~ Historisk biogeografi

Pangaeas fragmentering med Indiens »vandring«. (Efter McKenna i Rosen, 1978).

1 december 1983 inviterede Palzontologisk Klub til et temamgde med titlen: Historisk biogeografi. Der
blev afholdt 9 foredrag, hvoraf de 5 findes trykt pa de fglgende sider efterfulgt af korte resumeer for de
resterende foredrag.
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Historisk biogeografi sgger at forklare den for-
deling af Jordens organismer, som kan observe-
res i dag, v.hj.a. en historisk analyse (ikke gkolo-
gisk biogeografi). Derfor kortlegges nutidens di-
versitet, og i forklaringer pad udbredelsesmgn-
strene inddrages palxogeografi, samt fossilers
udbredelse, pal®obiogeografi.

Kortlegningen, plotningen, af den sidste, hvor
ufuldstendigt den end métte vere kendt, har i
dette &rhundrede traditionelt indgdet som den
vasentligste datakilde til forstelse af fortidens
udbredelsesmgnstre. Afvigelser fra nutidens for-
hold er blevet forklaret ved organismers spred-
ning, aktivt eller passivt, og ved differentiel ud-
dgen. »Forklaringen« herpa har oftest veret an-
givet som organismernes adaptation (tilpasnings-
evne) eller mangel pa samme, altsi en effekt af
naturligt udvalg.

Et centralt punkt i historisk biogeografi, de
disjunkte eller adskilte udbredelser af en art eller
en gruppe, er saledes blevet forklaret ved enten
spredning (ofte vandring) fra det ene forekom-
stomrade (kaldt oprindelsescentret) til de andre,
og/eller ved uddgen i de mellemliggende omra-
der. Dvs. to principielt helt forskellige typer for-
klaringer, der efter omstzndighederne kan sand-
synligggre et eller flere plausible adaptationisti-
ske scenarier, som ofte er det egentlige mal for
eller »resultat« af undersggelsen. Der gives som
regel én speciel forklaring for hver enkelt art el-
ler gruppe. ’

Det er klart, at biogeografiske analyser for at

vere meningsfulde ma operere med arter og
grupper, som afspejler slegtskab pa den méde, at
alle medlemmer af gruppen er nermere besleg-
tede i afstamningsmassig forstand med hinanden
end med organismer uden for gruppen. Alle
grupper ma sdledes vare strikt monofyletiske i
fylogenetisk systematisk (kladistisk) forstand
(Hennig 1966, Bonde 1976, Wiley 1981, Nelson
& Platnick 1981). Kun pd den méide kan en
gruppe antages at vaere en naturlig enhed med
egen individualitet og historisk realitet (Bonde
1977, Wiley 1981), s& at den kan anvendes i en
biogeografisk analyse.

Det gzlder langt fra alle grupper i de traditio-
nelle klassifikationer, mange af disse er ikke mo-
nofyletiske, men parafyletiske sensu Hennig
(1966, 1971) og kan ikke bruges til biogeografi.
Eksempler er sddanne grupper som Pongidae,
Insectivora, Reptilia, Pisces, Invertebrata; de er
kun diagnosticeret ved at mangle visse trak, som
findes hos andre grupper, de afgranses fra (f.eks.
Pongidae versus Hominidae). De er derfor i vir-
keligheden ikke karakteriseret, de er »non-grup-
per« sensu Patterson (1980).

Sadanne grupper er ikke af samme type som
strikt monofyletiske grupper (Bonde 1977; 763~
8), og i synteser som historisk biogeografi kan
man naturligvis ikke vare tjent med, at flora- el-
ler faunalister indeholder navne pa grupper
(taxa), om hvilke man ikke ved, om de strengt ta-
get er sammenlignelige (se ogsd Hennig 1971).

Biogeografien er altsd helt afhengig af syste-
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matikken og den opblomstrende interesse siden
1960-erne for den teoretiske baggrund for sidst-
nzvnte felt har da ogsé fgrt til ofte harde opger
om filosofien bag historisk biogeografi som vi-
denskab (se Muus, nedenfor, Craw 1982 og Nel-
son & Rosen 1981). Nelson formulerede (1969)
afhengigheden: »biogeographic analysis — at best
can be no more reliable than a prior phyletic ana-
lysis«, dvs. en fylogenetisk klassifikation visende

slegtskabsforholdet mellem de involverede grup-

per.

Pa det tidspunkt formulerede Nelson sin argu-
mentation for biogeografiske modeller inden for
en tradition, hvor han ligesom forbilledet Hennig
antog, at arter spredtes ud fra et oprindelsescen-
ter. Samme antagelse gjordes af Darwin (f.eks.
1872: »each species was first produced within a
single region —. He who rejects it, rejects the vera
causa of ordinary generation with subsequent mi-
gration, and calls in a miracle«) og i den traditio-
nelle biogeografi (se Muus, nedenfor).

Gary Nelson, fiskeanatom fra Amer. Mus.
Nat. Hist., New York, er den personlighed, som
langt stzrkest har preget gennembruddet af
Hennigs systematiske ideer (»kladisme«, dgbt af
modstandere) og videreudviklingen af dem i den
engelsksprogede verden. Iser angar det formali-
sering af metoderne (f.eks. 1970, 1974) og pa-
pegning af de forskellige begrebsmassige ni-
veauer — kladogrammer, stamtrzer og fortal-
lende »scenarier« — som indgar i en fylogenetisk
analyse (publ. i Nelson & Platnick 1981, allerede
skitseret i Tattersal & Eldredge 1977). Samtidig
har Nelson ved undersggelserne af de biogeogra-
fiske implikationer fremdraget den totalt negli-
gerede Leon Croizat, hvis hovedvark er »Pan-
biogeography« (1958) pa ca. 3500 sider, og hvis
evolutionzre og darwinist-kritiske ideer er op-
summeret i 1964 (se ogsid Nelson 1973, Rosen
1974, Croizat et al. 1974 og Muus, nedenfor).

Croizats metode, »track«-analyse, bestar i, at
grupper med disjunkt udbredelse registreres ved
hjzlp af »tracks« (spor, dvs. nermeste forbindel-
seslinie p4 en globus; sammenhzngende udbre-
delse er uproblematisk at afbilde), og mange
sammenfaldende tracks udggr et »generalized
track«, som igen konstituerer data eller generelle
mgnstre (bundter af linier mellem »vikarierende«
undergrupper), som det er den historiske biogeo-
grafis opgave at kortlegge og forklare. Som typi-
ske »generelle spor« kan nzvnes de utallige
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slegtskabsforbindelser mellem bade planter og
dyr pa den sydlige halvkugles kontinenter (og In-
dien), som bl.a. data er det, der er baggrunden
for »Gondwana«-conceptet. Metoden ma iflg.
Nelson (1973) nemt kunne kvantificeres pracist.

Metodologisk accepterede Nelson (1975), at
fylogenetiske slegtskabsforhold mellem delene af
en disjunkt udbredt gruppe ikke behgver at im-
plicere migrationer fra et oprindeligt delomrade
(oprindelsescenter), men simplere kan tydes,
som om en oprindelig vid udbredelse er blevet
fragmenteret pa grund af opstiede geografiske
barrierer. Disse barrierers rakkefglge ma mod-
svare forgreningspunkter i gruppens stamtre, sa
hvis barriererne (vikarians begivenhederne) kan
geologisk dateres, giver de minimumsaldre for de
involverede speciationer og dermed for de for-
skellige undergrupper.

Den historiske geologi og stamtrazerne kan sé-
ledes belyse hinanden (se Seberg, nedenfor) un-
der forudsztning af, at speciationerne i stamtraet
faktisk er allopatriske (sakaldt geografisk arts-
dannelse). Dog vil organismegrupper kunne rea-
gere meget forskelligt pd en bestemt barrieres
opstaen, sd at én gruppe evt. differentieres i arter
eller underarter, mens en anden forbliver den
samme art udifferentieret pa hver sin side af bar-
rieren (f.eks. land- henh. vanddyr langs kysten af
den sig spredende Nordatlant kunne reagere for-
skelligt).

Nelsons metode (se ogsa 1983, Nelson & Plat-
nick 1980, 1981, Platnick & Nelson 1978) er ba-
seret pa kladistiske analyser af organismers slegt-
skab og krever dermed sammenligning mellem
mindst 3 omrédder. Inden for hver af disse skal
der vare endemiske arter eller grupper, hvis
slegtskabsforhold til de andre omriders kan pa-
vises. Metoden er en undersggelse af ende-
misme-omraders kladistiske relationer og har
som maél at »tyde sgstergruppers udbredelse mest
simpelt« (Patterson 1981: 466). Det er kladistiske
sammenligninger, der kraver mindst 3 taxa (se
Hennig 1966, Bonde 1976, 1977, Patterson 1980).

Hvis man altsa antager, at en gruppe oprinde-
ligt er vidt udbredt (contra Darwins lokale op-
rindelsescentre), dvs. gruppens fzlles forfar
havde stor udbredelse, extremt evt. var kosmo-
polit, og at en sidan udbredelse fragmenteres, s
behgves ingen forklaringer i form af vandringer —
aktive eller passive. Det er oprindelige, primitive
udbredelsesomrade skgnnes i en sidan model
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Fig. 1. Croizat’s (1958[ Vol. 2b]: fig. 259) summary of his biogeographical studies. The hatched lines at the top and bottom of the map
represent trans-Arctic (Arctic Ocean) and trans-Antarctic (Southern Ocean) generalized tracks, respectively. Other important gener-
alized tracks in this figure are (proceeding from left to right): the trans-Atlantic Ocean track connecting North, Central and South
America with Africa and Europe; the trans-Indian Ocean track linking Africa, Asia and Australasia; and the trans-Pacific Ocean
tracks running from East Asia and Australasia to North and South America. Note the numbered centers or nodes (1-5) where major
generalized tracks overlap, as in Node 5 (Caribbean/Mesoamerica) where trans-Pacific and trans-Atlantic tracks converge; and the
care taken to distinguish trans-Pacific Ocean tracks, involving North and South America (right side of map) from the trans-Atlantic
Ocean track relating the New World to Africa and Europe (left side of map).

Fig. 1. Opsummering af Croizats panbiogeografiske studier baseret pA landbiota (1958) i form af »generalized tracks« og num-
mererede knudepunkter, tektoniske konvergens zoner, hvor flere af disse overlapper. Fra Craw & Weston (1984) med deres tekst.

bedst ved addition af de nu adskilte forekom-
stomrader, dvs. »hologenese« i Rosas forstand
(1931).

En fejlkilde er mulig uddgen i yderligere om-
rader, som burde have vzret adderet. I al fald
skal fossilforekomster lzgges til det skennede op-
rindelsesomrade, hvis pagzldende fossiler kan vi-
ses at hgre til en undergruppe af den gruppe, for
hvilken stamformens udbredelse sgges skgnnet.

Nar analysen foretages for mange forskellige
grupper i de samme omrader, bliver hypotesen
om stamformernes oprindelige udbredelse samti-
dig til et skgn over den oprindelige biota, dens
elementers udbredelse og omradets pafglgende
opsplitning (dvs. barrierers opstaen). Hvis mange
grupper med meget forskellig spredningsforméen
(regnorme, trzer, fugle etc.) viser stort set »kon-
gruente« speciations-historier, s4 ma konklusio-
nen vare, at der bag dette ligger en fzlles ydre
arsag som omradets opsplitning, og ikke at grup-
perne hver for sig har foretaget mere eller mindre
sandsynlige spredninger. »Hologenetiske« mo-
deller minimerer spredningsantagelser og virker
derfor stik modsat af de traditionelle oprindelses-

center/spredningsmodeller i deres »prediktion«
om fortiden (sml. Thomsen 1978).

For en gruppe, som i dag har sine medlemmer
(undergrupper) i Indien, Afrika og Sydamerika,
vil den fazlles stamforms udbredelse blive esti-
meret som Indien + Afrika + Sydamerika. Dette
er selvfglgelig det samme som at sige, at stamfor-
men levede pé en del af Gondwanaland fgr dettes
opsplitning. De tre omrider er »beslzgtede« i en
vis geografisk forstand. .

Disse hologenetiske eller vikarians modeller er
selvfglgelig ikke baseret pa, at spredninger aldrig
har fundet sted i naturen. Men i sidanne model-
ler er spredning af en art eller en gruppe indiceret
ved, at den forekommer sammen med en eller
flere andre monofyletiske grupper; siddan sym-
patri efter en allopatrisk speciationsmodel ma jo
betyde, at en eller begge sympatriske grupper har
spredt sig ind i den andens omrade. Et andet in-
dicium for spredning vil vare enkelte tracks som
slet ikke fglger »generalized tracks« eller i den
kladistiske metode (se dog kritik i Craw 1983)
slegtskabsmenstre, som er helt inkongruente
med det store flertal af sddanne mgnstre. Hvis
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sympatrisk speciation skulle kunne vises at vare
et meget almindeligt fenomen, s ma en mangde
af disse ideer og metoder tenkes om igen (Bonde
1977: 757).

Der er altsd en distinktion mellem metoder i:

A) panbiogeografi, som analyserer »tracks« og
forklarer »generalized tracks« som skgn over
oprindelige biota og dermed prediktioner om
tidligere geografiske sammenhange

B) vikarians-biogeografi baseret pa kladistik,
hvorunder de biologiske slegtskabshypoteser
(kladogrammer) transformeres til hypoteser
om de involverede udbredelsesomraders
sammenhznge (arealkladogrammer), og
hvor det sa er de generelle trek ved mange
arcalkladogrammer omfattende de samme
omrader, dvs. kladogrammernes kongruente
dele, som skal forklares ved en fzlles arsag.

Tilhzngere af den sidste metode (f.eks. Patterson
1981) havder, at Croizats metode svarer til en
»fenetisk« klassifikation af arealerne (altsa skulle
vere begrundet i et »over all similarity« mal an-
giende de grupper, der forekommer i omra-
derne) - Craw (1982) protesterer indigneret og
mener, at ogsd Croizats analyse indeholder et
element af biologisk slegtskab baseret pa fazlles
afstamning (Rosen 1976 og 1978 anvender hen-
holdsvis Croizats og den kladistiske metode; se
Savage (1982) om samme region med kontraste-
ring af sprednings- og vikariansprincipper i ske-
matisk form).

Fra et kladistisk synspunkt er en fenetisk
»over-all-similarity« analyse af slzgtskabsforhold
(og fylogeni og klassifikation) simpelthen ikke in-
formativ nok, slegtskab ma indiceres ved »spe-
cial similarity« (homologier, synapomorfier). Det
var vel, hvad Nelson et al. indsa ogsad angdende
»geografisk slegtskab« efter brevvekslinger og
samarbejde med Croizat (se Croizat et al. 1974),
som fgrte til, at denne fik en haderspris fra
Amer. Mus. Nat. Hist. (ligesom Hennig havde
faet). Det tydeligste vidnesbyrd fas nok fra Nel-
son & Platnick (1978) i deres pavisning af, at
vidtudbredte taxa i biogeografi ikke er informa-
tive angdende sammenhznge mellem de del-om-
rader, hvori de forekommer, men snarere er ana-
loge til symplessiomorfier (felles primitive trek)
i en kladistisk slegtskabsanalyse. Det er klart, at
sddanne grupper vil blive afbildet som »tracks« i
den panbiogeografiske metode, som derved har
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»generalized tracks«, der pad mere upracis made
afspejler det biologiske slagtskab omriderne
imellem (se Patterson 1981).

Den kladistiske vikarians metode (Platnick &
Nelson 1978) er siledes en videreudvikling af
Croizats metode og legger afstand til visse af
hans ideer (se Nelson & Platnick 1978, 1980,
1981, Nelson 1983, Cracraft 1983) til Croizats
fortgrnelse (1982; heri fralegger han sig ogsa an-
svaret for dele af Croizat et al. 1974). Bl.a. ac-
cepterer han ikke Hennigs (1966) fylogenetiske
systematik, som er rationalen bag kladistikken.

Craw & Weston (1984) specificerer forskellene
pa kladistisk vikarians metodik og panbiogeo-
grafi (Croizat (1982) skelner mellem panbiogeo-
grafi som en metode og den nyere ide som en te-
ori) og fremdrager nogle af Croizats panbiogeo-
grafiske prediktioner, som var nytznkning, der
har kunnet bekrzftes af moderne historisk geo-
logi: Den sammensatte natur af Nord- og Syd-
amerika med den vestligste bremme beslegtet
med @stasien og det australske omride (méaske
et »Pacifica«) og Croizats knudepunkter for flere
»generalized tracks«, som er tektoniske konver-
gens-zoner, hvor flere biota, dvs. geografiske
omrader, er stgdt sammen (fig. 1), f.eks. Carai-
bien, Pamir/Altai og Indonesien. Den yngre kla-
distiske metode har (endnu) ikke opniet nzr
samme status som videnskabeligt forskningspro-
gram: Rosen (1978) undersggelse er den eneste,
der nzrmer sig i prediktiv vaerdi ved at forudsige
ukendte geografiske eller geologiske relationer
(se ogsd Patterson 1981 og Platnick 1981 om
dette eksempel).

Craw & Weston (1984; se ogsa Ball 1976) me-
ner ikke, at den traditionelle oprindelsescenter/
sprednings-biogeografi har tilsvarende status som
videnskab, men blot er tilfreds med at efterratio-
nalisere plausible scenarier (dvs. fortzlle gode
adaptationistiske historier). Nelson (1978) pre-
senterer ideernes forlgbere fra 17-1800-tallet (se
ogsa Nelson & Platnick 1981, Seberg 1984, Bra-
strup 1984 og Andersen & Muus 1984).

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