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An analysis of the distribution of Nothofagus (southern Beechs, Notofagaceae) is reviewed to demon-
o strate a cladistic approach to vicariance biogeography as opposed to center of origin/dispersal explana-
~ tions.

The different roles of historical geology within the two major historical biogeographic paradigms is
briefly treated. In center of origin/dispersal explanations historical geology is the strait-jacket which im-~
poses constraint upon the hypothesis, whereas in vicariance explanations it merely provides guidelines for

an explanation of process.
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Indenfor f4 videnskabsgrene er sammenhzngen
mellem udviklingen sé tzt som imellem systema-
tik og historisk biogeografi. Det er derfor natur-
ligt at de sidste 25-30 &rs systematiske diskus-
sion, med dens deraf fglgende voldsomme polari-
sering af synspunkterne, har haft dybtgiende
konsekvenser for historisk biogeografi.

Opblomstringen af fylogenetisk systematik
(kladisme) gennem 60’erne og 70’erne er saledes
den direkte arsag til udkrystalliseringen af en ny
gren af historisk biogeografi i slutningen af
70’erne: Vikarians biogeografi (Platnick & Nel-
son 1978, Nelson & Platnick 1981).

Disjunktion — Det centrale problem
Udbredelsesmgnstre som, det her viste for slag-
ten Nothofagus (Sydbgg; Nothofagaceae) (fig. 1;
Sydl. hemisfzre) deles, med stgrre eller mindre
variationer, af en lang rekke taxa med vidt for-
skellig rang og position: Uncinia (Cyperaceae;
Balgooy 1975: fig. 209), Oreobolus (Cyperaceae;
Kern 1974: fig. 81), Gunnera (Gunneraceae; Bal-
gooy 1975: fig. 177), Palaeognathiformis (strud-
sefugle; Cracraft 1973), Podonominae og Apho-
teniinae (dansemyg, Chironomidae; Brundin
1966: fig. 633) o.s.v.

Det centrale problem i historisk biogeografi
har altid varet den kausale forklaring p4 sidanne
disjunkte udbredelser. I starten, inden evolu-
tionstankens fremkomst, disjunkte udbredelser

af samme taxon: Hvorfor findes Saxifraga cotyle-
don (bjergfrue; Saxifragaceae) i sivel Skandina-
viens fjelde som i Alperne? Senere, efter gen-
nembrud af evolutionstanken, disjunkte udbre-
delser af hinanden nartstiende taxa: Hvorfor er
de tre artsgrupper af familien Protaceae hver iszr
begrenset til et af den sydlige halvkugles vidt ad-
skilte kontinenter? .

Et taxon, der netop med henblik pé afklaring
af sporgsmil af denne art, har spillet en domi-
nerende rolle og afstedkommet tallgse kontro-
verser, er netop Nothofagus. Uden pd nogen
made at give sig ud for at vere en dekkende gen-
nemgang af de forskellige fremsatte teorier, vil
en analyse af indholdet i nogle af de nyere hypo-
teser pa udmerket vis belyse de vasentligste for-
skelle imellem historisk biogeografis to konkur-
rerende paradigmer: Center of origin/dispersal
og vikarians forklaringer (d.v.s.: Differentiation
som en konsekvens af spredning over en barriere
contra differentiation som en konsekvens af en
barrieres opstien).

Slzgten Nothofagus er af flere grunde velegnet
til biogeografiske undersggelser. Dels mé den
formodes at vare strikt monofyletisk (Humphries
1981), dels har den mange endemiske arter i alle
de omrader, hvori den forekommer, og dels er
arternes spredningsevne minimal (Preest 1963).

Slzgten Nothofagus bestar af 3640 arter, der
traditionelt inddeles i tre grupper pa grundlag af
pollenmorfologi. Nothofagus-pollen kendes til-
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Fig. 1. Den recente og fossile (1) udbredelse af Nothofagus
(Sydbgg, Nothofagaceae; Sydl. hemisfzre) og Fagus (Bdg, Fa-
gaceae; Nordl. hemisfere). Euphrasia (@jentrgst, Scrophulari-
aceae; Balgooy 1966: fig. 53) har et stort set overensstemmende
udbredeisesmenster. (Efter Steenis 1971: Map 1).

bage fra @vre Kridt. Fossile pollen er kun med
sikkerhed fundet i det nuverende udbredelses-
omride plus Sydvestaustralien og Antarktis. Alle
tre pollentyper er tillige fossilt kendt fra hele det
recente udbredelsesomrade, med undtagelse af
Ny Guinea og Ny Kaledonien, hvorfra kun den
sedvanligvis formodet »primitive« brasii-type er
kendt. I dag findes denne type udelukkende pa
Ny Guinea og Ny Kaledonien.

Slzgten inkluderedes tidligere hyppigt i Fagus
(Bog; Fagaceae), der ma antages at vere Notho-
fagus recente sgster-gruppe (nzrmeste nulevende
slzegtning).

Center of origin/dispersal forklaringer
Center of origin/dispersal forklaringer falder i to
hovedgrupper, hver med to undergrupper:

1. De, der accepterer et i det geologisk relevante
tidsrum, stort set stabilt verdensbillede, og
forklarer disjunktionerne ved:

a. Lang-distance spredning (f.eks. Darlington
1965)

b. Spredning via landbroer (f.eks. Steenis
1971)

2. De, der accepterer kontinentaldrift, og forkla-
rer disjunktionerne som et resultat af spred-
ning fra:

The modern and fossil () distributions of Nothofagus (South-
ern Beech, Nothofagaceae; Southern hemisphere) and Fagus
(Beech, Fagaceae; Northern hemisphere). Euphrasia (Eye-
bright, Scrophulariaceae; Balgooy 1966: fig. 53) has an almost
similar distribution pattern. (After Steenis 1971: Map 1).

a. Nordhemisferisk center of origin (f.eks.
Raven & Axelrod 1974)

b. Sydhemisferisk center of origin (f.eks.
Hanks & Fairbrothers 1976, Melville
1982).

Karakteristiske fellestrek ved de fire grupper er,
at de alle tager deres udgangspunkt i en given hi-
storisk geologisk hypotese, at de alle a priori god-
tager center af origin-begrebet som et faktum
(for en historisk gennemgang af center of origin-
begrebet; se Seberg (i trykken)), og at de alle, i
den udstrzkning slegtskab inddrages i diskussio-
nen, baserer sig pa eclektiske (sakaldte »evolu-
tionzre«) klassifikationer. Tillige er det im- eller
explicit indeholdt i alle, at nar Nothofagus ud-
bredelsesmgnster er tilfredsstillende forklaret,
har man samtidigt en plausibel forklaring pa alle
lignende udbredelsesmgnstre (se f.eks. Darling-
ton 1965 eller Steenis 1971).

Et yderligere fxllestrzk ved tre af hypoteserne
(Darlington 1965, Steenis 1971, Raven & Axel-
rod 1974) er, at de accepterer Takhtajans pastand
om, at Sydgstasien er »the cradle of the Angio-
sperms« (Takhtajan 1969), og at dette omrade
derfor er Nothofagus center of origin.

Da de tre pollentyper, som tidligere omtalt,
fossilt er kendt fra hele det nuvzrende udbredel-
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sesomrade, undtagen Ny Guinea og Ny Kaledo-
nien, ma de tre lige omtalte teorier tillige operere
med parallel spredning og uddgen.

Den valgte historisk geologiske hypotese und-
drager sig naturligvis, for s& vidt angar dens for-
udsztninger, egentlig biologisk diskussion, hvor-
imod en anden hovedhjgrnesten i argumentatio-
nen lenge har veret genstand for voldsom kritik:
Center of origin-begrebet.

Allerede Cain (1944) satte spgrgsmélstegn ved
begrebets anvendelighed, og kritikken er blevet
yderligere accentueret gennem det sidste tiar,
med angreb pa selve forudsztningerne (f.eks.
Croizat et al. 1974). Dette er ikke sd markeligt,
idet mange af de traditionelt anvendte kriterier
til bestemmelse af center of origin er i indbyrdes
modstrid, og da der ikke eksisterer nogen mulig
méde at sikre sig pa, hvornar — hvis overhovedet
— et givet kriterium er anvendeligt.

Dette, sammenholdt med den ad hoc
beskyttelse der er i hypoteser om parallel spred-
ning og uddgen, har varet hovedarsagerne til
center of origin/dispersal paradigmets akutte
krise.

Vikarians forklaringer

Mens center of origin/dispersal forklaringer tager
deres udgangspunkt i en historisk geologisk hy-
potese, er udgangspunktet i vikarians forklarin-
ger hypoteser om fylogenetisk slegtskab (Hennig
1966).

Pa basis af 22 morfologiske og anatomiske ka-
rakterer og med Fagus som nzrmest beslagtede
»out-group« i en »out-group«-analyse (Watrous
& Wheeler 1981) har Humphries fremstillet en
hypotese om Nothofagus fylogenese (Humphries
1981: Tab. IV og Fig. 11), der pa en rakke om-
rader afviger fra de traditionelle, eclektiske op-
fattelser (Steenis 1971, Soepadmo 1972).

Ved at erstatte de enkelte taxa (her arter) med
deres udbredelsesomrade, forvandles denne hy-
potese om arternes slegtskab til en hypotese om
de bergrte omraders slazgtskab. Et sddant klado-
gram, hvori taxa er substitueret med udbredel-
sesomrdder, benzvnes et arealkladogram (»area
-cladogramc). _

Det arealkladogram, der pd denne madde i fgr-
ste omgang kan konstrueres, kan ofte simplifi-
ceres i betydelig grad. I det aktuelle eksempel
udger de 18 endemiske Nothofagus-arter pa Ny
Guinea og Ny Kaledonien, siledes en monofyle-
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Fig. 2. Det reducerede arealkladogram dannet alene pi basis af
Nothofagus udbredelse. Angiende forkortelser, se fig. 3. (Efter

Humphries 1981: fig. 16b).

The reduced area-cladogram based on the distribution of Noth-
ofagus only. Concerning abbreviations, see fig. 3. (After Hum-
phries 1981: fig. 16b).

tisk gruppe med tre, ligeledes monofyletiske un-
dergrupper. Den ene af disse undergrupper, der
er sgster-gruppe til de to gvrige, er begranset til
Ny Guinea, mens de to andre findes henholdsvis
pa Ny Kaledonien og pa savel Ny Kaledonien
som Ny Guinea. Ingen arter er dog falles for de
to ger. Den information, der i dette tilfzlde kan
uddrages om disse 18 endemiske arter, kan kom-
primeres ned til et udsagn om, at arterne pa Ny
Kaledonien og Ny Guinea er nermere beslegtet
indbyrdes, end de er med nogen anden del af
Nothofagus. D.v.s., at Ny Guinea og Ny Kaledo-
nien er nzrmere beslegtet indbyrdes, end de er
med noget andet omréde, hvori Nothofagus fore-
kommer.

Arealkladogrammet baseret pa Nothofagus
kan sdledes reduceres til det pé fig. 2 viste.

Det turde vzre indlysende, at man ikke pa
grundlag af dette ene arealkladogram kan udtale
sig om, hvorvidt dette mgnster er generelt eller
unikt, og derfor om det krzver en generel eller
unik forklaring.

Sammenlignes det pad Nothofagus baserede
arealkladogram med andre arealkladogrammer
dannet pd samme maide udfra andre taxa, og
dekkende de samme omréder, findes et betyde-
ligt sammenfald i mgnstre, men ogsi visse af-
vigelser herfra (Humphries 1981: fig. 17 og 18).
Det er imidlertid med udgangspunkt i alle disse
arealkladogrammer muligt at syntetisere et mest
informativt, reduceret arealkladogram (fig. 3),
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Fig. 3. Det mest informative, reducerede arealkladogram dek-
kende de omrader, hvori Nothofagus forekommer; Nordame-
rika og Europa er inkluderet pé basis af andre taxa. Sydameri-
kas pracise position er usikker. (Forkortelser: NAm = Nord-.
amerika, Eur = Europa, SAm = Sydamerika, NZ = New Zea-
land, Tas = Tasmanien, Aus = Australien, NC = Ny Kaledo-
nien og NG = Ny Guinea) (Efter Humphries 1981: fig. 19).

The most informative, reduced area-cladogram for the areas in
which Nothofagus occur; based on other taxa North America
and Europe are also included. The exact position of South
America is uncertain. (Abbreviations: NAm = North America,
Eur = Europa, SAm = South America, NZ = New Zealand,
Tas = Tasmania, Aus = Australia, NC = New Caledonia and
NG = New Guinea) (After Humphries 1981: fig. 19).

som derfor ma ggre krav pa en generel forkla-
ring, mens de individuelle afvigelser ma have
unike forklaringer.

Den vikarians biogeografiske metode afdak-
ker altsi den indre sammenhang i udbredelses-
m¢nstre (omradernes indbyrdes slegtskab) og in-
tet andet. Disse sammenhznge er biologiske
mgnstre, der kan testes pa biologisk grundlag, og
som har en individuel, reel eksistens pa trods af
en hvilken som helst p.t. dominerende historisk
geologisk hypotese (Rosen 1978, Patterson
1981).

Historisk geologis rolle i vikarians biogeografi
Historisk geologiske hypoteser, som f.eks. de to
meget forskelligartede globale palzogeografiske
rekonstruktioner baseret pa kontinentaldrift
(»fixed earth model; se f.eks. Smith et al. 1973,
og »expanding earth model«, Owen 1984, Shields
1979), tjener kun det formal at afstikke retnings-
linierne for de processer, der kan tenkes at have
givet ophav til det iagttagne biologiske udbredel-
sesmgnster.
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De historisk geologiske hypoteser om palzoge-
ografi er altsd ikke, som det hyppigt, men fejl-
agtigt antages af biologer, de »fakta«, som bio-
logiske hypoteser skal rettes ind efter, eller de
tests, der skal falsificere eller underbygge dem.
Biogeografiske hypoteser kan med lige si stor ret
paberabe sig at teste palxogeografien, d.v.s.
kontinent- og plademgnstre rekonstrueret i over-
ensstemmelse med de to modeller om jordens
stgrrelse.

P.t. er den accepterede forklaring p4 processen
bag den generelle komponent i udbredelsesmgn-
stre pladebevagelser i en af de to modeller, hvil-
ket skyldes en sammenligning mellem det redu-
cerede arealkladogram og de kladogrammer, der
kan tegnes for opbrydningssekvensen af Pangea
(se f.eks. Humphries 1981: fig. 10-14), mens or-
ganismers spredning er forklaringen pa de unike
komponenter.

(Foredrag ved Palxontologisk Klubs temamgde 15. december
1983).
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