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PASSAT I PRESENT
DE LES HIPOTESIS
BIOGEOGRAFIQUES

Normalment, s’entén per biogeografia
I’estudi de la distribucio dels éssers vius,
des del punt de vista de ’espai, al llarg del
temps. Amb freqiiéncia hom parla de
zoogeografia i de fitogeografia per a indi-
car les parts de la biogeografia que es
dediquen a estudiar, respectivament, els
animals i les plantes. Malauradament, es
tracta més que d’una duplicitat de termes,
car sovint succeeix que els zoogeografs
d’una determinada zona del planeta igno-
ren el que fan els seus col-legues botanics,
i inversament, de tal manera que durant
molt de temps la biogeografia ha estat
lluny d’ésser la ciéncia holistica que hom
pretén idealment (WILEY, 1981). Tan sols
recentment, amb motiu dels grans debats
que han agitat aquesta disciplina biologi-
ca, sembla que ha estat una mica superat
aquest punt de vista reduccionista. Qual-
sevol especialista que s’identifiqui amb
una de les diverses escoles actuals admet
que les causes dltimes de la distribucié
geografica dels animals i les plantes s6n les
mateixes i, conseqiientment, cada vegada
cal més una visié sintética.

Gran part d’aquest article es dedicara a
la discussi6 de les grans tendeéncies 1
debats que hom planteja actualment a
proposit del fet biogeografic. Perd, per
entrar en matéria, és absolutament neces-
saria una visio historica de lorigen i
desenvolupament d’aquesta part de les
ciéncies narurals.

Origen i etapa classica
de la biogeografia

Si bé durant 'antiguitat classica tingue-
ren lloc diferents intents de descripcié de
la distribucié de la fauna i flora del mén
conegut, intents principalment basats en
qiiestions climitiques, la posterior divul-
gaci6 1 imposicié de I'explicacié biblica
impedi qualsevol aproximacié racional al
problema fins al segle xvi. En arribar
aquest moment, els arguments basats en el
Geénesi, amb un mont Ararat com a tinic
centre de dispersié després del Diluvi,
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Foto 1: Georges-Louis Leclerc, comte de Buffon
(Foto: ICC)

eren absolutament insostenibles. Els des-
cobriments geografics havien tingut una
importancia fonamental per a arribar en
aquesta situacié. Quan els exploradors
arribaren a les noves terres foren testimo-
nis d'una fauna i d’una flora que poc o
gens tenien a veure amb les europees.
Com a maxim hom podia pensar que la
creacié havia estat un fenomen simultani
en diversos llocs del planeta, perd que no
havia ocorregut tdnicament en un punt
determinat del Proxim Orient, com era la
creenga meés estesa.

A partir d’aquest moment qualsevol
historia de les hipotesis biogeografiques,
si més no pel que fa els animals, ha de
comengar amb Buffon. Si Linné és el pare
de la moderna classificacié dels éssers
vius, Buffon ho és de la biogeografia, i cal
tenir present que totes dues coses no sén
res més que conseqiiencia de llur actitud
reciproca envers I'espécie biologica.

Linné edifica un sistema jerarquic,
rigid, en funcié de la creenga en unes

espécies animals i vegetals producte de la
creacié divina, practicament inalterables,
un sistema de categories creat de fora de la
natura estant, car el naturalista suec era
molt conscient de lartificiositat de gran
part dels seus esquemes. Per contra, Buf-
fon posi I'accent sobre els estudis faunis-
tics. Per a ell espécie era una enteléquia
racionalista, en la mesura en qué estava
convengut que les condicions ambientals
configuraven els tipus animals de les dife-
rents regions del planeta. D’aquesta
manera, sistematica i biogeografia naixien
practicament plegades, en funcié de dues
concepcions diferents d’un mateix fet bio-
logic, I'especiacié, i des d’aleshores les
dues disciplines no han deixat d’interac-
tuar entre si. De totes maneres, en Linné
hi havia una preocupacié biogeografica
que es manifesta en la seva concepci6 del
Jardi del Paradis com a centre de dispersié
(NELSON, 1983). Creia que aquest jardi
hauria estat en un continent avui desapa-
regut, situat a 'algada de I'equador, on
I’existéncia de muntanyes hauria possibili-
tat la vida d’una flora i vegetacié alpines.

Buffon és, doncs, I'inici de 'etapa clas-
sica de la biogeografia. Es tracta d’un
periode caracteritzat per una massiva
aportacié empirica. Les exploracions de
noves terres permeten d’acumular immen-
ses col-leccions, que donen lloc als grans
centres museistics de ’Europa il-lustrada.
Zimmermann, Humboldt i Agassiz sén
alguns dels simbols d’aquesta época, i si
bé les aportacions sén molt importants, el
factor ideologic representat pel creacio-
nisme persistent bloqueja qualsevol inicia-
tiva de volada racional. En qualsevol cas,
ja aleshores els especialistes tingueren ben
clar que la reparticié present d’animals 1
plantes era fruit de la interacci6 entre dos
tipus diferents de factors. D’una banda els
que avui diriem ecologics; de Ialtra, els
d’ordre historic. El problema, llavors com
ara, era ponderar de forma adient la
influéncia d’aquestes dues menes de fac-
tors. Els creacionistes, aclaparats pel pes
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Foto 2: Carl von Linné (Foto: 1CC)

innegable de I'extraordinaria diversitat
demostrada per les grans exploracions, no
pogueren continuar posant I"accent dnica-
ment en els aspectes modificadors de
P’ambient i hagueren de transformar radi-
calment la seva explicaci6 historica. Pos-
tularen una série de creacions simultanies
que haurien donat lloc a les faunes i flores
de les diverses regions biogeografiques. El
viatge del «Beagle» permeté que Charles
Darwin, un jove naturalista que s’havia
educat dins aquesta tradicié, ranqués
I’etapa analitzada.

Darwin i Wallace

El que s’ha conegut com a biogeografia
evolucionista neix el 1859, any de la
publicacié de L’origen de les espécies.
Perd també cal remarcar que el llibre de
Darwin fa fonamentalment els aspectes
causals de la biogeografia. Hi ha un altre
vessant de la qiiestio, I"aproximaci6 des-
criptiva, que s’and desenvolupant fins a
cert punt autbnomament dels debats evo-
lucionistes. I aixd no és estrany, car les
arrels de I'aspecte descriptiu sén els estu-
dis regionals. Tanmateix, dins aquesta
tendencia no hi mancaren les aportacions
pre-darwinianes de sintesi, moltes d’elles
molt valuoses. Aixi, el 1858, P.L. Sclater
publicava en els «Proceedings» de la Lin-
nean Society de Londres (la mateixa
revista utilitzada per Darwin 1 Wallace per
donar a conéixer les seves idees sobre la
seleccié natural) el treball On the general
geographical distribution of the members
of the class Aves. Sclater hi feia una trans-
posicié dels coneixements que hom tenia
sobre la distribucié de la fauna ornitolo-
gica de les grans regions del planeta i pro-
posava les sis divisions biogeografiques

que, encara ara, sén ampliament utilitza-
des: Paleartica, Neartica, Neotropical,
Etidpica, Oriental i Australiana.

De fet, la sistematitzacié darwinista,
pel que fa a la biogeografia, es féu per
mitja d’una obra d’Alfred Wallace, publi-
cada el 1876, The geographical distribu-
tion of animals. Aquest llibre participa del
caracter causal 1 del descriptiu. Aixi, per
una banda, Wallace és dins la tradicié des-
criptiva en la mesura en qué basa gran part
dels seus raonaments en les idees deriva-
des dels seus viatges per I'arxipélag malai 1
que I'havien conduit, de forma paral-lela a
Darwin, a la idea de la seleccié natural.
Per 'altra, aprofundeix i desenvolupa els
conceptes que el mateix Darwin havia
lliurat en els capitols 121 13 de I'Origen de
les espécies. D’aquesta manera, raonava la
reparticié no cosmopolita de les espécies
animals, intentant demostrar que els fac-
tors ambientals no sén els tnics que cal
tenir en compte quan hom estudia la dis-
tribucié geografica dels éssers vius, en la
mesura en qué zones del planeta climati-
cament molt similars, no comparteixen la
mateixa fauna. Cridava I’atencié sobre la
necessitat de comparar les faunes actuals i
les extingides. De fet, a partir de les obres
de Darwin i Wallace podriem intentar sis-
tematitzar una série de punts que han estat
el fonament del primer darwinisme i, en
part, del neodarwinisme, pel que fa a la
biogeografia. Serien:

1. Valor relatiu de la divisic del mon en
regions biogeografiques. Qualsevol divisié
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Foto 3; Portada de l'edicié anglesa del 1901 de 'obra de

Darwin

(Foto: ICC)

en regions és basada en determinats grups
animals o vegetals, sense considerar-ne
molts d’altres. Un bon exemple és el con-
tinent america, dividit en regié Neartica i
regié Neotropical, en base a les diferén-
cies entre els mamifers, per exemple, i
oblidant que, sense sortir de I"ambit dels
vertebrats, la fauna d’ocells apareix com a
molt unitaria a banda i banda de I'istme de
Panama (MAYR, 1982). Fins i tot la molt
coneguda «linia de Wallace», que separa
les regions Oriental i Australiana al llarg
de lestret de Macasar, entre Bali 1 Lom-
bok, ha provocat forga polémica, atés que
tan sols respon exactament a dos tipus de
fauna teriologica diferent, 1 que el canvi de
la fauna d’ocells és molt més gradual (Wa-
LLACE, 1986).

2. La capacitat de dispersié com a explica-
cio de la distribucié actual d’animals i
plantes. Admés que el clima rot sol no pot
explicar les diferéncies floristiques i fau-
nistiques, i a partir del rebuig de les expli-
cacions creacionistes, el darwinisme es
fonamenta en la comunitat d’ascendéncia,
també pel que fa la distribucié d’animals i
plantes. Hom pot pensar, doncs, en cen-
tres d’origen i, conseqiientment, de dis-
persio dels taxons. Qualsevol especie ani-
mal o vegetal té una potencialitat de pro-
pagacié veritablement gran, fins i tot il-li-
mitada. Tan sols les barreres o obstacles,
no sempre geografics, poden explicar les
disjuncions de la distribucié actual. Aixi,
les poblacions relictes de les zones alpines
han quedat com a testimoniatge d’una dis-
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tribucié continua en époques glaciars.
Aquesta capacitat de dispersié explica a
més les semblances entre els éssers vius de
les illes i els del continent vei, que ja Dar-
win va argumentar a proposit de les Gali-
pagos. L’especiacié és un fenomen conti-
nuat a partir d’aquests centres de disper-
si6, de forma que les noves espécies que
van sorgint desplacen les més primitives
cap a la periféria de I'area de distribucié,
de forma similar a com es propaga el
moviment ondulatori en un bassal, quan
es llenga una pedra.

3. La constancia en la distribucio de les
terres emergides. Ha estat una idea
correntment acceptada dins la tradicié
darwinista que la distribucié de les masses
continentals s’ha mantingut constant,
Com a maxim s’acceptaria |'existéncia de
ponts terrestres, en un moment o altre de
la historia geologica, entre masses conti-
nentals avui separades, ponts que haurien
facilitat la dispersié de les espécies vege-
tals o animals. De totes maneres, la
creenca que els organismes foren capagos
de salvar les grans distancies oceaniques
per mitja dels mecanismes més inversem-
blants a nivell massiu (ocells, en el cas
d’insectes 1 llavors; balses, per als animals
més grans) feia que la qiiestié dels ponts
intercontinentals no fos gaire problemati-
ca. Aquestes opinions sobre la historia
geologica eren tan arrelades que han con-
duit a una certa actitud despectiva vers les
relacions entre geo i biohistoria, quan la
possibilitat de la mobilitat continental ha
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estat raonada, en el sentit de creure que la
major part de grups vius sén massa
recents perqué puguin haver estat afectats
per la deriva continental (ROSEN, 1985).
Pero aquesta qiestié, cal tractar-la in
extenso, car és un dels nuclis de la pole-
mica actual.

La teoria de la deriva continental
i la biogeografia

Ja cap a mitjan segle X1x el geoleg fran-
cés Snider va emetre una hipotesi sobre la
primitiva existéncia d'una tdnica massa
Pero és de fet durant la
segona decada del present segle quan veu
la llum la primera teoria raonada i solida
de deriva continental, deguda a Alfred
Wegener, qui postula una dispersié de la
Pangea primitiva a partir del Mesozoic.

continental,

No és aquest el lloc més idoni per discutir
els arguments a favor i en contra de la
hipotesi wegeriana, aixi com les seves
vicissituds (vegeu edicié castellana del
llibre de WEGENER), perd si que cal fer
dues remarques sobre la qiiestid, relacio-
nades amb el tema que ens pertoca. En
primer lloc, la relativa poca transcendén-
cia d’aquella hipotesi en el camp de la bio-
geografia, deguda en gran part a la feblesa
de I'argumentacié geofisica de Wegener.
En segon lloc, la utilitzacié que va fer I'es-
mentat cientific alemany, en defensa de la
seva teoria, de problemes biogeografics
no resolts, ni tan sols recorrent a la possi-
bilitat de ponts intercontinentals, ni tam-
poc, per descomptat, a I'extraordiniria
capacitat de dispersié d’animals i plantes.
Per exemple, el fet que Mesosaurus, réptil
extingit, es trobi a banda i banda de
PAtantic sud, als estrats permians del
Brasil i Sud-Africa.

De fet, molt abans que els gedlegs
acceptessin la possibilitat de la deriva con-
tinental, hi havia una tradicié entre els
biolegs a favor seu, en la mesura en qué
era inica que podia explicar determina-
des distribucions d’animals o plantes.
WILEY (1981) cita HOOKER, qui cap al
1860 postulava connexions entre les mas-
ses continentals de I'hemisferi austral en
base a la similitud en la distribucié dels
vegetals. Podria acceptar-se que, tal com
afirma NELSON (1975), en els dlums 100
anys hi ha hagut un malestar entre els bio-
legs interessats en el problema de la distri-
buci6 dels éssers vius, en el sentit de pen-
sar que podia haver-hi una filogenia de
escorga terrestre, que sintetitzés alhora
la historia biologica i la geologica. En els

dltims anys la tectonica de plaques ha
aportat a la deriva continental el fonament
geofisic solid, que Wegener no va trobar.

Vicarianga

S’ha parlat ja dels dos tipus de factors
que, des de sempre, han estat presents a
les explicacions sobre la distribucié d’ani-
mals i plantes: els ambientals i els histo-
rics. Pel que fa als historics, fins ara tan
sols n’hem tractat un, la capacitat de dis-
persié, el més considerat per la tradicié
darwinista. Perd com molt bé diu ENDLER
(1982), si una espécie ocupa una area de
reparticié determinada pot ser per tres
raons: perqué la interaccié amb els factors
ambientals li hagi permeés de sobreviure;
perqué hagi estat capag d’arribar fins alli
des del seu centre d’origen; perqué hagi
estat el resultat d’un procés d’especiacio
produit in siti. Des d’aquest punt de vis-
ta, hi ha tres grans tendéncies en la bio-
geografia moderna, segons sobre quin
dels tres fets suara esmentats hom posi
I’accent: I’ecologica, la dispersionista i la
vicariant. De la primera ja n’hem parlat,
Tractarem a continuacié de la vicariant.

Per la seva mateixa concepcid, cal parlar
dels sistemes d’especiacié abans que de la
vicarianga. A hores d’ara, i tenint en
compte que hi ha una considerable confu-
si6 terminologica 1 adhuc conceptual, tres
son els sistemes basics d’especiacié nor-
malment admesos (vegeu CRACRAFT,
1982, citant BUsH, 1975). Dos d’ells sén
al-lopatrics, és a dir impliquen I'aparicié
de barreres aillants; el tercer és simpatric,
que implica que el procés d’especiacié no
es beneficia de la separacié geografica.

Centrem-nos en els mecanismes al-lo-
patrics. Si en I'area de distribucié d’una
espécie ancestral apareixen barreres geo-
grafiques, es poden donar dues situacions.
En un cas, s’aillen una série de poblacions
perifériques, normalment petites, mentre
que el gruix dels individus continua con-
servant el fenotipus i genotipus originaris.
Normalment, hom parla d’especiacié
al-lopatrica per aillament periféric. En
Ialtra situacio, I'obstacle geografic divi-
deix la poblacié de I'espécie ancestral en
dues de gairebé equivalents, des del punt
de vista de quantitat d’individus. Es pre-
suposa que |'espécie primitiva desapareix
com a tal, bé que una de les dues espécies
filles es conservi molt semblant a ella
durant un cert temps. D’aquest mecanis-
me, en diem vicariant i de les dues espe-
cies noves, vicaries. El fonament del pen-




66 ciencies de la Terra

>
m

C A\QB
B A
B c

g
N

Llampresa

Fig. 1: Tres cladogrames possibles sobre 'espaciaci6 de tres espécies germanes (A, B
C). Tots tres impliquen dicotomia, és a dir vicarianga. Per contra, la tricotomia
ens representaria un suposat procés d’espaciaci6 al-lopatrica per aillament peri-

féric

sament biogeografic vicariant és que si un
determinat procés d’especiacié ha estat
possible per Iexisténcia d’una barrera
geografica, aquesta haura estat també la
que hauri provocat especiacié geografica
a d’altres rtaxons i, conseqiientment,
‘podrem arribar a conéixer el procés de
vicarianga general d’una determinada
zona del planeta. Ara bé, qué passa quan
s’ha donat un procés d’especiacié al-lopa-
trica per aillament periféric, en el qual, en
principi, es formen més de dues espécies
germanes? En lloc de la tipica dicotomia
utilitzada normalment pels cladistes, cal-
dria com a minim una tricotomia. Els par-
tidaris més radicals del model vicariant
dubten de la possibilitat que es pugui pro-
duir més d’un procés d’especiaci6 alhora.
La probabilitat, diuen, és massa petita.
Partint d’aquesta premissa, en realitat hi
hauria un nic model d’especiacié al-lopa-
trica, el vicariant. Per altra banda, fins i
tot els que admeten els dos models creuen

Llampresa

Anguila Xai

Anguila Llampresa Xai

Anguila Xai

Fig. 2: Tres possibles cladogrames per a representar la relacié fitogenética entre un
mamifer, un peix ossi i un ciclostom. El cladograma A sembla el més accepra-
ble, car I'anguila i el xai comparteixen un caricter derivat o apomorfic molt

clar, les mandibules. El B no té ra6 d’ésser i acceptar el C seria admetre una
nocié molt laxa i absolutament basada en la semblanga superficial de peix

que Daillament periféric és més aviat un
mecanisme atzarés 1 que, conseqient-
ment, pugui 0 no pugui assimilar-se a una
situacié de vicarianga, és evident que no
poden esperar-se gaires concordances en
el procés d’especiacié dels diferents
taxons pobladors d’una zona geografica
determinada (CRACRAFT, 1982).

En realitat, la teoria vicariant biogeo-
grafica pren suport en tres fets: 1. la
deriva continental, ja comentada; 2. la
creenca que existeixen realment répliques
d’arees de distribucié i que una adient
recerca de dades les evidenciaria; 3. la
validesa dels principis de la sistematica
filogenetica o cladisme. Més endavant tor-
narem sobre el segon punt. El que cal ara
és una explicacié curta i sintética dels
principis cladistes.

Cladisme
El 1950 Pentomdleg alemany Willi
Hennig publica el seu llibre Grindzuge

einer Theorie der phylogenetischen Syste-
matik. L’obra passa bastant desapercebu-
da, per causa de la seva doble dificultat:
tema i llengua. El 1966 aparegué I’edicié
anglesa amb el nom Phylogenetic systema-
tics, en gran part refeta pel mateix Hennig
respecte de l'original i ampliament criti-
cada per la tasca del traductor, que es va
veure acusat d’haver posat més pa que for-
matge. Hi ha una magnifica versié caste-
llana, publicada per Eudeba de Buenos
Aires, que entre els castellanoparlants
europeus ha tingut encara pitjor sort que
P’edicié original alemanya. En qualsevol
cas, la sistematica filogenética, més cone-
guda pel nom inventat pels seus detrac-
tors, cladisme, ha impregnat els estudis
sistematics d’uns quants grups zoologics
en els darrers quinze anys, i s’ha convertit
en una complexa realitat plena de capelles
i capelletes. Aixi que, per entendre’n els
rudiments, la millor manera és tornar a
Hennig.
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Foto 6: Richard Owen (Foro: ICC)

Jo diria que hi ha dues idees basiques
que defineixen la teoria de Hennig: les
redefinicions dels conceptes d’homologia
i de monofiletisme.

Des dels temps de Richard Owen, pri-

mer director del Museu Britanic d’Histo-
ria Natural i ferotgement contrari a les
idees de Darwin, els zoolegs hem anat tre-
ballant amb les nocions d’homologia i
analogia, tal com ell les defini. Un exem-
ple sintetic: les extremitats anteriors de
tots els vertebrats tetrapodes, des dels
amfibis als mamifers, son homologues,
malgrat les modificacions secundaries, car
tenen un origen comu. Per contra, les ales
dels ocells i les dels insectes sén analogues
perqué, malgrat la seva equivaléncia fun-
cional, no tenen res a veure des del punt
de vista d’origen. A partir d’aquests con-
ceptes rebutjarem els grups polifilectics,
és a dir, basats en analogies, per contrapo-
sicié als monofiletics, definits per mitja
del reconeixement d’organs homolegs.
Per la seva banda, Hennig introdui la
noci6 de parafiletisme: no n’hi ha prou de
parlar d’homologies, car un caracter
homoleg pot ser primitiu (plesiomorfic) o
derivat (apomorfic). Tan sols els segons
ens defineixen grups monofilétics; si hom
té en compte les plesiomorfies, tindrem
grups parafilétics. A més, un grup tan sols
és monofilétic si reuneix tots els individus
que comparteixen els caracters apomorfics
que el defineixen. Exemples: Si volem

Fig. 3: Variacio geografica de la coloracio de la pota a Mimegralla albina

T R S 5

definir els mamifers, haurem de recérrer a
la capacitat d’alletament, com a caracter
derivat; dir que tenen vértebres és no dir
res, car s un caracter primitiu per a ells.
Els réptils no sén monofiletics, en la
mesura en qué no es pot definir un carac-
ter derivat o apomorfic que els aplegui.
L’antic concepte d’osteicti (literalment,
peix ossi) pressuposa parafiletisme, car els
peixos ossis no son els tnics que tenen un
esquelet format per os; si volem continuar
parlant d’osteicti, és tan «peix ossi» una
sardina, com una granota, com una serp,
com un colom, com un ésser huma. Si
volem relacionar un ciclostom (llampre-
sa), una anguila o un xai, des del punt de
vista de la sistematica filogenética, haurem
de concloure que I'anguila és més a prop
del xai que de la llampresa, malgrat la
semblanga morfologica. La raé és que
'anguila i el xai comparteixen un caracter

derivat molt clar, les mandibules, que no

té una llampresa.

Si bé, com ja ha estat dit, la sistema-
tica filogenética constitueix un dels
fonaments del pensament biogeografic
vicariant, una identificacié mecanica
entre ambdues posicions féra equivo-
cada. El mateix Hennig, i algun dels
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Foto 6: Willi Hennig

(Fota: 1CC)

seus seguidors actuals, com BALL
(1975), accepten la idea basica dels cen-
tres de dispersid, entenent que aquests,
com a centres d’origen, es localitzarien
alla on es situen les formes més primiti-
ves, normalment on hi ha també la més
gran diversitat taxonomica. Es el que
ha estat denominat la regla de la pro-
gressio. Un exemple, del mateix Hen-
nig, és molt il-lustratiu. Es tracta de les
races o subespécies geografiques d’una
mosca, Mimegralla albina. S’estén des
de les Filipines i Malaca per I'oest, a les
Noves Hebrides a I’est, passant per
Borneo, Sumatra, Celebes, Moluques i
Nova Guinea. HENNIG (1968) tingué
compte d’un caracter derivat o apo-
morfic, la coloracié de la pota, que es
va enfosquint d’oest a est. Aquesta
direccié seria també la de progressié de
la raca més antiga a la més moderna.

Abans s’ha esmentat de passada la
qiiesti6 de la replica de les arees de dis-
tribucié. Val la pena d’insistir-hi, car
és la pedra de toc per distingir un hen-
nigia estricte d’un vicariant.

Croizat i les arees d’endemisme

Cap a principis de segle, 1918, el
bidleg italia J. RosA porta a terme una
de les exposicions més coherents de la
creenga, ja antiga, que el nostre planeta
i els seus pobladors havien evolucionat
conjuntament. Qualifica el seu principi
com a «ologénesi».

El francés afincat a Veneguela Leon
Croizat és, a hores d’ara, el maxim

representant de la teoria segons la qual
les disjuncions faunistiques, o floristi-
ques, actuals han d’ésser estudiades
sota el punt de vista que els esquemes
de distribucié es repliquen. Ell 1 els
seus seguidors creuen fermament que
hi ha realment répliques de les arees de
distribucié i que una adient recerca de
dades les evidenciaria. Segons aquest
punt de vista, tota la seva hipotesi,
sobre la qual ha escrit a bastament el
mateix CROIZAT (1958,1964), esta cen-
trada sobre la idea dels tracks, que
podriem traduir com a rastres o vesti-
gis, en el sentit que I’actual distribuci6
d’un taxé monofilétic pot considerar-
se com un vestigi de la primitiva, 1 ha
d’haver patit les mateixes influencies
que d’altres. Es tracta, doncs, d’esbri-
nar el generalized track o distribuci6
vestigial sintética o generalitzada, que
es pot reconéixer perqué inclou alhora
el maxim nombre d’organismes i els
més diversos, biologicament parlant
(CrOIZAT, NELSON i ROSEN, 1974).
Les biotes, és a dir, les combinacions
de la flora i la fauna d’una zona deter-
minada, tenen tendéncies a persistir-hi
a través del temps, amb independencia
dels canvis que hagin pogut experi-
mentar. En qualsevol cas, el fenomen
de la vicarianca és la principal resposta
de les biotes a les condicions geografi-
ques canviants i les biotes vicaries es
poden recongixer a través de la seva afi-
nitat. La dispersié sera sempre un
mecanisme secundari a I’hora de fer
una interpretacié de biogeografia his-
torica i, en Gltim cas, ens permetra de
comprendre els casos de simpatia. En
qualsevol cas, comencar per la recerca
de centres de dispersié o de fenomens
de vicarianca generalitzats és comengar
la casa pel terrat. Si posem l'accent
sobre la idea dels centres de dispersio,
ens sera impossible saber quines dis-
juncions han estat fruit de la vicarianga
i, iInversament, un tractament vicariant
de grans vols ens fara perdre I'horitzé
dels possibles mecanismes de dispersi6
(WILEY, 1981). S’imposa, doncs, una
pacient tasca de recol-leccié de dades,
que ens permeti d’antuvi coneixer els
tracks, de quants més grups monofile-
tics millor. Després vindra la segona
fase, que consisteix a intentar trobar els
tipus de distribuci6 repetits. La tercera
fase consistira en el reconeixement de

les arees d’endemisme: una série

Neocentodus Lipidosiren Protopterus

1 pulmo 2 pulmons

Pectorals ben Pectorals

desenvolupades vertigials
Australia Sudamérica Africa

Fig. 4: Coincidéncia entre el cladograma de les tres
espicies de dipnous vivents i el que ens podria
representar la dispersié de les terres del Cron-
duana durant ¢l Mesozoic. L'escola vicariant és
molt favorable a comparacions d’aquest caire

d’aquestes estara formada per les zones
en qué es troben una o més especies
d’un grup monofilétic. Per exemple,
suposem tres arees geografiques deter-
minades, poblades respectivament de
forma endémica per tres especies de
llangardaix i tres de papallones. Es
tracta de fer els cladogrames de les
espécies, substituir-los per les arees
respectives, en ambdés casos, i veure si
sén compatibles. En el nostre cas
suposem que si. Perd ha de quedar ben
entés que no podem esperar una super-
posici6 total, ateses les diferents neces-
sitats ecologiques.

Aleshores amb molta freqiiéncia hom
construeix cladogrames reduits d’arees,
amb les arees poblades per especies dels
dos grups. La fita dltima és la construccié
de cladogrames geografics, utilitzant sola-
ment les arees endemiques, cosa relativa-
ment senzilla a nivell macrogeografic. Les
arees es consideraran més relacionades no
perqué comparteixin més taxons, ans per-
qué les seves biotes comparteixen un
ancestre comi més recent (PATTERSON,
1981).

Biogeografia ecologica

Ja he comentat abans que, mentre les
teories basades en els centres de dispersio
o en la sistematica filogenética posaven
emfasi en el factor historic com a determi-
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Espécies extintes o immigrants
(per unitat de temps)

Espécies per illa

Fig. 5: Model de les relacions immigracié-extincié per una determinada illa, segons la idea de MacArthur i Wilson.
La taxa d'immigracid davalla progressivament, inversament que la taxa d’extinci6. Se suposa que les taxes sén
relativament similars per a les diferents espécies. Altrament el model no podria aplicar-se. Un tedric punt

d’equilibri seria el d’interseccié de les dues corbes

nant en la distribucié actual de les biotes,
hi havia tot un seguit d’especialistes que
tenen particularment en compte els fac-
tors ecoldgics. Per a acabar aquest article,
ens ocuparen ara de les idees dominants
en aquesta tendéncia.

Si bé és molt cert que I'ecologia deter-
mina quines espécies poden poblar 1 qui-
nes no un determinat indret, el problema
és fins a quin punt els factors ecologics
actuen amb independéncia dels historics.
Una cosa cal tenir present des de bon
principi, 1 és que posar ’accent tinicament
en I’ecologia de les especies per explicar
llur reparticié es pot fer tan sols dins una
perspectiva curta, car els factors ecologics
depenen i sén modificats pels historics.
Tan sols d’aquesta forma hom pot pres-
cindir, per exemple, del fenomen de I’es-
peciacié que, tal com hem vist, condi-
ciona moltissim la perspectiva tedrica dins
el context de la biogeografia historica.

Del que en realitat es proposa la bio-
geografia ecologica, STRONG i REY (1982)
donen una explicaci6 alhora curta i
correcta. Aquests especialistes estarien
fonamentalment interessats en com la dis-
tribucié espacial i temporal, a curt termi-
ni, és afectada per la depredacid, les
malalties, el parasitisme i, en tltima ins-
tancia, pels factors abiotics.

Tal vegada és el model de MACARTHUR
i WILSON el més representatiu de les ten-
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deéncies actuals en biogeografia ecologica,
pel que fa a models matematics. Per raons
d’espai, donaré una idea molt sumaria.
Qui vulgui més informacié pot consultar
I’edici6 catalana del seu llibre, publicat el
1983.

Els esmentats autors parteixen de la
necessitat d’engegar una biogeografia
experimental. Es en aquest sentit que con-
sideren com a molt importants les illes,
entenent com a tals no tan sols els espais
de terra voltats d’aigua, siné també, per
exemple, llacs o irees boscoses isolades.
L’experimentacié consistiria a alterar la
biota, ja sigui mitjangant afegits o per sus-
traccions d’espécies. En aquests espais
reduits hi hauria un equilibri dindmic en
qué intervindria I’extincié per un costat i
la immigracié per I'altre. MacArthur i
Wilson idearen unes corbes explicatives
de la immigracié i de Pextincié que ja sén
forga classiques. Una d’elles, la que expli-
caria la immigracié, decreix gradualment
conforme augmenta la riquesa en espécies
de lilla, és a dir, cada volta entrarien
menys espécies per unitat de temps. Con-
trariament, el nombre d’espécies que s’ex-
tingiria s’aniria incrementant. La combi-
nacid seria una situacié de relativa homo-
geneitat.

Un altre model de biogeografia ecolo-
gica que ha causat molt d’impacte durant
forga anys, 1 encara desperta polémica

(ENDLER, 1982), posa l'accent sobre la
importancia com a refugi de les selves
plistocéniques. Parteix del fet que tant a
Sud-Ameérica com a I’Africa hi ha situa-
cions geografiques repetides, pel que fa a
les selves tropicals. Aquestes zones geo-
grafiques patiren regressions importants
durant el Plistocé, una etapa caracterit-
zada per la seva sequedat i per una tempe-
ratura relativament freda. Els fragments
resultants devien actuar com a refugis, és a
dir, llocs on podien resistir les espécies
per a les quals I'ambient era desavinent.
Aquests refugis donaren lloc a centres de
diversificacié i endemisme. Quan el clima
es féu més calid 1 humit, la selva torna a
expansionar-se, de forma que les pobla-
cions refugiades, abans isolades, entrarien
en contacte. Segons els partidaris
d’aquesta concepci6, aqueixes zones de
contacte es podrien reconéixer en 'actua-
litat per la gran quantitat de clines pre-
sents. VANZOLINI 1 WILLIAMS (1970) estu-
diaren la teoria de refugis a base d’un rép-
til, Anolis crisolepis, i arribaren a la con-
clusié que en realitat devien produir-se
successives retraccions i expansions.

Adria Casinos

Catedra de Zoologia (Vertebrats)
Facultat de Biologia

Universitat de Barcelona
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