan amplia como su nicho fundamental lo sea y estará ausente cuando la interacción con otras especies le signifique un desplazamiento, por lo tanto, el área de distribución resultante es en consecuencia el nicho realizado. La presencia de una especie depende también de las limitantes históricas o de dispersión, por lo que una especie no siempre se presenta en todas las áreas potenciales.[290]
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			Fig. 2.2. Diagrama que representa la interacción de los factores bióticos, abióticos y geográficos, relacionados con el área de distribución de las especies.

			Fuente: Maciel Mata et al., 2015

			El trazado del área de distribución de una especie a escala macrogeográfica es relativamente simple, pero pueden cometerse errores serios si no se logra dibujar con detalle los bordes de su área. A medida que se estudia la distribución de la especie con mayor cuidado, es común comprobar que las poblaciones no se distribuyen continuamente, sino que se presentan en manchones. Se trata de verdaderas «islas», separadas por amplias zonas vacías o semivacías. Hay lugares donde los individuos varían en su densidad, desde muy abundantes hasta muy raros, lo que dificulta cualquier intento de delimitar su área con precisión. No obstante, en varios sentidos, las áreas de distribución se muestran como fractales: a microescala se repiten algunos rasgos observables a macroescala.[407]

			La descripción del área de una especie y su transcripción en un mapa, implican el trazado de fronteras. Los métodos utilizados han evolucionado desde la «mano alzada» o «a ojo» [405], pasando por el método cartográfico [73] o el método aerográfico [405], llegando hasta los métodos basados en modelos probabilísticos de distribución de las especies.[184], [524] (Fig. 2.3)
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			Fig. 2.3. Métodos utilizados para la delimitación de áreas de distribución. (a) representación de un conjunto de datos de localidades por medio de símbolos (puntos); (b) delimitación de área de distribución a mano alzada, utilizando la menor distancia; (c) idem utilizando la máxima distancia; (d, f) por medio de cuadrículas, de distinto tamaño; (g) propincuidad media; (h) ecológico; (i) por medio de referencias administrativas.

			Fuente: Roig-Juñent, S. et al., 2002

			A mano alzada (Figs. 2.3 y 2.4). Rapoport [405] analizó los diferentes métodos que son utilizados para establecer el área de distribución de una especie partiendo de un conjunto de datos o localidades. El más utilizado es aquel en el cual se unen los puntos exteriores de la distribución englobando las localidades donde la especie está presente. Esto puede realizarse uniendo las localidades de manera que sea el área mínima uniendo los puntos más extremos, lo que resulta en un área mayor a la mostrada por las localidades. Para Cartan [73], en este caso no hay ningún tipo de hipótesis biológicas que vinculen las localidades, ya que tan solo es un método gráfico que une los puntos. Sin embargo, Delvosalle [115] considera que, en el interior del límite establecido, uno admite que la especie se encuentra en todos los lugares donde el ambiente le es favorable. Por lo tanto, sí se asume una hipótesis a priori y es que la especie estará distribuida en forma más o menos continua entre las localidades conocidas.[422]
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			Fig. 2.4. Representación “a ojo” de un área de distribución.

			Fuente: Zunino y Zullini, 1995

			Actualmente se tiende a utilizar dos métodos alternativos. El cartográfico que consiste en superponer a un mapa, un retículo de 10x10 km (en general se usa como base un mapa UTM trazado según la proyección transversa de Mercatone). La localización en el interior del retículo es positiva si está ocupada por un punto, independientemente de la posición de la localidad en el territorio. El uso de símbolos diferenciados permite asociar la presencia de la especie y datos sobre abundancia y su cronología. (Figs. 2.3 y 2.5)
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			Fig. 2.5. Representación de un área de distribución de acuerdo con el método cartográfico.

			Fuente: Modificado de Zunino y Zullini, 1995

			El método aerográfico utiliza la tradicional nube de puntos, considerando que un punto está colocado exactamente en el mapa y, por lo tanto, evita la disposición arbitraria del método precedente. Por otra parte, es necesario tener en cuenta que el punto representa una unidad de población presente en el territorio y debe ser transformado en una unidad espacial.

			Propincuidad media. (Figs. 2.3 y 2.6) Este método fue planteado dentro del marco de las hipótesis de la aerografía de Rapoport [405], la cual supone que el estudio del tamaño y la forma de las áreas de distribución puede revelar posibles patrones generales respecto al origen, formación y comportamiento de las áreas a un nivel geográfico. «Propincuo» significa cercano o próximo, y el método está basado en el concepto de distancia con el vecino más cercano y en la teoría de grafos. El primer paso es el trazado de un árbol de distancias mínimas entre las localidades o nodos donde se ha verificado la existencia de la especie. Una vez medidas las distancias, se halla la media aritmética () y, mediante un compás, se recorre todo el trazado del árbol, a ambos lados, marcando sus bordes. Los nodos, o subconjuntos de nodos, distanciados a más de 2 medias (2 ) quedan automáticamente segregados y constituyen áreas aisladas o disyuntas. El método de la propincuidad media (MPM) puede completarse agregándole una medida de dispersión, como la varianza (s2), desviación estándar (s) o error estándar (ES). Vale decir, que, suponiendo una distribución aleatoria, normal, de los sitios de registro, del tipo propuesto por Whittaker [502], es de prever que el dibujo de un área compactada por s delimitaría la región donde es previsible se presenten el 68.3% de los hallazgos futuros. Teóricamente, el área abarcada por 3s tendría que incluir el 99.7% de los casos. Sin embargo, la fuente de datos depende de la distribución del esfuerzo muestral y, ya que la distribución espacial de los sitios de captura, avistaje o recolección de las especies no necesariamente es gaussiana en los paisajes reales, los valores arriba mencionados son solo aproximativos. Los métodos precedentes permiten lograr imágenes del perfil del área de distribución, de sus fronteras, así como, de las posibles disyunciones. Sin embargo, al biogeógrafo también le interesa saber cómo está ocupada el área de distribución que puede estar ocupada de una forma más o menos homogénea, aunque esto sea poco probable debido a la condición anisótropa del medio ambiente y a la dinámica demográfica del propio ocupante.[407]
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			Fig. 2.6. Compactación del área de distribución de Rhode scutiventris, Simon 1882, utilizando el criterio de la propincuidad media y el criterio del valor triple de la desviación estándar.

			Fuente: Fernández, 1990

			Hoy en día, los avances tecnológicos computacionales, el desarrollo de sistemas de información geográfica, así como la facilidad de acceso a bases de datos (por ejemplo, Global Biodiversity Information Facilities [GBIF]), han permitido el desarrollo de métodos de modelación de la distribución de las especies con mayor detalle.[182] Uno de los métodos más recientes para determinar las áreas de distribución es el llamado modelo de distribución de las especies [300] o también conocidos como modelos de nicho ecológico. [376] (Fig. 2.7) En general, los modelos de distribución de las especies son una representación cartográfica de la idoneidad ambiental para una especie.[184] A pesar de la gran variedad de algoritmos utilizados en la construcción de modelos de distribución, la mayoría sigue un método muy similar: se utilizan registros puntuales de presencia/ausencia de una especie, se incluye además información de variables de tipo climáticas o ambiental y mediante algún algoritmo o criterio se delimita el área de distribución con base en la información derivada del área conocida (registros puntuales), o bien, de la relación que existe entre dichos registros y las variables climáticas o ambientales asociadas a dichos puntos, de esta relación se pueden pronosticar sitios que pueden representar potencialmente la distribución de una especie.[376]
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			Fig. 2.7. Representación gráfica de la construcción de Modelos de Nicho Ecológico. Dos fuentes de información en el espacio geográfico (registro de la especie y variables ambientales), se combinan mediante algoritmos matemáticos en un espacio ecológico o ambiental y posteriormente se proyectan nuevamente al espacio geográfico A, o bien, pueden ser proyectados en otro tiempo o espacio geográfico B.

			Fuente: Mota-Vargas et al., 2019

			Los modelos multivariados se construyen a partir de registros eventuales de una especie. De acuerdo con Mateo et al.[300] este tipo de técnicas se subdividen, a su vez, en: i) técnicas descriptivas: que solamente utilizan datos de presencia e información geográfica o climática, aunque en muchas de ellas utilizan algoritmos matemáticos y, como ejemplos de estas técnicas, se encuentran BIOCLIM [63], DOMAIN [491] o Expectation Maximization (EM) [494]; ii) técnicas discriminantes: que construyen modelos a partir de datos de presencia y ausencia de las especies, y que utilizan algoritmos matemáticos para obtener un clasificador que representa directa o indirectamente la idoneidad de un sitio para la presencia de una especie en función de la información climática o ambiental de los sitios registrados; como ejemplos de este tipo de técnicas están los algoritmos Classification and Regression Trees (CART) [39], Canonical Correspondence Analysis (CCA) [183], Artificial Neural Network (ANN) [370], Multivariate Adaptative Regression Splines (MARS) [152], Support Vector Machines (SVM) [479], GAM [202] y MaxEnt [382]; y, iii) técnicas mixtas: que emplean tanto algoritmos descriptivos como discriminantes (aunque también pueden generar sus propias pseudoausencias) y que además, realizan modelos iterativos para obtener un modelo de consenso; las técnicas de este tipo más empleadas son Desktop-Genetic Algorithm for Rule-set Predictions (GARP) [464] y Open Modeller-Genetic Algorithm for Rule-set Predictions (OM-GARP).[286]

			2.1. Distribución de especies y ecosistemas. Aplicaciones en biogeografía

			Los modelos de distribución se han transformado en una herramienta esencial para la evaluación del efecto del cambio climático sobre las especies y ecosistemas. [122], [451] El uso de este enfoque se está propagando entre expertos de distintos tipos de organismos, ya que en la actualidad es posible solo contando con un número menor de registros de colectas de especies, proyectar la distribución bajo distintos escenarios de cambio climático y en distintas ventanas de tiempo. Desde el punto de vista de la distribución actual es posible identificar incertidumbres asociadas a la generación de los modelos de distribución (fuentes de información de presencias, selección de variables adecuadas, diferencia entre técnicas, entre otros). La mayoría de los trabajos que proyectan la distribución bajo escenarios de cambio climático, buscan resolver preguntas relacionadas con conservación biológica, evaluando el riesgo de extinción y la evolución del estado de conservación. Recientemente se han acoplado estos modelos con la información genética y poblacional de las especies [252], [468] y también se están usando las proyecciones para evaluar los sistemas de reservas actuales y proponer nuevos diseños. [389], [425], [489]

			De la misma forma en que los modelos de distribución se pueden proyectar en el tiempo y el espacio futuros, es posible retroyectar la distribución en tiempos pasados.[175], [369], [511], [516] Para esto se deben evaluar dos conceptos diferentes, que al analizar la evolución y distribución de las especies cobran un valor fundamental para definir los nichos o espacios climáticos. Estos son el concepto de estabilidad y conservación de nicho.[345] El primero se refiere a la posibilidad de que las especies/ecosistemas puedan mantener en el tiempo las condiciones climáticas en que persisten, y la conservación del nicho se relaciona con la posición de las especies dentro de su árbol filogenético, donde las especies que tienen más cercanía dentro del árbol deberían tener un espacio climático más similar. Si no se consideran estos dos conceptos, los resultados que se obtienen de la retroyección de las distribuciones en el pasado carecen de robustez. El definir el comportamiento de la distribución en el pasado permite conocer antecedentes claves tanto para caracterizar de mejor forma la distribución actual como para hipotetizar cómo serán los cambios esperables en el futuro.[32], [145], [389]

			La existencia del registro fósil es de gran utilidad para la validación de los modelos pasados, sirviendo como muestras independientes en la evaluación de los modelos o también para identificar sesgos en las definiciones de las áreas de distribución pasadas, ya que pueden representar localidades erradas de la distribución que se quiere caracterizar en un tiempo determinado.[147] (Figs. 2.8 y 2.9)
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			Fig. 2.8. Distribución idealizada de la repartición en la península Ibérica de los principales paisajes vegetales durante el máximo würmiense.

			Fuente: Garcia Anton, M. et al., 2002
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			Fig. 2.9. distribución potencial de Quercus ilex y Quercus suber durante el Último Máximo Glacial. Se utilizaron dos modelos de circulación atmosférica general, UGAMP y ECHAM3 (generados por el Proyecto de Intercomparación de Modelado Paleoclima, PMIP.

			Fuente: Benito Garzón M., 2007

			Se han aplicado estos métodos para identificar refugios biogeográficos, definir rutas de migración [299], evaluar hipótesis de conservación de nicho [32], [141], [299], [377] y para la definición de áreas de distribución en tiempos pasados. [32] Un buen ejemplo de la utilidad de este enfoque es el trabajo realizado en torno al mamut [345] donde se han podido evaluar las distintas hipótesis existentes para la desaparición de la especie.[389]

			3. Dinámica del área

			La distribución de los seres vivos a través de la biosfera no es uniforme ni en el tiempo ni en el espacio y cada especie, género, familia, orden... (cada taxón) ocupa de modo espontáneo una superficie determinada, continua o discontinua que constituye su territorio, su área de distribución.

			Las áreas de distribución no son casuales y evolucionan a lo largo del tiempo a medida que lo hacen los distintos factores del medio (relieve, suelo, clima, relaciones interespecíficas, presencia humana...) o en función de la propia evolución biológica de las especies. Su estudio, del máximo interés, se inscribe en el marco de la «corología».

			
				
					
				
				
					
							
							Corología

							El término «corología» fue propuesto por Haeckel (1834-1919) [188] (del griego: choros = lugar, espacio; logos = sentido, juicio) para designar la ciencia que trata sobre la distribución espacial de los organismos, incluyendo la distribución horizontal y vertical por arriba y por debajo del nivel del mar.

							La corología es la parte de la biogeografía que se ocupa de estudiar el área de distribución de los organismos y de la determinación de una serie de corotipos comunes a muchos de ellos. La distribución geográfica de plantas y animales puede expresarse de manera sintética mediante los corotipos (= categoría corológica). 

						
					

				
			

			
				
					
				
				
					
							
							Ambos términos se utilizan, a menudo, con cierta ambigüedad, asociándose a los parámetros espaciales que los definen también elementos de evaluación causal, tanto de tipo histórico como ecológico.[524] Cada grupo taxonómico puede conducir a una diferente síntesis de distribución geográfica. Es innecesario añadir que se pueden estudiar las áreas de grupos de categorías diferente a la especie, superior (géneros, familias, etc.). Ocurre que, una escala de diferenciación a nivel subespecífico de un grupo corresponde a la de nivel distinto, por ejemplo, genérico, en otro, lo cual se interpreta como consecuencia de distintas relaciones entre movilidad y velocidad de evolución de los grupos que se consideran.

							El análisis comparativo de las áreas de distribución de numerosos organismos conduce a la determinación de diversos corotipos generales; es decir, numerosas especies (o géneros o taxones superiores) comparten un área de distribución similar, pongamos por caso, la cuenca mediterránea, con lo que puede definirse el corotipo «mediterráneo»; tales especies solo viven en los territorios que circundan el mar Mediterráneo, ya que tienen unas exigencias ecológicas concretas (temperatura, humedad, etc.) que les hace imposible extender su área de distribución más allá.

							Los corotipos que pueden identificarse en una región determinada son heterogéneos en cuanto a su tamaño y no están necesariamente ordenados jerárquica ni modularmente. De ahí procede la posibilidad de que en un territorio dado coexistan taxones cuya distribución se enmarca en corotipos muy diferentes. Por ejemplo, en el sur de la península Ibérica coexisten elementos de distribución europea con otros que corresponden a las categorías turánico-mediterránea, afrotropical-mediterránea, etc. [524]

						
					

				
			

			Cada taxón tiene su área de distribución particular. Las dimensiones de una población son el resultado de un equilibrio de natalidad-mortalidad e inmigración-emigración. Bastan pequeños cambios en la humedad o la temperatura (no solo los valores medios de la temperatura en sí, sino las oscilaciones de esta) para cambiar de un modo significativo de un año para otro la capacidad reproductora de animales y plantas.

			En un determinado instante, los parámetros demográficos de una especie (natalidad, mortalidad, densidad, etc.) no presentan el mismo valor en toda el área. En esta se reconocen dos partes: zonas en la que la natalidad supera a la mortalidad (área fuente o nacimiento) y zonas en las que ocurre lo contrario (área en agotamiento). En esta última, la especie tiende primero a disminuir en densidad y luego a desaparecer. Si no desaparece es porque hay un continuo aporte de individuos del área fuente (diásporas o propágulos). La zona periférica de un área de distribución es a menudo un área de agotamiento, cuya existencia depende del aporte continuo de individuos que proceden del núcleo central. Es decir, lo que es realmente el área de distribución está rodeado de una franja ocupada por lo que Janzen denominó «muertos vivientes».[524] (Fig. 2.10)

			[image: ]

			Fig. 2.10. Área de distribución ocupada por “muertos vivientes".

			Fuente: Zunino y Zullini, 1995

			Otro patrón generalizado es la llamada «regla o efecto de Rapoport», la tendencia de las especies tropicales a tener áreas de distribución más pequeñas que las de zonas templadas.[405]; [406]; [463] El patrón, de ser válido, podría deberse a dos tipos de procesos [55]: (1) una mayor capacidad de dispersión de las especies de zonas templadas, aunada a una mayor tasa de extinción en las especies de talla mayor en zonas tropicales, y (2) la existencia de nichos ecogeográficos más estrechos en las zonas tropicales. El patrón también podría explicar uno de los enigmas más antiguos en la ecología geográfica y la biogeografía: ¿por qué hay más especies en las zonas tropicales que en las templadas? [11], [52], [463]

			Por otro lado, cuando una población experimenta tasas de natalidad e inmigración mayor a las tasas de mortalidad y emigración, se espera un incremento poblacional que puede traducirse en un aumento en el área de distribución, ya que hay un excedente de población que puede colonizar más áreas. Sin embargo, la magnitud del incremento depende de otra condicionante intrínseca: la capacidad de dispersión.[156] Algunas especies necesitan vectores para dispersarse [348], otras utilizan sus propios medios para hacerlo [31], siempre en relación con la talla de los individuos, así como con el medio que utilizan para desplazarse (agua, viento o tierra), generando un potencial de dispersión diferencial.[267]

			Acorde con las necesidades de cada especie, existe una compleja interacción entre los intervalos ambientales y factores intrínsecos poblacionales, como el establecimiento, la supervivencia y la reproducción.[231], [370] Conocer la manera cómo las variables ambientales influyen sobre la presencia de las especies en el espacio geográfico favorece la exploración de teorías ecológicas y evolutivas, ligadas sobre todo al concepto de nicho ecológico [457], además de la predicción certera sobre la distribución de las especies.[380]

			El área de distribución de las especies, en ocasiones, puede verse afectada por el cambio climático global, ocasionado por el incremento de alrededor de 0,7ºC en la temperatura del último siglo [234], repercutiendo básicamente en su localización espacial [216], [365], [398], [452], aunque dichos cambios suceden de manera muy lenta.[381] Las posibles modificaciones que el cambio climático pudiera estar generando sobre el área de distribución están en función de los límites de tolerancia fisiológica de las especies, lo que se denomina amplitud de nicho.[47] De manera que, una especie con una amplitud de nicho extensa puede presentar una disminución de su área de distribución si esas condiciones se vuelven raras en el futuro; por el contrario, si una especie posee un nicho muy estrecho puede expandir su área de distribución si dichas combinaciones se vuelven comunes.[485] Por otro lado, cuando las especies conservan su área de distribución ante el cambio climático puede estar involucrada una respuesta adaptativa o de aclimatación fisiológica, ajustándose rápidamente al cambio ambiental y del paisaje.[378] Por ejemplo, las especies Rana temporaria, Pelophylax esculentus, Epidalea calamitia, Lissotriton vulgaris, Lissotriton helveticus y Triturus cristatus, distribuidas en el sur de Inglaterra, presentaron cambios temporales en su actividad reproductora con relación a la temperatura anual de 1978 a 1994, observando que un incremento en la temperatura ambiental promueve una oviposición temprana en estos anfibios.[30] Este tipo de ajustes en los ciclos reproductores como respuesta al cambio climático también se han registrado en el reino vegetal. Por ejemplo, varias angiospermas del hemisferio norte presentaron floraciones tempranas en respuesta al incremento en la temperatura invernal y primaveral observada durante la década de los años ochenta.[290], [337]

			Si las especies no se adaptan rápidamente o si tienen un intervalo de tolerancia restringido, estas deberán desplazarse en el espacio geográfico para encontrar condiciones ambientalmente idóneas, dando lugar a un proceso de colonización/extinción.[149] Diversas evidencias indican que en la actualidad un gran número de especies han expandido su distribución en sus límites latitudinales superiores, con tasas de desplazamiento más rápidas en aquellas zonas en las que el calentamiento ha sido mayor.[366] En un reciente análisis, estiman que el 40% de todas las plantas y animales han trasladado la franja de su hábitat en dirección a los polos o hacia lo alto de las montañas. La mariposa Euphydryas editha, que se encuentra en todo el oeste de América del Norte, durante el siglo pasado fue desplazándose hacia el norte y hacia las cotas más elevadas, de acuerdo con la subida de las temperaturas. La especie está ahora casi extinguida de su antigua área de distribución en México y, en cambio, prolifera en el límite septentrional de dicha área en Canadá (Fig. 2.11). Por otra parte, algunas especies prosperan en el nuevo clima. El coleóptero Dendroctonus ponderosae está proliferando desde que los veranos, mucho más cálidos, le permiten procrear dos generaciones anuales, en lugar de una. En América del Norte los inviernos casi nunca descienden ya de los -4ºC, temperatura a la que muere el coleóptero y sus larvas. Como resultado, la población de este coleóptero se ha disparado por todo el oeste de Estados Unidos y Canadá, y ha acabado con 1 millón de ha de arbolado.

			Algunas especies presentan un incremento en su área de distribución como producto de un cambio favorable de las condiciones ambientales, lo que les permite desplazarse por sus propios medios a sitios donde antes estaban ausentes. Estas especies se pueden dividir en dos grupos: por un lado, las especies nativas que amplían su distribución a sitios donde antes no se les encontraba sin tener impactos adversos sobre la biodiversidad y, por otro lado, las especies invasoras, aquellas que ajustan su área de distribución y que tienen un impacto negativo sobre la biodiversidad, la economía y la salud comunitaria.[285] Por lo general, ambos tipos de especies comparten algunas características: a) amplio intervalo de tolerancia climática, b) eficiencia en el uso de recursos, c) tasas reproductivas altas, d) maduración temprana, e) eficacia de dispersión y f) resistencia a condiciones extremas como el fuego o la congelación.[205]

			[image: ]

			Fig. 2.11. Área de distribución de Euphydryas edita.

			Fuente: Parmesan, 1996

			4. Factores limitantes del área de distribución

			El área de una especie puede sufrir ampliaciones, reducciones, fragmentaciones y otras modificaciones antes de desaparecer con la extinción del ocupante. Estas modificaciones están determinadas por factores fisiológicos, ecológicos y biogeográficos.

			La distribución de los individuos de una especie a lo largo de los ecosistemas está limitada, en primer lugar, debido a sus restricciones fisiológicas ante múltiples factores ambientales.[112]; [168]; [287] Algunos grupos se distribuyen en ambientes determinados, por ejemplo, los órdenes Cetacea y Sirenia (Mammalia) habitan exclusivamente en ambientes acuáticos [474], mientras que los primates y Chiroptera (Mammalia) habitan en ambientes terrestres [512]; de la misma forma, otros taxones habitan preferentemente en climas templados montañosos, como es el caso de los géneros Pinus [430] y Quercus [136], [430], mientras que otros prevalecen en climas áridos, como es el caso de la mayoría de las especies del género Yucca. [286] Por lo tanto, el área de distribución de cada especie se restringe dada su tolerancia ambiental, producto de distintos procesos evolutivos que han moldeado a los organismos y que, en consecuencia, han determinado su presencia a ciertos espacios.[290], [505]

			Las limitaciones fisiológicas dependen directamente de las condiciones ambientales, siendo las principales la temperatura y la humedad. Acorde con las necesidades de cada especie, existe una compleja interacción entre los intervalos ambientales y factores intrínsecos poblacionales, como el establecimiento, la supervivencia y la reproducción.[231], [370] En consecuencia, el área de distribución de cada especie se restringe dada su tolerancia ambiental, producto de distintos procesos evolutivos que han moldeado a los organismos y que, en consecuencia, han determinado su presencia a ciertos espacios.[505] Un ejemplo de segregación fisiológica por adaptación local son los organismos ectotermos [307], en ellos la temperatura corporal depende de la temperatura ambiental, controlando todo su metabolismo e involucrando el mantenimiento somático, el crecimiento y la reproducción.[224], [225] Particularmente se puede mencionar a la lagartija de vientre anaranjado Liolaemus pictus argentinus, ampliamente distribuida en la Patagonia argentina; esta lagartija responde significativamente a los gradientes térmicos altitudinales de manera que en ambientes más fríos el animal hiberna por más tiempo. Esto conlleva una limitación temporal en la actividad diaria (forrajeo) con mayor inversión de tiempo y energía en termorregular, lo que deriva en cambios en los atributos de su historia de vida, principalmente baja fecundidad y/o alteraciones en el ciclo reproductor anual, limitando la presencia de la especie en lugares más fríos.[187]

			Como ya se ha señalado, las poblaciones tienen tasas de natalidad, mortalidad y migración diferenciadas a lo largo del área de distribución, lo que genera una dinámica metapoblacional conocida como fuente-vertedero: aquellas poblaciones con tasas de crecimiento poblacional positivas son consideradas como fuente y aquellas con tasas de crecimiento poblacional negativas como vertedero.[402]

			Una consecuencia de esta dinámica es que se puede registrar una densidad poblacional diferencial a lo largo del área de distribución de una especie. La hipótesis más fundamentada, es la relación que se da de acuerdo con su posición relativa al centroide de nicho, de manera que las poblaciones experimentan una densidad mayor conforme más próximas se encuentren al centroide y viceversa [299], es decir, basado en las características bióticas y abióticas del ambiente y no de un lugar geográfico en particular. Existen fenómenos complejos que ocurren únicamente en el margen del área de distribución de las especies, dada la influencia de cambios en los regímenes climáticos, establecimiento o ruptura de barreras de dispersión, presencia o ausencia de competidores y la degradación ambiental de origen antropogénico, fenómenos que actúan simultáneamente en lo que se conoce como efecto de borde.[55] Las respuestas a estos factores pueden ir desde una «extinción/ desaparición local», hasta una «recolonización» después de que la especie desapareció de una zona determinada.[216], [246] Estas extinciones y recolonizaciones se presentan tanto a escala ecológica como evolutiva y se traducen en reducciones e incrementos del área de distribución, aunque solo se pueden visualizar en un momento de la historia de las especies. (Fig. 2.12)

			[image: ]

			Fig. 2.12. Distribución geográfica y ambiental del zorro de California (Toxostoma redivivum). Mapa del oeste de América del Norte que muestra ocurrencias conocidas con información de abundancia (puntos blancos; los tamaños de los puntos indican el número de individuos por ruta), el centroide geográfico de la distribución de las especies (estrella negra), la distribución modelada (gris oscuro) y la ubicación geográfica del centroide ambiental del nicho ecológico (estrella blanca). Recuadro: visualización de la distribución de la especie en un espacio de temperatura media anual y precipitación anual, mostrando ambientes en el oeste de América del Norte (gris claro), ambientes modelados como adecuados para la especie (gris oscuro), presencia de abundancia de esta especie (blanco puntos; los tamaños de los puntos indican el número de individuos por ruta), las condiciones ambientales en el centroide de la especie.

			Fuente: Martínez-Meyer et al., 2013

			Al inicio, cuando surge una especie, las poblaciones suelen experimentar incrementos y decrementos, tanto en el número de individuos como en su distribución. Generalmente, la especie prevalece dependiendo de las condiciones bióticas y abióticas a las que se enfrenta y se considera establecida cuando la variación en la densidad poblacional es menor. A partir de este punto, las poblaciones incrementan su densidad, en la medida que las condiciones tanto climáticas como ecológicas les resultan favorables; una alteración significativa en estas condiciones trae como consecuencia una desaceleración en el ritmo del crecimiento poblacional. Si las condiciones desfavorables prevalecen podría ocurrir un descenso drástico de la densidad, lo que propicia la extinción de la especie.[7] Cada una de las fases del crecimiento poblacional (establecimiento, crecimiento y disminución) es consecuencia de la abundancia de recursos, lo que guarda relación con el tamaño del área de distribución de una especie [157], [196] y la capacidad de dispersión de esta.[51] Al inicio, en la etapa de establecimiento, el área de distribución se restringe a espacios muy localizados con densidades relativamente bajas, pero conforme aumenta dicha densidad, el área tiende a ser cada vez mayor hasta alcanzar un área máxima, la misma que se transforma en pequeños parches antes de desaparecer.[57]

			Si se considera un clado integrado por varias especies, es posible reconocer que no todas se originaron al mismo tiempo. En este sentido, los tamaños del área de distribución tienen relación con esta diferencia en el tiempo o, en otras palabras, con la longevidad del clado, de manera que las especies más antiguas suelen mostrar áreas de distribución más amplias que aquellas de aparición reciente.[57], [510] Viranta [488], al trabajar con un grupo de mamíferos (Hypercarnívoros) del Mioceno medio y tardío, encuentra una asociación entre el tiempo de aparición de estas especies y su distribución geográfica, de modo que las especies de reciente aparición poseen un área de distribución restringida, la misma que se va ampliando conforme aumenta su longevidad. Sin embargo, es posible que algunas especies de aparición antigua presenten áreas de distribución relativamente pequeñas debido a dos factores. Por un lado, estas especies podrían estar restringidas geográficamente, limitando la expansión de su área de distribución [50], o bien, que algunas de las poblaciones se encontraron sometidas a condiciones restrictivas provocando la especiación en zonas concretas de forma alopátrida, dando origen a una nueva especie con una distribución geográfica puntual y fragmentando el área original ocupado por la especie parental.[40] Por otro lado, las especies se distribuyen sobre el terreno geográfico, el cual sufre cambios a lo largo del tiempo de mayor o menor magnitud. Estos cambios transforman las características del área de distribución de las especies, particularmente el tamaño. En la mayoría de los casos, la aparición de una barrera geográfica separa algunas poblaciones distribuidas en el área donde ocurre la transformación, lo que facilita eventos de vicarianza que, a su vez, favorecen la especiación.[379], [503] Un ejemplo de cómo las barreras geográficas impactan sobre la distribución de las especies es el caso de la amapola amarilla Hunnemannia fumariifolia, que se distribuye en el desierto chihuahuense y en la que existen evidencias para señalar que la divergencia de los clados principales ocurrieron entre el Pleistoceno temprano y el Mioceno medio (2000-20000 millones de años, respectivamente). Sin embargo, durante la última gran glaciación del Cuaternario, el flujo génico estuvo limitado, de manera que la especie tuvo una distribución conformada por una serie de poblaciones separadas dada la compleja topografía de la Sierra Madre Oriental y el eje volcánico transmexicano.[429]  (Fig. 2.13)
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			Fig. 2.13. Distribución geográfica de la población de Hunnemannia fumariifolia.

			Fuente: Ruiz Sanchez et al., 2012

			5. Análisis del área de distribución

			En condiciones de estabilidad, una especie tiene una densidad homogénea en la parte central del área y tiende a decrecer hacia la frontera. En un ambiente terrestre isótropo el área no debe diferir de un modelo circular. En la naturaleza no se conoce ninguna especie cuya área sea así. (Fig. 2.14)
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			Fig. 2.14. Direcciones preferenciales de la deformación del área de distribución con respecto al modelo circular.

			Fuente: Zunino y Zullini, 1995

			Tiene una dirección preferencial con la distribución espacial de factores ambientales, bióticos o abióticos, que son potencialmente limitantes. El establecimiento de contornos en un área a una escala suficientemente grande para hacer resaltar los detalles muestra, raramente, una continuidad total; a menudo existe en la periferia islotes de extensión más reducidos. Se habla en este caso de áreas fragmentadas. Si los elementos del área están muy alejados los unos de los otros se hablan de áreas discontinuas o disyuntas. (Fig. 2.15)

			Una manera sencilla de medir esa irregularidad es verificando la relación que existe entre el perímetro (p) y el área (a) de su figura o mapa de distribución. Independientemente de su tamaño, la figura que minimiza esa relación es el círculo ya que p/ a = 3,54. El cuadrado muestra un valor constante de p/ a = 4, y los mamíferos norteamericanos [193] aumentan la razón a 10,34, en promedio. La figura que ilustraría esa deformación sería la de un rectángulo unas 25 veces más largo que ancho. El rectángulo es una idealización de la realidad. Las áreas de las especies serían algo parecido a ese rectángulo, pero arrugado. En general, las áreas de las especies muestran deformaciones que obedecen a factores ambientales. Se alargan siguiendo los hábitats preferenciales y se detienen frente a barreras climáticas, topográficas, edáficas y, raramente, biológicas.[320]
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			Fig. 2.15. Áreas de distribución continua (a), discontinuas (b, c) y disyuntas (d).

			Fuente: Zunino y Zullini, 1995

			Las costas marinas y las montañas son los factores principales de la deformación de las áreas, pero, en menor medida, también han probado serlo las isotermas de invierno, los ríos, las isotermas de verano y las isoyetas. Por depender del método usado para dibujar las áreas, estas pueden ser compactas (continuas) o disyuntas. Si se consideran las subespecies de una misma especie, en el 91% de los casos se presentan contiguas y en el 9% disyuntas.[193] La tendencia preponderante es que la porción más extensa se encuentra al norte y la más pequeña al sur, en el 76% de los casos. Cuando la mayor parte de la flora y fauna de América del Norte fue diezmada y empujada hacia el sur por los glaciares del Pleistoceno, la recolonización se verificó principalmente de sur a norte. Las poblaciones «satélite», aisladas al sur del área principal contienen, probablemente, remanentes de lo que debió ser el frente de avance. En un estudio filogeográfico de un roedor saxícola de la Patagonia argentina, Kin et al.,[244] mostraron un caso similar de recolonización postglacial, en este caso, de norte a sur. A partir de un simple mapa distribucional no podría asegurarse cuáles formas son las primitivas y cuáles las derivadas. Para ello se requieren estudios filogenéticos adecuados. Al presente, el cuerpo principal del área de una especie desperdigada seguramente es por donde las condiciones del medio son las óptimas y, como lo supone Whittaker, es donde la densidad es máxima.[502]

			5.1. Vicarianza
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			Fig. 2.16. Origen de las disyunciones.

			Fuente: Sanmartín et al., 2016
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			Fig. 2.17. Subespecies vicariantes de Pinus nigra Arnold.

			Fuente: Alcaraz Ariza, 2008

			La vicarianza es el proceso de surgimiento de barreras geológicas o de otro tipo, que fragmentan las distribuciones de las especies ancestrales, luego de lo cual, las especies descendientes pueden evolucionar separadamente. De acuerdo con Crisci [96], existen tres tipos: vicarianza seguida de especiación, que origina alopatría; vicarianza sin especiación, que ocasiona especies distribuidas ampliamente; y vicarianza seguida de especiación, pero luego de una especiación previa, que ocasiona paralogía geográfica. Las distribuciones geográficas de las especies evolucionan en dos etapas: movilidad e inmovilidad. Cuando los factores climáticos y geográficos son favorables, los organismos están en estado de «movilidad», por lo que expanden activamente su área de distribución de acuerdo con sus capacidades de dispersión, adquiriendo las especies su distribución ancestral o cosmopolitismo primitivo, lo cual correspondería al proceso de dispersión. Cuando los organismos han ocupado todo el espacio geográfico o ecológico disponible, su distribución se estabiliza. Este periodo de «inmovilidad» permite el aislamiento de las poblaciones en distintos sectores del área, mediante el surgimiento de barreras y la consecuente diferenciación de nuevas especies, lo que correspondería al proceso de vicarianza.[329]

			Entre los insectos, se conocen desde hace tiempo numerosos ejemplos de relaciones vicariantes entre las faunas paleárticas y neárticas que sugieren antiguas relaciones paleocontinentales euamericanas y asiamericanas: colémbolos, plecópteros, hemípteros, homópteros, tricópteros, coleópteros, dípteros e himenópteros.[347] No obstante, desde Lindroth [271] hasta nuestros días, muchos autores han insistido que el poblamiento del continente norteamericano por grupos paleoasiáticos se ha realizado en más de un momento histórico a través de dispersiones por el estrecho de Bering.[298] Un ejemplo de vicarianza oceánica es el de la fauna de las costas occidentales y orientales del istmo de Panamá, aislados uno del otro en el Plioceno, y sobre el que numerosos moluscos y peces están representados por pares de formas afines localizadas respectivamente sobre las costas pacíficas y atlánticas. En el caso del estrecho de Gibraltar, su apertura durante el Plioceno inferior supuso una limitación del flujo genético entre las especies terrestres que antes ocupaban de forma continua el sur de Europa y el norte de África. Se abrió pues un proceso de vicarianza, en el que una biota hasta entonces continua dio lugar a dos escenarios diferentes, aunque emparentados, a ambos lados de la nueva barrera. Es el caso de la vicarianza corológica o geográfica: Olea europaea se distribuye en el bajo mediterráneo y Olea laperrinei lo hace en los macizos montañosos del Sahara. Mientras que, y como ejemplo de la vicarianza ecológica, Rododendron hirsutum se encuentra sobre sustratos calcáreos y Rododendron ferrugineum sobre sustratos silíceos. No obstante, la capacidad de dispersión de las especies enmascara o distorsiona esta separación física, ya que no todas ellas tienen las mismas facultades. Esto se refleja incluso en la percepción de los expertos en distintos grupos de fauna. Para un ornitólogo, por ejemplo, el estrecho de Gibraltar es una pasarela entre África y Europa. Por el contrario, para un herpetólogo es una frontera que justifica la existencia de especies estrechamente emparentadas, pero distintas, a ambos lados del Estrecho.[407]

			El aislamiento de comunidades enteras y su posterior evolución no parece el origen más probable de las comunidades vicarias, aunque estaría más de acuerdo con los postulados vicaristas.[102] En la mayor parte de los casos se interpreta la evolución de comunidades de estructura similar como un fenómeno de adaptación convergente de las diferentes especies a características ecológicas determinadas.[351] Comunidades de lagartos y aves de desiertos de diferentes lugares del mundo ofrecerían ejemplos ilustrativos de convergencia.[4], [348], [379]

			5.2. Disyunciones

			Las disyunciones son aquellas distribuciones en las cuales organismos próximos viven en áreas ampliamente separadas. Así, los Onicóforos están representados en África austral, Congo, Himalaya, Malasia, Nueva Guinea, Australia, Nueva Zelanda, América Central y América del Sur. A menudo estas disyunciones tienen como origen la fragmentación de un área inicialmente continua. Las disyunciones (o el equivalente, discontinuidades) de muchas especies y taxones siempre han intrigado a los biogeógrafos. Desentrañar las causas de las disyunciones ha sido uno de los objetivos de la biogeografía.(Fig. 2.18)
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