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Prefacio

Este libro proporciona una introduccién tedrica y practica a la sistemadtica para estudiantes de
ciencias biolégicas, que incluye conceptos basicos, aspectos histéricos y filoséficos, métodos y
aplicaciones. Mi propdsito es ayudar a los estudiantes a pensar como sistemdticos, mostrdn-
doles cudles son las actividades principales de esta disciplina, discutiendo cuestiones funda-
mentales, definiendo términos, explicando métodos y proponiendo ejercicios de aplicacién.
Pretendo que este libro contribuya a brindar una visién coherente de la prictica sistemadtica en
un momento en que la biodiversidad se encuentra amenazada y donde la sistemdtica propor-
ciona el marco cientifico para analizarla.

Creo que los estudiantes de todas las disciplinas biol6gicas deberian desarrollar la capaci-
dad de responder algunas de las siguientes preguntas: ;Cudntas especies diferentes de plantas,
animales, hongos, algas, bacterias y otros organismos existen en la Tierra? ;Cémo podemos
clasificar esta biodiversidad para comprenderla mejor? ;Cémo se identifican y nombran las
especies y taxones supraespecificos? ;Cémo permite nuestro sistema de clasificacién bioldgica
que incorporemos informacién nueva? ;Cémo se relacionan filogenéticamente los seres vivos
que habitan nuestro planeta? ;Cémo puede un marco filogenético ayudarnos a comprender de
manera mds adecuada los patrones y procesos evolutivos? Creo que si los estudiantes aprenden
a valorar la biodiversidad de nuestro planeta, se involucrardn de manera efectiva en su conser-
vacién y uso sustentable.

Estoy especialmente agradecido a mis estudiantes por su inspiracién. Agradezco a mis co-
legas y amigos Roxana Acosta, Dalton de Sousa Amorim, Axel Bachmann, Fernando Chiang,
Maria Marta Cigliano, Joel Cracraft, Jorge Crisci, Tania Escalante, Marta Fernandez, Oscar
Flores Villela, Pablo Goloboff, Blanca Hern4dndez Bafios, Analia Lanteri, Livia Leén Pania-
gua, Virginia Leén Reégagnon, Jorge Llorente Bousquets, Maria Fernanda Lépez Armengol,
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Isolda Luna Vega, Susana Magallén, Miguel Mancefiido, Adolfo Navarro Sigtienza, Helga
Ochoterena, Gerardo Pérez Ponce de Leén y Claudia Szumik por discusiones estimulantes
a lo largo de casi tres décadas. Agradezco a Adridn Fortino por elaborar la mayor parte de
las ilustraciones. Mi investigaciéon durante los ultimos afios fue apoyada por la Universidad
Nacional Auténoma de México (UNAM), la Comisién Nacional para el Conocimiento y Uso
de la Biodiversidad (Conabio), y el Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia (CONACyT).
En particular, agradezco el apoyo econémico del proyecto PAPIME PE201612 de la UNAM.

Meéxico, D.F., 4 de septiembre del 2012
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Capitulo 1
Introduccion

En diciembre de 1978 Rafael Guzman descubrié un teosinte o maiz salvaje en el cerro San
Miguel, estado de Jalisco, México. Un afio mis tarde, este teosinte fue descrito como una es-
pecie nueva para la ciencia, llamada Zea diploperennis (ltis e al., 1979). Esta nueva especie es
perenne (vive por més de dos afios) y resiste algunas de las enfermedades del maiz (Zea mays).
Asimismo es interfértil con el maiz, por lo que posee gran valor como fuente de germoplasma,
el cual eventualmente permitiria desarrollar un maiz perenne. Casi una década mds tarde, el
drea donde crece Z. diploperennis fue designada por el gobierno mexicano como la Reserva de
la Biosfera Sierra de Manantldn para protegerla junto con otras especies de plantas y anima-
les. El descubrimiento de este maiz salvaje ilustra el enorme nimero de especies beneficiosas
pero aun desconocidas que existen en nuestro planeta. Existen millones de especies de plantas,
animales y otros organismos que son fuentes potenciales de drogas farmacéuticas, alimentos,

madera, fibras y otros productos (Wilson, 1992).

RELEVANCIA GENERAL DE LA SISTEMATICA

La ciencia que se dedica a identificar, clasificar y nombrar especies y taxones supraespecificos
se llama sistemdtica. Puede definirse como el estudio cientifico de la diversidad de seres vivos
y sus relaciones (Simpson, 1961). La sistemdtica formula una gran variedad de preguntas.

Algunas de ellas son las siguientes:

*  ¢Qué es una especie? Una de las preguntas mds basicas que se formulan los sistematicos
estd relacionada con la identificacién. Un ecélogo puede llegar del campo con un espéci-
men de planta y podria preguntarse de qué especie se trata. Después de consultar la biblio-
grafia adecuada o examinar especimenes de un herbario, un sistemdtico puede identificar

la especie y proporcionar su nombre.
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¢ ;Cuiles son las especies mds relacionadas con una especie en particular? Una vez que
conocemos la identidad de una especie podemos tratar de conocer cudles son sus especies
mds afines filogenéticamente. Por ejemplo, nos podria interesar saber si esta especie per-
tenece a un género muy diverso, si se clasifica en una familia determinada, dénde se dis-
tribuyen sus parientes mds cercanos o cudles son las caracteristicas que definen al taxén al
cual pertenece. Todas estas preguntas pueden ser respondidas si disponemos de un sistema
eficiente de informacién, es decir, una clasificacién natural filogenética.

*  ¢Cudntas especies diferentes hay en una muestra? Después de colectar cientos de insectos
en una selva himeda, un entomdlogo necesita separarlos en grupos morfolégicamente
semejantes. Una vez que ha establecido estos grupos, el entomélogo necesita saber si co-
rresponden a especies ya conocidas o representan especies nuevas para la ciencia.

*  ¢Se conoce la ubicacién filogenética de un taxén? Los biogedgrafos, paleontélogos, et6-
logos, bidlogos moleculares y ecélogos pueden requerir un marco filogenético para su
trabajo con el objeto de responder algunas preguntas relevantes. Los sistemdticos proveen

este marco filogenético.

TERMINOS SISTEMATICOS BASICOS
La sistematica posee, como cualquier otra disciplina cientifica, un conjunto de términos bd-
sicos. Aqui presento los términos mds generales; otros mds especificos se tratardn en los capi-

tulos siguientes.

Sistematica y taxonomia
Sistemitica es el estudio cientifico de la diversidad de organismos y sus relaciones (Simpson,
1961). Por relaciones, los sistematicos pueden entender cuestiones diferentes, si bien en la sis-
temdtica moderna se prefieren las relaciones filogenéticas o cladisticas para clasificar los seres
vivos. La sistemdtica es al mismo tiempo la mds elemental y la mds inclusiva de las disciplinas
biolégicas. Es la mis elemental porque los organismos no pueden ser tratados cientificamente
a menos que exista alguna sistematizacién de ellos; y es la mds inclusiva porque retne y sin-
tetiza todo lo que se conoce de los seres vivos: morfologia, fisiologia, ecologia, biogeografia,
etologia, biologia molecular, etc. Estas caracteristicas hacen que la sistemdtica sea el sistema
general de referencia de la biologia (Hennig, 1966). De acuerdo con esta definicién amplia, la
sistemdtica incluye a la taxonomia, la clasificacién, la identificacién y la nomenclatura.

Los objetivos principales de la sistematica son los siguientes (Lanteri ez a/., 2004c; Lips-

comb, 1998; Matile ez al., 1987; Mayr & Ashlock, 1991):



*  Proveer una perspectiva general de la biodiversidad al identificar, describir y nombrar
especies y taxones supraespecificos.

*  Reconstruir la historia filogenética de los seres vivos.

*  Revelar fenémenos evolutivos y proveer las bases para interpretaciones en biogeografia,
ecologia, paleontologia y otras disciplinas.

*  Proveer datos para estudios aplicados en medicina, agronomia, veterinaria, biologia de la
conservacion, etc.

*  Predecir propiedades de taxones recién descubiertos o poco conocidos.

*  Proveer clasificaciones naturales con valor heuristico y explicativo que permitan a los
bidlogos comunicar informacién filogenética.

*  Desarrollar métodos, técnicas y algoritmos para aplicarse en sistemadtica y otras disciplinas.

¢Dénde clasificamos a la sistemdtica en relacién con otras disciplinas biolégicas? En principio,
podemos agrupar a las disciplinas de la biologia en dos campos distintos, de acuerdo con los
tipos de causas que ellas investigan: el estudio de las causas préximas corresponde a la biologia
funcional mientras que el estudio de las causas dltimas corresponde a la biologia evolutiva
(Mayr, 1961, 1982). Las causas préximas son aquellas responsables de emplear la informacién
genética para responder a estimulos ambientales, y se refieren a funciones de los seres vivos y
sus componentes (desarrollo, comportamiento, genética, bioquimica, etc.). Las causas tltimas
son responsables de la evolucién de los programas genéticos; son de indole histérica. Dada esta
divisién bidsica, la sistematica se clasifica naturalmente dentro de la biologia evolutiva.

Un enfoque alternativo clasifica las disciplinas biolégicas de acuerdo con las intenciones
implicitas en la investigacién: la uniformidad de la vida concierne a la biologia general y la
diversidad de la vida concierne a la biologia comparada (Nelson, 1970; Nelson & Platnick,
1981). La biologia general usualmente trabaja con una especie, la cual es considerada como
una herramienta experimental para descubrir propiedades que luego demuestren ser gene-
rales; por ejemplo, cuando se investiga la ecologia poblacional de alguna especie del género
Drosophila. La biologia comparada trabaja con numerosas especies simultineamente, tratan-
do de descubrir patrones generales; por ejemplo, cuando se analizan las relaciones filogené-
ticas de algunas especies de Drosophila. De acuerdo con esta clasificacién, la sistemdtica es
parte de la biologia comparada, junto con la biogeografia, la paleontologia y la embriologia
comparada.

Los autores que enfatizamos la conexién de la sistemdtica con la teoria evolutiva pre-

ferimos ubicarla dentro de la biologia evolutiva, mientras que los autores que enfatizan su
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naturaleza comparativa prefieren ubicarla dentro de la biologia comparada. Sin embargo, esta
distincién es poco importante, ya que en biologia evolutiva los patrones y procesos son expli-
cados con frecuencia refiriéndose a inferencias basadas en estudios comparativos; mds atn, la
biologia comparada es parte de la biologfa evolutiva (Mayr, 1982).

Dentro de la sistemitica existen diferentes especialidades de acuerdo con el taxén estudia-

do. Algunas de las principales son:

*  Virologia: virus

¢  Bacteriologia: bacterias y arqueas
*  DBotdnica: helechos, briofitas, plantas, algas y hongos
*  Pteridologia: helechos

*  Briologia: briofitas

*  Ficologia: algas

*  Micologia: hongos

¢ Protozoologia: protistas

*  Zoologia: animales

*  Malacologia: moluscos

*  Helmintologfa: helmintos

*  Entomologia: insectos

*  Miriapodologia: miridpodos

*  Aracnologia: aricnidos

*  Carcinologia: crusticeos

*  Equinologia: equinodermos

*  Ictiologia: “peces”

*  Herpetologia: anfibios y “reptiles”
¢ Ornitologia: aves

*  Mastozoologia: mamiferos

Taxonomia se refiere al estudio teérico de la clasificacion, incluyendo sus bases, principios, pro-
cedimientos y reglas (Crisci, 1978; Simpson, 1961). Este término fue originalmente acufiado
por de Candolle (1813) para referirse a la teoria de la clasificacién. Simpson (1961) lo empled
correctamente con este significado, pero algunos autores posteriores (por ejemplo, Blackwelder,
1967a) emplean el término taxonomia para referirse a la practica sistematica diaria de identi-

ficar, describir y nombrar. Si bien esto no seria del todo incorrecto, resulta llamativo que mu-



chos de quienes en la actualidad distinguen entre zaxonomia y sistemdtica tratan a la primera
como una actividad de menor relevancia. Otros autores utilizan el término faxonomia en un
sentido mds amplio, equivalente a sistemdtica, en muchos casos empleando ambos términos
indistintamente. Si se considera que ambos términos son sinénimos, entonces por precedencia
histérica deberia preferirse sistemadtica.

En cuanto a la manera correcta de escribir la palabra taxonomia, de Candolle (1813)
utilizé el término francés faxonomie. Aunque ha habido autores que consideran que estd inco-
rrectamente construido (Costa Lima, 1961), las propuestas para reemplazarlo por taxinomia,

taxionomia, taxometria o taximetria no han tenido éxito (Mayr, 1966).

Clasificacion e identificacion

Clasificacién es el ordenamiento de los organismos en grupos o taxones, sobre la base de sus
relaciones (Crisci, 1978; Simpson, 1961). Tradicionalmente se concibe a la clasificacién como
la parte mas relevante de la sistematica (Warburton, 1967). ;Cudl es la informacién contenida
en una clasificacién? Por ejemplo, examinemos la siguiente clasificacién (Morrone & Cuevas,

2009) de un grupo de picudos o gorgojos (Coleoptera: Curculionidae):

Tribu Orthognathini Lacordaire, 1866
Subtribu Rhinostomina Kuschel, 1995
Rbinostomus Rafinesque, 1815
Subtribu Orthognathina Lacordaire, 1866

Sipalinus Marshall, 1943
Mesocordylus Lacordaire, 1866
Orthognathus Schoenherr, 1838

Con base en esta jerarquia, podemos decir que hay cuatro géneros (Rhinostomus, Sipalinus,
Mesocordylus y Orthognathus), agrupados en dos taxones mds inclusivos (las subtribus Rhinos-
tomina y Orthognathina), los cuales a su vez se incluyen en un taxén mds inclusivo (la tribu
Orthognathini). Esta clasificacién nos permite hacer algunas predicciones. Por ejemplo, que
habra algunos caracteres Unicos para cada uno de los géneros, que habrd otros caracteres com-
partidos por los tres géneros de la subtribu Orthognathina y, finalmente, que habri algunos
caracteres compartidos por los cuatro géneros. Por otra parte, si hallamos caracteres comparti-
dos por Rhinostomus'y Sipalinus, o por Orthognathusy Sipalinus, se considerard que ellos ponen

a prueba (contrastan) nuestra clasificacion. Esto significa que las clasificaciones son hipétesis

29



30

a partir de las cuales hacemos predicciones, funcionando como sistemas eficientes de almace-
namiento y recuperacién de informacién (Platnick, 1978).

Durante la historia de la sistematica muchos autores tuvieron por objetivo principal cons-
truir clasificaciones naturales. Sin embargo, lo que ellos entendieron por natural ha variado de
manera notable (Llorente Bousquets, 1990). Algunas de las formas de entender la naturalidad

de las clasificaciones son las siguientes (Blackwelder, 1967a):

*  DBasarse en la filogenia.

*  Agrupar taxones de acuerdo con la mayor cantidad de caracteres en comun.
*  DBasarse en las relaciones genéticas.

. Agrupar taxones a partir de su ancestria comudn.

¢ Reflejar objetivamente las discontinuidades morfolégicas.

*  Reflejar el estado objetivo de los organismos.

*  Permitir el mayor nimero posible de predicciones.

*  Reflejar la naturaleza.

*  Basarse en la evolucién.

*  Agrupar taxones de acuerdo con su similitud.

A partir de Hennig (1966), se considera que una clasificacion natural equivale a una clasifica-
cién filogenética. Esto significa que en una clasificacion natural se reconocen taxones monofi-
léticos, reconocibles a partir de su ancestria comun.

Una clasificacién artificial es cualquier arreglo basado en caracteres superficiales que no
necesariamente expresan relaciones filogenéticas entre las especies. Por ejemplo, si clasificamos
plantas en arbustos, drboles y hierbas, estamos haciendo una clasificacién artificial (aunque
podria ser utilitaria en ciertos contextos como la jardineria o el disefio paisajista).

Identificacién o determinacién se refiere al establecimiento de relaciones de identidad
entre un organismo particular y el taxén al cual pertenece de acuerdo con una clasificacién es-
tablecida previamente (Crisci & Lépez Armengol, 1983). Por ejemplo, si alguien ha colectado
un ratén en el campo y, de vuelta en su laboratorio, emplea la literatura apropiada, lo compara
con especimenes de una coleccién o usa el c6digo de barras de ADN y decide que se trata de
Habromys lepturus, que pertenece a la familia Cricetidae, estd identificando al organismo. El

proceso de identificacién es completamente diferente al de la clasificacién.



Nomenclatura

Es la aplicaciéon de nombres a los grupos de taxones reconocidos en una clasificacién (Simp-
son, 1961). Resulta importante distinguir claramente clasificacién de nomenclatura. Primero
construimos una clasificacion y reconocemos taxones. Luego, les damos nombres (nomencla-

tura) a los taxones reconocidos en el paso anterior.

Jerarquias
Una jerarquia es el marco para la clasificacién biolégica. En ella, existe una secuencia de gru-
pos de niveles diferentes en que cada grupo, excepto el mds inferior, incluye uno o mds grupos
subordinados (Simpson, 1961). Una jerarquia refleja una clasificacion.

Durantes los siglos XVII y XVIII se desarroll6 la jerarquia linneana que consiste en siete

niveles principales:

*  Reino

*  Phylum (zoologia) o division (boténica)
*  Clase

*  Orden

*  Familia

*  Género

*  Especie

Debido al enorme niimero de taxones a ser clasificados, se encontré que estos niveles eran
insuficientes y se propusieron otros. Un ejemplo de jerarquia completa con 22 niveles es el

siguiente (Simpson, 1945):

*  Reino

*  Phylum (zoologia) o division (boténica)

*  Subphylum (zoologia) o subdivisién (botdnica)
*  Superclase

*  Clase

*  Subclase

* Infraclase

*  Cohorte

*  Superorden
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*  Orden

*  Suborden

e Infraorden

*  Superfamilia
e Familia

*  Subfamilia

*  Supertribu

«  Tribu
e Subtribu
*  Género

*  Subgénero
*  Especie

*  Subespecie

Taxdn y categoria
Tax6n es un grupo de cualquier rango que es considerado suficientemente distinto como para
ser reconocido formalmente con una categoria determinada y recibir un nombre (Mayr, 1978).
Operativamente es una unidad terminal o un conjunto de unidades terminales unidas por uno
o mis caracteres en comun. Desde una perspectiva ontoldgica, las especies son linajes y los
taxones supraespecificos son clados o grupos monofiléticos. Algunos ejemplos de taxones son
Animalia (reino), Mammalia (clase), Primates (orden) y Homo sapiens (especie).

Cuando hablamos de taxones, usualmente nos referimos a taxones naturales (Hennig,
1966), lo que significa que se trata de entidades reales que existen en la naturaleza indepen-
dientemente de nuestra habilidad para percibirlos. Con el objeto de dilucidar qué entendemos

por taxones naturales, resulta adecuado hacer la distincién entre grupos monotéticos y polité-

ticos (Beckner, 1958; Frost & Kluge, 1994; Sneath, 1962):

*  Monotético: grupo formado por divisiones légicas sucesivas de modo que la posesién de
un conjunto de caracteres dnicos es condicién necesaria y suficiente para pertenecer al
grupo. Todos los miembros de un grupo monotético poseen todas las caracteristicas que
lo definen.

*  Politético: grupo que contiene organismos que poseen el mayor nimero posible de carac-
teres en comun. No existe un cardcter Unico que resulte esencial para que un organismo

pertenezca al grupo.



Los grupos monotéticos raramente constituyen taxones naturales, excepto quiza por una selec-
cién afortunada de los caracteres usados para una divisién, mientras que los grupos politéticos
son usualmente grupos naturales (Sneath & Sokal, 1973; Stuessy, 1990). En la préctica, si
bien seria deseable tener grupos monotéticos, los grupos politéticos son los reconocidos mds
frecuentemente.

El concepto de taxén natural posee cuatro connotaciones (Wiley, 1981):

*  Los taxones existen aun cuando no haya un sistemdtico para reconocerlos.

*  Dado que existen en la naturaleza, deben ser descubiertos, es decir, que no son creados o
inventados.

*  Los taxones se originan de acuerdo con procesos naturales, por lo que deben ser consis-
tentes con dichos procesos.

*  Cuando un sistemdtico reconoce y nombra un taxén implicitamente reconoce que es un

taxén natural con las tres connotaciones previas.

En relacién con el estatus ontolégico de los taxones naturales (De Luna, 1995; Ghiselin, 1966,
1974,1980; Hull, 1966, 1976; Valencia Avalos, 2009; Wiley, 1980, 1981), existen dos posicio-

nes bdsicas:

*  Que los taxones son clases, es decir, construcciones de nuestra mente, que poseen miem-
bros y que cualquier organismo que cumpla con su definicién pertenecerd a ellos, sin
importar cudl sea su ubicacién espacio-temporal.

*  Que los taxones son individuos, es decir, entidades restringidas espacio-temporalmente,

que poseen cohesion y continuidad, y que participan de procesos naturales.

En el pasado hubo un debate importante entre algunos autores que consideraban a los taxones
como clases y otros que los consideraban como individuos (De Luna, 1995). Las discusiones
mis recientes (Brogaard, 2004; Coleman & Wiley, 2001; Cotterill, 2003; Crane, 2004; Frost,
2000; Gayon, 1996; Reydon, 2003; Rieppel, 1986, 2011; Ruse, 1987; Stamos, 1998) solo se re-
fieren a las especies. Reig (1980) consideré que las especies son sistemas biolégicos individua-
les. Wiley (1980) concluy6 que las especies son individuos, pero los taxones supraespecificos
no son clases ni individuos, sino grupos histéricos derivados de individuos.

Categoria se refiere al rango que recibe un taxén en una clasificacién jerdrquica o su po-

sicién relativa en relacién con otras categorias (Simpson, 1961). Reino, clase, orden y especie
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son categorias. No debemos confundir taxones y categorias: Homo sapiens es un taxén y especie
es la categoria que se le asigna en la actualidad. Otro autor podria aceptarlo como taxdén pero

asignarle una categoria diferente, por ejemplo, subespecie (Homo sapiens sapiens).

EJERCICIO 1

Lleva a cabo una bisqueda de los siguientes pares de términos en Internet:
Sistemdtica — taxonomia.

Clasificacién — identificacién.

Taxén — categoria.

Contrasta dichos términos y determina si se han utilizado correctamente o si existe

alguna confusién.
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RELACIONES SISTEMATICAS

Existe una variedad de significados asociados con el término relacion. Algunos autores lo usan
en un sentido general para referirse a distintos tipos de relaciones (Crisci & Lépez Armengol,
1983; Scrocchi & Dominguez, 1992; Sneath & Sokal, 1973). Otros lo utilizan en un sentido
mis restringido, para referirse solo a relaciones cladisticas o filogenéticas (Simpson, 1961).

Existen cuatro tipos de relaciones (Fig. 1):

L
>

cronisticas

ABC DEF

cladisticas

L.

fenéticas ~

geograficas

Fig. 1. Diferentes tipos de relaciones sistematicas.

Relaciones cladisticas

También conocidas como relaciones filogenéticas o genealdgicas, se refieren a agrupaciones
de taxones de acuerdo con su ancestria comun, la cual es detectada a partir de sinapomorfias
o caracteres derivados compartidos (Cain & Harrison, 1960; Sneath & Sokal, 1973). Las
relaciones cladisticas son las nicas consideradas por los sistemdticos filogenéticos o cladistas

para establecer clasificaciones. En cambio, los sistemdticos evolutivos las combinan con las
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relaciones fenéticas. El concepto de relacién cladistica es relativo (Kitching e# al., 1998). Por
ejemplo, decimos que un taxén B estd mds cercanamente relacionado con un taxén C que con
un tercer taxén A, lo cual se expresa en notacién parentética como (A, (B, C)).

Es importante conocer las diferencias en cuanto al uso del término relacion filogenética
(también equivalente a relacion evolutiva; Farris, 1967). Para los sistematicos evolutivos (por
ejemplo, Mayr & Bock, 2002) este término poseia un significado mds amplio, refiriéndose a
relaciones ancestro-descendientes (relacién cladistica + fenética), mientras que para los siste-
miticos filogenéticos (Hennig, 1966) se refiere solo a relacién cladistica (ancestria comun). Por
ello, en un contexto cladistico o filogenético, es erréneo referirse a relaciones ancestro-descen-

dientes; solo deberiamos hablar de relaciones cladisticas o de ancestria comun.

Relaciones fenéticas

Se refieren a agrupaciones de taxones por similitud global, basadas en todos los caracteres
disponibles (Cain & Harrison, 1960; Sneath & Sokal, 1973). Estas miden la similitud general,
sin consideracién filogenética alguna. Las relaciones fenéticas son las tnicas relaciones consi-
deradas vilidas por los sistemdticos numéricos o feneticistas. Los sistemdticos evolutivos las

combinan con las relaciones cladisticas.

Relaciones cronisticas
Son relaciones entre taxones basadas en la escala de tiempo, la cual frecuentemente se repre-
senta en el eje vertical del cladograma o filograma (Sneath & Sokal, 1973). Se consideran

auxiliares de las demis.

Relaciones geograficas
Toman en cuenta las situacién en el espacio de los taxones analizados (Crisci & Lépez Ar-

mengol, 1983). También se consideran auxiliares de las demas.

DENDROGRAMAS
Los sistemdticos han desarrollado diferentes tipos de diagramas ramificados o arborescentes
para representar las relaciones entre los taxones analizados (Fig. 2). Estos dendrogramas di-
fieren en las relaciones empleadas para construirlos y en la manera en que son interpretados
(Baez et al., 1985; Scrocchi & Dominguez, 1992).

Mayr et al. (1953) introdujeron el término dendrograma para referirse a un diagrama que

indica grados de similitud. Mds tarde, Sokal & Sneath (1963) y Mayr (1978) le dieron una
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Fig. 2. Diferentes tipos de dendrogramas. a-c, filogramas; d, cladograma; e, fenograma; f, cronograma.
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interpretacién mds amplia al término dendrograma para referirse a cualquier tipo de diagrama
ramificado. Hendy & Penny (1984) argumentaron que el término mds general deberfa ser

drbol, pero creo que dendrograma es un término mds neutral, por lo que deberia ser preferido.

Filogramas

Son los diagramas que muestran relaciones cladisticas junto con la cantidad relativa de cambio
(anagénesis) que ha ocurrido en cada rama (Mayr, 1978; Wiley & Lieberman, 2011) (Fig. 2a).
También se conocen como drboles filogenéticos, aunque este término comtnmente se emplea
para los cladogramas. Los filogramas son utilizados por los sistemdticos evolutivos.

Haeckel (1866) fue el primer autor que publicé un drbol filogenético de seres vivos. Sin
embargo, ya se conocian diagramas ramificados semejantes a drboles filogenéticos desde Agas-
siz (1833-1844). Otras variantes desarrolladas en el siglo XX incorporan una escala temporal
(Fig. 2b) o estimados del nimero de especies que constituyen un taxén en diferentes momen-

tos del tiempo (Fig. 2¢).

Cladogramas

Son diagramas ramificados que unen taxones de acuerdo con su ancestria comun, deducida a
partir de sinapomorfias o caracteres derivados compartidos (Camin & Sokal, 1965; Eldredge
& Cracraft, 1980; Mayr, 1965, 1978) (Fig. 2d). En la actualidad los autores suelen referirse
indistintamente a cladogramas y drboles filogenéticos. Los cladogramas son utilizados por los
sistemdticos filogenéticos.

Ha habido muchas discusiones en relacién con la naturaleza de los cladogramas y
filogramas (Kitching ez a/., 1998; Platnick, 1977a; Wiley, 1979a). Los cladogramas son los
diagramas de ancestria comun y los filogramas son los diagramas basados en relaciones
ancestro-descendientes. En cuanto a sus diferencias, resulta util la distincién de O’Hara
(1988) entre crénica e historia. Una cronica es una descripcion de una serie de eventos,
ordenados cronolégicamente, que carece de explicacién causal alguna, mientras que una
historia establece conexiones causales. Asi, los cladogramas serian crénicas y los filogra-
mas, historias. En su sentido mids restringido, un cladograma corresponde a un conjunto de
filogramas (Fig. 3).

Los términos siguientes se utilizan para describir las partes de un cladograma (Page,

1993a; Wiley, 1981) (Fig. 4a):

*  Raiz o nodo basal: base o punto de partida del cladograma.
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Fig. 3. Cladograma y los distintos filogramas que se pueden derivar a partir del mismo. a, cladograma;

b-f, filogramas.

* Componente o nodo interno: punto de ramificacién donde se conectan dos o mds nodos
internos o taxones terminales.

*  Rama interna o internodo: segmento que une dos nodos internos.

*  Rama terminal: segmento que une nodos internos y taxones terminales.

*  Taxon terminal: unidad del andlisis, la cual se sitia en el extremo de una rama terminal y

se conecta con un solo nodo interno o con la raiz.

Un cladograma puede representarse grificamente de maneras diferentes y equivalentes entre
si (Fig. 4a-d). Por ejemplo, se pueden orientar verticalmente, con su origen en la base y las
unidades terminales en la parte superior (Fig. 4a, ) o se pueden orientar horizontalmente, con
el origen a la izquierda y las unidades terminales a la derecha (Fig. 4b). Las ramas se pueden
representar por lineas diagonales (Fig. 4a) o por lineas rectas (Fig. 4b, ¢). Los cladogramas
también se pueden representar en notacién parentética, englobando cada grupo monofilético
entre paréntesis y usando comas (opcionalmente) para indicar taxones hermanos (Fig. 4d).

Los distintos tipos de cladogramas pueden describirse con los siguientes términos:
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A B C D (E—taxénterminal A
rama terminal B

componente Cc

rama interna D

E

a raiz

((A, B), (C, (D, E)))

(AB)(C(DE))
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B E
e
E A B C D E
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Fig. 4. Cladogramas. a, partes de un cladograma; b-c, representaciones graficas alternativas; d, represen-
taciones parentéticas alternativas; e, cladograma no enraizado; f-g, cladogramas politémicos.

*  Cladograma enraizado: el que posee un nodo basal o raiz (Fig. 4a-d).

*  Cladograma no enraizado: el que carece de nodo basal o raiz (Fig. 4e).

*  Cladograma dicotémico, binario o completamente resuelto: cladograma en que cada nodo estd
conectado con dos nodos internos o taxones terminales (Fig. 4a-c).

*  Cladograma politomico o parcialmente resuelto: cladogramas en que uno o més nodos estin
conectados con tres o més nodos internos o taxones terminales (Fig. 4f-g). Una politomia
puede representar dos situaciones (Coddington & Scharff, 1996; Page & Holmes, 1998):
divergencia simultdnea de varios taxones descendientes (llamadas poliromias duras) o in-

certidumbre en las relaciones filogenéticas (llamadas po/itomias blandas).



Fenogramas

Son diagramas ramificados que representan el grado de similitud global entre los taxones
analizados (Camin & Sokal, 1965; Mayr, 1965, 1978) (Fig. 2¢). Los fenogramas fueron usados
por los feneticistas. En la actualidad se emplean ocasionalmente en sistemdtica, especialmente

para analizar variacién intraespecifica.

Cronogramas
Son diagramas ramificados en que las longitudes de las ramas son proporcionales a una escala
de tiempo absoluto (Quental & Marshall, 2010) (Fig. 2f). Los cronogramas se utilizan en

andlisis moleculares en que se han datado linajes (relojes moleculares).

EJERCICIO 2

Las relaciones filogenéticas de las familias australianas de mamiferos marsupiales se
representan utilizando paréntesis de la siguiente manera (Beveridge, 1986):
((Phascolarctidae, Vombatidae), (((Potoridae, Macropodidae), (Burramyidae,
Phalangeridae)), (Pseudocheirididae, (Petauridae, Tarsipeidae)))).

Reconstruye el cladograma correspondiente.

RAZONAMIENTO FILOGENETICO

Una de las implicaciones mds importantes de la sistemadtica filogenética es que las especies
no son independientes, pues se hallan conectadas por ancestria comin y exhiben relaciones
cladisticas, filogenéticas o genealdgicas (Freeman & Herron, 2001). Estas relaciones filoge-
néticas se representan en cladogramas (Fig. 5a), en los cuales dos o mds grupos monofiléticos

que comparten un ancestro comun se denominan grupos hermanos (Hennig, 1966). Dado que

los grupos hermanos evolucionaron a partir de un ancestro comun, poseen la misma edad.

Cada par de grupos hermanos puede ser rotado en un cladograma, sin que se modifiquen sus
relaciones filogenéticas (Fig. Sb-f).

En un cladograma, todos los taxones (incluso aquellos que son fésiles) se colocan en los
extremos de las ramas. La sistemdtica filogenética trata a los ancestros como entidades hipo-
téticas, pues son inferencias deducidas del andlisis filogenético. Esto contrasta con la sistemd-

tica evolutiva, donde algunos taxones, especialmente los fésiles, eran tratados como ancestros
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Fig. 5. Relaciones de grupos hermanos. a, cladograma y grupos hermanos; b-f, variantes del mismo cla-

dograma obtenidas rotando los grupos hermanos.

reales. El hecho que de acuerdo con la sistemitica filogenética todos los taxones deban ser
monofiléticos hace que los ancestros, a partir de los cuales se originaron los taxones, sean siem-
pre parafiléticos y las relaciones ancestro-descendientes resulten imposibles de poner a prueba
(Engelmann & Wiley, 1977; Gaffney, 1979a, b; Gee, 1999).

El pensamiento evolutivo moderno recae tanto en el razonamiento poblacional como
en el razonamiento filogenético (O’Hara, 1997). El razonamiento filogenético (en inglés #ree
thinking) es una habilidad adquirida que requiere de cierto entrenamiento (Sandvik, 2008).
Una manera de contribuir a dicho entrenamiento es examinando un cladograma y formulando

preguntas sobre él. Por ejemplo, en el cladograma de la figura 5a, ¢cudntos grupos monofilé-



ticos posee? La respuesta es cuatro: ABCDE, AB, CDE y DE. ;Cuiles son las especies her-
manas de A, B, C, D y E? La respuesta es: la especie hermana de A es B, la especie hermana
de B es A, las especies hermanas de C son D y E, la especie hermana de D es E, y la especie
hermana de E es D.

El concepto de ancestria comin es fundamental para el razonamiento filogenético. Si
contestaste alguna de las preguntas previas incorrectamente, quizd se deba a que leiste el cla-
dograma como un filograma, interpretando relaciones ancestro-descendientes en lugar de
relaciones de ancestria comun. Otro asunto que siempre deberia ser enfatizado al razonar
filogenéticamente es la arbitrariedad de los grupos parafiléticos y por qué solo son aceptables

los grupos monofiléticos.

EPISTEMOLOGIA DE LA SISTEMATICA

La epistemologia es la rama de la filosofia que reflexiona acerca del origen, naturaleza y limites
del conocimiento. Es un drea donde sistematicos y filésofos de la ciencia han debatido por
décadas. Schuh & Brower (2009) proporcionan una discusion clara de algunos aspectos epis-

temoldgicos de la sistematica. En principio cabe distinguir dos enfoques de la ciencia:

*  Enfoque inductivo: también conocido como enfoque positivista o verificacionista. Esta-
blece que el conocimiento cientifico resulta de la acumulacién de observaciones (Frost &
Kluge, 1994). En la sistemitica, se ejemplifica con la taxonomia numérica o feneticismo.

*  Enfoque hipotético-deductivo: sostiene que el conocimiento cientifico resulta de la formula-
cién de hipétesis que implican ciertas deducciones o predicciones, las cuales son juzgadas
por las observaciones (Farris, 1995; Gaffney, 1979a, b; Kluge, 1999, 2001b; Popper, 1959,
1983, 1985; Rieppel, 2008; Wiley, 1975). Este enfoque proporcionaria un criterio de de-
marcacién entre lo que es ciencia y lo que no lo es. En la sistemitica, se ejemplifica con la

sistematica filogenética.

Dentro de un marco hipotético-deductivo, las observaciones cruciales que son consistentes
con las deducciones corroboran la hipétesis inicial, mientras que las que no lo son rechazan
o contrastan la hipétesis (Fig. 6). Hay cuatro formas de poner a prueba nuestras hipétesis
(Popper, 1959, 1983): consistencia légica, estructura logica, comparacién con otras hipétesis y
contrastacién empirica de sus deducciones. Para llevar a cabo la contrastacién, que es la forma
mids relevante en un contexto filogenético, los sistemdticos filogenéticos aplican el principio

de la parsimonia, el cual consiste en evitar los supuestos ad hoc que permitirian desechar las
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Fig. 6. Enfoque hipotético-deductivo.

observaciones contrarias a las deducciones de la hipétesis (Crisci, 1982; Franz, 2005; Lienau
& DeSalle, 2009; Sober, 1983). Esta parsimonia metodoldgica implica que la hipétesis mds
simple (Kluge, 1984):

*  Provee un modo racional de tratar el problema de la evidencia contradictoria.

*  Evita recurrir al principio de autoridad y a decisiones arbitrarias a priori.



*  Puede someterse a pruebas mds severas.

*  Es mis informativa.

*  Provee las diagnosis mis eficientes.

*  Es mis predictiva y permite identificar entidades naturales.

*  Bajo ciertas condiciones, es probablemente verdadera (como hipdtesis).

Hennig (1966) no empleé el término parsimonia. Farris (1983), sin embargo, demostré cla-
ramente que el principio auxiliar de Hennig, que establece que se debe presumir un origen
comun para caracteres similares en ausencia de evidencia contraria, refleja el principio de la
parsimonia.

La parsimonia permite juzgar a los caracteres sistemdticos de acuerdo con dos propieda-

des (Schuh & Brower, 2009):

*  Consistencia: grado en que un cardcter puede optimizarse en una hipétesis filogenética.
*  Congruencia: grado en que las distribuciones de distintos caracteres concuerdan entre si en

una hipétesis filogenética. También se la conoce como concordancia o consiliencia.

El poder explicativo de una hipdtesis filogenética reposa tanto en minimizar las hipétesis ad
hoc (parsimonia) como en maximizar el acuerdo entre caracteres diferentes (congruencia).

El enfoque hipotético-deductivo no es aceptado por los autores que trabajan con enfoques
probabilisticos, como la verosimilitud maxima (Felsenstein, 1981). Por otra parte, resulta dis-
cutible si el principio de evidencia total (ver capitulo 4) es hipotético-deductivo (Bucknam ez
al., 2006; Lienau & DeSalle, 2010; Rieppel, 2008).
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Capitulo 2
Historia de la sistematica

Muchos de los conceptos utilizados en sistemdtica, en particular aquellos relacionados con las
controversias entre los diferentes enfoques, no pueden entenderse cabalmente sin conocer el
contexto histérico en que surgieron. Por ello, si pretendemos entender la teoria y practica de
la sistemdtica, necesitamos analizar su historia. En este capitulo presento una breve historia

de la sistemadtica.

SISTEMATICA PRELINNEANA
La sistemdatica comenzé cuando los seres humanos comenzaron a comunicarse hace unos mi-
les de afios (Raven, 2004). Antes de la invencién del lenguaje escrito, se utilizaban sistemas de
clasificacién transmitidos oralmente, los cuales podian llegar a poseer cientos de nombres de
plantas y animales. Estos sistemas forman parte de lo que se conoce como taxonomia folk. Por
ejemplo, para las 120 especies de aves que existen en su territorio, los fore de Awande, Nueva
Guinea, reconocen 110 taxones. De estos, 93 son especies reconocidas por la ciencia, nueve son
complejos de especies y ocho representan los sexos dimorficos de cuatro especies de aves del
paraiso (Diamond, 1966; Llorente Bousquets, 1990).

A partir de la comparacién de las taxonomias folk de diferentes culturas, como los tzelta-
les de Chiapas, los mayas de Yucatan, los guaranies de la Argentina y los navajo de los Estados

Unidos de América, entre otros, se han deducido algunos principios generales (Barrera, 1994;
Raven et al., 1971):

*  Todos los lenguajes poseen expresiones lingiifsticas para nombrar taxones.

*  Dichos taxones pueden ordenarse jerdrquicamente de acuerdo con cinco categorias: ini-
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ciador tnico (equivalente al ancestro de todos los seres vivos), forma de vida (equivalente
a las divisiones mayores de los reinos modernos, como los phyla de los animales y las
divisiones de las plantas), género (mds o menos correspondiente a las familias y géneros
modernos), especie (mds o menos equivalente a las especies modernas) y variedad (equi-
valente a subespecie y entidades infrasubespecificas).

*  El taxdn que recibe la categoria de iniciador unico raramente posee nombre.

¢ Los taxones que reciben la categoria forma de vida son escasos, usualmente 5-10.

*  Los taxones genéricos son mds abundantes (unos 500).

*  Las especies y variedades son mucho menos numerosas.

¢ Las especies son nombradas frecuentemente mediante dos palabras, una de las cuales
corresponde al nombre genérico.

*  Las variedades usualmente solo se reconocen para plantas cultivadas.

Barrera (1994) analiz6 los nombres dados por los mayas a numerosos taxones de plantas. En-
contré que, ademds de las cinco categorias tipicas, los mayas reconocian familias, aunque no

les asignaban nombres.

Filosofos y naturalistas griegos

El fil6sofo griego Platén (427-347 a.C.), si bien no contribuyé directamente a la sistemitica,
consider6 el problema de los grupos naturales y su descubrimiento. Platén sefialé la existencia
de cuatro clases de grupos (Nelson & Platnick, 1981; Papavero, 1990):

*  Grupos que son enteros, que poseen partes, pero no son parte de otros.
*  Grupos que son enteros, que poseen partes y que a su vez son parte de otros.
*  Grupos que no son enteros, que no poseen partes, pero que son parte de otros.

° Grupos que no son enteros, que no poseen partes Y que no son parte de otros.

De acuerdo con Platén, las tres primeras clases (equivalentes a grupos monofiléticos) son
naturales y reales, mientras que la cuarta clase (equivalente a grupo no monofilético) no lo es.
Por ejemplo, separar a los griegos de los barbaros —las personas de todas las demds naciones—
implica reconocer a estos ultimos como un grupo no natural.

La historia escrita de la sistemdtica animal comenzé con el filésofo y naturalista griego
Aristételes (384-322 a.C.). En su obra, Aristételes compilé el conocimiento previo de sus
antecesores acerca de la diversidad animal y proporcioné detalles de varios organismos mari-

nos, los cuales observé personalmente o al menos obtuvo a partir de pescadores (Mayr, 1982).



Su obra principal de historia natural es Historia animalium (350 a.C.), donde clasificé a los
animales en Enaima (con sangre) y Anaima (sin sangre). Dentro de los animales con sangre
(vertebrados) distinguié los cuadripedos viviparos con pelo (mamiferos), aves, ballenas, peces,
serpientes y cuadripedos oviparos (muchos reptiles y anfibios). Dentro de los animales sin
sangre (invertebrados) reconocié los Malakia (cefalépodos y crusticeos de concha blanda),
Malacostraca (crusticeos), Testacea (muchos moluscos, equinodermos, ascidias y otros inver-
tebrados marinos) y Entoma (anélidos y artrépodos) (Papavero, 1990; Papavero & Llorente
Bousquets, 1994a). Aristételes ordend a los seres vivos en una serie que partia de la materia
inanimada y llegaba al ser humano. Esta progresién de complejidad creciente ha sido interpre-
tada como una perspectiva evolutiva temprana (Nordenski6ld, 1928) o como la gran cadena del
ser; una fuerza organizativa reconocida por varios siglos (Lovejoy, 1936).

Ha habido algo de controversia acerca de cudles fueron realmente los principios clasifica-
torios que utilizé Aristételes. En sus obras iniciales desarrollé el principio de la division l6gica,
pero en trabajos biolégicos posteriores consideré que estos no eran adecuados para los seres vivos
(Mayr, 1982). La divisién l6gica aristotélica divide la mayor clase observada (el summum genus) a
través de un proceso deductivo en dos o mds subclases subordinadas (las species). Cada especie se
convierte en el género del siguiente nivel inferior, el cual es subdividido en especies, repitiéndose
el proceso hasta que no se puede dividir mds el conjunto menor de especies. Este sistema de
clasificacién descendente puede aplicarse tanto a objetos inanimados como a seres vivos.

La sistemdtica vegetal comenzé con Teofrasto (371-287 a.C.), quien usé la forma de
crecimiento (drboles, arbustos, hierbas, etc.) como criterio de divisién primaria (Theophrastus,
1916). Luego, Pedianus Dioscérides (40-90 d.C.), un médico griego asociado con el ejército
romano, realizé numerosos viajes, en los que adquirié conocimiento acerca de las plantas utiles.
Su obra De materia medica (64 d.C.) contiene descripciones de cientos de plantas, ordenadas

de acuerdo con su uso prictico (medicinal, condimentos, perfumes, etc.).

Bestiarios y herbarios medievales

Durante la Edad Media, especialmente en los dos siglos anteriores a la Era Moderna, se de-
sarrollaron los bestiarios y herbarios, que fueron los precursores de la clasificacién biolégica
(Wilkins, 2009a). Los bestiarios derivan de un texto latino antiguo, el Physiologus, el cual fue
probablemente escrito en el siglo II a.C. (Papavero & Balsa, 1985). Existen varias versiones
del Physiologus escritas en latin y otras lenguas europeas (Clark & McMunn, 1989). Los bes-
tiarios caracterizan e ilustran animales con objetivos moralizantes; por ejemplo, la hormiga es
un simbolo de disciplina y el leén es un simbolo de coraje. Varios animales se convirtieron en

simbolos de ideales cristianos, por lo que fueron ilustrados en libros y representados en obras
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de arte (Charbonneau-Lassay, 1991). Los herbarios compilaron el conocimiento farmacéutico
de las plantas.

El redescubrimiento y traduccién de los escritos de Aristételes hizo posible que autores
posteriores, como Hildegard von Bingen (1098-1179) y Albertus Magnus (1200-1280), se
dedicaran a estudiar la historia natural y escribir acerca de ella. Uno de los diagramas mds
reproducidos en la Edad Media fue el drbol de Porfirio (Nelson & Platnick, 1981; Papavero,
1990; Papavero & Llorente Bousquets, 1994b), que representaba un diagrama ramificado con
seis divisiones dicotémicas. Descubrimientos de naturalistas posteriores mostraron que los

seres vivos eran muy COI’l’lpleOS para ser representados mediante este esquema.

La sistematica en el Renacimiento

El naturalista alemdn Konrad Gesner (1516-1565) comenzé a publicar en 1551 la Historiae
animalium, una enciclopedia monumental de mds de 4000 paginas (Papavero, 1991). A pesar
de que compilé todo lo que pudo hallar acerca de las especies animales, Gesner no estaba
interesado particularmente en la clasificacién, por lo que las especies estaban listadas alfabéti-
camente en cada volumen.

El naturalista francés Pierre Bellon (1517-1564) publicé Histoire de la nature des oiseaux
(1555). Utiliz6 caracteres morfolégicos y ecoldgicos para clasificar las aves en raptoras, acudti-
cas con patas palmadas, de pantano sin patas palmadas, terrestres y arboricolas, enfatizando de
este modo sus adaptaciones al habitat (Mayr, 1982).

El anatomista italiano Andrea Cesalpino (1519-1603) publicé De plantis (1583). Sigui6
a Teofrasto en cuanto a clasificar las plantas en arboles, arbustos y hierbas, pero utilizé la di-
visién légica aristotélica para permitir la identificacién de niveles inferiores (Papavero, 1991).
Cesalpino se dedicé a descubrir caracteres nuevos, aunque su énfasis en la importancia fisiol6-
gica lo llevé en ocasiones a proponer grupos artificiales.

El naturalista britinico John Ray (1627-1705) contribuyé con tratados de boténica, zoo-
logia y teologia natural. En Methodus plantarum nova (Ray, 1682) describié 18,665 especies
de plantas. Ray analizé las zablas propuestas por otros autores para clasificar organismos y
consideré que representaban clasificaciones artificiales, a pesar de que propuso arreglos ta-
bulares para varios grupos de plantas. Una de las contribuciones mds relevantes de Ray es el
haber proporcionado una de las primeras definiciones de especie. En lugar de seguir el pro-
cedimiento usual de elegir a priori caracteres que reflejaran la esencia de un taxén, Ray (1703:

6-7) recomendé que:



El mejor arreglo de las plantas es aquel en que todos los géneros, desde los superiores hasta los
inferiores subordinados a ellos, tengan varios atributos en comiin o concuerden en varias de sus

partes.

El botinico francés Joseph Pitton de Tournefort (1656-1708) se dedicé a estudiar los
géneros de plantas. Formul6 claramente el concepto de género, delimitando y describiendo
698 géneros de plantas, muchos de los cuales fueron mds tarde adoptados por Linneo (Mayr,
1982). La clasificacién de taxones superiores de Tournefort era bastante artificial; sin embargo,
sus procedimientos clasificatorios fueron mds exitosos que los de sus contempordneos.

El naturalista francés René Antoine Ferchault de Réaumur (1683-1757) fue uno de los
entomologos mds importantes del siglo XVIII. Publicé seis volimenes de historia natural de
los insectos, con cientos de observaciones originales. Se percaté de que los grupos naturales
no podian ser identificados a partir de un solo cardcter y, junto con Adanson, fue pionero en el

uso de caracteres diferentes.

SISTEMATICA CLASICA

Entre mediados del siglo XVIII y mediados del siglo XIX hubo un desarrollo importante de
las ideas sistemdticas en Europa. Podemos considerar que este periodo cldsico se inaugura con
la publicacién de Species plantarum de Linneo (1753) y finaliza con la publicacién de On he
origin of species de Darwin (1859).

Carl Linneo

El naturalista sueco Carl Linneo (1707-1778) es considerado el precursor de la sistematica.
En Species plantarum (1753), Linneo describié unas 6000 especies de plantas y en Systema
naturae (1758) describié 4000 especies de animales.

Las contribuciones mds importantes de Linneo incluyen la nomenclatura binominal, las
diagnosis de estilo telegrifico, una terminologia para la morfologia de plantas, el uso de un
lenguaje internacional (latin) y la estandarizacién de las sinonimias y otras cuestiones siste-
miticas (Mayr, 1982; Papavero ez al., 2001b; Stearn, 1959). La nomenclatura binominal es su
mayor logro. Se trata de nombrar las especies mediante dos palabras (binomio), la primera el
nombre genérico, por ejemplo, Musca, y la segunda el nombre especifico o nombre trivial, por
ejemplo, domestica, como en Musca domestica, la mosca comin. Los nombres se asocian con
descripciones genéricas y especificas. Linneo (1753) usé simultdneamente dos tipos de nom-

bres: binominales, como Potamogeton natans, y polinomios diagnésticos, como Potamogeton
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foliis oblongo-ovatis petiolatis natantibus (Stearn, 1959). Linneo consideré que los nombres bi-

nominales se destinaban al uso diario, por lo que debian ser mds ficilmente recordables que los
polinomios, cuyo objetivo era proporcionar los caracteres para distinguir entre si las distintas
especies de un mismo género.

El sistema linneano incluia solo cuatro categorias: clase, orden, género y especie (la ca-
tegorfa familia fue reconocida por Magnol [1689]). Su aplicacién permitié una consistencia
y claridad que estaban ausentes en otros sistemas. Linneo consideraba que clase y orden eran
menos naturales que género y especie, siendo un tanto artificiales. Esto podria representar una
cierta actitud nominalista en relacién con las clases y 6rdenes, pero una aceptacién de la reali-
dad de los géneros y especies (Mayr, 1982).

Para clasificar las especies de plantas, Linneo dio mayor importancia a los caracteres re-
productivos, llamando a su enfoque sisterna sexual. Linneo distinguié 24 clases de plantas,
teniendo en cuenta si las flores eran visibles o no, cuintos estambres y pistilos tenian, si estaban
fusionadas o no, y si los elementos masculinos y femeninos coexistian en la misma flor. Los
nombres linneanos son bastantes graciosos, dado que hacen referencia al amor, matrimonio y
adulterio.Por ejemplo, Monadelphia significa “hermandad de esposos en un mismo matrimo-
nio”, Monoecia “esposos viviendo con sus esposas en la misma casa pero durmiendo en camas
diferentes”y Cryptogamia “matrimonios clandestinos” (Llorente Bousquets, 1990; Papavero e#
al.,2001b). Aunque era bastante artificial, este sistema se utilizé6 mucho para la identificacién
de taxones superiores (Mayr, 1982).

Se ha considerado que el empleo por parte de Linneo de los términos género, especie y
sistema natural reflejaba su enfoque esencialista. Sin embargo, la historiografia reciente ha
mostrado que esto no es correcto (Stamos, 2005; Winsor, 2003, 2006a, b). De acuerdo con la
historia del esencialismo (Cain, 1959; Hull, 1965a, b; Mayr, 1982), Linneo y otros sistemdticos
predarwinianos se encontraban cautivos del esencialismo, heredado de Platén, Aristételes y
los escoldsticos de la Edad Media. El esencialismo es el punto de vista sostenido por Platén
y Aristételes de que la tarea de la ciencia es descubrir y describir la naturaleza verdadera de
las cosas, es decir, sus esencias ocultas (Popper, 1945). Dado que estas esencias son eternas e
inmutables, son incompatibles con una perspectiva evolutiva. Esta historia se habria fragua-
do para contrastar el pensamiento poblacional de Darwin con los autores anteriores, quienes
son conocidos como sipologistas (Winsor, 2006a) o idealistas (Nelson, 1994), pero en realidad
distorsiona los fundamentos histéricos del darwinismo (Winsor, 2006b). De hecho, Linneo
habria malinterpretado el significado que los términos género y especie tenian en la légica aris-

totélica cuando reconocié grupos de géneros ligados por similitud global pero careciendo de



algdn carédcter diagnostico (Cain, 1995). Para Linneo, esencial aparentemente significaba “Gtil
sistematicamente”y al final de su carrera podria incluso haber sido un evolucionista moderado,

pues admiti6 la posibilidad que los géneros se originaran por hibridacién.

EJERCICIO 3

Lee cuidadosamente el siguiente articulo:

Winsor, M. P. 2006. The creation of the essentialism story: An exercise in metahistory.
History and Philosophy of Life Sciences 28: 149-174.

a. Lista las ideas bésicas desarrolladas por la autora.

b. Convierte cada idea en una pregunta.

Comte de Buffon
El naturalista francés George-Louis Leclerc Comte de Buffon (1707-1788) escribié la mo-
numental Histoire naturelle, générale et particuliere (1749-1789) (Papavero e al., 2001c). En
contraste con Linneo y sus seguidores, que enfatizaban la identificacién, Buffon se concen-
tré en tratar de comprender la diversidad biolégica por lo que, en lugar de buscar caracteres
diagnésticos, insisti6 en la importancia de analizar la anatomia interna, el comportamiento y
la distribucién geografica (Mayr, 1982). Este enfoque fue adecuado para el tratamiento siste-
matico de los mamiferos, un grupo con un nimero limitado de especies, que eran ficilmente
identificables. Alrededor de 1749, Buffon comenzé a cambiar su perspectiva de la clasificacién,
admitiendo la posibilidad que hubiera especies relacionadas genealégicamente. Sin embargo,
no estuvo particularmente interesado en la clasificacién pues consideraba que los métodos
convencionales de clasificacién distorsionaban la comprensién real del verdadero orden na-
tural (Eddy, 1994). En sus escritos nunca intenté desarrollar una teoria sistemdtica general
(Mayr, 1982).

Las ideas de Buffon acerca de las especies han sido de particular interés en la historia de

la sistematica (Gayon, 1996; Stamos, 1998; Wilkins, 2009a). Por ejemplo, expresé:

Deberiamos considerar que dos animales pertenecen a la misma especie si, mediante la cdpula,
pueden perpetuarse y preservar la identidad de la especie; y deberiamos considerarlos como per-

tenecientes a dos especies diferentes si son incapaces de producir progenie por los mismos medios

(Buffon, 1765: 10-11).
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Arquetipos y homologia

El término arquetipo se refiere a una imagen original o primordial. En sistemdtica, un arque-
tipo se referia basicamente al plan o estructura fundamental sobre la cual se asumia que un
grupo de animales o plantas habia sido construido. Entre los autores que contribuyeron con
este concepto en el siglo XIX se destacan Johann Wolfgang von Goethe y Richard Owen; en
el siglo XX podemos incluir en este grupo a Agnes Arber, Adolf Naef'y Rainer Zangerl (Sokal,
1962; Williams & Ebach, 2008).

El artista y naturalista aleman Johann Wolfgang von Goethe (1749-1832) acufé el tér-
mino morfologia para referirse a los principios estructurales, la formacién y la transformacién
de los seres vivos. Junto con otros autores, Goethe formulé una perspectiva particular, conocida
como Naturphilosophie, la cual se conecta con la tradicién filoséfica idealista y el movimiento
artistico del Romanticismo (Koerner, 1993). Goethe experimentaba la forma a través de la
observacién de especimenes de todos los estadios y los relacionaba como un todo, deduciendo
un arquetipo. Este arquetipo, basado en el reconocimiento de patrones, es eminentemente
empirico (Remane, 1952; Sokal, 1962) y puede considerarse como un primer paso hacia el
concepto de homologia (Williams & Ebach, 2008).

El paleontélogo inglés Richard Owen (1804-1892) creé el concepto de homologia, ba-
sado en un criterio de similitud, el cual fue mds tarde incorporado a la biologia evolutiva. En
On the archetype and homologies of the vertebrate skeleton (1848), Owen distinguié homologia
especial, general y serial (Panchen, 1994). Es importante destacar que para Owen (asi como
para Goethe), los arquetipos no son entidades metafisicas sino modelos o generalizaciones
(Camardi, 2001; Rupke, 1993).

A comienzos del siglo XX, el zo6logo suizo Adolf Naef (1883-1949) propuso la morfolo-

gia sistemdtica:

Las sistemticas filogenética y natural tratan con la misma materia, y a pesar de que cada
una posee diferentes conceptos bdsicos, ambas disciplinas se pueden reunir en un iinico concepto

porque sus objetivos son similares. Por ello yo he propuesto el nombre de ‘morfologia sistemdti-

ca’.... (Naef, 1921-1923: 7).

El objetivo de Naef fue descubrir relaciones naturales entre taxones que no dependieran de la
embriologfa, filogenia u otro proceso causal (Williams & Ebach, 2008). Naef consideraba que
un drbol filogenético deberia expresar una jerarquia de clases, 6rdenes, familias, etc., con una

regla simple: colocar siempre en el mismo grupo sistemdtico aquellas formas derivadas de un ancestro



comuin (Naef, 1911: 152), reconociendo asi claramente los grupos monofiléticos (Willmann,
2003). Naef (1921-1923) propuso siete criterios de homologia: tres principales (precedencia
sistematica, ontogenética y paleontoldgica) y cuatro auxiliares (correlaciones tipicas, desarrollo
completo, desarrollo monomorfo de partes homénomas y estructuras monomorfas en indivi-
duos de la misma especie).

El paleontélogo suizo Rainer Zangerl (1912-2004) hizo varias contribuciones tedricas a
la morfologia. Definié el plan estructural o Bauplan como la conformidad con un diserio en la
relacion topogrdfica (espacial) de las partes de un organismo con el cuerpo como un todo (Zangerl,
1948: 355) y el morfotipo o tipo como una abstraccion de la diversidad de formas actuales de un
grupo de organismos con un mismo plan estructural (Zangerl, 1948: 357).

Los arquetipos representaron un avance importante en la sistemdtica y la morfologia
(Brady, 1987; Young, 1993). Desafortunadamente, durante la sinfesis moderna de mediados del
siglo XX se consideré que estas ideas idealistas, transcendentales o tipoldgicas se basaban en el
idealismo metafisico, resultando incompatibles con el cambio evolutivo (Amundson, 2002).
A fines del siglo XX varios autores reconocieron que los conceptos de arquetipos, entendidos
como patrones morfolégicos estables, resultan utiles para la sistemdtica (Nelson, 1994; Sokal,
1962; Young, 1993). Algunos historiadores de la ciencia han enfocado este problema como una
disputa entre estructura y funcién (Amundson, 1998; Ochoa & Barahona, 2009; Russell, 1982).
Los estructuralistas privilegiaban el andlisis de la forma orgdnica mientras que los funciona-
listas privilegiaban la adaptacién y el disefio funcional (Amundson, 2002). Muchos estructu-
ralistas no se oponian a la evolucién, incluso en ocasiones interpretaron a los arquetipos como

ancestros.

La sistematica en Francia
El botinico Michel Adanson (1727-1806) rechazé el método tradicional de usar caracteres
Unicos y propuso la utilizacién de la mayor cantidad de caracteres posibles (Papavero ez al.,
2001c). En Familles des plantes (1763-64), Adanson analiz6 la influencia de ciertos caracteres
proponiendo 65 agrupamientos alternativos, cada uno basado en un caricter particular, como
la forma de la corola, la posicion de las semillas o la presencia de espinas (Mayr, 1982). La exis-
tencia de arreglos diferentes mostraba que era imposible basar una clasificacion satisfactoria en
un solo caricter, sugiriendo que los taxones agrupados segiin un mayor nimero de caracteres
deberian reflejar el orden natural.

Las ideas de Adanson fueron ignoradas por la mayor parte de sus contemporineos, quie-

nes se hallaban dominados por la autoridad de Linneo (Mayr, 1982). Afios mas tarde, varios
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sistemdticos llegaron a principios similares de manera independiente y empirica, mas que de-
bido al estudio de su obra. En la segunda mitad del siglo XX, las ideas de Adanson fueron
redescubiertas y analizadas (Nelson, 1979; Sokal & Sneath, 1963; Stafleu, 1963). Sokal &
Sneath (1963) sugirieron que Adanson fue un precursor del feneticismo.

El naturalista Jean Baptiste de Lamarck (1744-1829) hizo numerosas contribuciones sis-
temdticas, clarificando la posicién sistemdtica de varios taxones animales y reconociendo otros
como nuevos. Su contribucién mds importante, Philosophie zoologique (1809), contiene una de
las primeras teorias evolutivas. Sus aportaciones sistemdticas mds relevantes, relacionadas con
el estudio de los animales invertebrados,aparecen en Systéme des animaux sans vertebres (1801),
donde caracterizé los equinodermos y artrépodos, separindolos del antiguo taxén Vermes.
Dentro de los artrépodos, Lamarck distinguié los ardcnidos, crusticeos e insectos.

El botinico Antoine-Laurent de Jussieu (1748-1836) publicé Genera plantarum secun-
dum ordines naturales disposita (1789), donde proporcioné descripciones de todos los géneros
conocidos de plantas, clasificindolos en un centenar de familias, algunas reconocidas por él
por primera vez. En esta obra, Jussieu aplicé un método natural en el cual las plantas seguian
una serie que intentaba reflejar sus relaciones naturales y proporcioné algunos criterios para
construir las series (Stevens, 1994).

El zodlogo George Cuvier (1769-1832) colocd la sistematica animal en una nueva pers-
pectiva a partir de reconocer relaciones basadas en estudios minuciosos de anatomia compara-
da de estructuras internas (Bowler, 1996). Inicialmente, Cuvier dividié los Vermes de Linneo
en seis clases (moluscos, crusticeos, insectos, gusanos, equinodermos y zodfitos). Algunos afios
mis tarde, elevé algunos grupos de invertebrados al mismo rango que los vertebrados, clasi-
ficando los animales en cuatro embranchments: vertebrados, moluscos, articulados y radiados
(Cuvier, 1812). Cuvier (1828) clarificé cudl fue el procedimiento que siguié para clasificar mas
de 5000 especies de peces en familias y géneros (Winsor, 2003). Elegia una especie (la mejor
conocida, la mds interesante o la mds ficil de hallar) y la describia en detalle. Luego, describia
las otras especies del género por comparacién con la primera. Si no era posible encontrar un
cardcter exclusivo de la familia, Cuvier la describia sobre la base del género mds ampliamente
conocido. Este método de ejemplares resulté bastante significativo, porque permitia identificar
grupos naturales, aun siendo politéticos.

El anilisis exhaustivo de la anatomia interna de Cuvier inicié la tradicién de la anatomia
comparada y permitié reconocer taxones vélidos hasta la actualidad. El también estableci6 el
principio de la correlacién de las partes, postulando que los organismos no eran conjuntos

arbitrarios de caracteres, sino que los caracteres estaban correlacionados (Mayr, 1982). Varios



intentos de clasificacién anteriores se habian basado en la cadena del ser, la cual Cuvier mos-
tré que era incorrecta, ya que el sistema natural es ramificado, no linear (Bowler, 1996). Este
nuevo enfoque para comprender el mundo natural sin duda contribuy6 a la creacién del marco

evolutivo darwiniano.

Arreglos y mapas de afinidades
El botinico suizo Augustin Pyrame de Candolle (1779-1841) establecié arreglos circulares

para varios taxones vegetales. De acuerdo con este autor:

Los géneros centrales siguen uno a otro en el orden de sus afinidades de un modo que parece muy
exacto. Esta disposicion circular, muy adaptable a las familias naturales, a mi juicio revela las

analogias claramente y muestra la imposibilidad de establecer una serie linear (de Candolle,

1828: 11).

El arreglo circular de los taxones se extendié luego a lo que se conoce como el enfogue qui-
nario (Swainson, 1834), que consiste en dividir cada grupo en cinco subgrupos ordenados en
un circulo (Papavero & Llorente Bousquets, 1994c). Macleay (1819-1921, 1842) estableci6
clasificaciones quinarias para los peces. Otros autores que también proponian este tipo de
clasificaciones crefan que reflejaban el orden natural. Al criticarlos, Strickland (1841) sugirié
que el sistema natural deberia compararse con un arbol o con un conjunto de rboles y arbus-
tos con diferente grado de crecimiento. La controversia acerca de las clasificaciones quinarias
eventualmente decayd, pues los sistemdticos se vieron influidos por nueva informacién pro-
porcionada por estudios embriolégicos (Nelson & Platnick, 1981). Strickland reemplazé los
arreglos quinarios por mapas de afinidades.

El naturalista britdnico Alfred Russel Wallace (1823-1913), mejor conocido por ser el
codescubridor de la seleccién natural junto con Darwin, hizo algunas contribuciones a la siste-

mitica de aves. En 1856 publicé varios mapas de afinidades de taxones de aves (Fig. 7).

SISTEMATICA DARWINIANA

Charles Darwin

El naturalista britdnico Charles Darwin (1809-1882) es conocido por su teoria de la evolucién
por seleccién natural. Los evolucionistas modernos con frecuencia recurrimos a sus escritos,
dado que en ellos se encuentran las raices del pensamiento evolutivo (Mayr, 1991). Darwin

puede ser considerado como el precursor de la sistematica filogenética (Simpson, 1961), pues
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TROCHILID A,
(Hummers.)

HIRUNDINIDZE.
(Swallows.)

CAPRIMULGIDE.
(Goatsuckers.)

TROGONIDZE. PRIONITID E.
(Trogons.) (Motmots.)
| |
GALBULIDZE, e MEROPIDE, «es CORACIADE,
(Jacamars.) (Bee-eaters.) (Rollers.)
CAPITOmE.
(Puff Birds.) ALCEDINIDE.
(Kingfishers. )
BUCEROTIDA.
(Hornbills.)

Fig. 7. Mapa de afinidades de algunas familias de aves representado por Wallace (1856).

su teoria de la descendencia comun (Darwin, 1859) explica la similitud entre los organismos.

Su teoria de la clasificacién, en el capitulo 13 de On the origin of species, plantea que:

Los naturalistas tratan de ordenar las especies, géneros y familias en cada clase, en lo que se conoce
como el sistema natural. ;Pero qué es lo que significa este sistema? Algunos autores lo consideran
simplemente como un esquema para colocar juntos los seres vivos mds semejantes; o como un
sistema artificial para enunciar, de la manera mds sencilla posible, proposiciones generales, —es

decir, dar con una frase las caracteristicas comunes, por ejemplo, de todos los mamiferos, con otra



las de los carnivoros, con otra las caracteristicas comunes al género del perro, y luego, agregando
una frase simple, dar una descripcion completa de cada tipo de perro. La ingenuidad y utilidad de
este sistema son indisputables. Pero muchos naturalistas piensan que el sistema natural deberia
significar algo mds; ellos creen que éste revela el plan del Creador; pero a menos que se especifique
si el orden es en espacio o en tiempo, o qué significa el plan del Creador, me parece que esto no
agrega nada a nuestro conocimiento... Creo que algo mds estd incluido; y que la propincuidad de
descendencia —la vinica causa conocida de la similitud entre los seres vivos—, es el nexo, oculto

como estd por varios grados de modificacion, que se revela parcialmente a nosotros por nuestras

clasificaciones (Darwin, 1859: 413-414).

Para ilustrar esta aseveracion, Darwin (1859) represent6 un arbol filogenético en el capitulo 4

(Fig. 8) sefialando que:

el sistema natural es genealdgico en su arreglo; pero el grado de modificacion que han experimen-
tado los diferentes grupos debe ser expresado ddandoles diferentes rangos a los asi llamados géneros,

subfamilias, familias, secciones, drdenes y clases (Darwin, 1859: 456).
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Fig. 8. Arbol filogenético representado por Darwin (1859).
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En su primer bosquejo de la teoria de la seleccién natural (1842), Darwin consideré que el
sistema de clasificacién natural deberia basarse en las relaciones genealdgicas. Luego, en su
Monograph on the sub-class Cirripedia (Darwin, 1851, 1854), una contribucién importante a la
sistemitica de percebes (Love, 2002), implicitamente aplicé principios filogenéticos. Discutié
las relaciones sistematicas, estrategias reproductivas, embriologia, variacién intraespecifica y
otros topicos. De acuerdo con las observaciones de Darwin, Ghiselin & Jaffe (1973) pudie-
ron reconstruir una filogenia de los Cirripedia y discutieron sus relacién con la clasificacién
del grupo. En su monografia, Darwin desmembré taxones polifiléticos, generalmente traté
de identificar grupos monofiléticos y solo conservé algunos taxones parafiléticos bien reco-
nocidos por razones de conveniencia. Al describir el sistema natural en The origin of man,

argumento que:

los descendientes de una misma forma deben ser conservados juntos en un mismo grupo, aparte
de los descendientes de cualquier otra forma; pero si las formas parentales estin relacionadas,
también lo estardn sus descendientes, y los dos grupos reunidos deberdn constituir un grupo mayor

(Darwin, 1871: 181).

Ha sido objeto de debate si Darwin enfatizé las relaciones cladisticas como unico criterio para
la clasificacién o si reconocié que las relaciones cladisticas y fenéticas deberian considerarse con-
juntamente. Cronquist (1987) y Mayr (1982) consideraron a Darwin como el fundador de la

sistemadtica evolutiva debido a que habria admitido taxones parafiléticos. De acuerdo con Mayr:

En e/ Origin y en su correspondencia, Darwin insistid una y otra vez en que toda clasificacion
verdadera es genealdgica’ (p. 420), pero que ‘la genealogia por si misma no da la clasificacion’

(Mayr, 1982: 210).

Sin embargo, esta aseveracién de Mayr se basa solo en una frase de una carta que Darwin
escribié a Hooker refiriéndose al botédnico francés Naudin, pero que realmente no brinda sus-
tento a su impresién. El trabajo de Darwin, examinado en un contexto amplio, muestra que
abogo por el uso exclusivo de las relaciones cladisticas para la clasificacién, siendo la similitud
una herramienta para descubrirlas (Padian, 1999). Varios autores (Eldredge & Cracraft, 1980;
Ghiselin, 1985; Ghiselin & Jaffe, 1973; Nelson, 1974b; Padian, 1999) han mostrado que los
procedimientos clasificatorios empleados por Darwin son mds cercanos a los de la sistemdtica

filogenética que a los de la sistemitica evolutiva.



En conclusién, la sistemdtica claramente fue una de las disciplinas sobre las cuales Darwin
basé su teoria. Su experiencia personal como sistemdtico sin duda contribuyd al desarrollo ini-
cial de la teoria evolutiva (Winsor, 2009). Una vez que hubo reconocido la realidad del sistema
natural, Darwin formul6 la teoria de la seleccion natural para explicarlo. Tratar de disminuir
el cardcter revolucionario de las contribuciones de Darwin debido a que no impactaron en la
préctica sistemdtica (por ejemplo, Endersby, 2009; Sneath & Sokal, 1973) definitivamente es

un error lamentable.

Darwinianos germanohablantes

Las ideas darwinianas encontraron un fuerte soporte inicial en Alemania y Austria, destacdn-
dose Matthias Schleiden, Karl Gegenbaur, Richard Hertwig, Moritz Wagner, Fritz Miiller,
August Schleicher, Ernst Haeckel y Felix Anton Dohrn (Bowler, 1996; Montgomery, 1988).
La primera generacién de evolucionistas estaba particularmente interesada en la reconstruc-
cién filogenética, debatiendo los mecanismos inicamente para especular acerca de los procesos
que habrian producido los patrones analizados (Bowler, 1996).

El zodlogo alemédn Fritz Muller (1821-1897) aplicé ideas evolucionistas a sus es-
tudios sistematicos de crusticeos. En Fiir Darwin (1864), proporcioné evidencias de la
evolucidn, analizé el conflicto entre caracteres sustentando distintos agrupamientos (Fig.
9), distinguié entre caracteres primitivos y derivados y discutié el uso de la ontogenia
para polarizar los caracteres (Papavero & Llorente Bousquets, 1996a). También intenté
proponer un édrbol filogenético para los crusticeos (Willmann, 2003). Miiller fue el pri-
mer autor que propuso hipétesis filogenéticas basadas en caracteres y no especulativas

como las de Haeckel. En la quinta edicién de On the origin of species, Darwin adopté los

From the structure of the clasp-forceps: From the presence or absence of the
secondary flagellum :

Al palmata, &c. M. ezxilit, &e. AL Fresnelii. M. palmata, &c. M. exilii, &c. 2. Fresnelit.

Fig. 9. Dos drboles filogenéticos alternativos representados por Miiller (1864).
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descubrimientos de Miiller sobre la incongruencia entre caracteres larvales y adultos, los
cuales mostraban que las relaciones cladisticas y fenéticas no necesariamente coincidian
(Dupuis, 1984).

El lingtista alemdn August Schleicher (1821-1868) argument6 en Die Darwinische Theo-
rie und die Sprachwissenschaft (1863) que los lenguajes modernos evolucionaron de modo simi-
lar al sugerido por Darwin para los seres vivos. En 1853, Schleicher presenté arboles filogené-
ticos para representar la evolucién del lenguaje (Fig. 10). Asimismo, sugirié que la evolucién
de los lenguajes proporcionaba evidencia acerca de la evolucién humana y ayudaba a inferir

su filogenia.
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Fig. 10. Arbol genealdgico de las lenguas indoeuropeas propuesto por Schleicher (1853).



El naturalista alemdn Ernst Haeckel (1834-1919) popularizé la obra de Darwin en Ale-
mania. En Generelle Morphologie der Organismen (1866), presenté una sintesis de las ideas de
Darwin, la Naturphilosophie y Lamarck. Acufié los términos phylum, filogenia, filogénesis, mo-
nofilético y polifilético, y ademds propuso drboles filogenéticos para los reinos de organismos
(Fig. 11), plantas, cnidarios, equinodermos, articulados, moluscos, vertebrados y mamiferos
(Papavero & Llorente Bousquets, 1996). Haeckel consideré que la filogenia era revelada por
la ontogenia (su ley biogenética), la sistemdtica y la paleontologia, lo que constituyen un pa-
ralelismo triple. La filogenia —considerada por Haeckel como la historia paleontoldgica de la
evolucion— es la secuencia linear de etapas morfolégicas que representan la historia evolutiva
de un taxén (Dayrat, 2003). Sus drboles filogenéticos representan las lineas de descendencia.
Para obtener un arbol filogenético, Haeckel elegia una especie como #ronco, representaba los
principales estadios morfolégicos y luego agregaba ramas laterales (Fig. 12). El uso de algunos
términos por Haeckel difiere del uso actual. Por ejemplo, para él monofilia podia significar
derivacion a partir de un solo taxén ancestral, la diferenciacion de varias morfologias a partir
de una forma primitiva o el origen de una estructura anatémica especifica (Rieppel, 2010).
Los drboles de Haeckel son drboles genealdgicos que ilustran las series principales de cambios
morfolégicos y no series de ancestros y descendientes como en los drboles de Darwin. Cabria
concluir que, si bien Haeckel pretendié aplicar principios sistematicos darwinianos, su méto-
do para construir drboles se basaba en una scala naturae revisitada, mds cercana a las ideas de
Lamarck (Dayrat, 2003).

El paleontdlogo ruso Vladimir Kowalevsky (1842-1883) aplic6 los principios haecke-
lianos a la clasificacién de los mamiferos. Kowalevsky (1873) distinguié entre caracteres mds
generales, compartidos por grupos mayores, y caracteres menos generales, compartidos por
grupos menores. Si bien bédsicamente sustentd el reconocimiento de taxones en novedades
evolutivas, cre6 algunos grupos parafiléticos (Willmann, 2003).

El zodlogo alemdn Richard Hertwig (1850-1937) fue discipulo de Haeckel, aunque
luego tom¢ distancia de algunas de sus especulaciones filoséficas. Hertwig (1914) expresé
claramente que el arreglo jerirquico de los taxones en un drbol era una prueba clara de la
evolucién y que, de hecho, un drbol filogenético es la tnica expresién adecuada de la des-
cendencia comun.

Otros autores germanohablantes que aplicaron principios filogenéticos en las primeras
décadas del siglo XX fueron Walter Zimmermann, Anton Handlirsch y Konrad Lorenz. El
botdnico alemdn Walter Zimmermann (1892-1980) es uno de los mds importantes de ellos.

Discutié6 claramente los posibles enfoques alternativos a la sistemdtica filogenética:

65



66

~ _

Myxo-
} mycetes

FPhysarum

Animalia
P T
- Vertebrata™

/,__/v_\
7 Amuy

iota
0l

Tolothuriae,
Fichinida-\
Crinoida”

H(
Coelente=" i
" rata bl
V:'ctacalapzac
Petraca-
lephae j /
50
151 16/

J

o
# 1]

1
hArchephyhon 175 animale

Bd: pmon q (79 Stamme
L¥ed: px y q (3 Stamme)
H, Feld : Ps tq (7 Stamm)

Stellere 3magliche Flille der
universalen Genealogre dar

communis

Monophyletischer
Stammbaum der Organismen
entworfen und gezeichnet von

Organismorum |

Frnst Haeckel . Jena, 1866.

b d

Fig. 11. Arbol genealdgico de los seres vivos representado por Haeckel (1866).

I

—y



a b

Fig. 12. Construccién de drboles segin Haeckel (modificado de Dayrat, 2003). a, filogenia de las espe-
cies; b, etapas morfolégicas de cambio; ¢, incorporacién de ramas laterales.

s Queremos agrupar filogenéticamente, es decir, siguiendo relaciones naturales? ;O queremos
agrupar intuitivamente, siguiendo alguna impresion subjetiva? No tenemos otra posibilidad.
Por supuesto, podemos clasificar enteramente ignorando la filogenia. Sin embargo, debemos ser
conscientes que entonces estaremos forzados a agrupar artificialmente o ‘idealisticamente’; la fi-
logenética es el tinico procedimiento que, a través del acto de agrupar, directamente representa

relaciones naturales (Zimmermann, 1931: 949-950).

Zimmermann defini6 con claridad las relaciones filogenéticas, considerando que dos taxones
estaban mds cercanamente relacionados entre si que con un tercero si el ancestro de ambos
existié mds recientemente que el ancestro de los tres. De acuerdo con é€l, un enunciado filo-
genético que no puede expresarse de esta manera no existe. Esta concepcién fue una de las
fuentes empleadas por Hennig (1950) para construir su definicién de monofilia (Donoghue
& Kadereit, 1992).

Zimmermann (1931) también discutié el uso de la similitud en sistemdtica filogenética,
insistiendo que ésta solo puede ser una medida sustituta de relaciones filogenéticas cuando la
transformacién de los caracteres ocurri6 divergentemente y a tasas constantes (Donoghue &
Kadereit, 1992). Al respecto present6 tres drboles en los que los nimeros en las ramas repre-
sentan la cantidad de cambio y la diferencia entre los pares de taxones se muestra encima entre
paréntesis (Fig. 13). Si la cantidad de cambio ha sido igual, entonces la similitud puede estimar

la relacién filogenética (Fig. 13a), pero si ha sido desigual, ai A, X, y B no divergieron mucho
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Fig. 13. Arboles representados por Zimmermann (1931) para mostrar el efecto de las tasas evolutivas
desiguales. a, igual cantidad de cambio, la similitud refleja relaciones filogenéticas correctas; b, tasa desi-
gual de cambio, con A, X, y B que no divergen demasiado del ancestro; ¢, similitud indica una relacién
filogenética incorrecta entre A y B.

del ancestro (Fig. 13b), la similitud podria conducir a una relacién erronea entre A y B (Fig.
13¢). Zimmermann discuti6 seis criterios para evaluar la polaridad de los caracteres: presencia
en el registro f6sil, ontogenia, correlacién de caracteres, reduccién o pérdida de funcién, con-
clusién andloga y distribucién amplia en un taxén de mayor nivel. El dltimo corresponde a lo
que hoy en dia conocemos como comparacién con el grupo externo.

Las contribuciones de Zimmermann han sido fundamentales para el desarrollo de la sis-
temdtica filogenética, aunque no distinguié explicitamente entre monofilia y parafilia, y parece
no haber apreciado la importancia de las sinapomorfias (Donoghue & Kadereit, 1992). Parti-
cularmente relevante es su reconocimiento de los grupos monofiléticos anidados (Craw, 1992).

El entomélogo austriaco Anton Handlirsch (1865-1935) estudié varios taxones de in-
sectos fosiles y actuales. En Die fossilen Insekten und die Phylogenie der rezenten Formen (1908),
incluyé varios arboles filogenéticos ilustrando relaciones entre 6rdenes y familias. Su represen-
tacién de drboles con todos los taxones como unidades terminales habria de convertirse en el
modelo paradigmitico en los estudios filogenéticos de insectos (Craw, 1992).

El et6logo austriaco Konrad Lorenz (1903-1989) llevé a cabo estudios comparativos de
los patos de la subfamilia Anatinae (Lorenz, 1941, 1953), donde presenté uno de los primeros

esquemas filogenéticos modernos (Fig. 14) con caracteres etolégicos y morfoldgicos definien-
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do los taxones (Willmann, 2003). En opinién de Lorenz (1941), sin una referencia explicita a

la filogenia, el criterio de similitud no puede ser un marcador evolutivo adecuado (Brooks &

McLennan, 1991). En uno de sus articulos expresé:

Tuve la fortuna de recibir un entrenamiento profundo en el proceso de distinguir similitudes

causadas por descendencia comiin de aquellas debidas a la adaptacion paralela ... Quizd deberia

mencionar que este procedimiento me ha llevado a descubrir lo que personalmente considero una

de mis mayores contribuciones a la ciencia. Conociendo el comportamiento animal y habiendo
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sido entrenado en los métodos filogenéticos, pude descubrir que los mismos métodos de compara-
cion y los mismos conceptos de analogia y homologia son aplicables a los caracteres del comporta-

miento y de la morfologia (Lorenz, 1974: 231).

Darwinianos britanicos
En Gran Bretafia, varios autores contribuyeron a la sistemdtica aplicando principios filogené-
ticos darwinianos. Entre ellos destacan Edward Meyrick, James William Tutt y Peter Chalm-
ers Mitchell (Craw, 1992).

El entomélogo Edward Meyrick (1854-1938) trabajé en mariposas, tratando de obtener
una clasificacién que reflejara el orden natural genealdgico. En su estudio de la subtribu Pyrali-

dina, anticipé la ley de Dollo, formulada una década mds tarde:

Me parece iniitil tratar de juzgar el valor de los caracteres para la clasificacion sin una referencia
estricta a los principios de la evolucion. Creo que deberia ser considerado axiomdtico que cuando
un organo ha desaparecido completamente en un género los géneros que derivan de él no pueden

readquirirlo, aunque podrian desarrollar un sustituto (Meyrick, 1884: 277).

El entomélogo James William Tutt (1858-1911) desarrollé principios filogenéticos explicitos
al reconocer la relevancia de la ancestria comun. Incluso proporcioné una definicién filogené-
tica de los géneros naturales (Tutt, 1898).

El zo6logo Peter Chalmers Mitchell (1864-1945) puede considerarse el autor del axioma
filogenético basico segun el cual los grupos monofiléticos se reconocen a partir de sinapomor-
fias (Craw, 1992; Papavero & Llorente Bousquets, 1996b). Mitchell (1901, 1905) llamé a los
caracteres primitivos arquecéntricos'y alos derivados apocéntricos'y postulé que solo los ltimos,
hoy conocidos como sinapomorfias, proveen evidencia de relaciones genealdgicas. A pesar de
sus contribuciones a la sistemdtica filogenética de varios grupos de aves, no proporcioné una
teoria sistemdtica coherente. La relevancia de sus contribuciones fue reconocida por Carolin
(1984), quien llamé Teorema de Mitchell a la idea de utilizar sinapomorfias para reconocer

grupos monofiléticos (Craw, 1992).

Hologénesis
Durante la ltima década del siglo XIX, se organizé un grupo de sistemiticos en torno al
anelidélogo italiano Daniele Rosa (1857-1944), en el Museo di Zoologia de la Universidad de

Turin, en el norte de Italia (Craw, 1992). Este grupo, que incluyé a los entomélogos Ermanno



Giglio-Tos y Achille Griffini y al herpet6logo Mario Peracca (Craw & Heads, 1988), realiz6
varias contribuciones sistemdticas importantes.

En Ologenesi, Rosa (1918) anticipé algunos principios filogenéticos hennigianos. Postulé
que los grupos naturales deberian ser estrictamente monofiléticos, que los grupos parafiléticos
no deberian ser aceptados en una clasificacién natural, el principio de ramificacién dicotémica,
la extincién de la especie ancestral luego de la especiacion y la regla de la desviacién. En rela-

cién con un drbol filogenético (Fig. 15) explicéd que:

Estd claro que, aun sin el conocimiento paleontologico de las conexiones, un conocimiento ade-
cuado de la morfologia de la especies deberia bastar para indicar que el género B estd mds cerca-
namente relacionado con el género A que con el género C; y que, antes de agrupar las 32 especies
en cuatro géneros, seria necesario agruparlas en dos supergéneros’ o subfamilias: AB y CD.'Y
que dentro de cada género seria posible reconocer subgéneros e incluso grupos menores de especies
mds relacionadas entre si. Si este esquema corresponde con la realidad, uno podria concluir que la
distincion entre grupos de igual rango taxondmico no puede ser arbitraria; y que las diferencias
estdn causadas por hiatos en el sistema, causados por extincion. Aun sin extinciones, las distin-
ciones deberian ser claras. Y mientras que podria ser arbitrario considerar al grupo A un género,

ningtin buen sistemdtico combinaria algunas especies del grupo C con AB, y otras especies del

grupo C con D (Rosa, 1918: 138-139).

A B C D

)

Fig. 15. Arbol filogenético representado por Rosa (1918).
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Los principios de Rosa no son considerados relevantes para la sistemdtica moderna; sin
embargo, parecen haber sido importantes para algunas de las discusiones de Hennig (Craw,
1992). Dado que Hennig no cit6 el libro de Rosa, ha habido alguna especulacién acerca de los
paralelismos entre ambos autores (Croizat, 1975; Nelson & Platnick, 1981).

Darwinianos americanos

Varios zo6logos darwinianos de América del Norte y del Sur contribuyeron al desarrollo de la
sistemdtica filogenética a partir de 1860 (Craw, 1992). August Busck, Charles Lewis Camp,
Annette Braun, Joseph Conrad Chamberlain, Herbert Ross y Florentino Ameghino publica-
ron varias revisiones sistemdticas, a menudo con discusiones de indole tedrica.

El entomélogo estadounidense August Busck (1870-1944) reconocié que similitud y ni-
vel de organizacién no necesariamente correspondian a relaciones filogenéticas. En referencia
a un drbol filogenético (Fig. 16), Busck (1909) consideré que seria posible considerar a cada
entidad que hubiera alcanzado el nivel A 0 B como un género o una familia, sin importar que
se originara de las ramas principales I, IT o III. Pero esto seria mecdnico y necesariamente na-
tural, porque la Gnica accién correcta es colocar a las especies a-f en una familia y a las especies
g-0 en otra.

La entomdloga estadounidense Annette F. Braun (1884-1978) distinguié claramente

entre caracteres primitivos, derivados y tnicos (Craw, 1992). Postulé que las palomillas de

a becdefgh ikl m n o

[ I

Fig. 16. Arbol filogenético representado por Busck (1909).



la familia Micropterygidae estaban mds estrechamente relacionadas con el resto de los Lepi-
doptera que con los Trichoptera, donde estudios previos las habian clasificado (Braun, 1919).

El herpetélogo estadounidense Charles Lewis Camp (1893-1975) estableci6 varios crite-
rios para determinar relaciones filogenéticas e introdujo criterios para el pesado de caracteres.
Camp reconoci6 solo grupos monofiléticos y formulé hipétesis filogenéticas basadas en carac-

teres derivados compartidos (Moody, 1985). Consideré que:

Los grupos sistemdticos se establecen primariamente sobre la base de caracteres distribuidos univer-
salmente y exclusivos. La filogenia demanda la consideracion no solo de ellos sino también de algunos

atributos arcaicos, como la persistencia de la notocorda en los vertebrados. .. (Camp, 1923: 332).

Camp (1923) propuso un arbol filogenético para las familias de lagartijas (Fig. 17) donde las
serpientes aparecieron como un taxén muy diversificado dentro de los Sauria (grupo parafilé-
tico). Moody (1985) reanaliz los caracteres de Camp, arribando a un cladograma muy similar
demostrando que este autor emple6 el criterio de la parsimonia.

El entomdélogo estadounidense Herbert Ross (1908-1978) anticipé algunos principios
hennigianos. Ross (1937) presentd una filogenia de los himendépteros Symphyta y en estudios
posteriores continué trabajando en la sistematica filogenética de insectos. También estimulé
varios estudiantes para llevar a cabo andlisis filogenéticos (Craw, 1992).

El paleontélogo argentino Florentino Ameghino (1854-1911) aplicé principios filogené-

ticos darwinianos al estudio de los mamiferos. En Filogenia (1882), estableci6 claramente que:

Segiin nuestros conocimientos zooldgicos actuales, el gran defecto de las clasificaciones cldsicas de
Cuvier, Blainville, Burmeister, Owen, efc., consiste en considerar los grupos actuales, que no son
mds que las extremidades de las ramas de un inmenso drbol reunidas en un tronco comiin por
miles de generaciones fenecidas, como otros tantos grupos zooldgicos perfectamente distintos, sin
ningu’n parentesco con los otros grupos existentes o extinguidos. Y el no tener en cuenta esa suce-
sion de anillos del drbol que unen a los seres actuales con los que poblaron la tierra en otras épocas,
hace que no puedan apreciar en su justo valor los caracteres jerdrquicos de los grupos actuales los

unos respecto a los otros (Ameghino, 1882: 14).

Ameghino discuti6 algunas cuestiones sistemdticas como las dificultades para arribar a una
clasificacion natural, el problema de la especie, caracteres adaptativos, homologia y tendencias

evolutivas. Aplicé su zoologia matemdtica a las férmulas dentales y digitales de varios mamife-
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Fig. 18. Arbol filogenético representado por Ameghino (1882).

ros y las utiliz6 junto con otros caracteres para proponer drboles filogenéticos. Ameghino usé
un drbol hipotético (Fig. 18) para discutir cémo deberian reconocerse los taxones consideran-
do sus caracteres compartidos, los cuales estimé que caracterizaban a los ancestros extinguidos.
Como resulta evidente, en su drbol todos los grupos reconocidos son monofiléticos. Ameghino
proporcioné un drbol filogenético de los primates antropomorfos donde incluyé a Homo junto
con otros taxones actuales y fosiles.

La sistematica darwiniana, tal como fuera practicada desde la publicacién de On the origin
of species hasta la sintesis moderna (1860-1940), fue realizada principalmente por anatomistas y

embridlogos. Ellos estaban mds interesados en reconstruir filogenias que en identificar proce-
sos evolutivos (Bowler, 1996).

La nueva sistematica

Entre 1920 y 1940 algunos sistemdticos realizaron contribuciones al problema de la especie, a
los procesos involucrados en la especiacion (variacién, divergencia, aislamiento y seleccién na-
tural), a la sistemdtica experimental y al empleo de caracteres nuevos (estructura cromosémica,
marcadores genéticos, pautas de comportamiento e indices geogréficos y ecoldgicos) (Cain,
1993; Wheeler, 2008a). Esto formé parte de una tendencia mayormente enfocada al andlisis

de los procesos de cambio evolutivo que los patrones filogenéticos (Amundson, 2002; Cain,
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2009; Myers, 1952). Un ejemplo de este enfoque es el entomélogo estadounidense Alfred
Kinsey (1894-1956) quien, antes de hacerse famoso por sus revolucionarios estudios sobre la
sexualidad humana, trabajé en la sistematica de avispas Cynipidae (Cain, 2009). Kinsey (1929)
se concentr6 en el andlisis fino de poblaciones locales para reconocer subespecies, pues suponia
que éstas se encontraban conectadas por el flujo génico y representaban especies incipientes.

Hacia fines de la década de 1930 este nuevo enfoque experimental comprendia lo siguien-
te (Cain, 1993, 2004):

*  Caracteres obtenidos en el laboratorio (bioquimicos, seroldgicos, cariolégicos, etc.) y mé-
todos cuantitativos

*  Caracteres cuya variabilidad fenotipica podria analizarse experimentalmente

*  Caracteres biolégicos y funcionales, como aquellos que involucran comportamiento, fi-
siologia o ecologia

*  Criterios derivados de pruebas experimentales (como pruebas de hibridacién) y medicio-
nes de flujo génico

*  Pruebas estadisticas

El zodlogo britinico Julian Huxley (1887-1975) publicé en 1940 una coleccién de ensayos
titulada Zhe new systematics. Huxley crefa que el objetivo de la sistemadtica era detectar la evolu-
cién en accion. Entre otras propuestas, Huxley sugirié incrementar el nimero de sistemdticos
en los grandes museos, establecer mejores relaciones entre la sistemdtica y otras disciplinas,
proveer a los museos de laboratorios adecuados y estaciones de campo, aplicar andlisis estadis-
ticos para analizar la variabilidad, analizar posibles caracteres genéticos y seleccionar para su
estudio grupos de interés filogenético (Llorente Bousquets, 1990). Unos afios mds tarde, este

enfoque cristalizé en lo que habria de conocerse como sistemitica evolutiva.

LA SISTEMATICA EN EL SIGLO XX
Durante la segunda mitad del siglo XX se desarrollaron distintos enfoques alternativos como
la sistemitica filogenética, la sistemdtica evolutiva, el feneticismo, la sistemdtica préctica, la

cladistica numérica, el cladismo de patrén y la sistemdtica molecular.

Sistematica filogenética
El entomélogo alemédn Willi Hennig (1913-1976) publicé Grundziige einer Theorie der phyloge-

netischen Systematik en 1950 (una versién preliminar fue publicada en 1936). Las traducciones al



inglés (1966) y al espafiol (1968) se basaron en sendos manuscritos reescritos por Hennig, que
incluyeron discusiones mas detalladas (Dupuis, 1984; Hennig, 1968; Richter & Meier, 1994). El
libro de Hennig (1950) fue poco conocido fuera del dmbito germanohablante (Andersen, 2001).
El enfoque filogenético hennigiano se resume en los siguientes postulados (Wiley, 1981):

*  Las relaciones que proveen la cohesién de los organismos vivientes y extinguidos son las
relaciones cladisticas.

*  Dichas relaciones existen entre individuos de una poblacién, entre poblaciones y entre
especies.

*  Los demas tipos de relaciones se correlacionan con la descendencia genealdgica y solo
pueden comprenderse en un contexto evolutivo.

*  Las relaciones cladisticas entre poblaciones y especies pueden recuperarse teniendo en
cuenta caracteres particulares que las documenten.

*  La mejor clasificacién de los organismos es aquella que refleje exactamente las relaciones

cladisticas entre los organismos.

Hennig (1966) presenté un diagrama (Fig. 19) que ilustra los diferentes tipos de relacio-
nes hologenéticas: relaciones ontogenéticas entre semaforontes (organismos durante cierto
tiempo) dentro de un individuo, relaciones tocogenéticas entre individuos de una especie y
relaciones filogenéticas entre especies. La holomorfologia comparada es el estudio de los ca-
racteres de todos los semaforontes. En relacién con las categorias supraespecificas, Hennig las
representé de dos maneras equivalentes (Fig. 20), empledndolas para discutir su definicién de

grupo monofilético:

un grupo de especies que descienden de una sola especie ancestral y que incluye a todas las especies
que descienden de ella. En resumen, un grupo monafilético contiene fodos los descendientes de un
grupo de individuos que en su momento pertenecieron a una comunidad reproductiva (paten—

cial), es decir a una sola especie (Hennig, 1966: 73).

El sistema jerdrquico estd compuesto por grupos monofiléticos, los cuales se subordinan unos
a otros de acuerdo con la distancia temporal entre sus origenes y el presente (ancestria comun).
Este sistema se establece utilizando la holomorfologia comparada al evaluar los estados de
caracteres plesiomdrfico y apomérfico (aplicando los criterios de precedencia geoldgica, pro-

gresioén corolégica, precedencia ontogenética y correlacion de series de transformacion) y esta-
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bleciendo un esquema de argumentacion con los caracteres apomorficos compartidos (Fig. 21).
Si bien no todas las ideas discutidas en Phylogenetic systematics son originales, como Hennig
mismo lo reconocié al citar extensamente a otros autores, es considerada la obra fundamental
de la sistemitica filogenética (Morrone, 2000).

Los primeros trabajos aplicando principios hennigianos fueron publicados en la Argenti-
na (Craw, 1992), donde a fines de la década de 1940 fueron contratados varios europeos refu-
giados de la Guerra Civil Espafiola y la Segunda Guerra Mundial. Los entomélogos Nikolai
Kusnezov, Martin L. Aczel, Petr W. Wygodzinsky y Francisco de Asis Monrés fueron con-
tratados por el Instituto Miguel Lillo de Tucumén, donde comenzaron a aplicar principios

filogenéticos hennigianos (Willink, 1999).
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Fig. 21. Esquema de argumentacién de la sistemitica filogenética segin Hennig (1966).
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El hingaro Martin L. Aczel (1906-1958) hizo importantes contribuciones a la sistemati-
ca de Diptera. Sus trabajos de revision de las Tylidae sudamericanas (Aczel, 1949,1951) inclu-
yen las primeras aplicaciones filogenéticas explicitas después del mismo Hennig (Craw, 1992).

El ruso Nikolai Kusnezov (1898-1963) trabajé en hormigas (Formicidae). En una revi-

sién del género Pogonomyrmex expreso:

No es posible entender qué diferencia real existe entre un sistema filogenético y un sistema natu-
ral. Lo natural es lo que existe en la naturaleza, y pues en la naturaleza todo estd en desarrollo, el
sistema natural tiene que reflejar las relaciones filogenéticas. No es posible imaginar un sistema

natural ajeno y contradictorio con respecto a la filogenia (Kusnezov, 1951: 239).

El cataldn Francisco de Asis Monrds (1922-1958) public una monografia de los géneros de
Chrysomelidae, en que incluyé cladogramas para los Cerambycoidea, Crioceriformes, Sagri-
nae, Donaciinae y Criocerinae (Monrés, 1959). Resulta interesante su discusién sobre la na-
turaleza parafilética de las Chrysomelidae, dado que las Bruchidae (tradicionalmente tratadas
como una familia distinta) son el grupo hermano de las Sagrinae.

El alemin Petr W. Wygodzinsky (1916-1987) es la figura mis relevante de los hennigia-
nos iniciales. Arribé a la Argentina en 1948 para trabajar en el Instituto de Medicina Regional
de la Universidad Nacional de Tucumadn, en 1954 fue contratado por el Instituto Miguel Li-
llo, y entre 1959 y 1962 fue profesor de la Universidad de Buenos Aires (Schuh & Herman,
1988). En 1962, Wygodzinsky & Coscarén publicaron un articulo sobre Simuliidae (Diptera),
con una discusién filogenética. Ese mismo afio fue contratado por el American Museum of
Natural History de Nueva York como curador del Department of Entomology, donde trabajé
las tltimas décadas de su vida. Alli fue pionero al introducir la sistematica filogenética en los
Estados Unidos de América (Schuh & Herman, 1988; Slater & Polhemus, 1990), en particu-
lar en el American Museum of Natural History donde se desarrollé un grupo de sistematicos
filogenéticos entre quienes destacaron Don Eric Rosen, Gareth Nelson y Norman Platnick.
Durante la década de 1970, estos autores fueron los més importantes en el debate con los sis-
temdticos evolutivos y los feneticistas (Nelson, 1970, 1971a, b, 1972a, b, 1974a, b, 1978, 1979,
1985, 1989a, b; Nelson & Platnick, 1981, 1984; Platnick, 1979, 1982, 1985, 1986; Platnick &
Cameron, 1977; Rosen, 1974, 1984).

En Europa, las ideas de Hennig fueron reconocidas en las décadas de 1950 y 1960 por
Brundin (1966) y Kiriakoff (1959, 1962, 1963, 1966), quienes aplicaron sus principios fi-

logenéticos. El entomélogo sueco Lars Brundin (1907-1993) tuvo un gran impacto en la



sistemitica y la biogeografia. Su revisién y andlisis filogenético de un grupo de Chironomidae
(Diptera) (Brundin, 1966) fueron influidas por los trabajos de Hennig y Léon Croizat (1894-
1982). (Este ultimo, una de las figuras mas controvertidas de la biogeografia del siglo XX, fue
un critico feroz de la perspectiva biogeografica dispersalista [Morrone, 2009].) Brundin (1966)
explicé claramente los métodos filogenéticos hennigianos y discutié la relevancia de los grupos

hermanos en la reconstruccién de la historia biogeografica de un taxén (Fig. 22).
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Fig. 22. Parte del cladograma de la tribu Podonomini, con las dreas habitadas por los taxones terminales
(modificado de Brundin, 1981).
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La reaccién inicial a la sistemitica filogenética de Hennig en América del Norte fue nega-
tiva. Ernst Mayr en particular asumié una actitud muy critica hacia la sistemdtica filogenética,
ala que denominé cladistica o cladismo. A partir de la década de 1970, Mayr publicé una serie
de discusiones sobre las bases y conceptos de la sistematica donde intenté demostrar la supe-
rioridad de la sistematica evolutiva (Mayr, 1974; Mayr & Ashlock, 1991; Mayr & Bock, 2002)

debatiendo con Hennig (1975) y otros sistemdticos filogenéticos.

Sistematica evolutiva

El enfoque conocido como sistemdtica evolutiva fue formulado principalmente por Ernst Mayr
y George Gaylord Simpson, y deriva directamente de la nueva sistemdtica de las décadas de
1920y 1930.

El ornitélogo germano-estadounidense Ernst Mayr (1904-2005) fue uno de los arquitec-
tos de la sintesis moderna de la biologia evolutiva, sustentada en cuatro obras fundamentales:
Genetics and the origin of species (Dobzhansky, 1937a), Systematics and the origin of species (Mayr,
1942), Evolution: The modern synthesis (Huxley, 1944) y Tempo and mode in evolution (Simpson,
1944). Las contribuciones de Mayr a la sistemdtica, biogeografia y en general a la biologia evo-
lutiva son numerosas pero, para los interesados en las bases tedricas de la sistemdtica, considero
que Principles of systematic zoology (Mayr, 1969; versién previa: Mayr ez al., 1953) es la mas
relevante. Este libro fue considerado el mejor libro de sistemitica por décadas; sin embargo,
no se considera un texto balanceado pues omite referencias criticas importantes (Moss, 1971,
Sokal, 1969). La edicién revisada de Mayr & Ashlock (1991) ha tenido un énfasis teérico
mayor. Como posibles causas de la similitud entre taxones diferentes, Mayr (1969) consideré
la separacién reciente, la evolucién paralela y la evolucién convergente (Fig. 23).

Las objeciones principales de Mayr a la sistematica filogenética abarcan los siguientes
puntos (Haffer, 2007; Mayr & Ashlock, 1991; Mayr & Bock, 2002):

*  Definicion de relacion. 1a relacién filogenética solo significa relacién cladistica; Mayr pre-
fiere la relacién genotipica.

*  Definicion de monofilia: Haeckel (1866) acuii6 este término para especies que se supone
descienden de un mismo ancestro, mientras que Hennig (1950) lo restringié para referirse
al conjunto de todas las especies que descienden de un mismo ancestro. Dado que el uso
inicial en realidad engloba lo que Hennig llamé monofilia y parafilia, Ashlock (1971,
1972, 1984) introdujo (sin éxito) el término holofilia para reemplazar la monofilia en el

sentido de Hennig.



ab ab

Fig. 23. Causas de la similitud entre los taxones a y b, discutidas por Mayr (1969). a, separacién reciente;
b, evolucién paralela; ¢, evolucién convergente.

*  Grados vs. clados: los sistemidticos filogenéticos se rehdsan a reconocer grados o grupos
parafiléticos, mientras que los sistematicos evolutivos los reconocen cuando existen inter-
valos morfolégicos importantes ente dos taxones hermanos, cuando hay un grupo muy
rico en especies y cuando un taxén ha pasado a ocupar una zona adaptativa exclusiva.

*  Definicion filogenética de especie: para Mayr, los sistemdticos filogenéticos reconocen espe-
cies formalmente en un cladograma, rechazando que cuando una de las especies descen-
dientes no cambié en relacién con la especie ancestral es debido a que la especie ancestral

no se extinguio.
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*  Categorias: los sistemiticos filogenéticos dan automdticamente la misma categoria a los
grupos hermanos, mientras que los sistemdticos evolutivos consideran también la canti-
dad de cambio para producir clasificaciones mds balanceadas.

*  Clasificacion wvs. cladificacion: para Mayr, la clasificacién deberia combinar genealogia y
similitud para producir clases homogéneas, mientras que la cladificacién de la sistematica
filogenética es exclusivamente genealdgica.

*  Ewolucion de taxones superiores: la evolucion de los taxones superiores se debe al desgaja-
miento (budding) de un taxén parental y la invasién de una nueva zona adaptativa y no por
la divisién (splitting) de la sistemdtica filogenética.

*  Clasificaciones provisionales vs. estandar: las clasificaciones provisionales son utilizadas por
los especialistas y pueden cambiar rdpidamente, mientras que las clasificaciones estdndar
sirven para la comunicacién entre todos los biélogos. Mayr consideraba que los anlisis
filogenéticos podian cambiar clasificaciones estindar bien establecidas y que solo deberian

modificarse después de haberse logrado un soporte amplio.

El mastozodlogo y paleontdlogo estadounidense George Gaylord Simpson (1902-1984) pu-
blicé varias contribuciones a la sistematica (Simpson, 1945,1961; Simpson e al., 1960). Prin-

ciples of animal taxonomy (Simpson, 1961) es la mas importante. Alli expone que:

Reducidos a su minima expresion, los principios esenciales de la taxonomia darwiniana estricta
son los siguientes. Los grupos taxondmicos son el resultado de la descendencia con modificacion, o
de la filogenia en el sentido mds usual. Cada taxdn vdlido posee un ancestro comin. El criferio
mds fundamental aunque no el iinico para definir la categoria de los taxones es la propincuidad
de descendencia. Los caracteres usados en la definicion deben ser interpretados como evidencia de
afinidades filogenéticas y ser evaluados de acuerdo con su probable significado en la propincuidad
de descendencia (Simpson, 1961: 53).

Simpson representa las clasificaciones naturales mediante drboles filogenéticos (Fig. 24). Pre-
senta tres drboles para el orden Carnivora (Fig. 25), donde la clasificacion preferida deja al
orden Creodonta como un grado basal (Fig. 25¢). El libro de Simpson (1961) representa la
presentacién mds clara de sus ideas. Nelson & Platnick (1981) lo consideraron una Biblia
retrospectiva de la sistemética evolutiva.

Las ideas de Mayr y Simpson contrastaron con las seguidas por algunos autores mds

tradicionales que daban una posicién central a las especies (no tratando adecuadamente la



Fig. 24. Diferentes representaciones de arboles segin Simpson (1961). a, Filogenia hipotética; b, dendro-
grama sin dimension temporal; ¢, grupos dentro de grupos.
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Fig. 25. Diagramas presentados por Simpson (1961) para mostrar las diferencia entre tres clasificaciones
posibles del orden Carnivora. a, clasificacién estrictamente horizontal (un grado y un clado); b, clasifi-
cacion estrictamente vertical (cuatro clados); c, clasificacién de compromiso (un grado y un clado). Cr=

Creodonta; Fi= Fissipedia.
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variacién intraespecifica), definian las especies solo basindose en la morfologia y con base en
uno o pocos especimenes, y tenian un gran interés por cuestiones nomenclaturales. Blackwel-
der (1967a) mostré que estos conceptos no estaban basados en evidencia empirica y deberian
considerarse como propaganda. Podemos decir que la sistematica evolutiva es seguida por
autores insatisfechos con la exclusién de los grupos parafiléticos de la clasificacion (Cronquist,
1987; Estabrook, 1986; Hérandl, 2006, 2007, 2010; Stuessy, 1987; Szalay & Bock, 1991).
Es practicada de manera intuitiva, carece de procedimientos analiticos claros y sobresale el
criterio de autoridad del sistemdtico (Lipscomb, 1998; Scotland, 1992a). Una metodologia
evolutiva explicita, conocida como la nueva filética (Stuessy, 1987, 1990), combina en un filo-
grama informacién cladistica y fenética. Stuessy (1990), sin embargo, hubo de admitir que las

relaciones filéticas son determinadas principalmente de manera subjetiva.

Feneticismo
El feneticismo, también conocido como escuela neoadansoniana (Kiriakoft, 1962), taximetria
(Heywood & McNeill, 1964) o taxonomia numérica (Crisci & Lépez-Armengol, 1983; Mayr,
1978; Scrocchi & Dominguez, 1992), es el enfoque que clasifica los organismos de acuerdo
con su similitud global sin tener en cuenta sus relaciones cladisticas (Sneath, 1983). La pers-
pectiva feneticista pretende excluir cualquier tipo de consideracién evolutiva de la sistemdtica
y considera que las clasificaciones filogenéticas no son naturales (Hull, 1970). Sus principales
autores son Robert Sokal, Peter Sneath, F. James Rohlf'y Joseph Camin.

Los principios del feneticismo se resumen de la siguiente manera (Sneath & Sokal, 1973;

Sokal & Sneath, 1963):

*  Cuanto mayor sea el nimero de caracteres en que se basa mejor serd una clasificacién.

*  Todos los caracteres poseen a priori el mismo peso en la descripcién de taxones naturales.

¢ La similitud global entre dos taxones resulta de sus similitudes individuales en cada uno
de los caracteres comparados.

¢ Los taxones pueden reconocerse teniendo en cuenta las correlaciones entre los diferentes
caracteres estudiados.

¢  Las inferencias filogenéticas pueden hacerse a partir de la estructura taxonémica de un
grupo y de correlaciones de caracteres con base en ciertos supuestos acerca de modelos y
mecanismos evolutivos.

*  La sistemitica es una ciencia empirica.

e Las clasificaciones se basan en la similitud fenética.



Sneath & Sokal (1973) discutieron la teoria y los procedimientos seguidos para clasificar. Al
discutir la manera de representar la estructura taxonémica, ejemplificaron cémo obtener un
fenograma (Fig. 26) y llevar a cabo un andlisis de componentes principales (Fig. 27).

A pesar de que algunos historiadores han considerado que el feneticismo representé una
revolucién, por lo general los feneticistas han sido mds cautelosos, refiriéndose a su contribu-
cién como una revisién de la teorfa y practica de la sistemdtica (Sneath & Sokal, 1973) o como
un avance desde Darwin o Linneo (Sneath, 1995). De hecho, los eventos que culminaron con
el desarrollo de la taxonomia numérica pueden considerarse como la consecuencia del incre-
mento en el uso de la estadistica y el desarrollo del cémputo (Jensen, 2009; Stuessy, 1990).

Durante las décadas de 1960-1980 hubo numerosos debates acerca de los méritos y pro-
blemas del feneticismo (Blackwelder, 1964, 1967b; Kiriakoff, 1962; Mayr, 1965; Sattler, 1963;
Sneath, 1961, 1983; Sokal, 1975, 1986; Sokal & Sneath, 1965; Sokal ef al., 1965; Watt, 1968).
Sneath & Sokal (1973) destacaron la capacidad de integrar datos de diferentes fuentes (mor-
foldgicos, fisiolégicos, quimicos, ete.), su mayor eficiencia, y la posibilidad de procesar datos
electrénicamente para crear descripciones, claves, catilogos y otros documentos. Para los criti-
cos, el problema fundamental es que la estimacién de la similitud global mezcla caracteres que
se aplican a diferentes niveles de universalidad del problema analizado (Wiley, 1981). Otro
problema es la posibilidad de obtener diferentes agrupamientos basados en la misma matriz
de datos de acuerdo con los algoritmos empleados, por lo que no se logra la estabilidad y ob-

jetividad pretendidas (Scotland, 1992a).

Sistematica practica

Algunos autores insistieron en que las clasificaciones deberian obtenerse sin referencia alguna
a la filogenia (Blackwelder, 1964, 1967a; Blackwelder & Boyden, 1952; Borgmeier, 1957; Boy-
den, 1973; Darlington, 1971). De acuerdo con este enfoque, que podemos considerar prictico

o atedrico, los objetivos de la sistemdtica son los siguientes (Blackwelder & Boyden, 1952):

*  Participar directa o indirectamente de la tarea de colectar muestras representativas de
todos los organismos actuales y fésiles.

*  Describir dichos organismos en sus caracteres esenciales de la manera mds eficiente po-
sible.

*  Comparar los organismos objetiva y cuantitativamente.

*  Desarrollar procedimientos para elegir los caracteres que permitan agrupar los organis-

mos de acuerdo con su naturaleza esencial.
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Fig. 26. Construccién de un fenograma segin Sneath & Sokal (1973).
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*  Agrupar organismos de acuerdo con los caracteres elegidos en uno o mds taxones y darles
nombres apropiados.

*  Desarrollar claves y otros mecanismos para reconocer e identificar organismos y ayudar a los
no sistemdticos a aprender los nombres y relaciones de los organismos con los que tratan.

*  Ayudar a esclarecer el lugar de la sistemdtica en la biologia y contribuir al entrenamiento

de sistematicos profesionales.

Algunas de las criticas de Blackwelder y otros autores a la sistemdtica evolutiva son validas.

Sin embargo, estos autores no proporcionaron una metodologia sistematica coherente (Nelson

& Platnick, 1981).

Cladistica numérica
El anilisis filogenético es un problema complejo, especialmente cuando tratamos con muchos
taxones y cuando existe conflicto entre los caracteres analizados. Algunos autores han propues-
to métodos numéricos para calcular el cladograma mds parsimonioso (Camin & Sokal, 1965;
Cavalli-Sforza & Edwards, 1967; Edwards, 1996; Edwards & Cavalli-Sforza, 1964; Farris,
1970; Fitch, 1977, 1984; Fitch & Margoliash, 1967; Kluge & Farris, 1969; Sneath & Sokal,
1973; Wagner, 1961, 1984). Las contribuciones mds importantes a la cladistica numérica sin
duda han sido realizadas por Steve Farris (Farris, 1970, 1986, 1989a, b; Farris ez a/., 1982;
Kluge & Farris, 1969). A lo largo de una serie de contribuciones, Farris (1977a,1979a,b, 1980,
1982a, b, 1983; Mickevich & Farris, 1981) formalizé algoritmos numéricos para implementar
la sistemdtica filogenética hennigiana, emergiendo asi la llamada cladistica numeérica, filogenéti-
ca numérica o cladistica cuantitativa (Andersen, 2001). Asimismo, Farris demostré la superiori-
dad de los métodos filogenéticos para obtener clasificaciones mds naturales que las propuestas
por los feneticistas, aun juzgadas con los criterios de estos tltimos (Lipscomb, 1998). En las
ultimas décadas, Pablo Goloboff ha hecho también numerosas contribuciones a la filogenética
numérica (Goloboff, 1991, 1993, 1996, 1998a, b, 2003; Goloboff ez a/., 2008).

La cladistica numérica es una implementacién cuantitativa de la sistemdtica filogenética
de Hennig. No pretende ser un enfoque nuevo o alternativo, como es evidente en las contribu-

ciones de Farris, Goloboff y otros.

Cladismo de patron
A pesar de que la sistematica filogenética fue formulada por Hennig y seguidores como un

enfoque filogenético, algunos autores posteriores sostuvieron que las consideraciones filogené-



ticas a priori son innecesarias para la practica sistemdtica (Brady, 1982, 1983, 1985; De Pinna,
1996; Nelson, 1985, 1989a, b; Nelson & Platnick, 1981, 1984; Patterson, 1980, 1982a, b;
Platnick, 1979, 1982, 1985, 1986; Vergara-Silva, 2009). Estos autores, denominados cladistas
de patron (Beatty, 1982), cladistas transformados (Hull, 1984) o cladistas tericos (Stuessy, 1990),
consideraron que para inferir eficientemente la explicacién causal de un patrén, es mejor no
percibirlo en términos del proceso que lo ha originado. Para estos autores, la principal contri-

bucién de Hennig fue:

...demostrar que el paradigma sintético es inadecuado, mostrando lo dificil que es llegar a alguna
comprension del proceso evolutivo hasta que no se han comprendido los patrones producidos por dicho

proceso, y que aun hoy en dia hemos recién empezado a entender esos patrones (Platnick, 1979: 546).

Los cladistas de patrén resumen sus principios de la siguiente manera (Patterson, 1980; Scot-

land, 1992a):

*  Lajerarquia natural puede ser descubierta y representada por medio de un diagrama ra-
mificado o cladograma.

*  Los caracteres poseen diferente estatus a diferentes niveles jerarquicos; si estin presentes
en todos los miembros del grupo en estudio o poseen una distribucién mds amplia que el
grupo en estudio no indican relaciones.

* La congruencia entre caracteres es el criterio decisivo para distinguir homologia de ho-
moplasia.

*  El principio de la parsimonia maximiza la congruencia entre caracteres.

El cladismo de patrén ha sido criticado ampliamente (Amorim, 2009; Ball, 1983; Brower,
2009; Farris, 2011; Hill & Camus, 1986; Kluge, 2001a, b; Kluge & Strauss, 1985) pero tam-
bién ha habido algunas respuestas defendiéndolo (Brady, 1982; Platnick, 1982). De acuerdo
con Kluge & Strauss (1985), este enfoque confunde la teoria general de la evolucién (des-
cendencia con modificacion) y una hipétesis particular (la seleccion natural). Por otra parte,
algunos autores han argumentado que en realidad los métodos de los cladistas de patrén y los
sistemiticos filogenéticos son los mismos, por lo que seria innecesario reconocer la existencia
de dos enfoques (Carpenter, 1987; Mishler, 1987).

Recientemente, Williams & Ebach (2008) han asociado al cladismo de patrén con la

morfologia idealista y la sistemdtica pre-evolutiva, minimizando el valor de las contribuciones
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de Hennig a la sistemdtica. Esta posicion ha sido considerada “intrigante” (Amorim, 2009),
basada en errores graves (Brower, 2009, 2012; Farris, 2011; Nixon & Carpenter, 2012) ¢ in-
cluso situada fuera del paradigma evolutivo (Wiley & Lieberman, 2011). Las criticas de Farris
(2011, 2012a, b) al cladismo del patrén y a los enunciados de tres taxones (ver capitulo 4) son
demoledoras. A mi juicio, el siguiente pérrafo es suficiente para exponer la naturaleza creacio-

nista de la obra de Williams & Ebach (2008):

La idea de transformacion —que las cosas pueden cambiar, transformarse, convertirse en otras
cosas— por ejemplo, ha sido propuesta en numerosas ocasiones, tanto por evolucionistas como
por no evolucionistas. Sin embargo, la nocion de transformacion es un mito, una historia que los
fientg?cos adoptan, una historia que nos cuenta de seres vivientes z‘mnsforma’ndose en otros seres

vivientes... (Williams & Ebach, 2008: 259).

Sistematica molecular

La dltima década del siglo XX atestigu6 el desarrollo de la sistemdtica molecular, incluyendo
la inferencia filogenética (Avise, 2006; Felsenstein, 2004; Hillis ez al., 1996). Los primeros
métodos de la sistemdtica molecular estimaban distancias genéticas entre organismos, siendo
basicamente fenéticos, pero luego los caracteres moleculares pasaron a ser tratados desde una
perspectiva filogenética del mismo modo que los morfolégicos (Andersen, 2001). Hoy en dia
existen andlisis filogenéticos moleculares para cientos de taxones (Fig. 28). Dentro de la gené-
mica, disciplina que estudia el funcionamiento, contenido, origen y evolucién de los genomas,
en los ultimos afios ha emergido un campo nuevo llamado filogenémica. El objetivo de la
filogenémica es inferir relaciones filogenéticas teniendo en cuenta la informacién de muchos
genes o genomas completos (Delsuc ez al., 2005).

Si bien los métodos basados en el principio de la parsimonia se utilizan con frecuencia en
los andlisis sistemdticos moleculares, existe una tendencia de los autores que los llevan a cabo
a utilizar métodos probabilisticos (verosimilitud méxima e inferencia bayesiana). En muchos
casos, estos métodos se aplican a los mismos conjuntos de datos sin obtenerse diferencias sig-
nificativas en los resultados (Rindal & Brower, 2011).

A pesar de los avances impresionantes en la sistemdtica molecular, varios autores han
criticado algunas tendencias bésicas (Carvalho ez a/., 2008; Carvalho & Ebach, 2009; Crisci,
2006; Mooi & Gill, 2010; Wheeler, 2004). Crisci (2006) ha sefialado que el predominio de
un pensamiento unidimensional pondria en peligro las bases mismas de la sistematica. Si bien

este peligro existe, creo que la utilizacién conjunta de caracteres morfoldgicos y moleculares
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Fig. 28. Anilisis filogenético molecular de algunas especies de vertebrados basado en ADNmt (modifi-
cado de Salemi, 2009).

resulta la perspectiva mds adecuada para la sistemdtica moderna. Hay casos en que los caracte-
res morfolégicos son suficientes y otras en que los moleculares son imprescindibles. Cada caso

amerita una consideracién particular.

LA SISTEMATICA ACTUAL

La interaccién de los enfoques sistemadticos a partir de la segunda mitad del siglo XX se dio

en diferentes episodios:

* La competencia inicial de los enfoques filogenético, evolutivo y fenético que llevé a la

preeminencia del enfoque filogenético.
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*  Eldesarrollo de la cladistica numérica dentro de una perspectiva filogenética con el desa-
rrollo de métodos basados en el principio de parsimonia.
* Laincorporacién de la sistemdtica molecular a la perspectiva filogenética y el desarrollo

de métodos probabilisticos.

En la actualidad la sistemdtica se practica dentro de una perspectiva filogenética, utilizando
métodos basados en parsimonia y probabilisticos, con una relevancia creciente de los caracteres

moleculares.



LECTURAS RECOMENDADAS

Amorim, D.de S.1994. Elementos bdsicos de sistematica filogenética. Sociedade Brasileira de En-

tomologia, San Pablo. Introduccién a los principios basicos de la sistemitica filogenética.

Blackwelder, R. E. 1967. Taxonomy: A text and reference book. John Wiley and Sons, Nueva

York. Introduccién a los principios bésicos de la sistemitica prictica.

Eldredge, N. & J. Cracraft. 1980. Phylogenctic patterns and the evolutionary process: Method and
theory in comparative biology. Columbia University Press, Nueva York. Introduccién a los

principios bésicos de la sistematica filogenética.

Goloboft, P. A. 1998. Principios bdsicos de cladistica. Sociedad Argentina de Botdnica, Buenos

Aires. Presentacién sintética de la cladistica numérica.

Mayr, E. & P. D. Ashlock. 1991. Principles of systematic zoology: Second edition. McGraw-Hill,

Nueva York. Introduccién a los principios bésicos de la sistemdtica evolutiva.

Nelson, G. & N. 1. Platnick. 1981. Systematics and biogeography: Cladistics and vicariance. Co-
lumbia University Press, Nueva York. Introduccién a los principios bésicos del cladismo

de patrén.

Schuh, R. T. & A. V. Z. Brower. 2009. Biological systematics: Principles and applications. Second
edition. Cornell University Press, Nueva York. Presentacién completa de la sistemdtica

filogenética.

Simpson, G. G. 1961. Principles of animal taxonomy. Columbia University Press, Nueva York.

Introduccién a los principios bdsicos de la sistemitica evolutiva.

Sneath, P. H. A. & R. R. Sokal. 1973. Numerical taxonomy: The principles and practice of numer-
ical classification. W. H. Freeman, San Francisco. Introduccién a los principios basicos del

feneticismo.

Wiley, E. O. & B. S. Lieberman. 2011. Phylogenetics: Theory and practice of phylogenetic systemar-

ics: Second edition. Wiley, Nueva York. Presentacién completa de la sistematica filogenética.

95






Capitulo 3






Capitulo 3
Caracteres sistematicos

Todas las tareas sistematicas basicas, como identificar especimenes, describir taxones, realizar
andlisis filogenéticos (ver capitulo 4), construir clasificaciones y revisar taxones (ver capitulo
5), dependen criticamente de los caracteres. La investigacién sistematica requiere evaluar di-
ferentes caracteres y familiarizarse con ellos es una parte importante del entrenamiento de un
sistematico. En este capitulo proveo algunas definiciones y defino brevemente los distintos

tipos de caracteres utilizados en sistemdtica.

HOMOLOGIA

Cléasicamente, el término homologia se utilizé para referirse al mismo drgano o estructura,
cualesquiera sean su forma y funcién, en distintos organismos (Ereshefsky, 2012; Nixon &
Carpenter, 2012; Owen, 1843; Panchen, 1994). En un marco evolutivo, los caracteres homolo-
gos pueden rastrearse a un mismo estado de cardcter en el ancestro comun de los taxones que
lo poseen (Mayr, 1969) o considerarse como una serie de transformacion del mismo estado
de cardcter (De Luna & Mishler, 1996; Nelson, 1994). Para algunos autores, homologia es
la relacién entre los homélogos y no las estructuras homélogas en si mismas (Nelson, 1994;
Rieppel, 1991; Williams, 2004).

Existen dos tipos basicos de homologia (Roth, 1984, 1988):

*  Homologia filogenética: correspondencia entre caracteres u érganos de distintos organis-
mos o taxones. Por ejemplo, las alas de las aves y las patas anteriores de los mamiferos.

*  Homologia iterativa: correspondencia entre diferentes estructuras dentro del mismo in-
dividuo. Incluye la homologia serial (por ejemplo, las diferentes vértebras de una especie
particular de vertebrados) y la repeticién de estructuras (por ejemplo, las hojas de una

misma planta o los pelos de una especie de mamifero).



100

Pruebas de homologia filogenética
Como los enunciados de homologia filogenética son hipétesis, se han propuesto tres pruebas

para ponerlos a prueba (Patterson, 1982c, 1988):

*  Similitud: es la prueba tradicional de homologia y se basa en tres criterios (Remane, 1952):
posicién o relacién topogrifica, similitud estructural especial y conexién entre interme-
dios (transformacién ontogenética). Los dos primeros son los usados con mayor frecuen-
cia. Por ejemplo, si comparamos los organismos de la figura 29, podemos asumir que la
seda 1 en el organismo a es homéloga de la sedas de los organismos b y ¢, porque se sitdan
en la misma placa A. La seda 2 en los organismos a y b es homéloga de la seda 2 en el
organismo ¢, a pesar de que en la ultima hay una sola en lugar de un par, porque se sitdan
sobre la placa B. Para algunos autores la similitud no constituye realmente una prueba de
homologia, aunque permite considerar la posibilidad de poner a prueba un atributo mor-
folégico (Patterson, 1982c). Otros consideran que la similitud no puede ser una prueba
vélida porque la ausencia de homologia puede también implicar similitud (Cracraft, 1981)
o0 a lo sumo que constituye una prueba débil (Bock, 1977).

*  Conjuncion: es la prueba que descalifica como homélogos a dos estados de caricter simi-
lares que se encuentran juntos en el mismo organismo. Por ejemplo, la hipétesis que las
alas de las aves son homdlogas de las patas anteriores de los mamiferos seria incorrecta si
fuera descubierto Pegaso (un caballo alado).

*  Congruencia: es la prueba definitiva de homologia. Si una estructura homéloga es in-
congruente con otras estructuras homologas, se considera que no superé la prueba de
congruencia. Por ejemplo, las alas de las aves y los murciélagos no son homélogas porque

considerar a las aves y los murciélagos como parte de un mismo taxdn seria incongruente

Fig. 29. Organismos hipotéticos para mostrar el concepto de homologia (modificado de Inglis, 1966).



con el conjunto de caracteres que une a las aves con los dinosaurios y con el conjunto de

caracteres que une a los murciélagos con el resto de los mamiferos.

Homologia molecular
Para los caracteres moleculares, la homologia se basa solo en el criterio de similitud (posicién),

dentro del cual podemos distinguir los siguientes tipos de relaciones (Hillis, 1994; Williams,
1992a):

*  Ortologia: secuencias que reflejan la historia de los taxones. Resultan de un evento de
especiacion, siendo las mds utiles para establecer relaciones cladisticas.

*  Paralogia: secuencias que reflejan la historia de los genes. Resultan de un evento de duplica-
cién de un gen y coexisten dentro del mismo organismo, como la familia de las hemoglobi-
nas de los vertebrados.

*  Xenologia: secuencias que reflejan parcialmente la historia de los genes, pudiendo ser in-
congruentes con los organismos que portan los genes. Son resultado de transferencia ho-
rizontal de genes.

*  Paraxenologia: secuencias que difieren de las xendlogas por la presencia de dos o mds
copias de un gen extrafio. Se asume que se originan por duplicacién luego de un evento
de transferencia.

*  Plerologia: secuencias que se componen de partes de otros genes.

CARACTERES Y ESTADOS DE CARACTER

Un carécter es cualquier atributo que varia de un organismo o taxén a otro (Michener & Sokal,
1957). Un estado de cardcter se refiere a uno de los atributos exhibido por un organismo o
taxon en particular (Quicke, 1993; Sneath & Sokal, 1973). Podemos ejemplificar la diferencia
entre ambos de la siguiente manera. Si una especie de escarabajos posee dos tubérculos apica-
les en sus élitros y otra especie posee cuatro, el caricter es “nimero de tubérculos apicales en
los élitros”y los estados de cardcter son “dos”y “cuatro”.

Esta distincién entre los términos cardcter y estado de cardcter no es aceptada por todos los
autores (Sereno, 2007). Algunos (por ejemplo, Blackwelder, 1967a; Mayr, 1969; Mayr ¢f al.,
1953) utilizan caracteres para referirse a los estados de cardcter. Otros usan cardcter para cada atri-
buto (aqui considerado estado de cardcter) y morfoclina o serie de transformacion para dos o mds
atributos relacionados (aqui considerado cardcter) (Hennig, 1966; Rodrigues, 1986). Ashlock

(1985) introdujo el término significante para reemplazar a estado de cardcter.
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EJERCICIO 4
A partir de los siguientes insectos hipotéticos (modificados de Amorim, 1994), obtén

una lista de caracteres y sus correspondientes estados de caricter.




ATRIBUTOS INADMISIBLES COMO CARACTERES

La seleccién de caracteres es un asunto critico para la sistemdtica. Existen algunos atributos
que pueden descartarse a priori como caracteres (Crisci & Lépez Armengol, 1983; Sneath &
Sokal, 1973):

*  Atributos sin significado bioldgico: aquellos que no representan la naturaleza inherente de
los taxones analizados deben descartarse. Algunos son identificados facilmente, por ejem-
plo, los nimeros dados por los colectores o curadores a los especimenes de una coleccién.
Otros deben examinarse con cuidado, por ejemplo, para determinar si resultan de influen-
cia ambiental o representan variacién individual.

*  Atributos correlacionados logicamente: cualquier propiedad que es redundante, porque es la
consecuencia 16gica de otra. Por ejemplo, la presencia de hemoglobina y el color rojo de
la sangre.

*  Atributos correlacionados parcialmente: la dependencia de algunos atributos con otros puede
ser parcial. Por ejemplo, el grado de melanizacién y el color de la piel.

*  Atributos invariantes: deberfamos excluir aquellos atributos presentes en todos los taxones
analizados pues no brindan informacién alguna acerca de relaciones.

*  Correlaciones empiricas: puede ocurrir que dos atributos no estén correlacionados l6gica-

mente, pero si empiricamente. En este caso, seria mas apropiado incluir uno solo.

TIPOS DE CARACTERES
Existen muchas fuentes de caracteres sisteméticos (Crisci & Lépez Armengol, 1983; Mayr &

Ashlock, 1991). Los principales son los siguientes:

Caracteres morfologicos
Los atributos de la morfologia externa son cldsicamente los mas empleados en la sistemitica.
Incluyen desde rasgos superficiales del tegumento hasta la anatomia interna, variando su valor
sistematico en los diferentes taxones. En las ultimas décadas han adquirido preeminencia los
caracteres moleculares porque los morfolégicos solo reflejarian la filogenia parcialmente, de-
bido a las adaptaciones; sin embargo, contindan siendo fundamentales para la identificacién y
clasificacién. Ademds, en plantas y animales f6siles son la tnica evidencia disponible.

La morfologia externa es la fuente mds comun de caracteres morfolégicos. Varios atri-
butos generales como la simetria, repeticién de partes, aspecto general del cuerpo y po-

limorfismos han sido empleados para la clasificacién de los grandes grupos de animales,

103



104

como phyla y clases (Blackwelder, 1967a). A niveles menores también resultan de utilidad
sistematica; por ejemplo, varios de los géneros de gorgojos (Coleoptera: Curculionidae) de
la tribu Listroderini (Fig. 30) pueden distinguirse ficilmente por su morfologia externa.
Dado que la evaluacién de la morfologia externa usualmente implica un grado importante
de subjetividad, se han hecho importantes esfuerzos para la estandarizacién o la descripcién
automatizada (La Salle ez a/., 2009). Por ejemplo, Boury-Esnault & Riitzler (1997) propor-
cionan un tesauro de morfologia de esponjas que puede ayudar a reconocer los caracteres
en el phylum Porifera. Otra evidencia externa es el patrén de coloracién (no el color en si
mismo), el cual puede ser particularmente util para distinguir especies de aves, mariposas y
peces arrecifales (Mayr & Ashlock, 1991). El microscopio electronico de barrido ha permi-
tido incorporar muchos caracteres morfolégicos vilidos, especialmente en microartrépodos,
algas y protistas.

La morfometria proporciona muchos caracteres ttiles, aunque su valor se limita a los
niveles mds inferiores, como especies o grupos de especies (MacLeod, 2008). Por ejemplo,
en la revisién sistematica del complejo de especies de Asynonychus durius (Coleoptera: Cur-
culionidae), Lanteri ef al. (1987) utilizaron 17 caracteres morfométricos para discriminar las
especies (Fig. 31).

La morfologia interna o anatomia proporciona caracteres utiles para los taxones superio-
res (Mayr & Ashlock, 1991). En particular, las estructuras genitales son utilizadas en artrépo-
dos ya que frecuentemente son especificas, aunque hay excepciones (Song, 2009).

La embriologia y los estadios larvales también pueden proveer caracteres importantes. Por
ejemplo, las especies cripticas de los mosquitos de la malaria (complejo de Anopheles maculi-
pennis) fueron descubiertas debido a diferencias en la estructura de los huevos (Mayr, 1969).
En insectos con metamorfosis completa, huevos, larvas, pupas y adultos pueden proporcionar
conjuntos de caracteres diferentes.

La citologia es otra fuente de caracteres morfolégicos. Caracteres de los espermatozoides
han sido empleados para esclarecer las relaciones filogenéticas de los taxones de Curculionoi-
dea (Insecta: Coleoptera) por Burrini e al. (1988).

La cariologia, el estudio de los cromosomas, es otra fuente de caracteres morfoldgicos.
En varios taxones de plantas, la forma y el nimero de los cromosomas han sido utiliza-
dos para discernir entre especies cercanas y para establecer hipétesis filogenéticas. Por otra
parte, taxones supraespecificos pueden diferir en inversiones paracéntricas, translocaciones,
cambios robertsonianos y la presencia de cromosomas supernumerarios (White, 1973). Una

revisién reciente (Dobigny e al., 2004) ha mostrado que los cromosomas proveen caracte-
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Fig. 30. Morfologia externa de cuatro especies de gorgojos de la tribu Listroderini (Coleoptera: Cur-
culionidae). a, Philippius superbus; b, Lamiarbinus aelficus; ¢, Listroderes annulipes; d, Lanteriella microph-

talma (modificado de Morrone & Roig Juiient, 1995).
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Fig. 31. Caracteres morfométricos usados para analizar las especies del complejo de Asynonychus durius
(Coleoptera: Curculionidae). a, antena; b, cabeza, vista anterior; ¢, cabeza, pronoto y élitros, vista dorsal;
d, dpice de la metatibia; e, ventritos, vista ventral.



res utiles para la reconstruccién filogenética, aunque poseen algunas limitaciones. Algunos
caracteres cariolégicos usados en sistemdtica incluyen los siguientes (Margarfa & Lanteri,
2004):

*  Nuamero cromosémico basico (x), nivel de ploidia (n) (haploide, diploide y poliploide)
y cambios que afectan a cromosomas unicos (debido a la fisién de un cromosoma o a
la fusién de dos). Por ejemplo, en la familia Poaceae, las subfamilias se caracterizan por
diferentes nimeros basicos: Bambusoideae tienen x = 12; Arundinoideae x = 9 0 12; Ch-
loridoideae x = 9 0 10; Panicoideae x = 5,9 o 10; y Pooideae x = 7 (Stance, 2000).

¢ Formay tamao de los cromosomas. De acuerdo con la posicién de los centrémeros pode-
mos distinguir cromosomas metacéntricos, submetacéntricos, acrocéntricos y telocéntri-
cos. Por ejemplo, la forma de los cromosomas ha proporcionado caracteres relevantes para
la sistematica de anfibios de la familia Microhylidae (Aprea ez al., 2007).

*  Presencia de inversiones (donde se revierte la direccién de parte de un cromosoma), dupli-
caciones (donde existen copias extras de un cromosoma), translocaciones (donde parte de
un cromosoma se separa y une a otro cromosoma) y deleciones (donde se pierde parte de
un cromosoma). Por ejemplo, Modi (1987) us6 numerosos caracteres cromosémicos para

postular una hipétesis filogenética de los roedores de la familia Arvicolidae.

Caracteres fisiologicos y quimicos

Usualmente se refieren a constantes de crecimiento, tolerancias de temperatura y varios proce-
sos estudiados por la fisiologia comparada. Dado que los caracteres fisiolégicos no se encuen-
tran en especimenes preservados en colecciones y su estudio requiere técnicas especiales, son
raramente empleados en sistemdtica (Mayr & Ashlock, 1991). Lauder (1994) discutié algu-
nos caracteres funcionales de la musculatura de peces con probable importancia filogenética.
Kimball & Campbell (2009) midieron varios atributos fisiolégicos de plantas de las especies
Penstemon newberryi y R davidsonii (Scrophulariaceae) y los usaron para distinguirlas y a sus
hibridos naturales.

Factores de esterilidad genética son aquellos que causan esterilidad cuando especies di-
ferentes (usualmente no relacionadas) se ponen en contacto ¢ hibridan. El grado relativo de
fertilidad en los cruzamientos puede ser un buen cardcter, aunque algunos taxones muestran
interfertilidad aun entre especies de géneros diferentes (Mayr & Ashlock, 1991).

La quimiosistemdtica de plantas comprende estudios de metabolitos secundarios y se

desarroll$ especialmente entre 1965 y 1985. En las dltimas décadas, el analisis de secuencias
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de ADN ha reemplazado el andlisis de metabolitos; sin embargo, la investigacion fitoquimica
continta siendo activa para investigacién farmacolégica (Harborne, 2000). Levin ez aZ. (2003)
examinaron la contribucién filogenética de datos de fragancias para establecer las relaciones

filogenéticas de dos géneros de plantas de la familia Nyctaginaceae.

Caracteres moleculares

A pesar de que los caracteres moleculares pueden ser considerados como caracteres morfo-
légicos a una escala menor (Blackwelder, 1967a), usualmente son tratados como diferentes
de aquéllos. Su uso inicial corresponde a la quimiosistematica, que utilizé proteinas, enzimas,
carbohidratos y otras moléculas que se separaban y caracterizaban empleando técnicas como
la cromatografia. Mis tarde, la serologia proporcioné protocolos estandarizados para comparar
las proteinas de especies diferentes, las cuales mostraban reacciones de anticuerpos mds fuertes
cuanto mds alejadas filogenéticamente eran (Mayr & Ashlock, 1991). En las ultimas décadas
éstas han sido reemplazadas por la secuenciacién de ADN, que permite analizar las secuencias
exactas de nucledtidos o bases en segmentos de ADN o ARN extraidos por medio de diferen-
tes técnicas (Felsenstein, 2004; Hillis ez al., 1996; Page & Holmes, 1998). Los taxones cerca-
nos poseen generalmente un mayor grado de semejanza en la estructura molecular del ADN,
ARN vy proteinas, mientras que aquellos taxones mds lejanamente relacionados muestran un
patrén diferente.

Los avances en el campo de la sistemdtica molecular han sido posibles gracias al desarrollo
de varias técnicas (Page & Holmes, 1998). La clonacién de genes consiste en aislar y purificar
fragmentos de ADN que tienen el gen que nos interesa. Estos fragmentos son insertados en
secuencias portadoras llamadas vectores de clonacién, como plasmidos (elementos de ADN
no cromosémico que se encuentran en bacterias y que se replican), bacteriéfagos (virus que
infectan bacterias), césmidos (pldsmidos que contienen secuencias de bacteriéfagos) y YACs
(cromosomas artificiales de levaduras). El hibrido del vector de clonacién y el gen insertado,
llamado ADN recombinante, se inserta luego en una bacteria donde es amplificado para pro-
ducir una gran cantidad de moléculas idénticas.

E1 ADN también puede ser amplificado directamente utilizando la reaccién en cadena de
la polimerasa (PCR por sus siglas en inglés), la cual genera millones de copias idénticas (Es-
pinosa Asuar, 2007). Esta técnica (Fig. 32) utiliza cebadores o primers designados para unirse
a los extremos de la secuencia de interés que se mezcla con el ADN analizado, la enzima AD-
N-polimerasa y desoxirribonucleétidos libres (A, C, G y T) y se corre en un termociclador. En

un ciclo inicial las hebras del ADN se desnaturalizan, es decir, se separan a altas temperaturas,
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Fig. 32. Etapas de la reaccién en cadena de la polimerasa (PCR). a, ADN original; b, desnaturalizaciéon
para separar las hebras de ADN; c, alineamiento o unién del cebador a su secuencia complementaria; d,
extensién de la cadena mediante la ADN-polimerasa; e, ciclo 2 (cuatro moléculas de ADN); f, ciclo 3

(ocho moléculas de ADN).
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el cebador se les une a temperaturas menores y el ADN es sintetizado por la ADN-polimerasa.
En 25-40 ciclos posteriores se incrementa el nimero de copias porque cada nueva copia del
ADN actia como un molde nuevo (reaccién en cadena).

Cuando se han purificado grandes cantidades de ADN es posible analizarlas. Las enzi-
mas de restriccién son enzimas especiales de bacterias que cortan el ADN en ciertos sitios
de reconocimiento o restriccion. Los fragmentos de ADN producidos por estas enzimas de
restriccién son entonces separados usando electroforesis, la cual consiste en separar sustancias
por su carga, peso molecular y configuracién al correrlas por un campo eléctrico en gel de aga-
rosa o poliacrilamida. Esto se conoce como andlisis de Polimorfismos de Longitud de Cadenas
de Restriccién (RFLP por sus siglas en inglés) (Quicke, 1993). El paso final es determinar el
orden de las bases en las secuencias, para lo cual existen aparatos de secuenciacién automadtica
que reconocen las cuatro bases y pueden ser leidos directamente porque las representan picos

de diferentes colores.

Caracteres etolégicos

El comportamiento representa una fuente muy importante de caracteres en la sistemdtica
de animales, siendo incluso superior a la morfologia para analizar especies cripticas, es decir,
aquellas que a pesar de estar aisladas reproductivamente son indistinguibles por su morfologia
(Eldredge & Cracraft, 1980; Mayr, 1978; Quicke, 1993). El comportamiento, sin embargo, no
puede ser estudiado en especimenes preservados y es intermitente en los organismos vivos, que
pueden exhibir pautas de comportamiento solo durante una parte del dia o durante la estacién
reproductiva (Mayr & Ashlock, 1991).

Kahl (1971, 1972) llevé a cabo estudios comparativos del comportamiento de especies de
cigtiefias (Ciconiidae), descubriendo similitudes en el comportamiento de cuatro especies (Myc-
teria americana, Ibis ibis, I. leucocephalus e I. cinereus). McLennan & Mattern (2001) combinaron
caracteres morfoldgicos y etoldgicos en el anlisis filogenético de los peces de la familia Gaste-
rosteidae. Blackledge e# a/. (2009) analizaron la evolucion de la construccién de telarafias en un
contexto filogenético. El cortejo y los mecanismos de aislamiento son utiles para estudiar varios
taxones de animales. La comparacién de los cantos de ranas ha incluso permitido reconocer
especies nuevas (Mayr, 1969). En este sentido, existen técnicas para grabar sonidos y traducirlos
en sonogramas y oscilogramas (Fig. 33) que pueden presentarse al describir especies (Glaw ez al,
2000) y también métodos de procesamiento automdtico de los sonidos (Agranat, 2009).

Algunos caracteres etoldgicos utilizados en sistematica incluyen (Avise, 2006; Wenzel,

1992):
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Fig. 33. Sonograma y oscilograma del canto de Mantidactylus kathrinae (Amphibia: Ranidae). a, sono-

grama; b, oscilograma.
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¢ Locomocién y rituales: aves y mamiferos
*  Cortejo: dipteros y aves

*  Cantos: grillos y pinzones

*  Ecolocacién: ballenas

* Limpieza: insectos

*  Arquitectura: arafias y avispas

Caracteres ecologicos

Cada especie posee un nicho ecolégico (Fig. 34), el cual difiere de los de las especies afines en
preferencia alimentaria, estacién reproductiva, tolerancia a factores fisicos y resistencia a de-
predadores, competidores y patégenos (Soberén & Peterson, 2005; Vizquez, 2005). Un buen
numero de especies cripticas de insectos han sido descubiertas gracias a diferencias en sus
plantas huéspedes.

Los datos parasitolégicos consisten en el huésped de cada especie de parésitos y en los
parasitos de cada especie de huéspedes (Blackwelder, 1967a). En ocasiones se han descubierto
especies nuevas debido a que albergan parésitos diferentes. Por otra parte, datos filogenéticos
de parisitos han ayudado a clarificar las relaciones filogenéticas de sus huéspedes (Verneau ez

al., 2002).

Caracteres biogeograficos
La distribucién geogrifica puede ser 1til para clarificar problemas sistemdticos y para formu-
lar y contrastar hipétesis de especiacion. Los sistematicos se interesan particularmente en los
patrones biogeogrificos generales, los cuales pueden permitir la caracterizacién de taxones
supraespecificos, y en la alopatria-simpatria, que permite ayudar a decidir si dos o mds pobla-
ciones son coespecificas o no.

Los patrones biogeograficos generales constituyen la base de las regionalizaciones bio-
geogrificas. La siguiente regionalizacién mundial en reinos y regiones (Morrone, 2002) puede

ayudar a caracterizar la distribucién de taxones supraespecificos (Fig. 35):
yu praesp g

*  Reino Holdrtico: Europa, Asia al norte de los Himalayas, norte de Africa, América del
Norte (excluyendo el sur de la Florida) y Groenlandia. Desde una perspectiva paleogeo-
grafica, corresponde al paleocontinente de Laurasia y comprende dos regiones: Nedrtica

(Canadd, Estados Unidos y norte de México) y Paledrtica (Eurasia y Africa al norte del
Sahara).



Fig. 35. Regionalizacién biogeogrifica mundial. a-b, reino Holértico: a, regién Nedrtica; b, regién Pa-
ledrtica; c-f, reino Holotropical: ¢, regiéon Neotropical; d, region Afrotropical; e, regién Oriental; f, region
Australiana Tropical; g-1, reino Austral: g, regién Andina; h, regién Capense; i, regién Neoguineana; j,
region Australiana Templada; k, region Neozelandesa; 1, region Antértica.

*  Reino Holotropical: basicamente las dreas templadas del mundo, entre los 30° LS y los 30°
LN, que corresponden a la porcién oriental del paleocontinente de Gondwana. Com-
prende cuatro regiones: Neotropical (América del Sur tropical, América Central, centro y
sur de México, las Antillas y el sur de la Florida), Afrotropical o Etiépica (Africa central,
peninsula Ardbiga, Madagascar e islas del Océano Indico), Oriental (India, Himalayas,
Burma, Malasia, Indonesia, Filipinas e islas del Pacifico) y Australiana Tropical (noroeste
de Australia).

*  Reino Austral: dreas templadas australes de Ameérica del Sur, Sudiéfrica, Australasia y la
Antartida. Corresponde a la porcién occidental del paleocontinente de Gondwana. Com-
prende seis regiones: Andina (América del Sur austral, extendiéndose por los Andes hasta
la Puna y el Piramo Norandino), Antirtica (Antartida), Capense o Afrotemplada (Suda-
frica), Neoguineana (Nueva Guinea y Nueva Caledonia), Australiana Templada (sudeste

de Australia) y Neozelandesa (Nueva Zelanda).
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Existen algunos términos que permiten caracterizar la distribucién de un taxén (Morrone &

Escalante, 2009):

*  Endémico: taxén restringido a una sola drea continua.

*  Simpdtrida: dos o mds taxones que habitan la misma drea (Fig. 36).

*  Alopdtrida: taxén que habita dos o mds dreas disyuntas (Fig. 36).

*  Parapdtrida: existencia de contacto parcial entre dos o mds taxones en una misma drea.
Dentro de esta categoria, se han reconocido cuatro tipos de contacto (Mayr & Ashlock,
1991): especies que se intergradan clinalmente en una zona amplia, especies que se en-
trecruzan completamente en una zona estrecha, especies que se encuentran en una zona
donde ocasionalmente hibridan y especies que se encuentran en una zona de contacto

pero no se entrecruzan.

Los términos simpidtrico, alopdtrico y parapdtrico no son correctos. La correcta derivacion del
griego para significar patria es -pétrida, por ello escribimos simpdtrida, alopdtrida y parapd-
trida.

Caracteres estratigraficos
Representan la localizacién de un organismo o taxén en un tiempo geoldgico particular (Bla-
ckwelder, 1967a). La escala de tiempo geolégico provee un sistema que relaciona la estrati-
grafia y el tiempo, y que es empleado por los paleontélogos para describir el momento en que
ocurrié un evento determinado. El nivel de resolucién posible determina la naturaleza de las
preguntas que es posible formular. Avances en técnicas de correlacién y datacion radiométrica
han permitido integrar el registro f6sil y las tasas de procesos geoldgicos, geoquimicos y evo-
lutivos el tiempo profundo (Erwin, 2006).

Los caracteres estratigrificos son especialmente usados cuando se describen taxones f6si-
les. Algunos autores han incorporado informacién estratigrifica en analisis filogenéticos; este

enfoque se conoce como estratocladistica (Finarelli & Clyde, 2004).

(‘,CUAI.ES SON LOS ME)ORES CARACTERES?

Cuando analizamos diferentes caracteres puede ocurrir que algunos sean incongruentes o dis-
cordantes, es decir, que algin cardcter indique una relacién cercana entre dos especies, mien-
tras que otro indique una relacién entre una de esas especies y una tercera. ;{Cémo resolvemos
estos conflictos? sExisten caracteres que pueden considerarse mejores que otros? Una parte del

entrenamiento de un sistematico consiste en tratar de responder estas preguntas.



a b

Fig. 36. Distribucion relativa de dos especies. a, simpatria; b, alopatria.

El pesado de los caracteres es una posible respuesta. Podriamos asignar @ priori pesos a
algunos caracteres para que tengan mds peso que otros. Este enfoque es el que seguimos usual-
mente en la identificacién sistemdtica, donde al construir claves consistentemente elegimos
caracteres de la morfologia externa y descartamos los de la anatomia interna. Para los anilisis
filogenéticos y la construccién de clasificaciones naturales, sin embargo, el pesado de caracteres
a priori no parece apropiado. Los feneticistas consideran fundamental dar a todos los caracte-
res el mismo peso, mientras que otros autores han propuesto alguna forma de peso a posteriori
dando mayor importancia a los caracteres que sean mejores indicadores de grupos naturales.
Simpson (1962) consideré que son buenos caracteres sistemdticos aquellos ficilmente obser-
vables y relativamente constantes dentro de un taxén pero diferentes entre taxones al nivel
relevante. Mayr & Ashlock (1991) sugirieron que la seleccién de los caracteres con mayor peso
deberia basarse en la complejidad, posesién de caracteres derivados o sinapomorfias, constan-
cia, consistencia y atributos no afectados por la seleccién natural. Asimismo, propusieron dar
pesos menores a los caracteres muy variables o muy especializados. El pesado de caracteres en

los andlisis filogenéticos se discute en el capitulo 4.
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LECTURAS RECOMENDADAS

Mayr, E. & P. D. Ashlock. 1991. Principles of systematic zoology: Second edition. McGraw-Hill,

Nueva York. Presentacién de varios tipos de caracteres.

Patterson, C. 1988. Homology in classical and molecular biology. Molecular Biology and Evo-
lution 5: 603-625. Discusién acerca de homologia.

Schuh, R. T. & A. V. Z. Brower. 2009. Biological systematics: Principles and applications. Second

edition. Cornell University Press, Nueva York. Discusién acerca de homologia.
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Capitulo 4
Analisis filogenético

Un andlisis filogenético permite establecer las relaciones cladisticas o genealdgicas de los taxo-
nes analizados, las cuales se expresan en cladogramas. Aqui presento algunos conceptos filo-
genéticos bésicos, incluyendo el andlisis de caracteres, los métodos disponibles para obtener
cladogramas, la confiabilidad de los mismos y el modo en que se pueden comparar y combinar

diferentes cladogramas.

CONCEPTOS BASICOS
Sinapomorfia, simplesiomorfia y homoplasia
Para distinguir homologias mas antiguas y mas recientes, Hennig (1950, 1966) acufié los tér-

minos plesiomdrficoy apomdrfico. A partir de esta distincién, resultan las siguientes definiciones:

*  Estado apomorfico: estado de cardcter que evolucioné directamente de un estado anterior.

*  Estado plesiomdrfico: estado de cardcter que evolucioné mds tempranamente y luego origi-
n6 al estado apomérfico.

*  Sinapomorfia: estado de caricter apomérfico que se encuentra en dos o mds taxones, el
cual se hipotetiza que surgi6 en la especie ancestral de dichos taxones y no en una especie
mis antigua (Fig. 37a). Patterson (1982¢c) y (Nelson (1994) consideraron erréneamente
que sinapomorfia es equivalente a homologia (Nixon & Carpenter, 2012).

*  Autapomorfia: estado de cardcter apomérfico que se encuentra en un solo taxén (Fig. 37b).

. Simplesiomorﬁ’a: estado de caracter plesiom(’)rﬁco que se encuentra en dos o mis taxones

(Fig. 37¢).

Estos términos no son absolutos pues dependen del momento en que se los examina y del

nivel de universalidad al cual se aplican (Wiley, 1981). Cuando un cardcter aparece como una
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Fig. 37. Homologias. a, Sinapomorfia; b, autapomorfia; ¢, simplesiomorfia.
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Fig. 38. Homologias y niveles de universalidad. a, autapomorfia; b, sinapomorfia; ¢, simplesiomorfia.
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Fig. 39. Homoplasia. a, Paralelismo; b, convergencia
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Fig. 40. Sinapomorfias, reversiones y paralelismos. Cuadrado negro, sinapomorfia; x, reversién; =, para-
lelismo.

novedad evolutiva es una autapomorfia de las especies descendientes (Fig. 38a). Cuando la es-
pecie que exhibe esta autapomorfia se diversifica en dos o mds especies, entonces pasa a ser una
sinapomorfia (Fig. 38b). Finalmente, si el caricter evoluciona nuevamente (autapomorfia), la
sinapomorfia anterior se convierte en una simplesiomorfia (Fig. 38¢c). Por ejemplo, los miem-
bros caminadores que evolucionaron en el ancestro de los Tetrapoda —el grupo que compren-
de a los anfibios y los amniotas— son su autapomorfia. Si examinamos este atributo al nivel
de las especies de Tetrapoda, es una sinapomorfia. Dentro de los Tetrapoda, si examinamos el
grupo que incluye tudtaras, lagartijas y serpientes, la ausencia de miembros en las serpientes
es una reversion a la condicién plesiomdérfica y su sinapomorfia, mientras que la presencia de
miembros es una simplesiomorfia de tudtaras y lagartijas.

Distintas sinapomorfias son congruentes entre si caracterizando los mismos grupos. ;Qué
ocurre cuando un cardcter es incongruente con los demds? Un mismo estado de cardcter que
se encuentra en dos o mds taxones no relacionados se considera homopléstico (el adjetivo
homaplisico, utilizado por algunos autores, es incorrecto; Clark, 1986), debido a que no estuvo
presente en su ancestro comin o uno de los estados de caricter no fue precursor del otro. Si la
condicién plesiomérfica para ambos es la misma, algunos autores emplean el término parale-
lismo (Fig. 39a) y si es diferente, el término convergencia (Fig. 39b). En la figura 40 se muestra

una manera usual de representar las sinapomorfias, reversiones y paralelismos.



Monofilia, parafilia y polifilia
En relacién con los taxones es posible reconocer tres tipos de grupos (Farris, 1974; Hennig,

1966; Kitching ez al., 1998; Nelson, 1971b; Platnick, 1977b; Wood, 1994):

*  Monofilético: incluye todas las especies que descienden de un ancestro comun (Fig. 41a)
y se basa en sinapomorfias o en una combinacién particular de caracteres. Equivale a un
taxén natural o clado. Hennig (1950, 1966) consider6 que su definicién de monofilia era
superior a las anteriores mas generales. Mayr (1969) rechazé esta definicién considerando
que no era la tradicional y estaba en “contradiccién con el sentido comun”. Wiley (1981)
demostré que esto no era cierto y que el concepto de Hennig era mis claro y explicito que
los anteriores.

*  Parafilético: incluye algunos pero no todos los descendientes del ancestro comun (Fig.
41b) y se basa en simplesiomorfias. Mayr (1969) y Ashlock (1971) consideraron que
estos grupos cabian dentro del concepto tradicional de monofilia. Ashlock (1971) acu-
fi6 el término holofilético para referirse a los grupos monofiléticos de Hennig y propuso
conservar el término mongfilético para abarcar tanto a los grupos monofiléticos como a los
parafiléticos. Esta propuesta no ha ganado aceptacion y los sistemadticos actuales siguen la
definicién hennigiana.

*  Polifilético: incluye especies descendientes de ancestros diferentes (Fig. 41¢) y se basa en
convergencias o paralelismos. Hay acuerdo entre todos los sistemdticos en rechazar los

grupos polifiléticos.

Farris (1974) sugirié un procedimiento para verificar el estatus de un taxén de acuerdo con la
asignacion de los caracteres que dan la membresia de grupo. Estos son simplemente nimeros
que se asignan a cada miembro del grupo y se optimizan en un cladograma. Por ejemplo, si
queremos verificar el estatus de “Reptilia”, comenzamos generalizando hacia abajo desde el
grupo mds apomorfico hacia la raiz del cladograma, asignando a todos los miembros del grupo
un 1y a los no-reptiles un 0 (Fig. 42a). Luego optimizamos los caracteres, considerando que
si dos descendientes poseen el mismo nimero, su ancestro inmediato lo tendra, y que si ambos
poseen nimeros diferentes, el ancestro inmediato poseerd un ? (Fig. 42b). Seguidamente, pre-
decimos hacia arriba en el cladograma asignando a todos los ? el valor de sus ancestros inme-
diatos, de modo que todos los ancestros tengan un 1 o un 0 (Fig. 42¢). Finalmente, podemos

examinar el cladograma y determinar:
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Fig. 41. Grupos. a, Monofilético; b, parafilético; c, polifilético.
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¢ Si hay un solo cambio de 0 a 1 y ninguna reversién, el grupo es monofilético.
*  Sihay un solo cambio de 0 a 1 y una o mds reversiones, el grupo es parafilético.

¢ Si hay mds de un cambio de 0 a 1, el grupo es polifilético.

Del ejemplo analizado deducimos que “Reptilia” es un grupo parafilético.

Recientemente se propusieron otros términos relacionados con los ya vistos. Ebach &
Williams (2010) propusieron el término afilético para referirse a taxones supuestamente no
monofiléticos o irresueltos. Podani (2010) propuso emplear los términos monofiléticoy parafilé-
tico para filogramas y acufi6 los términos monoclidico y paraclidico para cladogramas. El avance

que implicaria el uso de estos términos es nulo.

EJERCICIO 5

Con base en el siguiente cladograma, responde lo siguiente:

a. ;Qué cardcter es una autapomorfia del taxén B?

b. ;Hay alguna otra autapomorfia?

c. ¢Qué sinapomorfias indican que BC y EF son taxones monofiléticos?

d. ¢Qué sinapomorfia indica que todo el grupo es monofilético?




EJERCICIO 6

Con base en el siguiente cladograma, responde lo siguiente:

a. ¢Qué tipos de grupo son ABCDE, BCDE, BCD, FGHI y CHI?

b. :Cémo redefinirias los grupos parafiléticos para hacerlos monofiléticos?

c. ¢Quiénes son los taxones hermanos de BCDE, GHI, DE y HI, respectivamente?

SELECCION DE TAXONES

La seleccién de los taxones a ser analizados es uno de los pasos mds importantes de un andlisis
filogenético. Va a depender de la hipétesis que se quiera contrastar y de los caracteres con que
se vaya a realizar el andlisis. Estos taxones incluyen tanto las unidades de analisis como los
grupos externos. Una buena seleccién de grupos externos es critica (Amorim & Rindal, 2007).
Las unidades mds frecuentes son especies a pesar de que también se pueden analizar taxones

supraespeciﬁcos y especimenes.

Taxones supraespecificos
En analisis de niveles superiores, las unidades suelen ser taxones supraespecificos. Por ejemplo,
si llevamos a cabo el andlisis filogenético de una familia, las unidades adecuadas serdn géneros.

Existen dos alternativas para asignar los estados de caricter a los taxones supraespecificos

(Bininda-Emonds ez a/., 1998; Prendini, 2001; Yeates, 1995):
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* Meétodo del ejemplar: consiste en seleccionar algunos taxones, llamados ejemplares. Cuando
los taxones varian en algunos de los caracteres analizados, entonces se requiere utilizar
uno o mds ejemplares. Cuanto mayor sea la variacién interna, mayor serd el nimero de
ejemplares necesarios. Yeates (1995) consideré que es preferible utilizar ejemplares como
taxones terminales porque es mds explicito y permite repetir los andlisis.

s Meérodo del plan bdsico (ground plan): consiste en asignar los estados de carédcter a los
taxones terminales a partir del examen de algunos especimenes o de la literatura. Si
existe un andlisis filogenético previo, entonces se pueden deducir a partir del mismo los
estados de cardcter del plan bdsico. Para un taxén cuyos integrantes posean el mismo
estado de cardcter, su plan bdsico serd simplemente ese estado; pero si en el taxén se
encuentran dos o mds estados de cardcter, entonces se elegird el mds basal en la hipétesis
filogenética considerada. Este enfoque ha sido criticado pues podria conducir a errores

al asignar un estado de caricter que no resultaria 6ptimo en el andlisis global (Nixon &

Davis, 1991).

Bininda-Emonds ez a/. (1998) cuestionaron los criterios para seleccionar ejemplares y final-
mente prefirieron el método del plan bésico. Griswold ez al. (1998) y Yeates (1995) propusie-
ron seleccionar ejemplares cuyos caracteres fueran los més semejantes a los del plan basico del
taxon al cual pertenecen (como fue reconstruido en un anilisis filogenético previo). Es decir,
deberian preferirse los taxones mds basales, mientras que los mds derivados deberian ignorarse
pues su variacion seria irrelevante para el problema analizado (Griswold ez al., 1998). A pesar
de que la eleccién de ejemplares usualmente depende de la disponibilidad de datos, se ha su-

gerido la siguiente estrategia para seleccionarlos (Prendini, 2001):

*  Analizar un minimo de dos ejemplares por taxén (a menos que éste sea monotipico).

*  Cuando sea posible, analizar los tipos nomenclaturales, en particular, cuando se intenta
contrastar la monofilia del taxén para asegurarse de conservar el nombre de un grupo
monofilético.

*  Cuando exista una hipétesis filogenética, elegir un ejemplar de cada uno de los clados
principales.

*  Cuando no exista una hipétesis filogenética, seleccionar ejemplares que representen el

méximo de diversidad morfoldgica posible.



Especies

Cuando los taxones terminales son especies, es mds sencillo asignarles los estados de caricter
(si bien es posible que para ciertos caracteres algunas de las especies analizadas sean polimér-
ficas, es decir, posean dos o mis estados). Resulta importante contar con el mayor nimero

posible de especimenes para tener en consideracién las observaciones previas sobre variacién

intraespecifica (Schuh, 2000).

Especimenes
Vrana & Wheeler (1992) sugirieron que las unidades de los andlisis filogenéticos deberfan ser
especimenes para evitar el empleo de taxones no monofiléticos y la generalizacién de estados

de cardcter. En los andlisis moleculares, ésta es la estrategia que se sigue usualmente.

ANALISIS DE CARACTERES

La seleccién de caracteres resulta fundamental para los pasos subsiguientes del andlisis filo-
genético. El andlisis de caracteres consiste en observar, codificar y examinar criticamente los
caracteres (Dupuis, 1984; Schuh, 2000; Schuh & Brower, 2009; Sereno, 2009).

A partir de dos 0 mds estados de caracter homoélogos, podemos postular el orden de acuer-
do con el cual se transformaron, es decir, cudl es el plesiomérfico y cudl(es) es (son) apomor-
fico(s). Durante el siglo XX se formalizaron y aplicaron diferentes criterios (Crisci & Stuessy,
1980; Hennig, 1966; Scrocchi & Dominguez, 1992; Stuessy & Crisci, 1984; Wiley, 1981).
Muchos no han sido corroborados empiricamente, pero el de mayor validez es la comparacién

con el grupo externo.

Comparacion con el grupo externo (outgroup)

Este criterio asume que si uno de los estados de caricter presente en alguno de los taxones en
estudio (grupo interno o ingroup) también se encuentra en el o los taxones que no son parte
del grupo en estudio (grupo externo o ougroup), entonces es el estado plesiomérfico. Cuando
un estado de cardcter se restringe al grupo interno, es el apomoérfico (Kitching, 1992a; Kitching
et al., 1998; Watrous & Wheeler, 1981; Wiley, 1987a). Por ejemplo, si tenemos cuadrados
blancos y cuadrados negros en el grupo interno y solo cuadrados blancos en el grupo externo,
deducimos que cuadrados blancos es la condicién plesiomdrfica y cuadrados negros es la con-

dicién apomorfica (Fig. 43a).
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Fig. 43. Comparacién con el grupo externo. a, representacién esquemdtica; b, justificacién evolutiva.
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Fig. 44. Comparacién con el grupo externo. a, situacién més compleja con ambos estados de cardcter en
los grupos externo e interno; b, adicién de otro grupo externo.



Existen dos maneras de justificar el criterio de comparacién con el grupo externo (Lips-

comb, 1998):

*  Ewolutiva: la Gnica posibilidad que tiene un estado de cardcter de estar presente en los
grupos interno y externo es que lo hayan heredado de un ancestro mds antiguo que el
ancestro del grupo; un estado de cardcter que se encuentra solo en el grupo interno es
necesariamente mds reciente (Fig. 43b).

*  Ldgica: es mds parsimonioso asumir que el estado de carédcter plesiomérfico es comun a

los grupos interno y externo.

Puede haber casos mds complejos. Por ejemplo, puede ocurrir que ambos estados de caricter
se encuentren en los grupos interno y externo (Fig. 44a). En este caso, lo més aconsejable con-
siste en agregar mds grupos externos, idealmente mds lejanos que los anteriores (Fig. 44b). Un
problema similar ocurre cuando los estados de cardcter analizados se encuentran ausentes en el
grupo externo (por ejemplo, si estamos estudiando caracteres de alas de insectos y los taxones
del grupo externo son dpteros). Aqui también es util agregar mds grupos externos.

Cuando nos enfrentamos a los problemas anteriores, existen ocasiones en que no po-
demos agregar mds grupos externos. En estos casos se ha propuesto la eleccién de grupos
internos y externos funcionales (FIG/FOG por sus siglas en inglés), basados en otros esta-
dos de caricter (Lipscomb, 1990; Watrous & Wheeler, 1981; Wheeler, 1981). Por ejemplo,
supongamos la existencia de dos estados de cardcter en los grupos interno y externo (Fig.
45a). Podemos examinar un segundo caricter donde se puedan determinar las condicio-
nes plesiomoérfica y apomérfica (Fig. 45b). De acuerdo con este segundo caricter, entonces
podemos designar el taxén A como el grupo externo funcional y B-E como grupos internos
Sfuncionales (Fig. 45¢) y asi aplicar el criterio de comparacién con el grupo externo para el
primer cardcter.

La comparacién con el grupo externo ha sido considerada como el criterio més util (Fa-
rris, 1982a; Kitching, 1992a; Maddison e al., 1984; Watrous & Wheeler, 1981). De acuerdo
con la sistemadtica filogenética tradicional, cada caricter es analizado utilizando este criterio
durante la fase inicial de andlisis de caracteres. Los algoritmos actuales, sin embargo, permiten
minimizar el nimero de cambios en los estados de cardcter entre los taxones y producir un
cladograma no enraizado al cual luego se le designa la raiz especificando uno o mds grupos
externos (Goloboff, 1998a; Schuh, 2000; Scotland, 1992b). Nixon & Carpenter (1993) codifi-

caron el procedimiento de la siguiente manera:
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OO ] [ m

A BCDE XY

a grupo interno grupo externo
A A A A A A A
A BCDE XY
grupo interno grupo externo

A plesiomérfico

b A apomorfico

O )0 B OO0 EE

A <B C D E

grupo externo  grupo interno funcional
funcional

1 plesiomorfico

c mEm apomorfico

Fig. 45. Comparacién con el grupo externo usando un grupo externo funcional (FIG/FOG). a, ambos
estados de caricter en el grupo externo e interno; b, otro caricter para el cual se han identificado las

condiciones plesiomérfica y apomorfica; ¢, comparacién con el grupo externo funcional.



Definir el grupo interno sobre la base de posibles sinapomorfias.

Seleccionar grupos externos sobre la base de sinapomorfias en un nivel de generalidad
mayor, usualmente considerando un andlisis filogenético previo.

Hacer un andlisis filogenético no enraizado.

Enraizar el cladograma entre el grupo interno y los grupos externos.

Interpretar las simplesiomorfias y sinapomorfias en el cladograma.

Cuando se utiliza un solo grupo externo, el cladograma se enraizara entre el grupo interno y

el externo y no se pondrd a prueba la monofilia del grupo interno. La tinica manera de poner

a prueba la monofilia es utilizando dos o mds grupos externos.

El procedimiento de Nixon & Carpenter (1993) es el que se sigue con mayor frecuencia

en la sistemdtica filogenética actual. Sin embargo, cuando se estudian caracteres morfolégicos

creo que el andlisis a priori resulta atil para examinar criticamente las hipétesis de homologia

durante la etapa inicial del analisis filogenético.

Otros criterios

Ontogenético: asume que en una transformacién ontogenética desde un estado de carcter
mids general a uno menos general, el mds general serd el plesiomérfico y el menos general,
el apomorfico (Eldredge & Cracraft, 1980; de Queiroz, 1985; Kitching, 1992a; Nelson,
1973) (Fig. 46a). Por ejemplo, si consideramos que las hendiduras branquiales existen en
los embriones de todos los vertebrados y en los adultos de los peces, pero estdn ausentes
en los adultos de Tetrapoda, entonces presencia es el estado plesiomérfico, mientras que
ausencia es el apomorfico. Algunos autores han considerado que el criterio ontogenético
es el Gnico criterio “directo” porque no requiere de hipétesis filogenéticas previas (Nelson,
1973, 1978; Weston, 1988).

Evidencia fosil: establece que los estados de caricter que se encuentran en los f6siles mds
antiguos del grupo en estudio son plesiomérficos (Fig. 46b). Este criterio es problemitico
pues los fésiles mds antiguos no necesariamente exhiben las condiciones mds plesiomérfi-
cas, pudiendo representar ramas laterales del taxén actual (Crisci & Stuessy, 1980).
Comiin es primitivo: establece que los estados de cardcter distribuidos ampliamente en un
grupo son plesiomérficos mientras que los mds restringidos son apomérficos. Este criterio

carece de justificacion empirica (Schuh, 2000).
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Fig. 46. Otros criterios. a, ontogenético; b, evidencia f6sil; ¢, comun es primitivo; d, 6rganos vestigiales;
e, correlacién; f, progresion coroldgica.



. Organos vestigiales: si una estructura es presente y funcional en un estado de caricter,
ausente en otro, y presente pero no funcional en un tercero, entonces presente y funcional
serd el estado plesiomérfico (Fig. 46d). Carece de justificacién empirica.

*  Correlacion: asume que existe una correspondencia entre dos estados plesiomérficos de
distintos caracteres, pero ambos presentes en el mismo taxon (Fig. 46¢). Carece de justi-
ficacién empirica.

*  Progresion coroldgica: establece que los estados de cardcter mds plesiomérficos serdn los
situados mds cerca del centro de origen del taxén y que los més apomérficos serdn los que
se encuentren mds lejos del mismo (Fig. 46f). Este criterio descansa en el desacreditado

concepto biogeogrifico del centro de origen (Morrone, 2009).

CODIFICACION DE CARACTERES
Una vez que se han identificado los estados de caracter plesiomoérfico y apomorfico(s), es pre-

ciso codificarlos.

Caracteres binarios
Cuando hay dos estados de caricter, simplemente asignamos nimero diferentes a cada, siendo
lo mds frecuente emplear un O para el estado plesiomérfico y un 1 para el estado apomérfico.
Por ejemplo, si tenemos el cardcter “presencia de hojas modificadas” y la ausencia ha sido
identificada como el estado plesiomérfico y la presencia como el apomérfico, codificamos de
la siguiente manera:

Presencia de hojas modificadas: (0) ausente; (1) presente.

Caracteres multiestado
Cuando un caricter posee tres o mds estados de cardcter, existen diferentes opciones para co-

dificarlo (Brooks & McLennan, 1991; Forey & Kitching, 2000; Pleijel, 1995):

*  Codificacion multiestado: consiste en postular una transformacién de un estado de carédcter
a otro (Mickevich, 1982; Mickevich & Lipscomb, 1991). Por ejemplo, si tenemos el caréc-
ter “forma de los 0jos” con los estados de cardcter “redondeada”, “ovalada’y “elongada”, y se
postula una transformacién de “clongada”a “redondeada” pasando por “ovalada”, podemos

codificar el cardcter como:
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Forma de los ojos: (0) elongada; (1) ovalada; (2) redondeada.
Esta codificacién implica que hay una transformacién de “elongada” a “ovalada”, y luego

otra transformacién de “ovalada” a “redondeada”.

Codificacion binaria: podemos tratar a cada estado de cardcter como un cardcter inde-
pendiente y codificar los caracteres resultantes como presencia-ausencia. Para el mismo
ejemplo, tendriamos tres caracteres:

Presencia de ojos elongados: (0) ausente; (1) presente.

Presencia de ojos ovalados: (0) ausente; (1) presente.

Presencia de ojos redondeados: (0) ausente; (1) presente.

Esta codificacién, también llamada codificacion reduccionista (Wilkinson, 1995), no asume
que las alternativas son manifestaciones de un mismo cardcter. Algunos autores prefieren
la codificacién binaria porque es més simple y directa (Pleijel, 1995), mientras que otros
han argumentado que la codificacién multiestado representa una hipétesis de transforma-
cién mads sélida (Lipscomb, 1992; Mickevich, 1982) y que la codificacién binaria puede
oscurecer la informacion filogenética (Schuh, 2000).

Codificacion binaria aditiva: divide al cardcter en varios caracteres binarios, cada uno re-
presentado con una columna; cada columna posee la informacién de los otros caracteres

previos, asi no se pierde informacién acerca de la serie de transformacién.

Ejemplo de codificacion multiestado

A

O O w

0

1
2
2

Ejemplo de codificacion binaria

o aow e

1 2 3

S O = O
S = O
= o O O
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Ejemplo de codificacion aditiva
1 2

0
1
1
1

O O w >
==k O O

Transformacion no aditiva o de Fitch: consiste en una codificacién multiestado, pero todos
los estados de cardcter pueden trasformarse entre si con el mismo costo (Fitch, 1971,
1984).

*  Andlisis de series de transformacion: es una extensién de las ideas de Hennig (1966) que
comienza hipotetizando una serie de transformacién de los estados de caracteres basada
en su similitud. Luego contrasta esta transformacién por su congruencia con los demds
caracteres en el cladograma. Si la serie de transformacién inicial no concuerda con los
otros caracteres, se recodifica y los datos se reanalizan. Este proceso se repite hasta que
se maximiza la congruencia entre todos los caracteres en el cladograma (Lipscomb, 1990;
Mickevich, 1982; Schuh, 2000).

*  Andlisis de series de transformacion compleja: contiene estados de cardcter que se relacionan

entre si de manera ramificada, no lineal. Dado que la relacién entre los estados no es linear,

serfa inapropiado emplear una codificacién binaria (Brooks & McLennan, 1991). Luego,
la mejor estrategia consiste en aplicar una codificacién mixta o no redundante, donde se
codifica la secuencia mds larga como linear y se codifican las ramas que salen de ella de

manera aditiva.

Caracteres morfométricos

Existen situaciones en que datos morfométricos continuos se pueden tratar como caracteres
filogenéticos, incluso cuando los taxones analizados muestran algin grado de superposicién en
sus estados (Kitching ez a/., 1998). Se han sugerido algunos métodos para codificarlos (Thiele,
1993). Entre ellos, Goloboff ez al. (1996) propusieron que los caracteres continuos son tipi-
camente aditivos y deberfan optimizarse con algoritmos adecuados. El programa TNT (Go-
loboff, Farris & Nixon, disponible en http://www.zmuc.dk/public/phylogeny/TNT/) permite

incorporar caracteres continuos en un andlisis filogenético.
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MATRICES DE DATOS

Una vez que se han codificado los caracteres, se compilan en una matriz de datos. Conven-
cionalmente los taxones se ubican en las filas y los caracteres en las columnas (Fig. 47). La
raiz y uno o mds grupos externos se incluyen en las primeras filas. Cada celda representa la

codificacién del estado de caricter que corresponde a cada cardcter para un taxén determinado.

Estados faltantes e inaplicables

Podemos tener un estado de cardcter faltante cuando un espécimen estd incompleto; por ejem-
plo, cuando por un accidente la falta la estructura particular que muestra el estado de carédcter.
Tenemos un estado de cardcter inaplicable cuando el taxén carece de la estructura, por lo que
no se puede ver el estado de caracter (Strong & Lipscomb, 1999; Wiens, 2003); por ejemplo,
cuando estamos analizando caracteres de alas de insectos y una especie en particular es dptera
o cuando estamos analizando caracteres de los genitales masculinos y una especie en particular
es partenogenética, es decir que solo cuenta con hembras. Para indicar caracteres faltantes o

« »

inaplicables en una celda en particular, se puede utilizar un “?” o un

Estados polimorficos

Hablamos de estados polimdérficos cuando un taxén terminal posee dos o mas estados de
cardcter diferentes, especialmente cuando se trata de un taxén supraespecifico. Hay varios mé-
todos para codificar especies polimdérficas (Campbell & Frost, 1993; Kornet & Turner, 1999;
Wiens, 1995):

*  Cualquier instancia: caando la condicién apomérfica se presenta al menos una vez en una
especie terminal se codifica como 1.

*  Fultante: la especie terminal polimérfica se codifica como faltante o desconocida, con “?”
0“-".

*  Polimdrfica: cuaando una especie terminal presenta dos o més estados de cardcter diferentes
se codifica como polimérfica; por ejemplo: “0,17 0 “2, 3,4”.

*  Mayoria: una especie terminal que posea dos o mds estados de caricter se codifica con el
estado que se encuentre presente en la mayorfa de los especimenes.

*  Escalada: una especie terminal con dos o mds estados de cardcter se codifica con un
estado de caricter intermedio y el cardcter multiestado resultante se trata como aditivo;
por ejemplo: O para plesiomérfico, 1 para polimérfico y 2 para apomérfico. Dado que es

aditivo, en los caracteres que no sean polimdrficos, el cambio de 0 a 2 implicara dos pasos.



raiz O 0O0OOO0ODO
taxon A 1111 0 2
taxéon B 11 1 0 0 3
taxén C 101011
taxon D 1 0 0?2 1 1

Fig. 47. Matriz de datos.

*  Desordenada: es similar al método escalado, pero el cardcter multiestado resultante se trata
como no aditivo.

*  Noescalada: es similar al método escalado, pero el cardcter no es aditivo, por lo que en los
caracteres que no sean polimoérficos el cambio de 0 a 2 valdra un paso.

*  Frecuencia: usa la frecuencia en que se encuentran los estados de cardcter en la especie

terminal.

Para codificar taxones supraespecificos polimoérficos, tenemos los mismos enfoques basicos

que se emplean para los andlisis filogenéticos de terminales supraespecificas (Bininda-Emonds

et al., 1998; Prendini, 2001; Yeates, 1995):

*  Meétodo del ejemplar: consiste en analizar varias especies del taxén polimérfico, conocidas
como ejemplares.

*  Meétodo del plan bdsico: consiste en examinar varias especies del taxén supraespecifico poli-

morfico y determinar la condicién ancestral, empleando una hipétesis filogenética previa.

Alineacion de secuencias de ADN

Para analizar secuencias de ADN es preciso determinar la homologia de los sitios compara-
bles, lo que se conoce como alineamiento (Schuh, 2000; Williams, 1992a). El alineamiento
de regiones que codifican proteinas (Fig. 48a) es directo debido a la existencia de marcos de
lectura estructurados con cambios mds frecuentes en posiciones de tercera base en los codones

(Mindell, 1991), por lo que se hace manualmente.
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El alineamiento de regiones que no codifican proteinas es mds complejo. Cuando com-
paramos secuencias de ADN de diferentes especimenes, éstas pueden diferir entre si por dos

tipos de sustituciones:

*  Transiciones: sustituciones de nucleétidos en que una purina se reemplaza por otra purina
o0 una pirimidina se reemplaza por otra pirimidina. Hay cuatro opciones: adenina (A) a
guanina (G) o viceversa, y citosina (C) a timina (T)) o viceversa.

*  Transversiones: sustituciones de nucleétidos en que una purina se reemplaza por una piri-
midina o una pirimidina por una purina. Hay ocho opciones: adenina (A) a citosina (C)
o viceversa, citosina (C) a guanina (G) o viceversa, adenina (A) a timina (T) o viceversay

timina (T') a guanina (G) o viceversa.

La frecuencia de ambos tipos de sustituciones puede diferir. Usualmente las transiciones son
mis frecuentes que las transversiones.

Por otra parte, las secuencias pueden diferir debido a la existencia de inserciones/ dele-
ciones (indels) (Fig. 48b), que son cambios mutacionales. En este caso, es preciso insertar gaps
para alinear las secuencias (Fig. 48¢). La adicién de gaps incrementa el nimero de caracteres.
La alineacién manual consiste en reconocer visualmente segmentos méds o menos conservados
y minimizar el nimero de gaps que se agregan (Lanteri ez a/., 2004b). Por ejemplo, para alinear

las siguientes secuencias:

ACATT
AT

Podemos agregar tres gaps entre A y'T en la segunda secuencia:
ACATT
A---T

Alternativamente, podemos agregar tres gaps al comienzo de la segunda secuencia:
ACATT
---AT

Entre estas dos alineaciones posibles deberiamos elegir la que implique agregar el menor
namero de gaps, aunque puede ocurrir que existan alineaciones alternativas con el mismo

numero de gaps.
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taxonA |A T GC AGATCTT
taxtonB | T TG T AGATCTT
taxonC |A T GC A AATCTZC
taxtonD [ T TG T A AATCTC
a

taxbnA [A T GCATT

taxtonB [G T A T C

taxtbnhC [AG C A AT CTC
btaxc’mD TGTTCTCC
taxtonA |A T GC A - - - - T T
taxbnB | - - G T A TC - - - -
taxonC |A - GC AATC T - C
ctaxt‘)nD T-GT--TCTTCZC

Fig. 48. Alineacién de secuencias de ADN. a, secuencias codificantes para proteinas; b, secuencias no
codificantes; c, igual que la anterior, pero con gaps insertados.

Al alinear las secuencias manualmente podemos aplicar diferentes criterios, por ejemplo,

minimizar las sustituciones o minimizar las inserciones y deleciones. Veamos algunos ejemplos:

Ejemplo 1
ACTTCCGAATTTGGCT
ACT--CGA--TTG-CT

No hay sustituciones y hay cinco gaps.

Ejemplo 2
ACTTCCGAATTTGGCT
ACTC----GATT -GCT

Hay tres sustituciones (en las posiciones 4,9y 10) y cinco gaps.

Ejemplo 3
ACTTCCGAATTTGGCT
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ACTC----- GATTGCT

Tenemos cuatro sustituciones (en las posiciones 4,10, 11y 13) y cinco gaps.

Dado que agregando gaps se podria alinear cualquier par de secuencias, los gaps reciben cos-
tos, de acuerdo con distintos criterios. Si aplicamos un costo de 1 a las sustituciones y 2 a los gaps

(usualmente estos reciben costos mayores) en los ejemplos anteriores, tendremos los siguiente:

Ejemplo 1

Sustituciones: 0x 1 =0
Gaps o indels: 5x 2 = 10
Costo final: 0 + 10 = 10

Ejemplo 2

Sustituciones: 3x1 =3
Gaps oindels: 5x2 =10
Costo final: 3 +10=13

Ejemplo 3

Sustituciones: 4x 1 =4
Gaps o indels: 5x 2 = 10
Costo final: 4 + 10 = 14

Los costos finales serdn 10 para el ejemplo 1, 13 para el ejemplo 2 y 14 para el ejemplo 3.

No existe acuerdo acerca de cudl es la mejor estrategia para asignar costos y elegir entre
alineaciones alternativas (Schuh, 2000). Hoy en dia existen algunos programas que nos ayudan
a alinear (Needleman & Wunsch, 1970).

Bésicamente existen dos tipos de métodos para alinear secuencias que no codifican para

proteinas (Schuh, 2000):

*  Meétodos de similitud global: establecen la similitud entre la secuencia calculando la distan-
cia matemitica entre pares de secuencias comparadas. El alineamiento intenta lograr un
balance entre el nimero de gaps y la cantidad de sustituciones, normalmente empleando
algin costo diferencial.

*  Meétodos de parsimonia: maximizan el nimero de correspondencias entre sitio a partir de la

aplicacién del criterio de parsimonia.



El alineamiento de secuencias es subjetivo y carece de un criterio de optimalidad. Por ello,
Wheeler (1996, 2000) ha propuesto la optimizacién directa, que busca optimizar las secuen-

cias directamente, sin alinearlas.

EJERCICIO 7
Con base en la siguiente secuencia de nucleétidos (Lanteri e# al., 2004b), propén los

alineamientos alternativos de las especies B-E en relacién con la especie A:

Especie A TCCGCCCCACCCGTGGGGCCGGAGGC
Especie B CCGCCTTACGAGGTGGGGC

Especie C CGGGGCTCTTGGCTCCGGGC

Especie D CGTGCCGCGCGAGATCGGCATCGA
Especie E CTCCCGGAGACGGGACGGGC

METODOS BASADOS EN EL PRINCIPIO DE PARSIMONIA

Los métodos filogenéticos clisicos se basan en el principio de parsimonia. Incluyen desde la

implementacién manual de Hennig hasta programas de cémputo muy sofisticados (Goloboff,

1998a; Morrone, 2000; Schuh & Brower, 2009).

Argumentacion hennigiana

El primer método filogenético fue implementado por Hennig (1966). Consiste simplemente
en considerar la informacién proporcionada por los caracteres, construir un subcladograma para
cada uno de ellos y combinar todos los subcladogramas en el cladograma que implique el menor
numero de pasos o cambios (Lipscomb, 1998; Morrone, 2000, 2001). El método de la argumen-
tacién hennigiana utiliza tres reglas (Brooks & McLennan, 1991; Wiley & Lieberman, 2011):

*  Regla del agrupamiento: solo las sinapomorfias proporcionan evidencia de relaciones de
ancestro comun.

*  Regla de la inclusion/ exclusion: la informacién de dos caracteres diferentes puede combi-
narse en una uUnica hipétesis de relaciones si permite la inclusién o exclusién completa
de los grupos sustentados por estos caracteres. Al comparar los grupos definidos por dos
caracteres, podemos encontrar cuatro relaciones posibles (Nelson, 1979): (a) exclusién: los

dos grupos son combinables y exclusivos (por ejemplo, un cardcter define el grupo ABCy

143



144

otro define el grupo DEF); (b) inclusién: los dos grupos son combinables e inclusivos (por
ejemplo, un cardcter define el grupo ABC y otro el grupo BC); (¢) no-combinabilidad:
los dos grupos no son combinables (por ejemplo, un carédcter define el grupo ABC y otro
define el grupo BCF); y (d) replicacién: los dos grupos son replicados (por ejemplo, ambos
definen el grupo ABC).

*  Regla de la homaplasia (o principio auxiliar de Hennig): nunca asumir convergencia o para-

lelismo; siempre postular homologia en ausencia de evidencia contraria.

Examinemos ahora c6mo funciona la argumentacién hennigiana con una pequefia matriz de

datos con seis caracteres (Fig. 49a):

*  Elcaricter 1 permite considerar a los taxones A y B como un grupo monofilético (Fig. 49b).
*  Elcaricter 2 permite considerar a los taxones C, D y E como un grupo monofilético (Fig. 49c¢).
*  El cardcter 3 es una autapomorfia de C (Fig. 49d).

*  El carédcter 4 permite considerar a D y E como un grupo monofilético (Fig. 49¢).

*  El cardcter 5 une los taxones A y B (Fig. 49f).

*  El cardcter 6 permite considerar a los taxones B y C como un grupo monofilético (Fig. 49g).

Ahora podemos combinar los seis subcladogramas viendo si coinciden (postulan los mismos
grupos monofiléticos), si estin incluidos dentro de otros (postulan grupos monofiléticos ani-
dados), si se excluyen (postulan dos grupos diferentes) o se superponen (postulan grupos su-

perpuestos parcialmente). En el ejemplo:

e AB (caricter 1) = AB (caracter 5)
*  CDE (caricter 2) incluye a C (cardcter 3) y DE (cardcter 4)
*  BC (caricter 6) se superpone con AB (caricter 1), CDE (carécter 2) y AB (cardcter 5)

La solucién mds parsimoniosa consiste en combinar los caracteres 1-5 como sinapomorfias
y dejar al dnico cardcter incongruente (6) como un paralelismo (Fig. 49h). Este cladograma
posee siete pasos: uno por cada sinapomorfia y dos por el paralelismo.

El método de argumentacién hennigiana se aplica ficilmente a matrices de datos pe-
queiias y cuando no hay demasiado conflicto entre los caracteres. En caso de duda, podemos
construir dos o mds cladogramas alternativos y contar su nimero de pasos para decidir cudl es

el mas parsimonioso.
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12 3 456
raiz |0 0 0O O OO A B C D E C
A 100010
B 1000 11 1 2 3
C 011001 b c d
D 010100
E 010100
a

Fig. 49. Argumentacion hennigiana. a, matriz de datos; b-g, subcladogramas basados en los distintos

caracteres; h, cladograma obtenido.
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EJERCICIO 8

Con base en los siguientes organismos (modificados de Brooks ez al., 1984):

a. Obtén una lista de caracteres y sus correspondientes estados de caricter.

b. Para cada caricter, identifica los estados plesiomérfico y apomérfico utilizando los
criterios de comparacién con el grupo externo y ontogenético. Para ello, considera que
el taxén a es el grupo externo y ten en cuenta que las secuencias ontogenéticas de las
figuras i y j corresponden a los taxones de las figuras ¢ y 4, respectivamente.

c. Obtén el cladograma mds parsimonioso aplicando la argumentacién hennigiana.




EJERCICIO 9

Los moluscos comprenden ocho clases: Aplacophora, Bivalvia, Caudofoveata,

Cephalopoda, Gastropoda, Monoplacophora, Polyplacophora y Scaphopoda. Con

base en la siguiente lista de estados de cardcter apomoérficos y los taxones que los

poseen (tomados de Brusca & Brusca, 1990), construye la matriz de datos y obtén el

cladograma mds parsimonioso aplicando la argumentacién hennigiana.

1. Presencia de radula: Aplacophora, Caudofoveata, Cephalopoda, Gastropoda,
Monoplacophora, Polyplacophora y Scaphopoda.

2. Pared dorsal del cuerpo en forma de manto: Aplacophora, Bivalvia, Caudofoveata,
Cephalopoda, Gastropoda, Monoplacophora, Polyplacophora y Scaphopoda.

3. Misculos de la pared ventral del cuerpo que forman un pie muscular: Bivalvia,
Cephalopoda, Gastropoda, Monoplacophora, Polyplacophora y Scaphopoda.

4. Presencia de tentdculos preorales: Bivalvia, Cephalopoda, Gastropoda,
Monoplacophora, Polyplacophora y Scaphopoda.

5. Concha triestratificada: Bivalvia, Cephalopoda, Gastropoda, Monoplacophora y
Scaphopoda.

6. Presencia de estatocistos: Bivalvia, Cephalopoda, Gastropoda, Monoplacophora y
Scaphopoda.
Visceras concentradas dorsalmente: Cephalopoda y Gastropoda.
Cabeza bien desarrollada: Cephalopoda y Gastropoda.

Sistema nervioso descentralizado: Bivalvia y Scaphopoda.

Arbol de Wagner

Este método se basa en el método propuesto por Wagner (1961, 1984). Conecta los taxones
de a uno por vez hasta que todos han sido incorporados (Emig, 1985; Farris, 1970; Kluge
& Farris, 1969; Lipscomb, 1998; Morrone, 2000). Consideremos la matriz de la figura 50a.
Primero elegimos el taxén con el menor nimero de apomorfias y lo conectamos al grupo ex-
terno o raiz; en este caso E (Fig. 50b). Luego buscamos el taxén con el siguiente nimero mds
bajo de cambios, en este caso C. Podemos conectar este taxén con el anterior, E (Fig. 50¢). Al
comparar los estados de cardcter de C y E, podemos calcular aquellos de su ancestro hipotético
(anc1).Si Cy E tienen ambos 0 o uno tiene 0 y el otro 1, el ancestro tiene 0; y si ambos tienen

1, el ancestro tiene 1:
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123 456 7 8 9 10 1 numero de pasos
raiz [0 0O OO 0OO0OOOOODO
A 170001111110 7
B 10001011110 6
C Oo00OO0OO0O0O1T1TTM1T1 1 5
D 01110000111 6
E 0111000O0O0O01 4
a
raiz E raiz C E raiz C D E
y \%)ooooooom 01110000001
b c 00000000001
d
raiz B C D E C A B D E

01110000001
00000011110

01110000001
10001011110

00000000001
00000000001

00000011110
00000000001

f

Fig. 50. Arbol de Wagner. a, matriz de datos; b-e, adicién secuencial de taxones; f, cladograma obtenido.
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C 00000011111
E 01110000001
ancl 00000000001

Luego buscamos el taxén con el siguiente nimero menor de cambios. En este caso tenemos
dos taxones con el mismo nimero (6): B y D. Para elegir uno, es preciso calcular cual agrega

menos pasos. Ademds, es preciso determinar dénde los agregaremos (C, E o ancl):

Si BseuneaC:
B 10001011110
C 00000011111

habria tres cambios (en los caracteres 1,5y 11).

Si BseuneakE:
B 10001011110
E 01110000001

habria diez cambios (en los caracteres 1-5 y 7-11).

Si B se une al ancl:
B 10001011110
ancl 00000000001

habria siete cambios (en los caracteres 1,5 y 7-11).

Si D se une a C:
D 01110000111
C 00000011111

habria cinco cambios (en los caracteres 2-4, 7 y 8).

SiDseuneakE:
D 01110000111
E 01110000001

habria dos cambios (en los caracteres 9 y 10).
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Si D se une al ancl:
D 01110000111
ancl 00000000001

habria cinco cambios (en los caracteres 2-4, 9 y 10).

Lo mis parsimonioso es unir D con E (Fig. 50d). Al comparar D y E, podemos calcular

los estados de caricter de su ancestro hipotético (anc2):

D 01110000111
E 01110000001
anc2 01110000001

Luego podemos agregar a B. Necesitamos encontrar dénde unirlo (C, D, E, ancl o anc2)

para que introduzca el menor nimero de caracteres.

Si BseuneaC:
B 10001011110
C 00000011111

habria tres cambios (en los caracteres 1,5 y 11).

Si B se une a D:
B 10001011110
D 01110000111

habria ocho cambios (en los caracteres 1-5,7,8 y 11).

SiBseuneakE:
B 10001011110
E 01110000001

habria diez cambios (en los caracteres 1-5y 7-11).

Si B se une al ancl:
B 10001011110
ancl 00000000001

habria siete cambios (en los caracteres 1,5y 7-11).
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Si B se une al anc2:
B 10001011110
anc2 01110000001

habria diez cambios (en los caracteres 1-5y 7-11).

Entonces elegimos unir B con C (Fig. 50¢) y calculamos los estados de cardcter de su
ancestro (anc3):

B 10001011110

C 00000011111

anc3 00000011110

El altimo paso es agregar el taxén A. Este podria unirse a B, C, D, E, ancl, anc2 o anc3.
Si A se une a B:

A 10001111110

B 10001011110

habria un cambio (en el caracter 6).

Si A se une a C:
A 10001111110
C 00000011111

habria cuatro cambios (en los caracteres 1, 5,6 y 11).

Si A se une a D:
A 10001111110
D 01110000111

habria nueve cambios (en los caracteres 1-8 y 11).

Si A seune a E:
A 10001111110
E 01110000001

habria 11 cambios (en todos los caracteres).
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Si A se une al anc1:
A 10001111110
ancl 00000000001

habria ocho cambios (en los caracteres 1y 5-11).

Si A se une al anc2:
A 10001111110
anc2 01110000001

habria 11 cambios (en todos los caracteres).

Si A se une al anc3:
A 10001111110
anc3 00000011110

habria tres cambios (en los caracteres 1,5y 6).

Por lo que entonces unimos A con B (Fig. 50f) y calculamos los valores de su ancestro
comun (anc4):

A 10001111110

B 10001011110

anc4 10001011110

Para mas de 20 taxones, el método del drbol de Wagner no identifica el cladograma mids corto.
Los arboles de Wagner, sin embargo, son siempre mds cortos de los que se obtendrian al azar,
por lo que constituyen un punto de partida adecuado para los métodos de busqueda por per-
mutacién de ramas (Goloboff, 1998a).

EJERCICIO 10

A partir de la lista de caracteres de los organismos hipotéticos del ejercicio 4.

a. Para cada cardcter, identifica los estados plesiomérfico y apomérfico utilizando el
criterio de comparacién con el grupo externo (taxén a).
Construye una matriz de datos.

n. Obtén el cladograma mds parsimonioso aplicando el algoritmo de Wagner.




EJERCICIO 11

Con base en la siguiente matriz de datos (Morrone, 2000):
raiz 0000000

A 0001010

1111110

1111011

1101011

1001011

Obtén el cladograma mds parsimonioso aplicando el algoritmo de Wagner.

o g 0O w

Bisqueda exhaustiva
Otra manera de encontrar el cladograma mds parsimonioso consiste en examinar todas las
soluciones posibles. Luego de examinar todos los cladogramas completamente resueltos, si
el cladograma mds corto posee alguna rama no sustentada por ningun cardcter, entonces se
colapsa esta rama (Lipscomb, 1998).

Examinemos un ejemplo (Fig. 51a). Con base en la matriz de datos, podemos construir
15 cladogramas completamente resueltos (Fig. 51b-p). Al contar sus pasos, el cladograma de

la figura 51c, con cinco pasos, resulta ser el mds corto.

Bisqueda branch and bound

Este método es més rdpido que el anterior, ahorrando esfuerzo de busqueda al examinar solo los
cladogramas que probablemente son més cortos (Goloboff, 1998a; Kitching, 1992b). También
se lo llama enumeracion implicita (Farris, 1989b; Goloboff, 1998a; Kitching, 1992b; Swofford
& Sullivan, 2009). Comienza construyendo un cladograma con algin método como el drbol
de Wagner (Fig. 52a) y considerando que su longitud o nimero de pasos es el limite superior,
es decir, que el cladograma mds parsimonioso habrd de tener el mismo nimero de pasos o
menos. Luego se eligen dos taxones terminales cualesquiera y se unen al grupo externo o
a la raiz por el unico cladograma no enraizado posible para ellos (Fig. 52b). Se agrega al
anterior un tercer taxén en cualquier posicién posible del anterior y se cuenta el nimero de
pasos requeridos (Fig. 52¢). Si alguno de los tres cladogramas excede el limite superior, no es

necesario examinar todos los cladogramas basados en €l ya que sabemos que no conducird al
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12 3 4
Al0oO 11
B |1 110
cC|0110
D1 111
a
B CAD B ACD B DAC C ABD
1 21 1 X2 X4 F1 2 X4 2 X4
4 1 1
4 4 4
2 2 5 2
e3 f3 g *3 h3
DCAB DBAC CDAB
1 2 F1 1 X4
4 4 2
:Eﬁ L——IEI 1
4
2 2
j3 |3
C B AD ABCD ACBD
1 4
2
4 1
1 %
2
m3

Fig. 51. Busqueda exhaustiva. a, matriz de datos; b-p, todos los cladogramas totalmente resueltos posi-

bles.
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12 3 4567
A B C D
raiz | 0 0 000O0O
Al1o0o01 111 5
B 0100101
D 00O01O00O01
a
B raiz
b A
\
B C raiz B raiz B raiz
C
C
A A A
11 pasos 9 pasos 9 pasos
X | !
C a figura 53a a figura 53b

Fig. 52. Busqueda dranch and bound. a, matriz de datos y cladograma obtenido inicialmente; b, primer
cladograma no enraizado; c, adicién del tercer taxén.
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B D raiz B D raiz|D B raiz| B raiz B raiz
C
C
c c c b D
A
A A A A
10 pasos 11 pasos 9 pasos 10 pasos 10 pasos
a
raiz
B D raiz|B raiz| B raiz B raiz
D
C C
C D c D
A
A A A
10 pasos 9 pasos 10 pasos 10 pasos
b

B D C A C D A B
(o
Fig. 53. Busqueda branch and bound (cont.). a-b, adicién del cuarto taxdn; ¢, dos cladogramas obtenidos.

cladograma mds corto. Luego se agrega el cuarto y ultimo taxén en cada posicién posible del
cladograma y se anota el nimero de pasos requeridos (Fig. 53a-b). Finalmente, se enraizan
los cladogramas mas cortos (Fig. 53¢).

Si bien la busqueda branch and bound requiere examinar menos cladogramas que la bus-
queda exhaustiva, consume mucho tiempo y puede ser poco préctica para conjuntos de datos
muy complejos (Lipscomb, 1998). Para éstos, usualmente se usan métodos heuristicos como la

busqueda por permutacién de ramas.
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Bisqueda por permutacion de ramas (branch swapping)

Este método corta y rearregla ramas del cladograma para hallar la topologia mds corta (Kit-
ching, 1992b; Kitching ef al., 1998; Lipscomb, 1998), permitiendo tomar atajos para no exa-
minar todos los cladogramas posibles (Goloboff, 1998a). Hay dos tipos (Kitching, 1992b):

*  Permutacion local de ramas o intercambio con el vecino mds cercano: permuta entre si ramas
adyacentes en una rama interna (Fig. 54a).

*  Permutacion global de ramas: corta del cladograma dos o més subcladogramas y los rearre-
gla en nuevos cladogramas. Esto se puede hacer mediante la poda y reinjerto de subcla-

dogramas (subtree prunning and regrafting), cuando se corta un subcladograma del clado-

A C D E A D C E A C D E
U G g
AN N8

F G F G F G
a

F G F G A B
b
A C D E D E A B F G
B C
G G D
F c: F E
Cc

Fig. 54. Busqueda por permutacién de ramas. a, permutacién local; b, poda y reinsercién de subcladogra-

mas; ¢, biseccién y reconexién del cladograma.
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grama principal y se “injerta” alternativamente en distintas ramas (Fig. 54b); o mediante
biseccién y reconexién del cladograma (free bisection and reconnection), cuando la parte
cortada del cladograma se reenraiza antes de reconectarla a cada rama, evaludndose todas

los reenraizamientos y reconexiones posibles (Fig. 54c).

Cuanto mis exhaustiva es la busqueda por permutacién de ramas, mayor es la posibilidad de

descubrir el cladograma mds corto y mds tiempo tomardn los célculos necesarios (Lipscomb,

1998).

Parsimonia de matraca

Para matrices de datos muy grandes (por ejemplo, con més de 200 taxones), el nimero total de
cladogramas posibles es enorme y la posibilidad de encontrar la solucién mds parsimoniosa es
menor. Nixon (1999) formalizé un algoritmo conocido como parsimonia de matraca (parsi-

mony ratchet), destinado a dar soluciones en un lapso relativamente breve (Schuh, 2000).

CRITERIOS DE OPTIMALIDAD

Durante la construccién de los cladogramas, se aplica el criterio de parsimonia al elegir la hi-
pétesis que requiere el menor nimero de pasos. Para contar los pasos, necesitamos establecer
antes de la construccién del cladograma el nimero de pasos que hay entre los diferentes esta-
dos de caricter. El criterio que se utiliza para determinar el nimero de pasos entre cada estado

de cardcter se conoce como criterio de optimalidad. Existen diferentes criterios de optimalidad

(Kitching, 1992b; Lipscomb, 1998; Morrone, 2000):

Optimalidad de Wagner

Fue formalizada por Farris (1970), quien tuvo como base el trabajo de Wagner (1981). Es el
criterio mds simple. De acuerdo con €I, se permite que los estados de caricter reviertan a su
condicién anterior, por lo que el cambio de 1 a 0 vale el mismo nimero de pasos que el cambio
de 0 a 1. Los caracteres multiestado son aditivos u ordenados, por lo que si el cambio de 0 a

1 vale un paso y el cambio de 1 a 2 vale un paso, el cambio de 0 a 2 vale dos pasos (Kitching,

1992b).

Optimalidad de Fitch
Fue formalizada por Fitch (1971). Es similar a la optimalidad de Farris en que los caracteres

pueden revertir, pero difiere en que los caracteres multiestado son desordenados o no aditivos,



con lo que, si el cambio de 0 a 1 vale un paso y el cambio de 1 a 2 vale un paso, el cambio de 0

a 2 también valdrd un paso (Kitching, 1992b).

Optimizacion de Dollo

También fue formalizada por Farris (1977b), con base en la regla de Dollo (1893), segtn la
cual la evolucién raramente revierte a una condicién inicial especializada (irreversibilidad fi-
logenética). Esto significa que los caracteres complejos evolucionan una sola vez y que toda la
homoplasia se considera como pérdida secundaria. Asi, el cambio de 0 a 1 ocurre una sola vez,

pero se permite cualquier nimero de reversiones de 1 a 0 (Kitching, 1992b).

Optimalidad de Camin-Sokal
Fue formalizada por Camin & Sokal (1965). Implica que una vez que se adquiere un estado de
cardcter, éste nunca puede perderse. Esto significa que se permiten todos los cambios necesa-

rios de 0 a 1, pero se prohiben las reversiones de 1 a 0 (Kitching, 1992b).

Optimalidad de polimorfismos

Fue desarrollada independientemente por Farris (1978) y Felsenstein (1979) para caracteres bi-
narios. Minimiza el nimero de cambios entre estados de cardcter bajo dos premisas (Kitching,
1992b): un polimorfismo de los estados 0 y 1 puede aparecer una sola vez; y este polimorfismo
se mantiene en el cladograma solo si es necesario, siendo la homoplasia explicada por la pérdida
subsiguiente de uno o mds estados de cardcter. Solo deberia aplicarse a caracteres que muestran

polimorfismos dentro de individuos, como las inversiones cromosémicas (Farris, 1978).

Optimalidad generalizada

Los cuatro primeros criterios de optimalidad se pueden considerar como casos de optimalidad
generalizada (Swofford & Maddison, 1992; Swofford & Olsen, 1990). De acuerdo con este
criterio, se asigna un costo a cada transformacion entre estados de cardcter, por lo que es mds
flexible al permitir transformaciones que no son posibles bajo otros criterios. Sankoff (1975)
y Sankoff & Cedergren (1983) desarrollaron un algoritmo general para calcular el nimero

minimo de pasos.

ACCTRAN y DELTRAN
Cuando se optimizan los caracteres en un cladograma, hay algunas situaciones en que un

cardcter puede optimizarse de dos o mds formas igualmente parsimoniosas. Por ejemplo, si
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Fig. 55. ACCTRAN/ DELTRAN. a, cladograma con optimizacién ambigua; b, ACCTRAN (sinapo-
morfia y reversién); ¢, DELTRAN (paralelismo).

tenemos la situacién de la figura 55a, podriamos optimizar el cardcter como una sinapomorfia
que revierte en D (Fig. 55b) o como un paralelismo entre C y E (Fig. 55¢). La primera al-
ternativa se conoce como ACCTRAN (ACCelerates the TRANsformation) y la segunda como
DELTRAN (DELays the TRANsformation) (Kitching, 1992b). En muchos casos, puede ha-
ber diferentes resoluciones posibles, por lo que puede no ser sencillo distinguir entre ACC-

TRAN y DELTRAN.

Optimizacion de valores faltantes
Un problema potencial para las optimizaciones es el de los valores faltantes (Kitching, 1992b).
Normalmente asignamos un valor numérico a cada taxén en la matriz de datos, pero hay dos

situaciones en que esto no es posible:

¢ La estructura estd presente en el taxén estudiado, pero ausente de los especimenes exa-
minados; por ejemplo, porque estin incompletos o porque son hembras y el caricter solo
estd presente en machos.

*  El caricter puede “no aplicar”, es decir, que la codificacién del caricter depende de la de

otros caracteres; por ejemplo, un cardcter referido a la venacién alar en una especie dptera.

En cualquier caso, la solucion consiste en asignar al taxdn el estado de cardcter que resulta mas
parsimonioso dada la posicién del taxén en el cladograma. Entonces, solo aquellos caracteres

para los cuales no hay valores faltantes afectardn la posicién del taxén en el cladograma.



PESADO DE CARACTERES

Los métodos filogenéticos basados en el principio de parsimonia usualmente asumen que todos
los caracteres poseen el mismo peso. Algunos autores consideran que es mds adecuado aplicar
algun tipo de pesado. Este asunto ha causado controversia (Neff, 1986; Schuh, 2000; Schuh &
Brower, 2009; Wheeler, 1986). Hay distintos enfoques para el pesado de caracteres:

Pesado de caracteres a priori

Tradicionalmente, los sistematicos evolutivos asignaron peso a los caracteres teniendo en cuen-
ta su complejidad morfoldgica relativa, importancia funcional y significado adaptativo (Mayr
& Bock, 2002). Estos criterios han sido criticados por los sistematicos filogenéticos, quienes
los consideraron subjetivos. Por ejemplo, si damos a los caracteres complejos mayor peso, de-
berfamos pesar menos a los caracteres que representan una reduccion en la complejidad; sin
embargo, estos Ultimos pueden ser excelentes caracteres diagndsticos como, por ejemplo, la
ausencia de miembros en las serpientes (Schuh, 2000).

Neff (1986) argument6 que el pesado de los caracteres a priori es el tinico enfoque no cir-
cular y propuso que las hipétesis de caracteres deberian pesarse antes del analisis filogenético.
Otros sistemiticos filogenéticos han argumentado que el pesado a priori produce resultados
tan buenos como la confiabilidad en los caracteres (Goloboff, 1993; Wenzel, 1997). La bondad
de un cardcter no puede ser juzgada a priori y deberia ser juzgada objetivamente en relacién
con la congruencia con los demds caracteres en el cladograma. De otro modo, podriamos

invocar ad infinitum hipétesis de significado adaptativo y neutralidad selectiva (Schuh, 2000).

Compatibilidad
Bajo el enfoque de compatibilidad, se aplica una estrategia de pesado extremo, de “todo o
nada”, considerando solo los caracteres perfectamente consistentes para construir el cladogra-

ma y dando al resto un peso de 0.

Pesado de caracteres sucesivo
Consiste en pesar los caracteres de acuerdo con su consistencia, por lo que los caracteres ho-
moplsticos reciben un peso menor (Schuh & Brower, 2009). Farris (1969) formalizé el si-

guiente procedimiento:

*  Calcular los cladogramas mds parsimoniosos para una matriz de datos dando el mismo

Peso a todos los caracteres.
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*  DPesar los caracteres teniendo en cuenta su grado de acuerdo con el cladograma, por ejem-
plo empleando los indices de consistencia o de consistencia rescalados.

*  Calcular los cladogramas mds parsimoniosos teniendo en cuenta los pesos obtenidos en
el paso anterior.

*  Continuar este proceso hasta que los pesos se estabilicen.

Este procedimiento parte de pesos iniciales iguales y sucesivamente va determinando los pesos
que los caracteres deberfan recibir (Schuh, 2000). La consistencia de los caracteres y la funcién
de pesado se aplican conjuntamente a toda la matriz de datos (Carpenter, 1988).

Platnick ez al. (1991) encontraron que los caracteres que sustentan los grupos luego
del pesado sucesivo son mds consistentes que aquellos que lo hacen bajo pesos iguales. En
1996, estos autores sugirieron que los analisis bajo pesos iguales solo deberian considerarse
como estimados preliminares y que el valor real de los caracteres solo puede evaluarse con
el pesado. A pesar de que se considera que el pesado sucesivo es consistente con la l6gica de
la parsimonia (Farris, 1969), carece de un criterio de optimalidad que pueda medirse direc-

tamente (Schuh, 2000).

Pesado de caracteres implicito

Evalta los cladogramas de acuerdo con los pesos implicitos de los caracteres analizados. De
acuerdo con este enfoque, el cladograma mds corto segin sus pesos implicitos es autocon-
sistente, mientras que el cladograma que no es el mds corto bajo los pasos que implica es
autocontradictorio (Goloboff, 1993, 1995). Los pesos de los caracteres se asignan durante la
construccién de los cladogramas con la finalidad de maximizar el ajuste total (la suma de todos

los ajustes para todos los caracteres en el cladograma). Existen diferentes funciones de pesado:

*  Linear: 1a misma diferencia de pasos es igualmente importante, no importa cudl sea la
cantidad de homoplasia.

*  Conwvexa: el valor de un cardcter disminuye relativamente despacio cuando la homoplasia
aumenta y se incrementa mds rapidamente cuando la homoplasia alcanza su valor maximo.

*  Cdncava: el valor de un caricter disminuye relativamente ripido cuando la homoplasia se

incrementa y disminuye mds lentamente cuando la homoplasia alcanza su valor méximo.

Una funcién céncava es la mis deseable, pues es la que da el peso maximo a los caracteres que

definen mejor los grupos (Schuh & Brower, 2009). Se puede agregar una constante de conca-
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vidad para cambiar la severidad de la funcién de pesado. Un valor de 0 mantiene la concavidad

del indice de consistencia y valores mds altos reducen la fuerza de la funcién de pesado (Schuh,
2000).

Pesado de caracteres moleculares
Las regularidades de los caracteres moleculares permiten implementar diferentes tipos de pe-

sado (Kitching ez a/., 1998). Los diferentes métodos pueden clasificarse de la siguiente forma

(Hillis ef al., 1993):

*  Pesado a priori: pesado uniforme (todas las bases reciben el mismo peso) y pesado no uni-
forme (las bases reciben pesos diferentes)

*  Pesado a posteriori: pesado sucesivo (pesos de acuerdo con el nivel de homoplasia) y pesado
dindmico (pesos de acuerdo con el nivel de homoplasia, pero incluyendo entre y dentro

de posiciones)
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EJERCICIO 12

Con base en la siguiente matriz de datos de algunas especies del grupo de Listroderes

costirostris (Coleoptera: Curculionidae) (modificada de Morrone, 1993):

a.  Obtén el cladograma mds parsimonioso con algtin programa filogenético (por

ejemplo, NONA, Goloboft, 1998b; PAUP, Swofford, 2003; TNT, Goloboft ez al.,

2008).

b. Aplica pesos implicitos con TNT (Goloboff ez al., 2008) bajo diferentes

concavidades.

c. Compara los cladogramas obtenidos.

raiz

L. affinis
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METODOS PROBABILISTICOS
A partir del desarrollo de la sistematica molecular se han propuesto diferentes métodos pro-
babilisticos como una alternativa a los métodos de parsimonia. Estos incluyen la verosimilitud

méxima y la inferencia bayesiana.

Verosimilitud maxima

El concepto de verosimilitud se refiere a situaciones en las que, dados ciertos datos, debe deci-
dirse cudl es la explicacién mas adecuada (Schmidt & Haeseler, 2009). Para ello es preciso for-
mular un modelo especifico (que no se cuestiona) y una hipétesis. En un contexto filogenético,
se asume que las secuencias evolucionaron de acuerdo con un arbol y que las posibles hipdtesis
incluyen la estructura de los diferentes drboles, las longitudes de las ramas y los pardmetros
de la evolucién de las secuencias. Al asignar valores a estos elementos, podemos computar la
probabilidad de los datos bajo esos pardmetros (Hillis, 1995; Martinez Castillo, 2007; Yang,
1994). La reconstruccién filogenética con verosimilitud maxima determina la topologia de los
arboles, las longitudes de las ramas y los pardmetros de evolucién del modelo (tasa de transi-
ciones/ transversiones, frecuencias de bases, variacién de las tasas entre sitios diferentes, etc.)
que maximizan la probabilidad de observar los resultados obtenidos.

La reconstruccién filogenética con verosimilitud méxima incluye los siguientes pasos

(Schuh & Brower, 2009; Swofford ez al., 1996):

»  Comenzar con datos de secuencias alineadas.

*  Designar un modelo de sustitucién de nucleétidos basado en un drbol plausible (pro-
ducido al utilizar un algoritmo de parsimonia o de distancia), que incluya parimetros
como frecuencias de bases, probabilidades de transformaciones entre estados de carécter,
proporcién de sitios invariantes y un pardmetro de heterogeneidad de tasas para los sitios
variables.

Utilizar un algoritmo heuristico para examinar los drboles alternativos.

*  Para cada arbol, computar la verosimilitud de las distribuciones observadas en los estados
de cardcter para sitios particulares como la suma de las probabilidades de cada posible
reconstruccién de estados de cardcter ancestrales, de acuerdo con el modelo elegido.

*  Computar la verosimilitud del drbol completo como el producto de la verosimilitud de
todos los sitios.

*  Elegir el arbol que posea la verosimilitud maxima.
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Fig. 56. Inferencia bayesiana.

Inferencia bayesiana

La inferencia bayesiana es el enfoque propuesto mds recientemente para la inferencia filoge-
nética (Huelsenbeck ez al, 2001; Larget & Simon, 1999; Martinez Castillo, 2007; Rannala
& Yang, 1996; Ronquist e# al., 2009). Se relaciona con la verosimilitud méxima: la hipétesis
6ptima es la que maximiza la probabilidad posterior. De acuerdo con el teorema de Bayes, la
probabilidad posterior para una hipétesis es proporcional a la verosimilitud multiplicada por la

probabilidad previa de la hipétesis. El teorema de Bayes se expresa como:

Pr[Tree | Data] = (Pr[Data | Tree] x Pr[Tree]) / Pr[Data]



Este teorema combina la probabilidad previa de un arbol (Pr[Tree]) con la verosimilitud

(Pr[Data | Tree]) para producir una probabilidad posterior (Pr[Tree | Data]) (Fig. 56):

*  Probabilidad previa de un drbol: probabilidad de un 4drbol antes de que se hayan hecho las
observaciones. Tipicamente, todos los drboles son considerados igualmente probables a
priori; sin embargo, se puede utilizar alguna otra observacién para dar a algunos drboles
mayor probabilidad previa.

*  Verosimilitud: es proporcional a la probabilidad de las observaciones sobre el drbol, 1a cual
requiere de supuestos especificos acerca de los procesos que generan dichas observaciones.

*  Probabilidad posterior de un drbol: probabilidad del 4rbol condicionada a las observaciones,
la cual se obtiene combinando la probabilidad previa y la verosimilitud para cada drbol de

acuerdo con la férmula de Bayes.

Al igual que el andlisis de verosimilitud maxima, el andlisis bayesiano permite implementar
modelos de evolucién de secuencias para todos los datos y para diferentes particiones de los
mismos (San Mauro & Agorreta, 2010). Dado que las funciones de verosimilitud para los
modelos filogenéticos son muy complejas para integrar analiticamente, el método bayesiano
utiliza los procedimientos de cadena de Markov Monte Carlo (Altekar ez a/., 2004; Gilks ez
al., 1996; Hastings, 1970).

OTROS ENFOQUES FILOGENETICOS
Ademais de los algoritmos basados en el principio de la parsimonia y probabilisticos, se han
propuesto otros enfoques como la compatibilidad de caracteres, los enunciados de tres taxones

y los métodos de distancia.

Compatibilidad de caracteres

La compatibilidad de caracteres, también conocida como andlisis de c/igues, fue desarrollada
como un enfoque alternativo a la parsimonia. Se basa en el supuesto que el conjunto mayor de
caracteres compatibles, el cual se denomina c/igue, provee la mejor estimacién de la filogenia
(Fig. 57). De acuerdo con esto, los grupos mejor sustentados en un cladograma son aquellos
definidos por la mayor cantidad posible de caracteres perfectamente compatibles (Estabrook,
1984; Estabrook ez al., 1976; Felsenstein, 1982; Le Quesne, 1983; Meacham, 1984; Meacham
& Estabrook, 1985). Por otro lado, Farris & Kluge (1979) discutieron algunos problemas del

andlisis de compatibilidad:
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Fig. 57. Compatibilidad de caracteres. a, matriz de datos; b, c/igues; ¢, cladograma.

*  Para cualquier conjunto de taxones puede haber mds de un c/igue méximo y no existen
criterios para elegir uno de ellos.

*  Una vez que se ha identificado el ¢/igue méximo, no estd claro qué ocurre con los demds
caracteres, los cuales aparentemente son descartados.

+  Cuanto mayor homoplasia, més limitado es el soporte de cualquier c/igue porque todos los

caracteres deben ser tnicos para el grupo que ellos definen.

Enunciados de tres taxones
Nelson & Platnick (1991) propusieron recodificar los caracteres como enunciados de tres
taxones que representan enunciados de homologia minimos (donde un taxén es mas cercano
a un segundo que a un tercero). La matriz de datos con los caracteres recodificados de esta
manera se analiza con un algoritmo de parsimonia convencional (Kitching ez /., 1998; Schuh,
2000).

Como ejemplo, comparemos una matriz original (Fig. 58a) con la matriz donde los ca-

racteres se recodificaron como enunciados de tres taxones (Fig. 58b). El anilisis de la matriz



original produce el cladograma de la figura 58¢c, mientras que el andlisis de la matriz recodi-
ficada produce el cladograma de la figura 58d. Ambos analisis recuperan el grupo BC, pero
en el andlisis de enunciados de tres taxones se manufactura el grupo ABC, no sustentado por
ninguna sinapomorfia.

Nelson & Platnick (1991) consideraron que este enfoque representaria un uso més preci-
so de la parsimonia y ayudaria a reducir el nimero de cladogramas igualmente parsimoniosos.
Algunos autores han considerado vilido el uso de este enfoque (de Pinna, 1996; Kitching ez al,
1998; Nelson, 1993; Nelson e al., 2003; Platnick, 1993; Siebert & Williams, 1998; Williams,
2002; Williams & Ebach, 2005, 2009), pero también ha habido numerosas criticas (De Laet
& Smet, 1998; Farris, 2011; Farris & Kluge, 1998; Kluge, 1993; Kluge & Farris, 1999; Schuh
& Brower, 2011; Wiley & Lieberman, 2011) que muestran que el andlisis de enunciados de
tres taxones no es consistente con la justificacién ofrecida por la parsimonia, porque no mini-
miza el nimero de hipétesis ad hoc de homoplasia, tratando como independientes valores que
estdn relacionados. Ademds, la transformacién a enunciados de tres taxones implica pérdida de

informacién, pues impide recuperar la matriz original (Farris, 2000). Los enunciados de tres

123456 1 2 3 4 5 6
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Fig. 58. Enunciados de tres taxones. a, matriz de datos original; b, matriz recodificada; ¢, cladograma
obtenido de la matriz original; d, cladograma obtenido de la matriz recodificada.
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taxones no proporcionan una evaluacién satisfactoria de la homologia porque no solo puede
haber contradicciones internas sino que se excluyen sistemdticamente las homologias ocasio-
nadas por reversiones, lo que lleva a la manufactura de grupos que no estdn sustentados por la
evidencia (Farris ez al., 2001). Por otra parte, como ya vimos en el capitulo 2, la justificacion
filoséfica de este enfoque, el cladismo de patrén, se encuentra fuera del paradigma evolutivo,

por lo cual no es un método filogenético adecuado (Wiley & Lieberman, 2011).

Métodos de distancia
Los métodos de distancia se basan en el supuesto que la similitud entre secuencias, que
mide el nimero de cambios que ocurre en las ramas (distancia evolutiva), puede asimilarse
con una relacién filogenética (Cavalli-Sforza & Edwards, 1967; Fitch & Margoliash, 1967;
Martinez Castillo, 2007; Quicke, 1993; Roch, 2010; Williams, 1992b; van de Peer, 2009).
Estos métodos incluyen el andlisis de agrupamientos (c/uster analysis) y métodos de opti-
malidad como la evolucién minima. Los métodos de agrupamiento fueron desarrollados
originalmente por la taxonomia numérica para detectar similitud global. En el método de
neighbor-joining, las secuencias de ADN o de aminodcidos se convierten en una matriz de
distancias a partir de la cual se construye el arbol filogenético (Saitou & Nei, 1987). Los mé-
todos de optimalidad calculan la desviacién ajustada de las distancias observadas entre pares
de taxones, la cual se estima a partir de la matriz de los datos y de la distancia que separa esos
taxones en el cladograma. En el método de evolucién minima, el criterio de optimalidad es
la suma de las longitudes de las ramas, optimizada de acuerdo con el criterio anterior (San
Mauro & Agorreta, 2010).

La construccién de un cladograma mediante las distancias que aportan los datos de se-

cuencias involucra los siguientes pasos (Williams, 1992b):

*  Conwvertir las secuencias alineadas en una matriz de distancias: 1a distancia representa el gra-
do de disimilitud entre dos taxones; por ejemplo, cuenta el nimero de posiciones en las
cuales difieren y lo expresa como un porcentaje o como un valor numérico. Una matriz de
distancias es una matriz simétrica de taxones x taxones que especifica las distancias entre
todos los pares de taxones.

*  Construir los drboles a partir de la matriz: como ya hemos visto, existen varios métodos que
permiten obtener un drbol a partir de la matriz.

*  Evaluar los drboles obtenidos: se elige el mejor drbol utilizando algin estadistico que per-

mita comparar los drboles obtenidos.



Los métodos de distancia fueron utilizados originalmente para reconstruir drboles filogenéti-
cos basados en secuencias de aminodcidos de la enzima citocromo oxidasa ¢ (Fitch & Margo-
liash, 1967). Luego, su uso se extendié al analisis de secuencias de aminodcidos y de nucleé-
tidos (Williams, 1992b). Sin embargo, han sido criticados en lo referente a la medicién de las
distancias entre los taxones y su significado filogenético (Brower ez al., 1996; Carpenter, 1990;

Farris, 1981, 1985; Schuh & Brower, 2009; Williams, 1992b).

COMPARACION DE LOS METODOS

Para comparar entre si los diferentes métodos filogenéticos disponibles, se han considerado

cinco propiedades (Page & Colmes, 1998):

*  Eficiencia: es el tiempo que le toma a un programa de cémputo para encontrar un clado-
grama.

*  Poder: es el nimero de datos que son necesarios para arribar al resultado correcto.

*  Consistencia: es la propiedad de aproximarse al drbol verdadero cuando se agregan mids
datos.

*  Robustez: mide la sensibilidad de un método ante violaciones al modelo implicito.

*  Contrastabilidad: se refiere a la capacidad de un método para poner a prueba o contrastar

un modelo particular.

Hasta la fecha, ninguno de los métodos parece satisfacer los cinco criterios (Holder & Lewis,
2003; Page & Holmes, 1998). Todos los métodos enfatizan uno o mds de ellos, por ejemplo,
los métodos de parsimonia y de distancia son extremadamente rapidos (eficientes), pero los
segundos no son robustos en relacién con su supuesto implicito de un reloj molecular. La ve-
rosimilitud médxima es consistente pero computacionalmente muy ineficiente.

Para andlisis de datos moleculares, se ha argumentado que los métodos de parsimonia son
muy eficientes para andlisis de matrices grandes y son robustos si las ramas del cladograma
son cortas (San Mauro & Agorreta, 2010). Quienes prefieren los métodos de parsimonia lo
justifican por su realismo, generalidad y economia de supuestos (Goloboff, 2003). No obstan-
te, su principal objecién desde el punto de vista molecular es que no serian consistentes bajo
ciertos modelos de evolucién por lo que aun agregando mas datos, podrian dar el cladograma
“incorrecto” (Page & Holmes, 1998).

Desde otra perspectiva, Steel ez al. (1993) sefialaron que este no es necesariamente el caso

y Farris (1999) demostré que la verosimilitud méxima también puede ser inconsistente en
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casos complejos. La explicacién tipica de la inconsistencia se conoce como atraccion de ramas
largas (long-branch attraction) (Felsenstein, 1978; Swofford ez al., 2001) y ocurre cuando dos
ramas largas, con muchos paralelismos y situadas cerca, se “atraen”, es decir, el criterio de par-
simonia tiende a juntarlas a pesar de que no constituyan un grupo monofilético.

Swofford e al. (1996) argumentaron que la parsimonia carece de un modelo explicito de
evolucién, por lo que le resulta dificil tratar con un alto grado de homoplasia (cambios parale-
los, convergentes o reversiones) cuando se analizan secuencias muy divergentes. En este caso,
se pueden introducir pesos mediante matrices de pasos y asi incorporar supuestos acerca de
los costos que implican ciertos cambios (por ejemplo, transiciones y transversiones). Es im-
portante sefialar que la verosimilitud méxima es sensible al fenémeno opuesto, conocido como
repulsion de ramas largas (long-branch repulsion) (Siddall, 1998a), en el cual las ramas largas de
taxones cercanamente tienden a dar resultados erréneos.

Una ventaja de los métodos de distancia es que son relativamente rdpidos, siendo relati-
vamente eficientes cuando la divergencia entre las secuencias es baja (Holder & Lewis, 2003).
Una desventaja fundamental es la pérdida de informacién cuando las secuencias se convierten
a distancias porque hace imposible analizar la evolucién de sitios individuales, produciendo
solo un estimado global (Page & Holmes, 1998).

Algunos autores basan su preferencia por la verosimilitud méxima en su fundamento
estadistico, que la harfa mds robusta al estimar filogenias moleculares (Holder & Lewis, 2003;
Whelan e# al., 2001). Otros consideran que la teorfa de probabilidad de frecuencias, en que
se basa la verosimilitud maxima, es inapropiada para hacer inferencias histéricas (Siddall &
Kluge, 1997). En resumen, las principales criticas que ha recibido la verosimilitud maxima se
relacionan con el hecho que los resultados varian segtin el modelo de evaluacién de secuencias
empleado (Page & Holmes, 1998; Whelan ez al.,, 2001) y que es muy lenta computacional-
mente; en particular, cuando hay que analizar un nimero muy grande de secuencias (Holder
& Lewis, 2003; San Mauro & Agorreta, 2010).

La inferencia bayesiana tiene la ventaja de su fuerte conexién con un marco estadistico
(Holder & Lewis, 2003). Cada nodo del arbol obtenido posee una probabilidad posterior
asociada (la fraccién de veces que el clado existe entre los drboles muestreados) que se puede
usar como medida de soporte del nodo (San Mauro & Agorreta, 2010). Sus desventajas parten
del hecho que se deben especificar los parimetros de las probabilidades previas y esto puede
ser dificil de determinar (Holder & Lewis, 2003). Tipicamente requieren corridas muy largas
(millones de generaciones, comenzando desde diferentes estados iniciales) para asegurar una

busqueda adecuada de drboles. Se ha sugerido que el enfoque bayesiano es mds rdpido y com-



putacionalmente menos demandante que la verosimilitud maxima usando los mismos mode-
los o incluso modelos mds complejos. Sin embargo, tendrian objetivos diferentes: el enfoque
bayesiano explora toda la distribucién posterior de los drboles y parimetros, mientras que la
verosimilitud méxima solo busca el arbol y pardmetros que maximicen la verosimilitud (San
Mauro & Agorreta, 2010).

Otra manera de comparar los métodos es en relacién con su base epistemoldgica. La
opinién mds frecuente entre quienes prefieren los métodos de parsimonia es que éstos se en-
marcan en el enfoque hipotético-deductivo popperiano, mientras que la verosimilitud méxima
y los métodos bayesianos son inductivos (Kluge, 2001a; Siddall, 2001; Siddall & Kluge, 1997).
Desde una perspectiva epistemoldgica general, Bunge (2006) rechazé el enfoque bayesiano
dado que no permite contrastar las hipétesis; otros autores han interpretado que la verosimili-
tud méxima permite evaluar el grado de corroboracién de Popper (De Queiroz & Poe, 2001,
2003; Faith & Trueman, 2002). Finalmente, Goloboft (2003) ha mostrado que la parsimonia
puede justificarse por modelos muy diferentes (ya sean muy complejos o muy simples), lo cual

sugiere que posee un lugar inico entre otros métodos filogenéticos.

SOPORTE DE LOS CLADOGRAMAS

Una vez que hemos obtenido un cladograma es posible establecer cual es su grado de soporte.
Hay varios criterios estadisticos sencillos que miden el ajuste de los datos al cladograma. Estos
incluyen la longitud, el indice de consistencia, el indice de retencién y el indice de exceso de

homoplasia.

Longitud

Es el nimero total de cambios o pasos entre los estados de cardcter que sustentan las rela-
ciones de los taxones en el cladograma (Lipscomb, 1998). Cuanto mejor sea el ajuste de los
datos al cladograma, menor serd la cantidad de homoplasias que se requieran. Un cladograma
con longitud menor ajusta los datos mejor que uno mds largo porque minimiza la cantidad de
homoplasias, es decir, es mds parsimonioso.

Como ejemplo consideremos la matriz de datos de la figura 59a. Al analizar estos cuatro
caracteres (3 y 4 son aditivos u ordenados), obtenemos el cladograma de la figura 59b. El ca-
ricter 1 (Fig. 59¢) tiene un paso, el cardcter 2 (Fig. 59d) tiene dos pasos, el caricter 3 (Fig. 5%)
tiene tres pasos y el cardcter 4 (Fig. 59f) tiene cuatro pasos. La longitud total del cladograma
es 10.
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Fig. 59. Estadisticos. a, matriz de datos; b, cladograma con todos los caracteres (longitud = 10,CI = 0.8 y
RI = 0.77); ¢, cardcter 1 (longitud = 1, ci = 1.0 y ri = 1.0); d, cardcter 2 (longitud = 2, ¢i = 0.5 y ri = 0.66);
e, cardcter 3 (longitud = 3, ci = 1.0 y ri = 1.0); {, cardcter 4 (longitud = 4, ci = 0.75 y ri = 0.5).
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indice de consistencia
Mide la cantidad relativa de homoplasia. Se calcula como el nimero de pasos esperados entre
los estados de caracter dividido por el nimero real de pasos. Fue propuesto por Farris (1969).

Su férmula es:
ci=m/s

donde 7 es el nimero minimo de cambios esperados entre los estados de cardcter y s es el
numero de cambios observados en los mismos. Los valores del indice de consistencia van de 1
(ajuste perfecto, nada de homoplasia) a cerca de O (peor ajuste posible).

El indice de consistencia para los cuatro caracteres antes examinados (Fig. 59¢-f) es:

Caricter 1: ci=1/1=1.0
Caricter 2: ci=1/2=0.5
Caricter 3: ci=3/3=1.0
Caricter 4: ci=3/4=0.75 (Si se lo tratara como no ordenado, ci = 1)

El indice de consistencia de todos los caracteres juntos, llamado indice de consistencia

global (Farris, 1989), es:

Cl=Xm/ZXs
En el ejemplo (Fig. 59b):
CI=8/10=0.8

indice de retencién
Es otra medida de la cantidad relativa de homoplasia en el cladograma. Mide la cantidad de

homoplasia observada en funcién de la homoplasia posible en los datos (Farris, 1989a; Siebert,

1992). Su férmula es:
ri=g-s/g-m
donde g es el numero mds alto de cambios que podria tener el cardcter en el cladograma, s es

el nimero de cambios observados y 7 es el nimero minimo de cambios. Los valores del indice

de retencién van de 1 (ajuste perfecto) a 0 (peor ajuste). En contraste con el indice de consis-
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tencia, el indice de retencién puede alcanzar el valor O cuando un cardcter no es informativo,
por ejemplo, una autapomorfia o una sinapomortia de todo el grupo analizado.

El indice de retencién para los cuatro caracteres examinados antes (Fig. 59¢-f) es:

Caricter 1: ri=4-1/4-1=1.0
Caricter 2: ri=4-2/4-1=0.66
Caricter 3: ri=4-3/4-3=1.0
Caricter 4: ri=5-4/5-3=05

El indice de retencién para todos los caracteres juntos (indice de retencién global) es:
Cl=Zg-s/Zg-m

En el ejemplo (Fig. 59b):

RI=7/9=0.77

EJERCICIO 13

Con base en la siguiente matriz de datos (modificada de Contreras Medina & Garcia

Sandoval, 2004):

a.  Obtén el cladograma mds parsimonioso con algin programa filogenético (por
ejemplo, NONA, Goloboft, 1998b; PAUP, Swofford, 2003; TN'T, Goloboff e a.,
2008).

b. Calcula los indices de consistencia y retencién globales.

c.  Elimina las autapomorfias y obtén el cladograma mds parsimonioso.

d. Compara los indices de ambos anilisis y discute sus diferencias.

raiz 0000000000

Wus 1010110010

Yus 1010111000

Sus 1010000001

Aus 0101000000

Bus 0101001100

indice de consistencia rescalado
Aun cuando el ajuste de un caricter en el cladograma sea el peor posible, el indice de consis-

tencia nunca alcanzard el valor 0, pero esto si puede ocurrir con el indice de retencién. Farris
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(1989a) formulé el indice de retencion rescalado, el cual resulta de multiplicar los indices de

consistencia y retencién y se usar en el pesado sucesivo de caracteres. Su férmula es:
rei=cixri=(m/s)x(g-s/g-m)

indice de exceso de homoplasia

Esta medida fue desarrollada por Archie (1989) para resolver las deficiencias del indice de
consistencia. Este indice aleatoriza la informacion de los caracteres para obtener un estimado
del comportamiento de los caracteres para que se comparare con el comportamiento real de los
mismos (Siebert, 1992). La homoplasia observada (el nimero de pasos por encima del minimo
requerido) se compara con la cantidad méxima teérica de homoplasia (el nimero de pasos del

conjunto de caracteres aleatorizados por encima del minimo tedrico requerido).

EVALUACION DEL SOPORTE DE GRUPOS

Existen pruebas estadisticas disefiadas para proveer alguna medida de confianza en los resul-
tados de un anilisis filogenético. Un grupo estard mejor sustentado cuanto mds evidencia lo
favorezca y menos evidencia lo contradiga (Farris ez a/., 2003). Algunas de estas pruebas son

las siguientes:

Bootstrapping
Esta técnica (Efron, 1979; Efron & Tibshirani, 1993) fue aplicada por primera vez en anilisis
filogenéticos por Felsenstein (1985a). Algunos caracteres de la matriz de datos se eliminan
al azar, pero el tamafio original de la matriz se mantiene replicando algunos de los caracteres
que quedan (Kitching, 1992b; Kopuchian & Ramirez, 2011; Schuh, 2000). Después de esto,
se llevan a cabo numerosos remuestreos. Los resultados del bootstrapping se reportan como la
proporcién de los cladogramas en que dichos grupos aparecen, lo cual proporciona un interva-
lo de confianza en los resultados (Harshman, 1994; Li & Zharkikh, 1994; Sanderson, 1989).
A pesar de que el bootstrapping se aplica ampliamente, su utilizacién es objeto de contro-
versia. Algunas objeciones se centran en problemas estadisticos, mientras que otras se asocian
con el rechazo a las pruebas estadisticas para analisis filogenéticos (Sanderson, 1995). Los
resultados parecen ser afectados negativamente por la presencia de autapomorfias (Carpenter,
1996) y algunos otros autores han argumentado en contra de interpretar las frecuencias de
bootstrap como confianza en la monofilia, dado que los caracteres no han sido muestreados

al azar en poblaciones distribuidas idénticamente (Carpenter, 1992b, 1996; Kluge & Wolf,
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1993). Diferentes clados de un cladograma pueden variar en sus valores de boosstrap, incluso

en ausencia de homoplasia (Siddall, 1995).

Jackknifing

Fue propuesto por Lanyon (1985). Produce seudorréplicas en las cuales un taxén (o mds) se
remueve de la matriz por vez, analizando todas las eliminaciones posibles (Kitching, 1992b;
Kopuchian & Ramirez, 2011). Los resultados del jackknifing se interpretan como la propor-
cién de los cladogramas en que cada clado aparece.

Aparentemente, el jackknifing es superior a otros enfoques, debido a que no atribuye so-
porte a los datos cuando éste no existe, no es afectado por la presencia de autapomorfias y no
produce resultados variables para diferentes clados solo porque éstos estén sustentados por
un numero diferente de sinapomorfias (Schuh, 2000). Siddall (1995) desarroll6 un indice de
monofilia, basado en el jackknifing, que permite determinar cudn estables son los clados en el

cladograma mds parsimonioso.

Soporte de Bremer
Fue propuesto por Bremer (1988, 1994) para determinar el soporte de las ramas en corres-
pondencia con los datos originales. Esta medida se basa en el nimero de pasos extra que son
necesarios para perder una rama en el cladograma de consenso de los cladogramas subéptimos,
es decir, aquellos que requieran mds pasos que el cladograma més parsimonioso (Schuh, 2000).
Los resultados, llamados valores de soporte de Bremer, se reportan usualmente para cada rama
del consenso de los cladogramas que poseen un paso mds que el mas parsimonioso, dos pasos
mis, etc. Cuanto mds alto el valor de soporte de Bremer, mds fuerte es el soporte de un clado.
Adn no estd claro cudl es el significado de los valores de soporte de Bremer, a causa de la
complejidad de las interacciones entre los caracteres. Adicionalmente, como es dificil hallar
todos los cladogramas que son un cierto nimero de pasos mds largos que el mas parsimonioso,
los programas de cémputo pueden reportar distintos nimeros de cladogramas subéptimos, lo

que podria influir en los valores de soporte resultantes (Schuh, 2000).

Pruebas de aleatorizacion

Otro enfoque para evaluar el soporte de grupos consiste en aleatorizar los datos, asumiendo
que datos aparentemente informativos podrian alcanzar una estructura solo al azar. Fueron
propuestas independientemente por Archie (1989) y Faith & Cranston (1991). Estas pruebas

permutan estados de cardcter al azar entre los taxones, siendo tratado cada cardcter indepen-



dientemente durante el proceso de permutacién. Se hacen numerosas permutaciones, se obtie-
nen los cladogramas y se comparan los cladogramas derivados de los datos aleatorizados con
los originales para establecer limites de confidencia, usualmente al 95% (Schuh, 2000). Se han
propuesto dos tipos de comparaciones: entre longitudes de los cladogramas resultantes (per-
mutation tail probability o P'TP) y entre grupos monofiléticos (topology dependent permutation
tail probability o T-PTP).

Faith & Cranston (1991) consideraron que las pruebas de permutacion proporcionan un
criterio absoluto para juzgar hipétesis filogenéticas. Carpenter (1992b) consideré que estas
pruebas constituyen una aplicacién errénea de la estadistica, al no proporcionar pruebas de las
hipétesis en si mismas y asumir que el nimero y frecuencias de los estados de cardcter perma-
necen constantes. Killersjo ez al. (1992) propusieron una modificaciéon de estas pruebas para
eliminar el inconveniente que en ocasiones indican una significancia alta para datos ambiguos.
Carpenter ef al. (1998) concluyeron que estas pruebas pueden atribuir significancia alta para
datos que soportan grupos irresueltos. Slowinski & Crother (1998) encontraron empirica-
mente que las pruebas de PTP poseen bajo poder discriminante, con probabilidades significa-

tivas a menudo asociadas con cladogramas que poseen escasa resolucion.

Distribucion de las longitudes de los cladogramas (DCL)
Es posible examinar las distribuciones de las longitudes de todos los cladogramas dicotémicos
posibles para un determinado conjunto de datos como indicador de sefial filogenética de los
datos (Hillis, 1991; Huelsenbeck, 1991). Dada una distribucién de longitudes de cladogramas
casi simétrica, muchos cladogramas serdn solo unos pocos pasos mds largos que el cladograma
mds parsimonioso, considerdndose que la sefial filogenética es débil. Si la distribucién de las
longitudes de los cladogramas estd fuertemente sesgada hacia la izquierda (es decir que hay
una “cola” a la izquierda de la distribucién), significard que hay pocos cladogramas que sean
poco mis largos que la solucién mds parsimoniosa y podremos considerar que la sefial filoge-
nética es fuerte (Kitching ez al., 1998).

Esta medida no es afectada por el nimero de caracteres y no necesariamente refleja el
grado en que las conclusiones se corroboran. También sufre de algunas dificultades pricticas,

por ejemplo, solo trabaja con cladogramas dicotémicos (Kitching e# af., 1998).

Remocion de caracteres
La estabilidad de un clado puede evaluarse de acuerdo con el nimero minimo de caracteres

que, cuando son removidos, hacen que se pierda la resolucién de un clado (Davis, 1993). Se
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considera que un clado se “pierde” cuando no se encuentra en el cladograma de consenso es-
tricto. Con el objeto de contrarrestar la interaccién entre los distintos caracteres, éstos se van
eliminando de a uno por vez de la matriz y se obtienen los cladogramas respectivos. A partir
de ellos, es posible calcular la frecuencia con que aparecen distintos clados.

El indice de estabilidad de clados (CSI por sus siglas en inglés) es el cociente entre este
numero minimo de caracteres y el nimero de caracteres informativos en la matriz de datos.
Sus valores varian entre 1 (todos los caracteres informativos deben ser eliminados para que el
clado sea removido) y O (ausencia del cladograma de consenso de todo el conjunto de carac-

teres).

Remuestreo simétrico

Cuando los caracteres analizados poseen diferentes pesos a priori, los valores que reportan el
bootstrapping y el jackknifing pueden estar distorsionados, ya sea porque subestiman o sobres-
timan los valores de soporte de los grupos (Goloboff ez al., 2003). El remuestreo simétrico

evita estas distorsiones al igualar la probabilidad de incrementar el peso de un caricter con la

probabilidad de disminuirlo. Se calcula con el programa TNT (Goloboft ¢ al., 2008).

CLADOGRAMAS MULTIPLES

El resultado de un andlisis filogenético puede consistir en dos o mds cladogramas. Esto puede
ocurrir porque el andlisis de la matriz de datos produjo dos o mas cladogramas igualmente
parsimoniosos o porque la evidencia incluia dos o mds fuentes de datos diferentes que fueron
analizadas independientemente (usualmente, evidencia morfolégica y molecular). En estos ca-
sos, podriamos querer mostrar cudl es la informacién que los cladogramas tienen en comun, lo
cual se hace obteniendo cladogramas de consenso o subcladogramas podados comunes, estos

ultimos seleccionados por sus pesos sucesivos o por la decisividad de los datos.

Cladogramas de consenso
Los cladogramas de consenso combinan la informacién de los diferentes cladogramas (Fig.
60). Existen distintos tipos (Amorim, 1994; Kitching, 1992b; Schuh, 2000):

*  Cladograma de consenso estricto (Nelson, 1979): contiene solo los clados que existen en to-
dos los cladogramas de entrada (Fig. 60d). Nixon & Carpenter (1994) sugirieron que el
término cladograma de consenso deberia reservarse para el cladograma de consenso estricto

y recomendaron llamar a los demds tipos cladogramas de compromiso debido a que, aunque



ABCDEFGHI ACBDEFGHI ACDEBFGHII

ABCDEFGHI ABCDEFGHI ABCDEFGHII

7 3 5
6 6 6

d e f

ABCDEFGHI ABCDEFGHI

Fig. 60. Cladogramas de consenso. a-c, cladogramas originales; d, cladograma de consenso estricto; e,
cladograma de consenso combinable; f, cladograma de consenso de Adams; g, cladograma de consenso
de mayoria; h, cladograma de consenso de Nelson.

sean mejor resueltos que los cladogramas de consenso estricto, no constituyen exactamen-
te un resumen de todos los cladogramas de entrada. Kitching e# a/. (1998), si bien acepta-
ron esta distincién bésica, consideraron que también hay diferencias fundamentales entre
los demas tipos, por lo que sugirieron conservar el término general cladograma de consenso.

. Cladograma de consenso de componentes combinables o semiestricto (Bremer, 1990; Page,
1993a): contiene solo los clados que se encuentran en al menos uno de los cladogramas
de entrada, pero solo los compatibles o no conflictivos con el resto de los cladogramas de
entrada (Fig. 60e).

*  Cladograma de consenso de Adams (Adams, 1972; McMorris, 1983): coloca en la raiz del cla-
dograma de consenso a todos los clados inestables (Fig. 60f). Puede resultar util cuando
los cladogramas de entrada difieren entre si debido a que algunos taxones aparecen en
posiciones muy divergentes pero hay una estructura comun (Page, 1993a), incluso si llega
a contener clados que no aparezcan en ninguno de los cladogramas de entrada y que no

estén sustentados por caracteres (Wiley ez al., 1991).
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Cladograma de consenso de mayoria (Margush & McMorris, 1981): contiene los clados que
se encuentran en mds del 50% de los cladogramas de entrada (Fig. 60g). Se ha considera-
do como el mids inadecuado de los cladogramas de consenso, debido a que clados incon-
gruentes con el cladograma de consenso podrian existir en el 49.9% de los cladogramas
de entrada que no contribuyeron a formarlo (Schuh, 2000).

Cladograma de consenso de Nelson (Nelson, 1979; Page, 1989a, 1993a): contiene todos los
clados replicados y todos los clados no replicados que pueden combinarse con los replica-

dos y entre si (Fig. 60h).

Los cladogramas de consenso pueden utilizarse con diferentes objetivos (Barrett ez a/., 1991,
Nixon & Carpenter, 1996a; Wilkinson, 1994):

Encontrar los puntos de acuerdo entre un conjunto de cladogramas igualmente parsimo-
niosos, obtenidos de un mismo conjunto de datos.

Encontrar clados en comun entre cladogramas obtenidos a partir de anlisis separados de
distintas matrices de datos, las cuales luego podrian combinarse.

Estimar el grado de acuerdo entre diferentes conjuntos de datos.

Estimar el grado de acuerdo entre cladogramas obtenidos a partir de distintas matrices de
datos que no pueden combinarse.

Examinar el grado de acuerdo entre los resultados de diferentes métodos aplicados a la
misma matriz de datos.

Investigar la existencia de patrones comunes en la evolucién de distintos clados (por ejem-
plo, huéspedes y parisitos) o diferentes clados y las mismas dreas geograficas.

Utilizar el cladograma de consenso de mayoria para resumir los resultados del bootstrap-
ping.

Utilizar el cladograma de consenso estricto para estimar el soporte de ramas particulares

en un cladograma.

Los cladogramas de consenso han sido criticados debido a que no proporcionan la explicacién

mas eficiente de los datos en que se basan los cladogramas de entrada (Miyamoto, 1985). Bre-

mer (1985), sin embargo, destacé su relevancia para construir clasificaciones, ya que resumen

informacién de taxones con alto soporte en los datos.



EJERCICIO 14

Los siguientes cladogramas de seis géneros y una tribu de la familia de plantas

Onagraceae (Conti ez al., 1993) se obtuvieron a partir de cinco conjuntos de datos

diferentes. Con base en ellos, obtén los cladogramas de consenso estricto, de mayoria

y de Nelson.
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Subcladograma podado comiin (common prunned subcladogram)

Los cladogramas de consenso contienen el mismo nimero de taxones analizados original-
mente. Una manera diferente de comparar cladogramas consiste en buscar subcladogramas
podados comunes (Kitching ez al., 1998), los cuales muestran solo los clados y taxones comu-
nes a dos o mds cladogramas. El subcladograma podado comun es el cladograma que resulta
de podar el menor nimero de ramas de los cladogramas originales. Este enfoque resulta util

cuando la posicién de uno o mds taxones es incongruente entre los cladogramas comparados

(Kitching ez al., 1998).

Pesos sucesivos

El enfoque de pesos sucesivos puede usarse para reducir el numero de cladogramas igualmente
parsimoniosos. La ventaja de este enfoque es que los resultados pueden resultar mis utiles que
los cladogramas de consenso, dado que habria un cladograma (o unos pocos) describiendo
los datos 6ptimamente en lugar de un cladograma de consenso de escaso poder explicativo
(Carpenter, 1988).

En algunos casos, este procedimiento nos impide seleccionar uno de los cladogramas ori-
ginales, debido a que ninguno de los cladogramas encontrados luego del pesado se encuentra
entre los cladogramas originales (Schuh, 2000). Platnick ez a/. (1991), sin embargo, conside-
raron que aun en esta situacién el (los) cladograma(s) resultantes deberia(n) ser preferido(s),
porque preferir que todos los cladogramas posean el mismo peso (como los cladogramas ori-

ginales) favorece a los caracteres con menor poder explicativo.

Decisividad de los datos

Goloboff (1991) desarrollé una medida de decisividad de los datos que permite distinguir entre
homoplasia y confianza en los resultados. Se basa en la observacién que algunos conjuntos
de datos con mucha homoplasia no son necesariamente no informativos, y entonces algunos
cladogramas pueden resultar “mejores” que otros al resumir mayor cantidad de informacién. Es
decir, datos con mucha homoplasia podrian ser relativamente decisivos y permitirnos preferir
un cladograma con relativamente mucha homoplasia en lugar de varios cladogramas igual-

mente parsimoniosos, aunque estos tltimos tuvieran un indice de consistencia relativamente

alto (Kitching, 1992b; Schuh, 2000).
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EVIDENCIA TOTAL Y ANALISIS PARTICIONADO

Dados diferentes conjuntos de datos para un mismo grupo (por ejemplo, morfolégicos versus
moleculares, etolégicos versus morfolégicos, larvales versus adultos, etc.), es posible analizarlos
conjuntamente o considerarlos como independientes. Esta cuestién ha sido muy debatida,
especialmente cuando se analizan caracteres morfolégicos y moleculares (Crisci & Morrone,
1995). A pesar de que una hipétesis filogenética obtenida a partir de datos moleculares deberia
ser igual a la obtenida de datos morfoldgicos, existen al menos dos razones por las cuales esto
puede no ser asi (Page & Holmes, 1998):

*  Duplicacion de genes: cuando los genes se duplican, las especies pueden contener secuencias
distintas pero relacionadas. En el ejemplo de la figura 61a, las especies A, B y C contienen

dos copias del mismo gen, x y x'. La filogenia correcta resulta de analizar las dos series

A B C
1 4 2 5 3 6
a
A B C C A B A C B
1 2 3 6 4 5 1 6 5
X X' X X
b c

Fig. 61. Duplicacién de genes. a, hipétesis filogenética de tres especies y seis genes derivados de un even-
to de duplicacién; b, hipétesis basada en los genes ortélogos; ¢, hipétesis basada en los genes pardlogos.
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ortélogas (Fig. 61b); sin embargo, si solo tenemos una parte de ellas podriamos obtener
un cladograma incorrecto (Fig. 61c).

*  Distribucion de linajes (lineage sorting) y coalescencia: aun si restringimos el analisis a genes
ortélogos, la existencia de polimorfismos ancestrales combinada con la supervivencia dife-
rencial de alelos puede resultar en una filogenia basada en datos moleculares diferente de
la basada en la morfologia. Si comenzamos con un par de alelos ortélogos y los rastreamos
hacia atrds en el tiempo, eventualmente hallaremos su ancestro comun. Este es el punto
en que los dos linajes coalescen y el tiempo en que ocurre es el tiempo de la coalescencia.
Si el punto de coalescencia de los alelos se encuentra dentro del linaje organismico, no
habra conflicto con la filogenia. Pero si la coalescencia es mds antigua que la edad de su
linaje, los linajes de los alelos se distribuirdn entre los organismos analizados, por lo que
las relaciones filogenéticas basadas en los genes podrdn no coincidir con las de los organis-
mos. El término hemiplasia (Avise & Robinson, 2008) se refiere a la discordancia entre las
topologias del cladograma genético y el de las especies, la cual se atribuye a la distribucién

de linajes de polimorfismos genéticos conservados.

Existen muchos argumentos relacionados con el andlisis de caracteres moleculares y morfolé-

gicos juntos o separados. Es posible identificar tres posiciones principales:

Analisis de evidencia total

Quienes proponen este enfoque argumentan que todos los datos disponibles deberian ana-
lizarse simultdineamente, porque ello permite evaluar el acuerdo global entre todos los datos
(Schuh, 2000). Este enfoque se conocié inicialmente como evidencia total (Kluge, 1989, 1998;
Kluge & Wolf, 1993), pero también se ha denominado andlisis simultdneo, andlisis combinado
(Nixon & Carpenter, 1996b) y andlisis de supermatriz (Lienau & DeSalle, 2009).

La justificacién de la evidencia total es la observacién empirica de que el andlisis de
parsimonia simultineo de todos los datos con homoplasia sustancial produce mayor con-
gruencia que andlisis independientes (Schuh, 2000). Mishler (2000) argument6 en favor de
la evidencia total, aunque consideré inapropiado combinar datos si hubiera evidencia de que
algunos de ellos poseen una historia de ramificacién diferente del resto. Para este autor, si
la discordancia se debe a convergencia, la tinica manera de detectar este problema es com-
binando los datos.

Los argumentos en contra de la evidencia total incluyen la posibilidad de que ciertos datos

no reflejen la filogenia adecuadamente, situacién que se oscureceria en un andlisis simultdneo,



y la existencia de datos que no pueden combinarse, por ejemplo, datos de distancia y datos
discretos (de Queiroz ef al.,, 1995). Existen varias causas de incongruencia entre conjuntos
de datos (Lanteri e a/., 2004b): entre las bioldgicas se incluyen genes con diferentes tasas
evolutivas, hibridacién y transferencia horizontal de genes; y entre las metodoldgicas, el mues-
treo insuficiente de caracteres, la eleccién de genes no ortélogos, alineaciones alternativas y
estrategias de andlisis. Desde una perspectiva epistemoldgica, se ha sugerido que el andlisis de
evidencia total no es hipotético-deductivo (Bucknam ez a/., 2006; Rieppel, 2008).

Analisis particionado o congruencia taxonémica

Este enfoque considera que diferentes datos deberfan analizarse independientemente (Miya-
moto & Fitch, 1995). El argumento principal para ello es que datos independientes deberian
someterse a andlisis independientes debido a la disparidad en la cantidad de informacién,
como en el caso de analizar juntas evidencia molecular y morfolégica, donde esta ultima po-
dria “ahogar”a la otra. Schuh (2000) concluy6 que estos argumentos se basan en preconceptos
sobre la naturaleza de los datos y los resultados esperados.

El anilisis particionado se lleva a cabo calculando un cladograma de consenso luego de
que los datos se analizaron separadamente. Es importante acotar que la evidencia total y el
andlisis particionado pueden dar resultados diferentes (Fig. 62). En este ejemplo discutido por
Barrett ez al. (1991), el grupo BCD, que estd presente en ambos cladogramas resultantes del

andlisis particionado, no aparece en el andlisis combinado.

Analisis combinado condicional

Este enfoque consiste en llevar a cabo inicialmente andlisis particionados de los distintos
conjuntos de caracteres, luego evaluar su congruencia y finalmente analizarlos simultinea-
mente si se encuentra congruencia entre ellos (Bull ez a/., 1993; de Queiroz ez al., 1995;
Huelsenbeck e# al., 1996). Si la heterogeneidad entre los diferentes conjuntos de datos da
resultados significativamente diferentes, entonces los andlisis deberian permanecer separa-
dos y no hacerse el andlisis de evidencia total (Bull e# aZ, 1993). Existen algunas pruebas
estadisticas que se podrian utilizar para determinar si la incongruencia entre los datos es
mayor que la esperable al azar; la que se usa mds frecuentemente es la prueba de diferen-
cias en la longitud de las incongruencias (incongruence length difference test o ILD) (Barker
& Lutzoni, 2002; Farris ez al., 1994; Huelsenbeck & Bull, 1996). Adicionalmente, Wiens
(1998) propuso un protocolo para el anilisis combinado condicional que comprende los

siguientes pasos:
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Fig. 62. Evidencia total y anilisis particionado. a, evidencia total; b, anlisis particionado.
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*  Particionar los datos disponibles en conjuntos que podrian reflejar historias diferentes.

¢ Hacer anilisis separados de los conjuntos de datos y evaluar el soporte de los clados ob-
tenidos en cada uno.

¢ Combinar y analizar los datos simultineamente y considerar el cladograma resultante
como la mejor estimacién de la filogenia, pero también considerar cuestionables aquellos

clados en conflicto entre los andlisis separados.



EJERCICIO 15

Los siguientes cladogramas de algunos géneros de la tribu de gorgojos Listroderini

(Coleoptera: Curculionidae) fueron obtenidos a partir de caracteres de adultos (a-¢),

larvales (f) y evidencia total (g) (Morrone & Marvaldi, 1998). Analiza sus topologias y

contesta lo siguiente:

a. ¢Existe alguna congruencia entre los cladogramas basados en caracteres adultos y
larvales?

b. ¢Qué evidencia (adultos o larvas) crees que provee los mejores resultados? ¢Por
qué?

c.  ¢El cladograma resultante del analisis de evidencia total coincide con algin otro?
¢Cuil es la decisién sistemdtica que habria que tomar en relacién con la especie

Listroderes abditus?
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EJERCICIO 15 (continia)
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Superarboles

Los superdrboles resultan de combinar varios cladogramas superpuestos parcialmente en un
solo cladograma, en lugar de combinar los caracteres que se usaron para obtener dichos cla-
dogramas (Baum, 1992; Bininda-Emonds, 2004; Sanderson e# al., 1998). Son especialmen-
te utiles para sintetizar fuentes distintas de informacién filogenética en una hipétesis tnica.
Dado que los superérboles combinan cladogramas mas que datos, este enfoque es anilogo a
los cladogramas de consenso (Goloboff & Pol, 2002; McMorris & Wilkinson, 2011; Pisani &
Wilkinson, 2002), aunque Bininda-Emonds & Bryant (1998) consideraron que los superér-
boles también poseen algunas propiedades de la evidencia total.

Los superarboles combinarian aspectos positivos de la congruencia taxonémica y de la
evidencia total, evitando sus desventajas (Bininda-Emonds & Sanderson, 2001). Como la
congruencia taxonémica, la construccién de superarboles utiliza las topologias de los clado-
gramas y permite combinar estimaciones filogenéticas derivadas de conjuntos de caracteres
que pueden ser incompatibles, conservando usualmente una buena resolucién. Como la evi-
dencia total, los superarboles pueden combinar estimaciones con diferente nimero de taxones
terminales y proporcionar una estimacién de relaciones filogenéticas que no estd presente en
ninguna de las fuentes originales.

Existen varios métodos para construir superarboles (Bininda-Emonds, 2004). El mds
utilizado se conoce como representacion de matrices utilizando parsimonia (MRP por sus si-
glas en inglés) (Baum, 1992). Consiste en convertir la estructura de los cladogramas en
forma de matriz mediante algin método de codificacién (por ejemplo, codificacién aditiva
binaria). En ocasiones este método puede crear grupos espurios (por ejemplo, grupos con-
tradichos por los cladogramas de entrada), por lo que se ha cuestionado su uso (Goloboff,
2005; Goloboff & Pol, 2002). Para evitar esto, Goloboff & Pol (2002) implementaron un
método para obtener superdrboles semiestrictos, que consiste en crear una matriz que re-
presente todos los grupos de los cladogramas de entrada y luego encontrar los cladogramas
determinados por el conjunto de caracteres que no estin contradichos por ningin otro ca-

récter de la matriz (compatibilidad).

PROGRAMAS DE COMPUTO
Hay muchos programas de cémputo para hacer andlisis filogenéticos (Higgins & Lemey,

2009; Schuh, 2000). Algunos de ellos son los siguientes:

*  AutoDecay: para generar soportes de Bremer para archivos de drboles de PAUP.
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BAIiPhy: para anilisis bayesianos. Referencia: Redelings & Suchard (2005). Pagina web:
http://www.biomath.ucla.edu/msuchard/bali-phy/

BAMBE: para anlisis bayesianos. Referencia: Mau ez a/. (1997). Pagina web: http://www.
stat.wisc.edu/~larget/

BayesPhylogenies: para anilisis bayesianos. Referencia: Pagel & Meade (2004). Pigina
web: http://www.evolution.rdg.ac.uk/BayesPhy.html

BEAST: para anlisis bayesianos. Referencia: Drummond e 4/ (2002). Pégina web:
http://beast.bio.ed.ac.uk/Main_Page

BEST: para estimar cladogramas a partir de datos de secuencias de ADN. Referencias:
Liu & Pearl (2007) y Liu ez a/. (2008).

BIONJ: para anilisis de neighbor-joining. Referencia: Gascuel (1997). Pagina web: http://
www.atgc-montpellier.fr/bionj/binaries.php

Bio++. para andlisis de secuencias, filogenéticos y de evolucién molecular. Referencias:
Dutheil ez al. (2006) y Dutheil & Boussau (2008). Pagina web: http://kimura.univ-mon-
tp2.fr/BioPP/

Clustal: para alineamiento de secuencias. Referencia: Thompson ez a/. (1994) y Higgins ez
al. (1996). Pagina web: ftp://ftp.ebi.ac.uk/pub/software/clustalw?2

CTree: para ver cladogramas. Referencia: Archer & Robertson (2007). Pagina web: http://
www.manchester.ac.uk/bioinformatics/ctree

DAMBE: para andlisis filogenéticos con secuencias de ADN. Referencias: Xia (2000) y
Xia & Xie (2001). Pagina web: http://dambe.bio.uottawa.ca/dambe.asp

DISTANCE: para estimar la matriz de sustitucién reversible que corresponde a secuencias
alineadas de ADN. Referencia: Arvestad & Bruno (1997). Pigina web: http://www.t10.
lanl.gov/evolution/

DnaSP: para andlisis de polimorfismos de nucleétidos a partir de secuencias de ADN.
Referencias: Rozas & Rozas (1995, 1997,1999). Pégina web: http://www.ub.es/dnasp/
DNA Stacks: para andlisis de secuencias de ADN. Pégina web: http://biology.fullerton.
edu/deernisse/dnastacks.html

EMBOSS: para anilisis de secuencias. Referencia: Rice ef al. (2000). Pagina web: http://
emboss.sourceforge.net/what/

FastME: para anilisis de distancia. Referencia: Desper & Gascuel (2002). Pigina web:
http://www.atgc-montpellier.fr/fastme/binaries.php

Fregpars: para andlisis de parsimonia de frecuencias génicas. Referencia: Swofford & Ber-

locher (1987). Pagina web: http://paup.scs.fsu.edu



GeneDoc: para editar alineamientos de secuencias. Pdgina web: http://www.nrbsc.org/gfx/
genedoc/

GeneTree: para reconciliar drboles de especies y de genes. Referencias: Page & Charles-
ton (1997) y Page (1998). Pigina web: http://taxonomy.zoology.gla.ac.uk/rod/genetree/
genetree.html

Hennig86: para anilisis de parsimonia. Referencia: Farris (1989). Pigina web: http://
www.cladistics.org/education/hennig86.html

JModelTest: para analizar modelos de evolucién de ADN empleando valores de verosimili-
tud. Referencia: Posada & Crandall (1998). Pigina web: http://darwin.uvigo.es/software/
jmodeltest.htm

MacClade: para anilisis interactivos de evolucién de caracteres, compatible con PAUP. Re-
ferencia: Maddison & Maddison (2008). Pagina web: http://macclade.org/macclade.html
Leaphy: para andlisis de verosimilitud maxima. Referencia: Whelan (2007). Pagina web:
http://www.bioinf.manchester.ac.uk/leaphy/Leaphy.htm

MALIGN: para alineamiento de secuencias. Referencias: Wheeler & Gladstein (1992,
1994). Pagina web: http://research.amnh.org/scicomp/projects/malign.php

MAPPS: para evaluar modelos obtenidos a partir de secuencias de ADN. Referencia: Bo-
llback (2002). Pégina web: http://www.simmap.com/bollback/software.html

MEGA: para andlisis de parsimonia, distancia y verosimilitud maxima. Referencias: Ta-
mura et al. (2007) y Kumar e# al. (2008). Pigina web: http://www.megasoftware.net
MESQUITE: para anilisis comparativos. Referencia: Maddison & Maddison (2008). Pa-
gina web: http://mesquiteproject.org

METREE: para anilisis de evolucién minima. Referencia: Rzhetsky & Nei (1994). Pigi-
na web: http://www.bio.psu.edu/people/faculty/nei/lab/software.htm

ModelGenerator: para seleccionar modelos de sustitucién de aminodcidos y nucleétidos
usando alineamientos de Fasta o PHYLIP. Referencia: Keane ¢# al. (2006). Pagina web:
http://bioinf.nuim.ie/software/modelgenerator/

MerBayes: para anilisis bayesianos. Referencia: Huelsenbeck & Ronquist (2001). Pagina
web: http://mrbayes.net

MrModeltest: para calcular pesos en modelos de sustitucién de nucleétidos implemen-
tados en PAUP y MrBayes. Referencia: Nylander (2004). Pigina web: http://www.abc.
se/~nylander/

Murka: para anilisis de parsimonia. Referencia: Valery (2008). Pigina web: http://phylo-

murka.sourceforge.net
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MUSCLE: para crear alineamientos de aminodcidos o secuencias de nucledtidos. Refe-
rencia: Edgar (2004). Pégina web: http://www.drive5.com/muscle/

Network: para inferir drboles a partir de ADN no recombinante, aminodcidos y datos de
RFLP. Referencias: Bandelt ez aZ. (1995, 1999). Pagina web: http://www.fluxus-enginee-
ring.com/sharenet.htm

NONA: para anilisis de parsimonia. Referencia: Goloboff (1998b). Pigina web: http://
www.cladistics.com/aboutNona.htm

NTSYSpe: para andlisis de distancia y de agrupamientos. Referencia: Rohlf (2000). Pagina
web: http://www.exetersoftware.com/cat/ntsyspc/ntsyspc.html

PAL: para andlisis de verosimilitud méxima, modelos de probabilidad para sustitucién de
nucleétidos y aminodcidos, bootstrapping y simulacién de drboles. Referencia: Drummond
& Strimmer (2001). Pagina web: http://www.cebl.auckland.ac.nz/pal-project/

PAML: para andlisis de verosimilitud méxima. Referencia: Yang (2008). Pigina web:
http://abacus.gene.ucl.ac.uk/software/paml.html

Parsimov: para anlisis implementar event cracking, un método de parsimonia para hallar
el nimero minimo de cambios en secuencias de desarrollo en un drbol. Referencia: Jeftery
et al. (2005). Pagina web: http://www.uni-oldenburg.de/molekularesystematik/en/34011.
html#EvoDevo

PAUP: para anilisis de parsimonia, distancia y verosimilitud méxima. Referencia: Swofford
(1999, 2003). Pégina web: http://paup.csit.fsu.edu/

PaupUp: interfase grifica para PAUP. Referencia: Calendini & Martin (2005). Pagina
web: http://www.agro-montpellier.fr/sppe/Recherche/JFM/PaupUp/

PHYLIP: para anilisis de parsimonia, distancia y verosimilitud maxima. Referencia: Fel-
senstein (1993). Pégina web: http://evolution.gs.washington.edu/phylip.html
PhyloBayes: para anilisis bayesianos. Referencia: Lartillot & Phillipe (2004). Pégina web:
http://www.atgc-montpellier.fr/phylobayes/binaries.php

PhyloNet: para inferir eventos de transferencia horizontal y recombinacién interespecifica,
utilizando parsimonia. Referencia: Than ez a/. (2008). Pigina web: http://stormo.wustl.
edu/PhyloNet/

PHYLTEST: para contrastar hipétesis filogenéticas de secuencias de ADN. Refe-
rencia: Rzhetsky ez al. (1995). Pégina web: http://iubio.bio.indiana.edu/soft/molbio/
ibmpc/

PIWE: para calcular pesos implicados. Pdgina web: http://www.cladistics.com/aboutNona.

htm



POY: para alinear y construir cladogramas bajo el principio de parsimonia. Referencias:
Wheeler (1996), Varén & Wheeler (2008) y Varén e al. (2010). Pagina web: http://re-
search.amnh.org/scicomp/projects/poy.php

PRAP: para calcular indices de Bremer en drboles obtenidos por parsimonia o por vero-
similitud maxima. Referencia: Miiller (2004). Pagina web: http://systevol.nees.uni-bonn.
de/software

PROCOV: para analisis de verosimilitud maxima. Referencia: Wang ez a/. (2007). Pagina
web: http://www.mathstat.dal.ca/~hcwang/procov.html

ProfDist: para construir drboles a partir de secuencias de nucleétidos. Referencia: Miller
et al. (2004). Pagina web: http://profdist.bioapps.biozentrum.uni-wuerzburg.de/
PSODA: para anilisis de parsimonia de secuencias de nucleétidos, lee archivos en formato
NEXUS y lleva a cabo rearreglos heuristicos. Pigina web: http://dna.cs.byu.edu/psoda/
QuickTree: para andlisis de neighbor-joining. Referencia: Howe ez al. (2002). Pégina web:
http://www.sanger.ac.uk/resources/software/quicktree/

Random Cladistics: para realizar bootstrapping, jackknifing y pruebas de permutacién, que
se utiliza con Hennig86 o NONA. Referencia: Siddall (1996). Pagina web: http://resear-
ch.amnh.org/~siddall/rc.html

RESTSITE: para computar distancias entre especies con base en sitios de restriccion. Re-
ferencias: Nei & Miller (1990) y Miller (1991). Pigina web: http://www.broadinstitute.
org/~jmiller/restsite.htm

SEMPHY: para anilisis de verosimilitud maxima. Referencias: Friedman ez a/. (2002) y
Ninio e# al. (2007). Pagina web: http://compbio.cs.huji.ac.il/semphy/

SegState: para calcular estadisticos de secuencias de ADN. Referencias: Miller (2005,
2006). Pagina web: http://systevol.nees.uni-bonn.de/software/SeqState

SLR: para computar tasas de sustituciones. Referencia: Massingham & Goldman (2005).
Pégina web: http://www.ebi.ac.uk/goldman/SLR/

TNT: para anilisis de parsimonia, especialmente til para analizar matrices muy grandes.
Referencia: Goloboff e al. (2008). Pagina web: http://www.zmuc.dk/public/phylogeny/
TNT

TreeAlign: para alineamiento de secuencias. Referencia: Hein (1990). Pagina web: ftp://
ftp.ebi.ac.uk/pub/software/unix

Treefinder: para anilisis de verosimilitud maxima. Referencia: Jobb ez a/. (2004). Pagina
web: http://www.treefinder.de
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TreeFit: para comparar drboles obtenidos con UPGMA 'y neighbor-joining a partir de la
misma matriz de datos. Referencia: Kalinowski (2009). Pégina web: http://www.monta-
na.edu/kalinowski/Software/TreeFit.htm

TREE-PUZZLE: para andlisis de verosimilitud maxima. Referencias: Strimmer & von
Haeseler (1996, 1997) y Schmidt ez al. (2002). Pagina web: http://www.tree-puzzle.de
TreeRot: para calcular indices de Bremer, compatible con PAUP. Referencia: Sorenson &
Franzosa (2007). Pigina web: http://people.bu.edu/msoren/TreeRot.html

Vanilla: interfaz para PAL, con programas para andlisis de verosimilitud méxima, neigh-
bor-joining y UPGMA. Referencia: Drummond & Strimmer (2001). Pégina web: http://
strimmerlab.org/software/vanilla/index.html

WINCLADA: para leer y editar drboles y matrices de datos, compatible con NONA,
PIWE y Hennig86. Referencia: Nixon (2002). Pégina web: http://www.cladistics.com/
aboutWinc.htm

FORMATOS DE ARCHIVOS
Existen varios formatos de archivos para que los programas lean las matrices de datos. Algunos

de los mds comunes son los siguientes:

FASTA
Es uno de los formatos mds sencillos para matrices de secuencias de dcidos nucleicos o protei-

nas (Bottu, 2009). La extensién que utiliza es .fas o .fasta:

>Taxonl
AATTCCCTCCCAAAAACTTC
>Taxon2
ATATTCCCTCCCAACCCTTA
>Taxon3
ATATTCCCTCCCAACCTTAA
>Taxon4

ATATTCAATCCCAACCCTAA

Hennig86
Es el formato para Hennig86 (Farris, 1988), NONA (Goloboff, 1998b) y TNT (Goloboff ez
al., 2008):
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xread
94
root 000000000
taxonl 111011001
taxon2 100011100
taxon3 111101110
p/s
MEGA
Es el formato estindar para MEGA (Kumar ez a/., 2008):
#Mega
Title: Example data set
! commenting
#Taxonl
AATTCCCTCCCAAAAACTTC
#Taxon2
ATATTCCCTCCCAACCCTTA
#Taxon3
ATATTCCCTCCCAACCTTAA
#Taxon4
ATATTCAATCCCAACCCTAA
NEXUS

Es un formato utilizado para varios programas (Maddison ez a/., 1997), que puede contener
datos de secuencias y drboles filogenéticos en distintos bloques (Bottu, 2009). La extensién
que utiliza es .zex, .nexus o .nxs:

#NEXUS

BEGIN DATA;

Dimensions ntax = 4 nchar = 20;

Format datatype = NUCLEOTIDE gap = -;

Matrix

Taxonl AATTCCCTCCCAAAAACTTC

Taxon2 ATATTCCCTCCCAACCCTTA
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Taxon3
Taxon4

)

End;

PHYLIP

ATATTCCCTCCCAACCTTAA
ATATTCAATCCCAACCCTAA

Es el formato estandar para PHYLIP (Felsenstein, 1993). La extensién que utiliza es .phy:

420

Taxonl
Taxon2
Taxon3
Taxon4

AATTCCCTCCCAAAAACTTC
ATATTCCCTCCCAACCCTTA
ATATTCCCTCCCAACCTTAA
ATATTCAATCCCAACCCTAA
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Capitulo 5
Especies: conceptos, reconocimiento y descripcion

La exploracién de la diversidad biolégica de nuestro planeta sin duda se encuentra en una
etapa inicial. Se conocen entre 1.6 y 1.8 millones de especies de seres vivos, pero algunos au-
tores estiman que el nimero total de especies varia entre 5 y 100 millones; recientemente se
han calculado 8.7 millones, de las especies ya descritas y nominadas, estimdndose que apenas
el 1% ha sido estudiado en algin detalle. Por ello, la tarea que enfrentan los sistematicos es
monumental. En este capitulo me refiero a varias cuestiones relacionadas con la definicién, el

reconocimiento y la descripcién de especies.

DESARROLLO HISTORICO DE LOS CONCEPTOS DE ESPECIE

Ao largo de la historia de la sistematica se han propuesto numerosos conceptos de especie, en
especial a partir de la sintesis moderna durante la segunda mitad del siglo XX (Cracraft, 2000;
Crisci, 1981; Wilkins, 2009a, b). A continuacién se definen los principales conceptos propues-

tos, junto con algunas variantes y versiones alternativas.

Concepto folk

Se refiere a un grupo de organismos compatibles reproductivamente que es reconocido por
un grupo de personas sin entrenamiento cientifico (Cronquist, 1978). Este concepto, al igual
que la taxonomia folk (ver capitulo 2), cominmente se refiere a sociedades premodernas no
occidentales. El reconocimiento de especies no solo se basa en la morfologia externa, sino que
también tiene en cuenta la reproduccién. Por ejemplo, cualquier persona criada en una granja
sabe que las yeguas se cruzan con caballos y que, si se cruzan con asnos, los descendientes son

mulas, las cuales son estériles.

Concepto tipolégico
Una especie tipoldgica es un grupo de organismos que se asignan a una especie si comparten

ciertos atributos fijos o esenciales (Ruse, 1987; Sober, 1978). Se han planteado dos razones
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principales para rechazar este concepto (Mayr, 1969): la existencia de individuos claramente
coespecificos a pesar de diferencias en su estructura, ya sea por dimorfismo sexual, polimorfis-
mos u otras formas de variacién individual; y la existencia de especies cripticas que pese a ser

indistinguibles morfolégicamente, son especies biolégicas.

Concepto nominalista

Se refiere a una concepcién mental aplicada a un grupo de seres vivos; las especies son abs-
tracciones mentales sin realidad objetiva (Mayr, 1969, 1982). Este concepto asume que nues-
tros hébitos lingliisticos y mecanismos neuroldgicos predisponen a nuestra mente para “ver”
especies (Crisci, 1981). Fue bastante popular en el siglo XVIII en Francia, por ejemplo, en los
escritos iniciales de Buffon y Lamarck. Sin embargo, los sistematicos (y los seres humanos en
general) simplemente saben que las especies no son construcciones humanas (Mayr & Ash-
lock, 1991).

Concepto morfologico

Una especie morfolégica o morfoespecie es el conjunto menor de individuos morfolégicamen-
te similares, generalmente asociados por una distribucién geogrifica definida; es un conjun-
to consistente y persistentemente distinto, que se distingue de otros conjuntos similares por
medios ordinarios (Cain, 1954; Crisci, 1981; Cronquist, 1978). Menor significa que no puede
dividirse en entidades subordinadas; consistentemente distinto significa que todos los individuos
considerados, o al menos una gran mayoria, pertenecen claramente a un grupo u otro y no a
uno intermedio; y persistentemente distinto significa que existe certeza que toda la descendencia
de los miembros de una especie pertenecerd a dicha especie (Cronquist, 1978).

El concepto morfoldgico ha sido criticado por Mayr (1992) debido a que poblaciones
genéticamente distintas pueden ser muy similares y a que pueden existir diferencias morfolé-
gicas importantes entre poblaciones muy cercanas. Whittemore (1993) replicé que esta critica
era inadecuada y que Mayr simplemente intentaba refutar a quienes criticaban su concepto
biolégico.

Con frecuencia se utiliza el término morfoespecie para las unidades identificadas por ecélo-
gos, técnicos o parataxénomos, en sus estudios de biodiversidad, que se basan exclusivamente
en la morfologia y no consideran la literatura sistemdtica. Esto es incorrecto porque induce
al lector a asumir que estas unidades representan especies, cuando la eficacia de este procedi-
miento para reconocer especies es relativamente baja (Krell, 2004).

Los siguientes conceptos son afines al morfolégico:



Concepto taxondmico: Una especie taxonémica es una poblacién o conjunto de poblaciones,
cuyos caracteres morfoldgicos distintivos son, en opinién de un sistemdtico, suficientes
para merecer un nombre binominal (Blackwelder, 1967a; Huxley, 1944; Regan, 1926).
Kitcher (1984) sefiala, con un toque de cinismo, que una especie es un grupo de organis-
mos reconocido por un sistemdtico competente o, dicho de otra forma, una especie es lo
que un sistemdtico dice que es una especie.

Concepto asexual o agdmico: Una especie asexual o agamoespecie es un linaje o conjunto de
poblaciones de organismos de reproduccién uniparental, a las que no se puede aplicar el
concepto biolégico porque no tienen verdadera reproduccién sexual (Cain, 1954; Stuessy,
1990). El principal problema de este concepto es la ambigliedad de la definicién (Crisci,
1981). Las agamoespecies pueden ser secundariamente uniparentales si provienen de an-
cestros biparentales. También son denominadas microespecies, paraespecies, pseudoespe-
cies, semiespecies, cuasiespecies y genomoespecies (Wilkins, 2009a, b).

Concepto paleontoldgico: Una especie paleontolégica o paleoespecie es un grupo de organis-
mos fésiles cuyos limites espacio-temporales son arbitrarios (George, 1956; Simpson, 1961,
Stuessy, 1990). Las especies paleontoldgicas también se conocen como cronoespecies (Mayr,
1942) o especies sucesivas (Simpson, 1961). Este concepto ha sido criticado porque implica
la divisién arbitraria de un linaje (Eldredge, 1989); pero hay que reparar en lo dificil que es
el reconocimiento de paleoespecies a causa de la naturaleza fragmentaria del registro f6sil, 1a
falta de continuidad geogréfica y ontogenética y la existencia de parataxonomias, con icno-
taxones basados en madrigueras, perforaciones, coprolitos, etc. (Forey ez al., 2004).

Concepto fenético: Una especie fenética o fenoespecie es una clase de organismos fenéti-
camente similares, es decir, que comparten un conjunto de muchos tipos de caracteres
que covarian estadisticamente (Crisci, 1981; Sneath, 1976; Sneath & Sokal, 1973; Sokal,
1973). Se conoce también como unidad taxonémica operativa (OTU por sus siglas en
inglés) o fenén (Wilkins, 2009b). Ghiselin (1974) ha criticado este concepto porque trata
a las especies como clases definidas por atributos de los organismos, y no como individuos
con propiedades necesarias y suficientes para recibir la categoria especie.

Concepto de conjunto genotipico: Una especie genotipica es un conjunto genotipico iden-
tificable de especies monotipicas o politipicas, que forman grupos que poseen pocos o
ningun intermedio (Mallet, 2000, 2001). Se asemeja al concepto fenético pero, en lugar
de caracteres morfoldgicos, utiliza caracteres genéticos (Wilkins, 2009a). Este concepto
solo se aplica a poblaciones simpdtridas y carece de un nivel de similitud o de aislamiento

no arbitrario que especifique los limites de una especie (Wilkins, 2009a).
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Concepto biolégico

Una especie biolégica o bioespecie es un grupo de poblaciones naturales, genéticamente si-
milares, interfértiles y aisladas reproductivamente de otros grupos semejantes (Crisci, 1981;
Dobzhansky, 1970; Mayden & Wood, 1995; Mayr, 1957, 1963, 1969, 2000a-c; Mayr &
Ashlock, 1991). Mayr (2000a) considerdé que la interfertilidad indica solo una propensién
debido a que poblaciones aisladas especial o temporalmente no se entrecruzan con otras
poblaciones aunque tienen la capacidad para hacerlo si el aislamiento se interrumpe. El
concepto biolégico de especie se aplica en situaciones locales donde las poblaciones aisladas
reproductivamente se encuentran en contacto. El estatus especifico se da, entonces, basin-
dose en la interesterilidad.

El concepto biolégico solo se puede aplicar a organismos de reproduccién sexual, por
lo que solo es adecuado para algunos animales y plantas (Wilkins, 2003). Algunos autores
han criticado este concepto porque infiere caracteristicas biolégicas teniendo en cuenta solo
evidencia morfoldgica (Blackwelder, 1967a; Sneath & Sokal, 1973), siendo el aislamiento re-
productivo entre especies y la continuidad reproductiva dentro de una especie usualmente
inferidos méds que demostrados empiricamente (Cronquist, 1978). Para otros, este concepto
subestima el nimero de linajes en la naturaleza (Cracraft, 1983; Frost & Kluge, 1994). Desde
una perspectiva operacional, no establece explicitamente cudles son las operaciones para reco-
nocer una especie (Sokal & Crovello, 1970). Eldredge & Gould (1972) cuestionaron el papel
del flujo génico, considerando que la coherencia de una especie emerge como consecuencia
histérica de su origen como poblacién aislada periféricamente que adquiere su sistema ho-
meostitico. Wiley (1981) y Hey (2001) expresaron sus dudas acerca del uso exclusivo de este
concepto, aun para organismos de reproduccién sexual.

Coyne & Orr (2004) proporcionaron una versién revisada del concepto biolégico en la
que aceptan la definicién de Mayr, pero consideran que deberia referirse mayormente a pobla-
ciones naturales interfértiles. Estos autores argumentaron que deberia permitirse una introgre-
sién limitada y que las especies pueden hibridar para formar especies nuevas.

Los siguientes conceptos son afines al biolégico:

*  Concepto genético: Una especie genética o genoespecie es el grupo mds inclusivo de orga-
nismos que posee el potencial de intercambio genético o demogrifico (Dobzhansky, 1950;
Simpson, 1943; Templeton, 1989). El intercambio genético se refiere a los limites para la
difusién de nuevas variantes genéticas mediante flujo génico y el intercambio demogrifico

se refiere a los factores que definen el nicho fundamental de la especie.



*  Concepto de competencia reproductiva: Es 1a unidad mds extensiva de la economia natural en
que hay competencia reproductiva entre sus partes (Ghiselin, 1974). Se conoce también
como el concepto hipermoderno de especie (Wilkins, 2009b).

*  Concepto de reconocimiento de pareja: Es la poblacién mds inclusiva de organismos bipa-
rentales que comparten un sistema de reconocimiento de pareja especifico (Lambert ez
al., 1987; Paterson, 1985, 1993). También se conoce como sistema de reconocimiento
especifico de pareja (Wilkins, 2009b). Su diferencia principal con el concepto biold-
gico es que no solo se aplica a grupos que se entrecruzan actualmente, sino que per-
mite comparar al menos algunos de los caracteres involucrados en el reconocimiento
de pareja entre poblaciones alopétridas y alocrénicas (Scoble, 1985). A pesar de que
este concepto se formuld explicitamente para organismos sexuales, Wilkins (2009a)
consideré que el sistema de reconocimiento especifico de pareja es solo un tipo de me-
canismo homeostitico, por lo que no habria razén para restringir su uso a organismos
sexuales.

*  Concepto de seleccion: Una especie es un sistema de individuos y poblaciones genéticamente
similares que se mantiene como una unidad cohesiva a causa de presiones de seleccién
que balancean las fuerzas impuestas por factores ambientales, mutacién o recombinacién
génica (Crisci, 1981; Slobodchikoff, 1976).

*  Compiloespecie: Una compiloespecie se define como una especie que se ha apropiado de los
recursos genéticos de otra mediante entrecruzamiento introgresivo (Harlan & de Wett,
1963). Se ha aplicado solo a especies de plantas (Aguilar ez a., 1999).

*  Notoespecie: Especie que surge a partir de la hibridacién de dos especies sexuales, denomi-
nadas ortoespecies (Wagner, 1983). Este concepto se emplea en angiospermas y helechos,
donde un gran nimero de especies posee origen hibrido.

*  Unidad evolutiva significativa: Una unidad evolutiva significativa es una poblacién o gru-
po de poblaciones que estd aislado reproductivamente de otras poblaciones y que repre-
senta un componente importante en la historia evolutiva de la especie (Mayden & Wood,
1995; Waples, 1991, 1995).

*  Concepto génico: Una especie génica es una especie caracterizada por todos los atributos

genéticos de aislamiento en el genoma de una poblacién (Wu, 2001).

Concepto evolutivo
Una especie evolutiva o evoespecie es una entidad compuesta por organismos que mantienen

su identidad en espacio y tiempo y que poseen sus tendencias evolutivas propias (Simpson,
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1961; Wiley, 1978, 1981; Wiley & Mayden, 2000a-c). Wiley (1978, 1981) derivé cuatro coro-

larios de la definicién del concepto evolutivo:

Todos los organismos pasados y presentes pertenecen a alguna especie evolutiva. Esto
deriva de la observacién de que cada organismo pertenece a un linaje que incluye al menos
su(s) parental(es) y que si las especies son linajes todos los organismos deben pertenecer
a una u otra especie. Si todas las especies son linajes, entonces todos los taxones supraes-
pecificos son grupos de linajes.

Las especies deben estar aisladas reproductivamente entre si para mantener su identidad
y tendencias propias.

Las especies evolutivas pueden poseer diferencias fenéticas evidentes o no, por lo que el
numero de especies puede ser sobrestimado o subestimado por los sistematicos.

Ningtn linaje puede ser subdividido en una serie de especies ancestrales y descendientes,

como hacen con frecuencia los paleontdlogos.

Asimismo, Wiley & Mayden (2000a) han amplificado este concepto con las siguientes afir-

maciones:

Las especies evolutivas son individuos 16gicos con origen, existencia y fin.

Las especies evolutivas son entidades tocogenéticas (sensu Hennig, 1966) que funcionan
en el sistema filogenético como andlogas a los clados. Las especies estin compuestas de
partes (organismos) ligadas por la reproduccién y puestas de manifiesto por la tocogenia.
Los clados estin compuestos de partes (especies) ligadas por la especiacién y puestas de
manifiesto por la filogenia.

Las especies son el resultado de procesos histéricos que se descubren a partir de la inves-
tigacion sistemadtica.

Las especies sexuales pueden mostrar patrones de cohesién entre organismos como sus
relaciones tocogenéticas, que no se correlacionen con otras relaciones jerdrquicas posibles
entre los mismos organismos.

Las especies asexuales poseen relaciones tocogenéticas que son idénticas a las relaciones
de descendencia.

“Mantienen su identidad” no es un enunciado tipoldgico sino una condicién de su indi-
vidualidad. Muchas especies se componen de poblaciones que ocasionalmente intercam-
bian genes (temporalmente alopétridas), pero si hay simpatria subsiguiente, entonces las

partes no tienen identidad propia.



*  Silos linajes son independientes, deben tener sus tendencias propias, es decir, que pueden
variar y evolucionar independientemente de sus especies afines.
*  Referirse a tendencias evolutivas significa que son entidades reales, que especiardn o se

extinguirdn (o ambas cosas a la vez).

La justificacién filogenética del concepto evolutivo ha sido discutida ampliamente (Wiley
& Mayden, 2000a). Los clados y las especies son reales porque la evolucién es un proceso
real. Las especies ancestrales, como linajes, poseen realidad objetiva al igual que los grupos
monofiléticos que descienden de ellas. El objetivo de la sistemitica filogenética es descubrir
grupos monofiléticos (niveles altos) y linajes (niveles bajos). Las especies ancestrales deben ser
linajes que evolucionan independientemente porque las sinapomorfias diagnostican grupos
monofiléticos. Si el origen y difusién de las novedades evolutivas no estuvieran constreniidos
por la historia de los linajes, es decir, si los linajes intercambiaran libremente genes, entonces
no podria existir el sistema filogenético. El concepto evolutivo promueve una relacién estrecha
entre sistemadtica, filogenia y evolucién, permitiendo asi nombrar entidades comparables.

Los siguientes conceptos son afines al evolutivo:

* Concepto ecoldgico: Una especie ecoldgica o ecoespecie es un linaje o grupo de linajes cerca-
nos que ocupa un nicho ecolégico o zona adaptativa minimamente diferente de otros li-
najes con los que coexiste y que evoluciona separadamente de otros linajes que se encuen-
tran fuera de su 4rea de distribucién (Andersson, 1990; Van Valen, 1976). También se ha
definido como una comunidad reproductiva de poblaciones aisladas reproductivamente
que ocupa un nicho especifico en la naturaleza (Mayr, 1982). Este concepto asume que las
poblaciones naturales forman conjuntos discretos que pueden reconocerse como especies
debido a que procesos ecoldgicos y evolutivos controlan cémo los recursos se dividen para
producir esos conjuntos. El problema de este concepto es que para identificar una especie,
primero debemos identificar su nicho ecoldgico, lo cual no es sencillo.

* Concepto de cohesion: Una especie cohesiva es la poblacién mads inclusiva o el linaje que
posee potencial para cohesién fenotipica mediante mecanismos intrinsecos, por ejemplo,
mecanismos que limitan la accién de fuerzas microevolutivas como flujo génico, seleccién
natural y deriva génica (Templeton, 1989). Puede considerarse una extension del concepto
de reconocimiento de pareja que contempla mecanismos de aislamiento postcopulatorios.

*  Concepto de linaje general: Es una serie de entidades que constituyen un linaje o secuen-

cia ancestro-descendiente de poblaciones (de Queiroz, 1999; de Queiroz & Donoghue,
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1990b). Los linajes no se cortan y siguen lineas simples cada vez que una entidad posee
dos o mas descendientes. Mientras que cada especie es un linaje, no todos los linajes cons-
tituyen una especie; incluso pueden existir linajes dentro de una especie. La aplicacién de
este concepto no especifica cudl es el nivel al cual se considerard una especie (Wilkins,

2009a). Para Wiley & Lieberman (2011) constituye un sinénimo del concepto evolutivo.

Concepto filogenético

Una especie filogenética o filoespecie es el taxén menos inclusivo reconocible en una clasi-

ficacién cuyos organismos se agrupan debido a la evidencia de monofilia (usualmente sina-

pomorfias). Este taxén es el que recibe la categoria formal de especie (Cracraft, 1983; Davis
& Nixon, 1992; Eldredge & Cracraft, 1980; Hey, 2001; Mishler, 1985; Mishler & Brandon,
1987; Mishler & Theriot, 2000a-c; Nixon & Wheeler, 1990). También se conoce como con-

cepto sinapomorfico (Wilkins, 2003). Se aplica por igual a organismos sexuales y asexuales
P P ) plica por 1g g y y

es posible justificarlo en las tres etapas de un andlisis filogenético (Mishler & Theriot, 2000a):

Cuando se recopilan los caracteres, los especimenes se agrupan en unidades operativas
homogéneas para todos los caracteres analizados. El proceso de agrupar organismos en
especies es una hipotesis compleja que involucra la iluminacién reciproca entre hipétesis
acerca de los caracteres y acerca de las especies.

Durante el analisis filogenético, la iluminacién reciproca frecuentemente se aplica al de-
tectar incongruencia entre caracteres o el comportamiento “extrafio” de alguna especie, lo
que puede hacer necesario volver a la etapa previa.

Las clasificaciones filogenéticas permiten reconocer y nombrar especies y taxones supraes-

pecificos con base en su monofilia y su utilidad para discutir teorias de procesos evolutivos.

El andlisis de agregacién de poblaciones (Davis & Nixon, 1992) es un método que se puede

utilizar para identificar especies filogenéticas. Posee los siguientes pasos:

Identificar organismos individuales como representativos de poblaciones locales.
Identificar atributos de estos organismos compardndolos entre si.

Tabular los atributos de los organismos de cada poblacién local para obtener su perfil.
Comparar los perfiles de los atributos de diferentes poblaciones y distinguir caracteres (aque-
llos con diferencias fijas entre poblaciones) y rasgos (aquellos no fijos entre poblaciones).
Agrupar las poblaciones que no estin diferenciadas por caracteres y dividir las que si lo

estin para constituir las especies filogenéticas correspondientes.



Una modificacién de este procedimiento destinada a analizar secuencias de ADN (Brower,

1999) comprende los siguientes pasos:

Los

Identificar organismos como representantes de poblaciones locales.

Identificar secuencias de ADN (haplotipos) de organismos representativos para compararlos.
Tabular los haplotipos de organismos de poblaciones locales para obtener el perfil de
haplotipos de cada poblacién.

Agrupar las poblaciones que comparten haplotipos idénticos en especies filogenéticas.
Llevar a cabo un andlisis filogenético de los haplotipos para determinar la estructura de
las poblaciones no agrupadas.

Dividir los sistemas de poblaciones diferentes en especies filogenéticas.

siguientes conceptos son afines al filogenético o versiones del mismo:

Concepto hennigiano: Una especie hennigiana es una poblacién o grupo de poblaciones na-
turales que se origina por la extincién de la especie ancestral en un evento de especiacién
y cesa de existir por la misma causa (Hennig, 1950, 1966; Meier & Willmann, 20004, b;
Willmann, 1985; Willmann & Meier, 2000). Este concepto enfatiza el aislamiento repro-
ductivo por sobre la cohesién del flujo génico, porque este dltimo puede ser un criterio
para definir una especie solo si se aplica al taxén mds inclusivo donde hay entrecruzamien-
to: la poblacién. Su aspecto mds significativo radica en la dimensién temporal, ya que las
especies se definen por eventos de especiacion (Wilkins, 2009a). Una especie surge como
comunidad reproductiva independiente a partir de un evento de especiacién y cesa de
existir en otro evento de especiacién, cuando origina dos especies hijas. Esta convencién
hennigiana, de acuerdo con la cual la especie ancestral se extingue al originar dos especies
hijas, ha sido criticada por quienes prefieren otros conceptos, aunque Wilkins (2009a) ha
considerado que es una convencién nomenclatural.

Concepto filogenético (monofilético): Una especie filogenética (monofilética) o filoespecie
es el menor conjunto de poblaciones sexuales o linajes asexuales que se reconoce por una
combinacién diagnéstica unica de estados de caricter (Platnick & Wheeler, 2000; Rosen,
1978, 1979; Wheeler & Platnick, 2000a, b). También se denomina concepto autapomér-
fico y se aplica explicitamente a organismos sexuales y asexuales (Wilkins, 2009a, b).
Concepto filogenético (diagnosticable/ monofilético): Una especie filogenética (diagnostica-
ble/ monofilética) o filoespecie es el conjunto menor de organismos individuales que
forman un grupo monofilético dentro del cual hay un patrén de ancestria comun (McKi-

trick & Zink, 1988).
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*  Concepto cladistico: Una especie cladistica o cladoespecie es un conjunto de organismos
entre dos procesos de especiacion o un evento de especiacién y uno de extincién (Ridley,
1989, 1990). También se puede definir como un linaje filogenético entre dos nodos (Wi-
lkins, 2009b).

*  Concepto de concordancia genealdgica: Considera que una especie es cualquier subdivision
de una poblacién identificada concordantemente por miltiples atributos genéticos inde-
pendientes (Avise & Ball, 1990).

*  Concepto de especie compuesta: Una especie compuesta es un grupo de organismos que per-
tenecen a un nodo interno y sus descendientes contintan hasta el internodo subsiguiente;
un internodo se define como un conjunto de organismos cuyas relaciones parentales no
se interrumpen (Kornet, 1993). También se conoce como especie internodal, cladoespecie
(en parte) y filoespecie (Wilkins, 2009b).

*  Concepto genealdgico: Una especie genealdgica es un grupo basal y exclusivo de organismos
relacionados entre si que con cualquier otro organismo fuera del grupo y no contiene
ningtin grupo menos inclusivo dentro del mismo (Baum, 2009; Baum & Shaw, 1995).
Buasal significa que cada especie no contiene subgrupos y exc/usivo significa que cada indi-
viduo en una especie genealégica estd mds relacionado con individuos que pertenecen a la
misma especie que con cualquier organismo fuera de ella (Hudson & Coyne, 2002). En
relacién con la ausencia de un criterio simple y objetivo para otorgar esta categoria, Baum
(2009) sugirié que, si bien hay que aceptar cierta ambigiiedad, deberfan existir ciertos
atributos biol6gicos de los taxones a los que se da la categoria de especie.

*  Unidad taxonémica menos inclusiva (LITU por sus siglas en inglés): Un grupo taxonémico
diagnosticable de acuerdo con sus autapomorfias, pero que no posee una categoria fija o
nombre binominal (Pleijel, 1999). Pretende desechar la nocién de especies y reemplazarla

por un término neutral.

¢Cual es el mejor concepto?

La diversidad de conceptos de especie es asombrosa. ;Cémo es posible que ninguno de ellos
haya adquirido mayor aceptacién que el resto? Wilson (1992) consideré de la mayor relevancia
el poseer un concepto de especie unico para todos los seres vivos, lo que constituiria una suerte
de Santo Grial de la biologia evolutiva. En las dltimas décadas, algunos autores han tratado
de solucionar esta problemitica usualmente desde una perspectiva pluralista (Crisci, 1981; de
Queiroz, 2005; Dupré, 1999; Ereshefsky, 2011; Mayden, 1997, 1999; Mishler & Donoghue,
1982; Wiley & Lieberman, 2011; Wilkins, 2003).
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Mayden (1997, 1999) llevé a cabo un andlisis jerdrquico de diferentes conceptos de es-
pecie con niveles distintos de consiliencia. De acuerdo con la idea de consiliencia (Whewell,
1840; Wilson, 1998), deberian preferirse aquellas hipdtesis que posean mayor capacidad de
unificar conceptos y poder explicativo. Mayden (1997) consideré que el concepto evolutivo es
el concepto primario porque posee el mayor nivel de consiliencia y que los demds conceptos,
secundarios, pueden utilizarse para descubrir entidades bioldgicas compatibles con éste (Fig.

63). De acuerdo con este autor, el concepto evolutivo posee una fuerte perspectiva ontoldgica,

evolutivo

| solo reproduccién sexual | reproduccién sexual o asexual |
I_I_I |
[
sin intercambio intercambio similitud monofilia

genético genético menor
hennigiano biolégico asexual monofilia |evidencia de monofilia |
reciproca I
de reconocimiento  genético ecolégico concordancia |sin intercambio intercambio

de pareja genealogica genético genético menor
de conjunto cohesion cladistico
genotipico
morfolégico internodal filogenético

(diagnosticable/
monofilético)

paleontolégico
filogenético

(monofilético)
fenético

filogenético
(diagnosticable)

taxonomico

Fig. 63. Organizacion jerdrquica de los conceptos de especie (modificado de Mayden, 1999).
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al basarse en la idea de linajes, y es consistente con diferentes tipos de divergencia, modos de
reproduccién, distribucién geogrifica y modos de especiacién. Cada uno de los conceptos
secundarios excluye alguna forma de diversidad reconocida por los sistemdticos, aunque puede
ser operacional, al proveer criterios especificos para reconocer una especie.

De Queiroz (1999, 2005, 2007a) propuso un enfoque semejante, llamado solucion consi-
liente por Cotterill (2003), que asume que los conceptos alternativos de especie se basan en
propiedades diferentes, por ejemplo, aislamiento reproductivo, ocupacién de un nicho ecol6-
gico, monofilia, etc. Para reconciliarlos, es preciso identificar sus elementos comunes y evaluar
sus diferencias. De acuerdo con este autor, el elemento comin es que la mayor parte de los

conceptos consideran que las especies son poblaciones o linajes de poblaciones:

*  Algunos conceptos explicitamente tratan a especies y linajes como equivalentes: el con-
cepto evolutivo de Simpson (1961) y Wiley (1978) y el concepto ecoldégico de Van Valen
(1976).

*  Algunos conceptos tratan a especies y linajes como equivalentes en las discusiones pro-
porcionadas por sus autores: los conceptos filogenéticos de Mishler (1985) y Nixon &
Wheeler (1990), el concepto cladistico de Ridley (1990), el concepto de cohesién de
Templeton (1989) y el concepto genealdgico de Baum & Shaw (1995).

*  En algunos conceptos las especies se representan graficamente como linajes: Baum &
Shaw (1995), Hennig (1966), Nixon & Wheeler (1990) y Simpson (1961).

*  Algunos conceptos tratan a especies y linajes como equivalentes al considerar a estas como
poblaciones: Dobzhansky (1950), Mayr (1969), Paterson (1985, 1993), Rosen (1979) y
Simpson (1961).

*  Algunos conceptos tratan a especies y linajes como equivalentes al considerar a estas como

poblaciones en las discusiones proporcionadas por sus autores: Cracraft (1983), Mallet

(1995) y Sneath & Sokal (1973).

Si consideramos que la existencia de linajes es la propiedad primaria que define las especies,
cada concepto alternativo adoptaria una propiedad diferente de los linajes como una propiedad
secundaria de los mismos. En otras palabras, de acuerdo con todos los conceptos una especie
es un linaje, pero de acuerdo con el concepto biolégico el linaje debe estar aislado reproducti-
vamente de otros linajes; de acuerdo con el concepto ecoldgico, el linaje debe ocupar una zona
adaptativa; y de acuerdo con el concepto filogenético (diagnosticable), el linaje debe poseer una

combinacién unica de caracteres. Estas propiedades secundarias evolucionaron en momentos



diferentes durante el proceso de divergencia de los linajes (Fig. 64). Por ello, los taxones 1la-
mados especies constituyen un conjunto heterogéneo de linajes caracterizados por diferentes
propiedades secundarias (Ereshefsky, 2011). Siempre son linajes, pero solo a veces son especies

bioldgicas, especies filogenéticas y/o especies ecoldgicas.

2 especies

concepto 8

concepto 7

concepto 6

concepto 5

concepto 4

concepto 3

concepto 2

concepto 1

1 especie

Fig. 64. Divergencia de linajes y criterios de especies alternativos. Las lineas horizontales numeradas
corresponden al momento en que los linajes hermanos adquirieron diferentes propiedades, por ejemplo,
se hicieron distinguibles fenéticamente, diagnosticables, reciprocamente monofiléticos, incompatibles
reproductivamente, ecolégicamente distintos, etc. (modificado de de Queiroz, 2005).
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¢Cuantas especies de seres vivos existen?
Hasta el momento se conocen entre 1.6 y 1.8 millones de especies de seres vivos. Se desconoce
el nimero total de especies, es decir, la suma de las descritas y las que ain no se conocen, pero

existen estimaciones para algunos taxones, basadas en diferentes enfoques:

s 87 millones de eucariotas: extrapolando a partir del nimero de taxones supraespecificos
conocidos (Mora ez al., 2008).

s 3-5 millones de especies de organismos macroscgpicos: a partir de la comparacién entre regio-
nes templadas muy bien muestreadas y dreas tropicales (Raven, 1985).

* 10 millones de especies de mar profundo: extrapolando el nimero de especies de muestras
(Grassle & Maciolek, 1992).

s 1.6 millones de especies de hongos: a partir de un cociente entre especies de hongos y plantas
vasculares (Hawksworth, 1991).

s 10-50 millones de especies de animales: a partir de la frecuencia de especies pequefias y de
gran tamafio (May, 1988).

* 30 millones de especies de artripodos en los trdpicos: a partir de un cociente entre especies de
coledpteros y especies de drboles (Erwin, 1982).

*  1.84-2.57 millones de especies de insectos: a partir de un cociente entre especies de hemipte-
ros y de otros insectos (Hodkinson & Casson, 1991).

* 5 millones de especies de insectos: compilacién de estimados de sistemdticos expertos en
distintos grupos (Gaston, 1991).

* 200,000 especies de animales marinos: compilacién de estimados de sistemdticos expertos
en distintos grupos (Briggs & Snelgrov, 1999).

* 19,800 especies de peces marinos: extrapolando a partir del registro de nuevos descubrimien-
tos (Mora ez al., 2008).

s 11,997 especies de aves: extrapolando a partir del registro de nuevos descubrimientos (Be-

bber et al., 2007).

MODELOS DE ESPECIACION

Especiacién es el término general utilizado para referirse a los diferentes procesos que llevan al
origen de nuevas especies (Dobzhansky, 1970; Reig, 1983; Ruiz Gutiérrez & Rodriguez Caso,
2009). Estos procesos involucran factores intrinsecos y extrinsecos. Los factores extrinsecos
son los atributos espaciales o geograficos que aislan a los linajes, mientras que los intrinsecos

son los cambios genéticos y cromosémicos que ocurren en los mismos. Los diferentes modos



de especiacién difieren en la relevancia relativa de estos factores, desde la especiacién alopd-
trida en que los factores extrinsecos son mds relevantes a la especiacion simpdtrida en que los
intrinsecos son los mds importantes (Wilkins, 2007). Los sistemadticos estdn particularmente
interesados en los patrones filogenéticos y biogeograficos resultantes, pero para analizar di-
chos patrones es preciso comprender los distintos modelos de especiacién. A continuacién
se presentan los principales modelos (Morrone, 2000, 2001; Reig, 1983; Ruiz Gutiérrez &
Rodriguez Caso, 2009; Wiley, 1981).

Modelo de especiacion alopatrida

Consiste en la separacién geografica de dos poblaciones relativamente grandes a partir de una
poblacién ancestral, las cuales adquieren independencia como linajes (Fig. 65). También se
denomina especiacion geografica (Mayr, 1963), modelo de especiacién Ia (Bush, 1975), diver-
gencia adaptativa (Templeton, 1980a) o modelo de especiacién alopatrida I (Wiley, 1981). Se
basa en tres supuestos (Wiley, 1981): (1) las poblaciones tienden a diferenciarse en respuesta
a factores estocasticos y locales; (2) su diferenciacion es contrabalanceada por el flujo génico
dentro de su drea de distribucién; y (3) las diferencias entre poblaciones son inversamente pro-
porcionales al flujo génico y al tamafio de la poblacién. Con base en estos supuestos, es posible

hacer ocho predicciones:

°oe d"

Fig. 65. Modelo de especiacion alopdtrida. Se muestran sucesivas disyunciones entre poblaciones ances-

trales con los patrones filogenéticos resultantes.
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*  Dada una cantidad inicial de variacién geogrifica, la disyuncién resultard en diferencia-
cién de dos especies hijas debido a la interrupcién del flujo génico.

* La plesiomorfia o apomortfia relativa de una especie hija particular para un caricter que
es polimérfico para la especie ancestral y varia geogréficamente serd determinada por la
distribucién geogrifica.

*  No es posible predecir la plesiomorfia o apomorfia relativa de una especie hija particular
para una novedad evolutiva después de la disyuncién, asumiéndose que es al azar.

* El tiempo en que se logra la diferenciacion puede ser relativamente largo y dependerd
del tamafio de las poblaciones locales, la migracién y la ventaja adaptativa de diferentes
caracteres.

*  Una hipétesis filogenética deberia reflejar la separacion geogréfica o vicariante (Fig. 65) y
se espera que la historia de eventos de especiacion sea basicamente dicotémico, porque la
posibilidad de divisién mdltiple es relativamente baja.

¢ Se puede estimar la distribucién geografica de la especie ancestral sumando las distribu-
ciones de las especies hijas.

¢ La ubicacién geogrifica de la disyuncién corresponde al limite entre especies hijas dis-
yuntas o contiguas.

*  Diferentes clados que habiten la misma drea geogréfica poseerdn patrones biogeograficos

COIlgI’LlCIltCS.

Modelo de especiacion peripatrida

Consiste en el origen de una especie nueva en la periferia de una poblacién central de mayor
tamafio (Fig. 66). También se llama efecto o principio fundador (Mayr, 1963, 1978; Templeton,
1980Db), equilibrio puntuado (Eldredge & Gould, 1972), modelo de especiacién Ib (Bush, 1975),
transiliencia genética (Templeton, 1980a), modelo de especiacién alopatrida II (Wiley, 1981)
o modelo de aislados periféricos (Frey, 1993). Se basa en dos supuestos (Wiley, 1981): (1) las
poblaciones tienden a diferenciarse al azar y en respuesta a factores locales extrinsecos del am-
biente, pero el flujo génico es lo suficientemente fuerte en la parte mds central de la poblacién
para impedir la diferenciacion; y (2) el flujo génico no es suficientemente fuerte en la periferia de
la distribucién de una especie para impedir el establecimiento de nuevos genotipos a frecuencias

relativamente altas. Con base en estos supuestos, es posible hacer ocho predicciones:

*  Las nuevas especies tenderdn a aparecer en hébitats marginales, situados en los mérge-

nes de la distribucién de la especie ancestral. El lugar se relacionard causalmente con la
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Fig. 66. Modelo de especiacién peripétrida. Se muestran sucesivas disyunciones entre poblaciones ances-
trales con los patrones filogenéticos resultantes.

disyuncién geogrifica que impide la migracién entre poblaciones locales y la distribucién
original de la nueva especie serd relativamente pequefia en relacién con la de la especie
ancestral.

*  La nueva especie aislada en la periferia serd mds apomorfica que la poblacién central sin
importar si esta deviene una especie nueva diferente de la ancestral (regla de la desviacion
de Hennig, 1966). La distribucién de los caracteres apomoérficos no podrd necesariamente
predecirse de la distribucién geografica de la especie ancestral.

*  La divergencia de la especie periférica se dard al azar en relacién con los genotipos an-
cestrales.

*  Si la historia de especiaciéon de un grupo se llevé a cabo por aislamiento periférico, es-
peciacién, migracién subsiguiente de la especie periférica, nuevo aislamiento periférico y
asi sucesivamente (Fig. 66), esperaremos un patrén filogenético basicamente dicotémico.

*  Sila historia de especiacién de un grupo se llevé a cabo por aislamiento periférico y es-
peciacién de varios aislados periféricos alrededor de una especie ancestral (Fig. 67), espe-
raremos que el patrén filogenético sea politémico debido a que las especies descendientes
compartirfan entre si solo los caracteres compartidos también con la especie ancestral (no
aplica la regla de la progresién de Hennig, 1966).

+  Si aplican los supuestos inherentes a la prediccién 4, la dispersién debe producir un pa-
trén biogeogréfico concordante con las relaciones filogenéticas del grupo (Fig. 66). Esto

significa que una especie hija o la especie ancestral misma debe ser plesiomérfica y ocupar
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el drea ancestral mientras que la otra especie hija debe ser mds apomorfica y ocupar una
nueva drea geogrifica (regla de la progresiéon de Hennig, 1966).

*  Si aplican los supuestos inherentes a la prediccién 5, la dispersién no deberia seguir las
reglas de la progresién o desviacién de Hennig (Fig. 67).

¢ Debido a sus distintas capacidades de dispersién, los patrones biogeogrificos de diferentes
clados que habitan la misma drea geogréfica no serdn similares bajo los supuestos inhe-

rentes a las predicciones 5 o 6.

Modelo de especiacion aloparapatrida
Ocurre cuando se separan dos poblaciones de una especie ancestral, se diferencian a un grado
insuficiente para adquirir independencia de linajes y luego desarrollan esta independencia du-
rante un periodo de parapatria o simpatria limitada (Wiley, 1981) (Fig. 68). El proceso de in-
dependencia de los linajes es reversible porque es posible que las dos poblaciones parcialmente
diferenciadas formen un linaje con variacién clinal después de encontrarse, mas que servir el
periodo de simpatria para reforzar sus diferencias (Endler, 1977). También se llama modelo de
especiacion estasipdtrida (Mayr, 1942).

La especiacién aloparapétrida comparte los supuestos de los modelos alopitrido y peripé-

trido. Las predicciones dependen del mayor o menor tamafio de las poblaciones.

B B
A

Fig. 67. Modelo alternativo de especiacion peripétrida. Se muestran sucesivas disyunciones entre pobla-

—#—ABC

ciones ancestrales con los patrones filogenéticos resultantes.



Fig. 68. Modelo de especiacién aloparapitrida.

Modelo de especiacion parapatrida
Ocurre cuando dos poblaciones de una especie ancestral se diferencian a pesar de no haber
existido una disyuncién completa (Fig. 69). Las especies hijas pueden compartir una pequefia
fraccién de sus dreas de distribucidn, entrecruzarse dentro de esta zona de contacto y aun asi
diferenciarse. También se llama modelo de especiacién II (Bush, 1975) o divergencia clinal
(Templeton, 19804a).

La especiacién parapitrida se basa en cuatro supuestos (Wiley, 1981): (1) las poblaciones
locales tienden a diferenciarse en respuesta a procesos estocdsticos y seleccion local; (2) su
diferenciacién tiende a ser contrabalanceada por el flujo génico dentro del drea de la especie

ancestral; (3) los individuos de la especie ancestral tienen una vagilidad relativamente baja y
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Lo

Fig. 69. Modelo de especiacién parapétrida.

por ello la diferenciacién es pronunciada; y (4) dada la disminucién en la adecuacién de los
genotipos heterocigotas, a lo largo de un gradiente de variacién geografica pueden ocurrir
apareamientos asortativos, es decir, entre organismos semejantes. Con base en estos supuestos,

se pueden formular tres predicciones:

*  Siexiste algin tipo de competencia entre las nuevas especies hermanas, entonces se esta-
blecerd una franja de simpatria.

*  El patrén filogenético serd similar al esperado en el modelo alopatrido.

* La plesiomorfia o apomorfia relativa de cualquiera de las especies hijas, si no hay no-
vedades evolutivas, serd determinada por la distribucién de los caracteres en la especie
ancestral. No es posible predecir el origen de cualquier novedad evolutiva luego del esta-

blecimiento de la zona de contacto.

Modelo de especiacion simpatrida

Ocurre cuando se diferencian una o mds especies nuevas a partir de una especie ancestral sin
que exista segregacién geografica de las poblaciones (Bush, 1975; Freeman & Herron, 2001,
Mayr, 1942, 1978; Wiley, 1981). También se llama modelo de especiacién III (Bush, 1975) o
divergencia de hébitats (Templeton, 1980a). Dentro de este modelo se incluyen cuatro tipos
de especiacién (Wiley, 1981):

*  Especiacion por hibridacion: se debe a la hibridacién entre dos especies sexuales. Es muy
comun en plantas.
*  Especiacion por apomixis: ocurre cuando surge una especie asexual de una especie ancestral

sexual.



*  Especiacion de una poblacion local en una poblacion con escasa o nula migracion: una especie se
origina a partir de una poblacién local donde el flujo génico es insuficiente para proveer
cohesién a la especie ancestral. Puede considerarse como alopdtrida o microalopatrida.

*  Especiacion ecoldgica: cuando la segregacion de habitats permite la evolucién de una especie
nueva. Mayr (1963) consideré que en muchos casos podria interpretarse como especia-

cién alopétrida. Freeman & Herron (2001) presentaron varios ejemplos de la misma.

MECANISMOS DE AISLAMIENTO REPRODUCTIVO

Son los factores que impiden el entrecruzamiento entre las especies que son real o potencial-
mente simpétridas (Dobzhansky, 1937b; Lanteri ef al., 2004a; Mayr, 1963, 1978; Ridley, 1996;
Wilkins, 2007). Son fundamentales para aplicar el concepto bioldgico de especie. Se clasifican

de la siguiente manera:

Mecanismos precopulatorios
Son los factores que hacen que los individuos de una especie solo se apareen con los de su

misma especie.

*  Aislamiento ecologico o de hdbitat: los individuos se aparean en su habitat preferido, por lo
que individuos de especies con diferentes preferencias ecolégicas no llegan a encontrarse.
Por ejemplo, Turdus merula, un ave basicamente de bosque, estd aislada ecolégicamente de
su especie afin 77 forquatus, distribuida en paramos.

*  Aislamiento temporal o estacional: los individuos de diferentes especies no se cruzan entre
si porque el apareamiento o floracién ocurre en diferentes estaciones. Por ejemplo, Rana
aurora, que se reproduce entre enero y marzo, no se cruza con R. boylii, que se reproduce
entre marzo y mayo.

*  Aislamiento de comportamiento o etoldgico: individuos de especies diferentes se encuentran
pero no copulan entre si, eligiendo miembros de su propia especie. Por ejemplo, las po-
blaciones de Drosophila mojavensis del norte de México y el sur de Arizona se encuentran
aisladas de las poblaciones de la misma especie de la peninsula de Baja California.

*  Aislamiento anatémico, mecdnico o morfoldgico: individuos de especies diferentes intentan
copular, pero no hay transferencia de esperma. Es comun en insectos, donde las estruc-
turas genitales de machos y hembras en muchos casos funcionan como una estructura

llave-cerradura.
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Mecanismos poscopulatorios

Son factores que actian después de la cépula.

s Incompatibilidad gamética: se produce transferencia de esperma, pero no se forma el cigoto.
Por ejemplo, en organismos con fertilizacién interna, los gametos o gametofitos de una
especie pueden ser inviables en los conductos sexuales de la otra.

*  Mortalidad cigdtica: se forma el cigoto pero muere en alguna etapa de su desarrollo. Por
ejemplo, en animales, el cigoto puede morir en su primera divisién (cuando los dos con-
juntos de cromosomas parentales son incompatibles para permitir la primera divisién
mitdtica) o en la gastrulacién.

*  Inviabilidad hibrida: se forman embriones hibridos, pero poseen viabilidad reducida o son
totalmente inviables. Por ejemplo, hibridos entre cabras y ovejas.

*  Esterilidad hibrida: los hibridos de la primera generacién (F1) son viables, pero los adultos
de uno o ambos sexos no producen gametos funcionales. Por ejemplo, las mulas (hibridos
de burros y yeguas) y los tiglones (hibridos de tigres y leonas).

*  Breakdown hibrido: los hibridos de primera generacién (F1) son viables y fértiles, pero
las generaciones siguientes (F2 y retrocruzas) son inviables o estériles. Por ejemplo, los

hibridos de Drosophila pseudooscura’y D. persimilis.

VARIACION INTRAESPECIFICA

Existen varios términos utilizados para describir la variacién intraespecifica, algunos incluso

poseen categorias nomenclaturales.

Variedad

Es la tnica subdivisién de una especie reconocida por Linneo. Cldsicamente se interpreté
como una “desviacién” del tipo (Mayr & Ashlock, 1991). La confusién acerca de qué entida-
des realmente son variedades desacredité su uso y fueron abandonadas por los zodlogos. Los

boténicos las utilizan ocasionalmente.

Raza geografica

Durante el siglo XX se reconocieron razas geograficas para describir la variacién geogrifica de
una especie, usualmente sin recibir nombres. Algunos autores también utilizaron el término
raza para referirse a poblaciones locales dentro de una subespecie. La distincién entre razas

geogrificas y subespecies no es clara.



El concepto de raza en la especie humana, bastante comun en el siglo XIX, ha sido aban-
donado en las ultimas décadas debido a su asociacién negativa con el racismo. Sin embargo,
Andreasen (2000, 2004) defendi6 la definicién filogenética de razas humanas y discutié las

objeciones a este concepto.

Subespecie

Durante la segunda mitad del siglo XIX se comenzaron a utilizar las subespecies para reem-
plazar a las variedades, usualmente para describir razas geograficas. Una subespecie es un con-
junto de poblaciones fenotipicamente similares que habitan una parte definida del drea total
de una especie y que difieren levemente de otras poblaciones de la misma (Mayr, 1942; Mayr
& Ashlock, 1991). Las subespecies estin aisladas temporalmente, aunque pueden eventual-
mente hibridarse con otras subespecies y desaparecer (Frost & Kluge, 1994).

Las subespecies son normalmente alopdtridas y/o alocrénicas, con algunas excepciones
por ejemplo en especies migratorias. No deberia existir superposicién geogrifica entre dos o
mids subespecies de una misma especie. Si dos poblaciones se mantienen aisladas reproducti-
vamente en simpatria, entonces son especies. Las especies para las cuales no se han reconocido
subespecies se denominan monotipicas, mientras que las especies que poseen dos o mds subes-
pecies se denominan politipicas (Mayr, 1978).

La prictica de reconocer subespecies es inherente a la aplicacién del concepto bioldgico
de especie y ha sido comun en el siglo pasado para algunos taxones animales, como aves, ma-
miferos y mariposas. El argumento principal a favor del reconocimiento de especies politipicas
es de indole prictica: un menor nimero de nombres que memorizar (Mayr, 1942). Durante
las décadas de 1950 y 1960 numerosos autores criticaron el reconocimiento de subespecies
(Brown & Wilson, 1954; Edwards, 1954; Gosline, 1954; Inger, 1961; Moore, 1954; Starrett,
1958; Wilson & Brown, 1953), principalmente debido a la dificultad en la identificacién de
los caracteres que realmente muestran variacién geogrifica, el reconocimiento de razas mi-
crogeogrificas dentro de subespecies formalmente reconocidas y la arbitrariedad en el grado
de distincién considerado como subespecifico. Durrant (1955) y Tilden (1961), por su parte,
defendieron la descripcién de subespecies considerando que, a pesar de que algunas de las
criticas son vélidas, lo erréneo fue el abuso en el reconocimiento de las mismas. En afios
mids recientes, la aplicacién de conceptos de especie evolutivos y filogenéticos ha llevado a
abandonar paulatinamente el reconocimiento de subespecies. Por ejemplo, la aplicacién del
concepto evolutivo de especie a las aves mexicanas resulté en numerosas subespecies elevadas

a especies, resultando en un aumento de 122 especies “nuevas” endémicas para el pais, para un
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total de 323 especies (Rojas-Soto ez al., 2010). A pesar de que este incremento podria parecer
enorme, cae dentro de la tasa esperada de 1.9 especies filogenéticas por cada especie biolégica
reconocida por Zink (2004). En las dltimas décadas del siglo XX, apenas el 3% de los trabajos
sistemdticos publicados incluy6 descripciones de subespecies (Winston, 1999).

Resulta interesante que recientes andlisis filogeogréficos basados en caracteres molecula-
res (Avise, 2000; Avise e al., 1987; Riddle & Hafner, 2004) mostraron que numerosas especies
poseen una fuerte estructura geografica. Estas diferencias se deberfan a las capacidades de
dispersién, barreras al flujo génico, migracion, deriva génica, seleccién natural, mutaciones,
recombinacién génica, sistemas de apareamiento y estructura de hébitats (Avise, 1994). Los
autores que han reconocido estas diferencias geogrificas, sin embargo, usualmente no han

contemplado su reconocimiento formal como subespecies.

Semiespecie
Un taxén que se encuentra en el limite entre subespecie y especie (Mayr, 1940), es decir, de-
pende del criterio empleado para considerarla como una u otra (Mayr, 1978). Amadon (1966)

propuso reemplazar este término por aloespecie.

Clon

Es un grupo de organismos que desciende de un ancestro comun con el cual son genéticamen-
te idénticos, por ejemplo, una colonia de bacterias cuyos miembros descienden de una célula
original o plantas reproducidas vegetativamente. En algunos animales (por ejemplo, lagartijas)
hay clones de origen hibrido que en ocasiones dependen de esperma de una especies bisexual
simpitrida para reproducirse. Es discutible si estos clones merecen reconocerse con nombres o
no. Dubois & Giinther (1982) argumentaron que no deberfan reconocerse formalmente como
especies, mientras que Cole (1985) propuso algunos lineamientos para reconocer especies par-

tenogenéticas.

Clina
Es un gradiente de caricter que define una serie contigua de poblaciones de una especie (End-
ler, 1983; Huxley, 1939; Mayr, 1963). Cualquier caracter puede variar clinalmente y una misma
poblacién puede pertenecer a distintas clinas (Mayr & Ashlock, 1991), por lo que no reciben
nombres formales.

Las clinas pueden resultar de la variacién geogrifica de algunos factores ambientales

(Endler, 1983). Por ejemplo, dreas secas y calurosas favorecerdn aquellos caracteres que con-



serven el agua, como pubescencia en las hojas de algunas plantas o glindulas especiales y colo-
res en la piel de algunos animales. Dado un gradiente ambiental, las poblaciones inicialmente
similares van a divergir a lo largo del gradiente formando una clina; esto se denomina contacto
primario, porque las poblaciones estdn continuamente en contacto durante la evolucién de la
clina. Las clinas también pueden resultar del contacto de dos especies previamente aisladas, si

ellas poseen diferencias antes del contacto; esto se denomina contacto secundario.

Circulo de razas
Es un grupo de diferentes poblaciones distribuidas contiguamente unas a otras; son interfér-

tiles en las dreas donde dos de ellas son simpitridas, pero interestériles con las demds (Mayr
& Ashlock, 1991).

Variacion intrapoblacional

Existe una serie de variantes intrapoblacionales que son relevantes para la correcta identifi-
cacién de las especies (Lanteri ez al., 2004a; Mayr & Ashlock, 1991). Desafortunadamente,
en el pasado, la insuficiente informacién sobre variacién intrapoblacional llevé en ocasiones a
errores, como describir una especie basada en especimenes macho y otra en hembras. El origen
de las variaciones intrapoblacionales de las especies polimorficas puede ser genético o no. En

caso que asi lo sea, incluye diferentes tipos:

*  Dimorfismo sexual: existencia de variantes morfolégicas asociadas con un sexo u otro. Las
diferencias sexuales primarias involucran los érganos reproductivos primarios y raramen-
te son fuente de confusién. Las diferencias sexuales secundarias, que pueden ser muy
pronunciadas en aves del paraiso, patos y colibries, son mds dificiles de analizar y en el
pasado han llevado a describir machos y hembras como especies diferentes. Se conocen
ginandromorfos (individuos con caracteres masculinos en una parte del cuerpo y caracte-
res femeninos en otra) e intersexos (individuos con una mezcla de caracteres masculinos
y femeninos) en muchas especies de insectos.

*  Generaciones reproductivas diferentes: en algunas especies de insectos, como los afidos, las hem-
bras partenogenéticas dpteras son usualmente diferentes de las hembras sexuales aladas.

*  Variacion genética ordinaria: no se limita al sexo ni involucra caracteres sexuales. La varia-
cién en caracteres discontinuos, ocasionada por un polimorfismo genético, permite agru-
par los organismos en grupos. Por ejemplo, en muchas especies de insectos (especialmente

Hemiptera y Coleoptera) existen individuos alados y dpteros. La variacién en caracteres
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continuos se debe a diferencias genéticas leves entre los individuos y se manifiesta parti-

cularmente en medidas y proporciones.

La variacién no genética es la variacién intrapoblacional que carece de bases genéticas. Es
dificil de determinar en especimenes preservados, pero es posible hacer inferencias vilidas
combinando la observacién de especimenes con observaciones de campo o evidencia experi-
mental (Mayr, 1942; Mayr & Ashlock, 1991). Los sistemdticos deben familiarizarse con esta

variacién, que incluye diferentes tipos:

Variacion individual en el tiempo: existencia de variantes morfolégicas dentro de una po-
blacién. Por ejemplo, en muchas especies animales los organismos pasan por etapas de
desarrollo en las cuales son muy diferentes a los adultos. Esta variacién con la edad pue-
de ser dificil de analizar, especialmente cuando los estadios son tan diferentes como los
huevos, larvas, pupas y adultos de los insectos holometdbolos (por ejemplo, escarabajos,
moscas y mariposas). En parésitos, los diferentes estadios se pueden encontrar en distintas
especies de huéspedes. Otra variacién en el tiempo es la variacién estacional, que ocurre
cuando un mismo individuo puede poseer diferente aspecto en distintas épocas del afio,
por ejemplo, las aves con coloracién nupcial llamativa que son oscuras durante la época no
reproductiva. Algunas especies de insectos de vida corta producen varias generaciones al
afio, muchas veces con diferentes variantes si nacen en primavera o verano o si nacen en la
estacién seca o la himeda. Finalmente, un tipo especial de variacién estacional, conocido
como ciclomorfosis, ocurre en rotiferos y cladéceros, donde los cambios morfoldgicos se
asocian con cambios en la temperatura, turbulencia y otras propiedades del agua.
Variacion social: variantes morfolégicas asociadas con aspectos ecolégicos. La variacién
ecofenotipica o de hdbitat ocurre cuando poblaciones de diferentes hdbitats dentro de
la misma regién son visiblemente diferentes. Cambios temporarios climéticos pueden
inducir variantes morfoldgicas diferentes, especialmente en organismos con plasticidad
fenotipica como las plantas. Los pardsitos también proporcionan una fuente potencial de
variacién ecolégica, por ejemplo, en diferencias de tamafio o atributos fisiolégicos. Se ha
reportado variacién neurogénica o neurohumoral en algunos animales que cambian su
color como respuesta a cambios ambientales.

Variacion alométrica: cuando algunas estructuras adquieren un tamafio desproporcionado
en relacién con el tamafio del resto del cuerpo. Este fenémeno puede ser muy marcado
en varias especies de insectos, como los escarabajos de la familia Lucanidae con “cuernos”

frontales grandes.



Variacion traumdtica: caando pardsitos inducen modificaciones estructurales en sus hués-

pedes. La variacién accidental y teratolégica es comun en insectos.
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Capitulo 6
Actividades sistematicas basicas

Las actividades sistematicas principales consisten en identificar taxones, llevar a cabo anilisis
filogenéticos, revisar grupos y describir especies y taxones supraespecificos, entre otras (Fig.
70). En este capitulo me refiero al reconocimiento de especies, el andlisis de la variacion intra-
especifica, la descripcién de especies, la clasificacién, la identificacién de especies y la ejecucion

de revisiones sistemdticas.

RECONOCIMIENTO DE ESPECIES

Hemos examinado los conceptos de especie desde el punto de vista tedrico. Sin embargo,
como sistematicos debemos reconocer especies en la préictica. Existen varios pasos en el pro-
ceso de reconocer especies (Fig. 71) (Doyen & Slobodchikoft, 1974; Winston, 1999). Primero
reconocemos agrupamientos fenéticos de organismos, usualmente basados en caracteres mor-
folégicos. Luego, estos especimenes pueden analizarse de acuerdo con criterios geograficos,
reproductivos y ecoldgicos. Un sistemdtico que se encuentre revisando un grupo utilizando
especimenes de coleccién atacard el problema siguiendo las etapas iniciales de este protocolo,
mientras que un sistemdtico de campo o laboratorio podrd comenzar en otras etapas.

Sites & Marshall (2004) proporcionaron una clasificacién de los métodos operacionales
propuestos para reconocer especies. Estos basicamente se dividen en filogenéticos (como la
agregacion cladistica de haplotipos, exclusividad genealdgica y las pruebas de cohesién de
Templeton) y no filogenéticos (como el analisis de zonas hibridas, distancias genéticas, matri-
ces de distancia correlacionadas y andlisis de agregacién de poblaciones).

Cuando analizamos algunos organismos y de acuerdo con la literatura no corresponden
a ninguna especie conocida, deberiamos considerar que existen las siguientes posibilidades
(Winston, 1999):
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Fig. 70. Diagrama de flujo sefialando las actividades sistematicas principales.
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Fig. 71. Representacion esquemdtica del proceso de toma de decisiones para reconocer especies (modi-
ficado de Winston, 1999).
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*  Que representen variantes genéticas de alguna especie conocida.

¢ Que correspondan a variantes producidas por el crecimiento en condiciones desfavorables
(por ejemplo, plantas sujetas a fuerte herbivoria, animales parasitados, etc.).

* Que sean hibridos entre especies conocidas, especialmente en plantas.

*  Que hayan sido descritas tan recientemente que no se encuentren consideradas en la clave
usada para la identificacién.

*  Que pertenezcan a una especie conocida pero que ain no fue citada para el drea donde
los encontramos.

*  Que pertenezcan a una especie introducida.

*  Que representen una nueva especie, que debe ser descrita y nombrada.

*  Que pertenezcan a una especie ya descrita, pero cuyo nombre ha sido considerado erré-
neamente por algin sistemdtico como sinénimo del nombre de otra especie.

*  Que pertenezcan a una especie conocida pero llamada por un nombre erréneo.

Para identificar especies adecuadamente, una de las tareas mds bdsicas es la busqueda de la
literatura especifica apropiada. Libros, guias de campo, revisiones y otros trabajos generales
pueden ayudarnos en la bisqueda exploratoria inicial, pero se requiere consultar literatura se-
cundaria (resiumenes e indices) para detectar bibliografia mds especifica. E1 Zoological Record 'y
los Biological Abstracts cubren una gran cantidad de trabajos sistematicos, el primero solo para
animales y el segundo para todos los taxones. Ambos tienen acceso en linea, que permite bus-
quedas rdpidas y eficientes. Una vez que se hallaron las citas de las publicaciones sistematicas
describiendo especies del taxén estudiado o referencias secundarias, es preciso conseguirlas en
bibliotecas o préstamos interbibliotecarios. Cada dia existen mds publicaciones antiguas que
se digitalizan y se hacen disponibles en linea.

Una vez que se ha completado la busqueda bibliografica, si atn existen dudas, es necesario
examinar especimenes de referencia. Especialmente cuando no existe seguridad acerca de la
identidad de una nueva especie, es aconsejable examinar ejemplares de especies afines para
corroborar nuestra hipétesis y evitar errores embarazosos (Winston, 1999). Primero se exami-
nan colecciones locales, como la coleccién de referencia de la institucién donde desarrollamos
nuestra investigacién. Luego, se consultan colecciones de museos o herbarios mayores. Solici-
tar el préstamo de especimenes identificados por autoridades en el grupo o incluso de material
tipo resulta muchas veces apropiado. Esta tarea puede ser tediosa y frustrante, pero nos asegura

no cometer errores al describir como especie nueva una ya conocida.
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ANALISIS DE LA VARIACION INTRAESPECIFICA

Los caracteres cuantitativos, es decir aquellos que pueden medirse o contarse, se utilizan fre-
cuentemente para analizar la variacién intraespecifica y pueden permitir la distincién entre
especies relacionadas cercanamente. Los caracteres cuantitativos continuos que se miden nor-
malmente incluyen longitud, ancho, peso y forma (esta tltima resulta cominmente de una
combinacién de caracteres continuos). Los caracteres cuantitativos discontinuos describen el
numero de elementos estructurales que contribuyen a un cardcter, como el nimero de dientes

de una especie de mamiferos, el numero de carpelos de una flor o el nimero de cromosomas

de un genoma (Wiley, 1981).

Seleccion de caracteres cuantitativos

Los tipos de caracteres que un sistemdtico habra de analizar dependen de los propésitos de
su estudio. Cuando se describen especies, la variacién de caracteres permitird caracterizarlas
y distinguirlas de especies afines. Los caracteres cuantitativos mds comunmente analizados
incluyen el tamafo, forma y nimero de estructuras determinadas. Una estrategia para selec-
cionar caracteres cuantitativos para comparar €species relacionadas involucra los siguientes

pasos (Wiley, 1981):

*  Consultar la literatura previa acerca de estudios sobre variacién geografica de la especie (o
especies afines). Si los caracteres no muestran una variacién geogrifica significativa no se
requerirdn muchos especimenes de varias dreas geograficas.

*  Determinar si los datos estin disponibles y si es posible examinar los especimenes para
corroborarlos.

*  Silos especimenes representan una muestra geografica amplia, entonces se podran hacer
conteos adicionales y medidas sin la necesidad de repetir el trabajo de otros.

*  Silos especimenes no representan una muestra geografica amplia, entonces se requerird
colectar especimenes adicionales o solicitar su préstamo a las colecciones donde se en-
cuentren depositados.

*  Para caracteres no analizados previamente, hay que tomar dos o tres muestras de dreas
geogrificas diferentes y determinar si existe variacion. Si la hay, se puede proceder a ana-
lizar mds especimenes. Para describir una especie, es suficiente con tomar las medidas ne-
cesarias para caracterizarla; pero si el objetivo es analizar la variacién geogréfica, entonces

se deberd analizar un nimero importante de especimenes.
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Analisis univariado
Involucra el andlisis de un dnico cardcter cuantitativo. Algunos estadisticos descriptivos (Fig.

72) para caracteres continuos son los siguientes (Wiley, 1981):

*  Limites observados: son los valores minimo y méximo que se encuentran en los datos. Por
ejemplo, los limites observados para la longitud total de una especie de escarabajo pueden
ser 0.41-0.82 mm.

*  Rango: se computa a partir del nimero de unidades entre la medida mayor y menor:

+ rango=(X -X)-1
Para el ejemplo anterior:
rango = (0.82 - 0.41) - 1 =40

*  Nimero de especimenes examinados (N): proporciona al lector una idea de cuan adecuado
fue el muestreo y permite computar el error estindar a partir de la desviacién estdndar y
viceversa.

*  Media: es una medida de la tendencia central de datos distribuidos de manera continua.

*  Varianza: muestra la variacién alrededor de la media.

*  Desviacion estandar: es otra medida de la variacién alrededor de la media.

*  Coeficiente de variacion: es otra medida de la variacién alrededor de la media.

Ademis de los estadisticos descriptivos, existen estadisticos inferenciales (Fig. 72). Los més

comunes son:

*  Error estdndar: es una estimacién de la desviacion estindar de una muestra determinada.
Usualmente se reporta junto con la media; por ejemplo: 9.0 + 0.45.
*  Limites de confianza: proporcionan un rango dentro del cual se predice que caerd la media,

donde t_especifica el valor de t para n grados de libertad.

Analisis bivariado y trivariado
Es posible analizar dos caracteres cuantitativos simultdneamente para discriminar poblaciones
de una especie. El anilisis divariado puede representarse simplemente en un diagrama de coor-
denadas (Fig. 73). Se pueden utilizar algunas pruebas estadisticas sencillas para determinar si
las lineas de regresién son significativamente diferentes o no.

Si queremos analizar tres caracteres los podemos representar grificamente en un tridngu-
lo. Ellos pueden permitirnos apreciar diferencias entre especies que son aparentes similares al

analizar solo dos caracteres.
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Fig. 72. Estadisticos descriptivos.

Analisis multivariado

Enla actualidad, existen programas de cémputo para analizar facilmente numerosos caracteres
a la vez. Las técnicas mas comunes son el andlisis de agrupamientos, el analisis de componen-
tes principales y el andlisis discriminante lineal (Cigliano ez al., 2004a; Lanteri ez al., 2004d,;
Sneath & Sokal, 1973).

Existen varias técnicas multivariadas que permiten agrupar individuos o poblaciones.
Como resultado de los andlisis de agrupamientos se producen fenogramas, que se obtie-
nen mediante los siguientes pasos (Cigliano ez a/., 2004a; Quicke, 1993; Sneath & Sokal,
1973):

*  Seleccion de las unidades taxondmicas operativas (OTU por sus siglas en inglés): dependiendo
de los objetivos del andlisis, podrdn ser individuos, poblaciones o linajes genéticos.

*  Eleccion de los caracteres: los caracteres usados mds frecuentemente son cuantitativos, por
ejemplo, medidas, frecuencias de alelos, etc. Si los caracteres morfométricos se expresan
en diferentes unidades, es aconsejable estandarizarlos.

»  Construccion de una matriz de datos: una matriz de datos es usualmente una matriz n x t,
donde las columnas t son las OTU analizadas y las filas n son los caracteres.

»  Estimacion de la similitud entre las OTU: la similitud entre las OTU se estima utilizando

coeficientes de similitud. Estos coeficientes cuantifican la semejanza entre dos elementos
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Fig. 73. Anilisis divariado de la longitud por el ancho en tres poblaciones diferentes.



en dos columnas de la matriz de datos. Hay cuatro clases de coeficientes de similitud:

distancia, asociacién, correlacién y similitud probabilistica.

Los coeficientes de distancia miden la similitud entre dos OTU, las cuales tendrin una distan-
cia de cero si son idénticas y cuanto mds diferentes sean mayor serd la distancia. Se computan
para caracteres binarios y multiestado. Los mds comunes son Manhattan distance, Taxonomic
distance y Mean character distance (Fig. 74).

Los coeficientes de asociacién miden el parecido entre pares de OTU para un conjunto de
caracteres binarios. Cuando se comparan los estados de carédcter para dos OTU, existen cuatro
posibilidades: (a) que ambas tengan 1; (b) que la primera tenga 1 y la segunda 0; (c) que la
primera tenga 0 y la segunda 1; y (d) que ambas tengan 0. Estos simbolos a, b, ¢ y d se usan en
los diferentes coeficientes de asociacién, algunos de los cuales son los coeficientes de Jaccard,

Simple Matching y Rogers y Tanimoto (Fig. 74).

Coeficientes de distancia
n

Manhattan distance: MD = % |x; - Xl
i=1

n 12
Taxonomic distance: TD = [ Z (% %)
i=1
n
Mean character difference: MCD :% iz [x; = Xl
i=
Coeficientes de asociacion
Coeficiente de Jaccard: S, - — 2
a+b+c
Coeficiente de simple matching: S, - 2+d
a+b+c+d
Coeficiente de Rogers y Tanimoto:S,, = —2a+d
a+2b+2c+d

Coeficiente de correlacion

Coeficiente momento-producto de Pearson: PM =

Fig. 74. Coeficientes de similitud.
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Los coeficientes de correlacién miden la interdependencia de dos variables aleatorias,
cuyo valor varfa entre -1 (correlacién negativa perfecta) y +1 (correlacion positiva perfec-
ta) e indican con 0 la ausencia de correlacién. Se computan para datos donde la mayoria
o todos son multiestado. El mds comun es el momento-producto de Pearson (Fig. 74).

Los coeficientes de similitud probabilistica toman en cuenta la distribucién de las fre-
cuencias de los estados de cardcter en el conjunto de OTU. Esto presupone que el acuerdo
entre estados de cardcter raros es menos probable que el acuerdo entre caracteres frecuen-

tes y deberia tener un peso mayor.

Construccion de una matriz de similitud: los coeficientes calculados para todos los pares de
OTU se compilan en una matriz t x t, donde t es el nimero de OTU (Fig. 75a).

Construccion de un fenograma: hay varios algoritmos de agrupamiento que permiten obte-
ner un fenograma a partir de una matriz de similitud. Los mds comunes son ligamiento

simple, ligamiento completo y ligamiento promedio.

El ligamiento simple, también conocido como la técnica del vecino mds cercano, asume
que una OTU candidata para un grupo posee una similitud con dicho grupo igual a su
similitud con el miembro mds cercano dentro del mismo. Las conexiones entre OTU y
grupos o entre dos grupos se establecen por uniones simples.

Elligamiento completo, también conocido como el agrupamiento del vecino mds alejado,
es la antitesis del anterior. Una OTU que es candidata para un grupo posee una similitud
con el mismo que es igual a la similitud con el miembro mds alejado dentro del mismo.
Cuando se unen dos grupos, su similitud es la existente entre los pares de miembros mds
alejados, uno en cada grupo.

Las técnicas de ligamiento promedio evitan los extremos del ligamiento simple o com-
pleto al computar alguna forma de similitud promedio entre OTU y/o grupos. La mds
comun es la técnica llamada UPGMA (por las siglas de su nombre en inglés unweighted
pair-group method using arithmetic averages). Computa la similitud promedio de una OTU
candidata a entrar en un grupo, pesando igualmente cada OTU en el grupo, sin importar
cudl sea su subdivisién estructural. Los pasos sucesivos de esta técnica se ilustran en la
figura 75.

Evaluacion del fenograma obtenido: para evaluar el fenograma obtenido, podemos calcular
el coeficiente de correlacién cofenética (Sneath & Sokal, 1973; Sokal & Rohlf, 1962).
Este método asigna un valor cofenético a la similitud entre cualquier par de OTU impli-

cito en un fenograma dado y genera una matriz para dichos valores. Luego se computa
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Fig. 75. Pasos sucesivos de un anilisis de agrupamientos. a, matriz de similitud original, b, ingreso de dos
primeras OTU; ¢, e, g, I, matrices de similitud derivadas; d, f, h, j, adicién de las siguientes OTU.
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un coeficiente momento-producto entre los valores de la matriz de similitud original y
los valores cofenéticos. Este coeficiente de correlacion cofenética (CPCC por sus siglas
en inglés o r_) es una medida del acuerdo entre los valores de similitud implicitos en el

fenograma y aquellos de la matriz original.

EJERCICIO 16
A partir de la siguiente matriz de datos:

sp- A 1111111110

sp. B 1110011100

sp.C 1111011101

sp. D 1100010000

sp-E 1100001000
a. Aplica un coeficiente de distancias o asociacién a cada par de especies.
b. Construye una matriz de similitud.
c.  Construye fenogramas utilizando los ligamientos simple, completo y promedio.
d. Compara los resultados obtenidos.

El andlisis de componentes principales es una técnica utilizada para encontrar relaciones es-
tructurales entre especimenes sin una subdivisién a priori de las muestras en grupos discretos.
Este método divide la variacién total de los caracteres en un numero limitado de nuevas
variables no correlacionadas, que reciben el nombre de componentes principales (Cigliano ez
al., 2004a; Crisci & Lépez Armengol, 1983; Sneath & Sokal, 1973). El primer componente
principal resume mds de la variabilidad total que cualquier otra variable. El segundo resume
mucha de la variabilidad no resumida en el primero y no correlacionada con éste, y asi sucesi-
vamente. Debido a que estas variables nuevas no estdn correlacionadas, pueden interpretarse
independientemente. La variacién total es fraccionada en componentes, cada uno de los cuales
expresa algo acerca del tamafio, forma y otros atributos analizados.

El andlisis de componentes principales (PCA por sus siglas en inglés) se puede aplicar
para analizar la variacién en especies cercanamente relacionadas. También se ha utilizado para
discriminar especies de origen hibrido. Neff & Smith (1979) analizaron dos especies de peces
del género Lepomis (Centrarchidae) y un andlisis de componentes principales les permitié

discriminar las especies L. macrochirus, L. cyanellus y sus hibridos (Fig. 76).



EJERCICIO 17

Cigliano e a/. (1989) llevaron a cabo un andlisis multivariado para establecer el estatus
sistemdtico de cuatro especies de Orthoptera: Philippiacris rabiosus, P wagenechti,
Elasmoderus lutescens y una probable especie nueva. Analizaron 32 especimenes,
separando machos y hembras debido a su dimorfismo sexual. A partir de dos de los
fenogramas obtenidos:

a.  ¢Qué puedes inferir en cuanto al estatus de los taxones analizados?

b. :Estds de acuerdo con la decisién de los autores de describir una especie nueva?

c.  ¢Reconocerias uno o dos géneros?
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El andlisis discriminante lineal es un conjunto de técnicas usadas para comparar dos o mds
poblaciones, contrastando la variabilidad de los caracteres entre y dentro de las poblaciones.

Una de las técnicas mds usadas es el analisis canénico.

Morfometria geométrica
La morfometria comprende la descripcion, andlisis e interpretacién cuantitativa de la forma
y tamaiio de las estructuras. En las dltimas décadas se han desarrollado varias técnicas y en-

foques, conocidos colectivamente como morfometria geométrica, que proporcionan detalles
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1=29%

Fig. 76. Anilisis de componentes principales de Lepomis cyanellus, L. macrochirus e hibridos (modificado
de Neff & Smith, 1979).

mis finos que la morfometria tradicional (Cigliano e# al., 2004a; MacLeod, 2008; Marcus ef
al., 1996; Rohlf & Marcus, 1993). Estas técnicas han sido aplicadas para resolver problemas
sistemdticos como el reconocimiento de especies (Sard, 1996), dimorfismo sexual (Wood &
Lynch, 1996), variacién geogrifica (Baylac & Daufresne, 1996) e hibridacion e introgresion
(Albarrdn-Lara e al., 2010). Existen varios métodos morfométricos geométricos que permi-
ten reducir una forma a un conjunto de coordenadas bi o tridimensionales. Uno de ellos es el
andlisis de landmarks.

El analisis de Jandmarks determina la distribucién de puntos de referencia descritos por
un conjunto de reglas, por ejemplo, la sutura entre dos huesos (Fig. 77). La eleccién de los
landmarks (puntos anatémicos de referencia) mds adecuados es un asunto fundamental, pues

deberian reflejar puntos homdlogos. Los pseudolandmarks (marcas definidas por ubicaciones



relativas; por ejemplo, el punto del ancho maximo del esternito abdominal de un escarabajo)
y los semilandmarks (marcas definidas en relacién con otros landmarks; por ejemplo, el punto
medio entre los landmarks x e y) poseen una utilidad menor. Para comparar landmarks homé-
logos en diferentes organismos, se eliminan sus diferencias de tamafio y luego se superponen,
rotdndolos hasta que coinciden de manera significativa. Existen varias técnicas para llevar a
cabo este andlisis, pero la mds utilizada es zhin-plate-spline (Cigliano ez al., 2004a).

Catalano ez al. (2010) y Goloboff & Catalano (2011) desarrollaron un método para incor-
porar directamente datos de landmarks en los andlisis filogenéticos. Se basa en encontrar para
cada landmark la posicién ancestral que minimiza la distancia entre los puntos ancestrales y
descendientes en el cladograma, minimizando asi el grado en que los /landmarks de diferentes
taxones se deben a ancestria comun. Este método no requiere transformacién de los datos, ya

que estos son las mismas coordenadas x, y y z de los landmarks.

Fig. 77. Landmarks en un crineo humano (modificado de Guy ez al., 2003).
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DESCRIPCION DE ESPECIES

Cuando consideramos que algunos de los organismos analizados pertenecen a una especie
nueva, debemos describirla formalmente. Describir una especie nueva continda siendo una
actividad sistemdtica relevante; sin embargo, el enfoque de describir una sola especie a la vez
solo es aceptable para los grupos mejor conocidos, como aves o primates (Bolton, 2007). Un
andlisis de la literatura sistemdtica producida durante las ultimas décadas del siglo XX indica
que se describié al menos una especie nueva en el 35.7% de los articulos analizados (Winston
& Metzger, 1998).

Es posible publicar la descripcién de una nueva especie como un articulo corto. Para los
sistemdticos que estin comenzando su carrera, éste puede ser un ejercicio util antes de escribir
articulos mas ambiciosos. También se puede incluir la descripcién de una especie nueva en un
articulo que incluya los resultados de alguna investigacién ecoldgica, biogeogrifica, fisiologica
o morfolégica. En cambio, las revisiones, que pueden incluir la descripcién de especies nuevas
junto con redescripciones de las ya conocidas, son mas complejas. La descripcion de una espe-

cie nueva debe incluir las siguientes secciones:

Diagnosis
Una diagnosis es un enunciado breve de los caracteres que permiten identificar una especie (u
otro tax6n) y distinguirla de otros (Blackwelder, 1967a; Winston, 1999). Las diagnosis dife-
renciales sefialan especificamente c6mo la especie difiere de otras relacionadas o con las cuales
podria confundirse. En boténica, las diagnosis deben escribirse en latin.
Ejemplo: Macrostyphlus bilbo Morrone, 1994 (Coleoptera: Curculionidae)

Esta especie se reconoce por la combinacion de los siguientes caracteres: escapo ensanchdandose gra-

dualmente hacia el dpice, pronoto con carena media, esternitos sin escamas y tibias con un espolon

(Morrone, 1994a: 7).

Descripcion
Esta seccion incluye la informacién necesaria para proveer una imagen adecuada de la especie
y permitir su reconocimiento. Los caracteres que se utilizan en la descripcién dependen de
cada grupo. Cuando se escribe la descripcién de una especie por primera vez, es aconsejable
leer descripciones hechas por especialistas en el grupo y tratar de imitar la secuencia estindar
de caracteres.

La descripcién original deberia basarse exclusivamente en especimenes examinados por el

autor. Se recomienda un estilo telegrafico y uniforme. Una descripcion no deberia ser excesiva-



mente larga porque esto podria obscurecer lo importante, pero tampoco deberia ser tan breve

que omita la informacién mas relevante (Blackwelder, 1967a).

Ejemplo: Meconopsis biloba An et al., 2009 (Papaveraceae)
Hierba perenne, ca. 30-50 cm de altura, cubierta en su base por hojas persistentes, densamente
pubescente, con pelos castatios y cortos. Hojas enteras, formando una roseta basal; peciolos de 5—9
cm; ldminas de hojas oblongas, ovadas, rectangulares o redondeadas, 3-8 x 1.5-3 cm, dpice romo,
anchamente cuneadas en la base, atenuadas en los peciolos, ambas superficies pubescentes, con
pelos amarillos o castatios, pelos cortos, con 3-5 venas longitudinales visibles. Un escapo por rose-
ta, pubescente, con pelos castarios. Flor solitaria, levemente péndula; 2 sépalos caducos; 4 pétalos
azules de 3-4.3 x 2.5-3.5 cm, obovados o subredondeados, bifidos en 1/3 a 1/2 apical; estambres
con filamentos azules, de 1.5-2 cm; anteras amarillo pdlidas, oblongas, de 1-1.5 mm; ovario
subgloboso, de 5-8 mm, densamente pubescente, con pelos castarios y cortos; estilo corto, de 1-1.5
mmy; estigmas capitados, 4-partidos. Cdpsula formada por 4 carpelos. Semillas no vistas (An et
al., 2009: 286).

Las ilustraciones son una parte fundamental de la descripcién de una especie (Fig. 78). Se

utilizan dibujos y fotografias para ilustrar los caracteres mds relevantes. A continuacion pro-

porciono algunos consejos (Winston, 1999):

*  Ilustra los caracteres mds importantes, pero tratando de minimizar la cantidad de ilustra-
ciones; por ejemplo, agrupa varias en una limina.

*  Adecua el tamafio de las ilustraciones al tamafio de la pagina de la revista donde publi-
cards el articulo. Muchas revistas poseen un formato en dos columnas, lo que permite
reducir ilustraciones pequefias a una columna y asi ahorrar espacio. Deja espacio en blanco
en la parte inferior de la pagina para colocar el pie de la limina.

*  Asegurate de que los numeros sefialando cada figura sean suficientemente legibles, con al
menos ocho puntos en la reduccién final. Recomiendo las tipografias de palo seco, como
Helvetica o Arial. jNo utilices Times New Roman!

*  Muestra el tamafio de las estructuras ilustradas usando una barra con escala; en el pie de
la lamina deberds aclarar cudnto se redujo o aumento la figura.

*  Asegurate de que las ilustraciones sean nitidas.

Notas comparativas
A continuacién de la descripcion se puede incluir una seccién comparando la especie nueva

con otras especies. Aqui es posible destacar las razones para describir la especie. También es
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Fig. 78. Stelis desantiagoi Solano-Gémez & Salazar (Orchidaceae). a, aspecto general; b, detalle de la
inflorescencia; c, flor, vista de tres cuartos; d, flor, vista frontal; e, columna, ovario y labelo, vista lateral; f,
sépalo dorsal; g, pétalo; h, sépalo lateral; i, labelo; j, labelo alargado; k, pétalo alargado; 1, columna, vista
ventral; m, antera y pollinarium; n, pollinarium, vista dorsal (modificado de Solano-Gémez & Salazar,

2007).



posible incluir en esta seccién referencias de otros autores que se refirieron a la especie antes

de que fuera reconocida como nueva.

Ejemplo: Furculanurida septemoculata Palacios-Vargas & Gao, 2009 (Collembola: Neanuridae)
Furculanurida septemoculata sp. nov. se asemeja a F. guatemalensis sp. nov., ambas especies care-
cen de las sedas cefilicas a0, 0y Th. I con 3+3 sedas. También comparten la presencia del Ant. IV con
6 sensilas y un bulbo apical trilobulado; dens. con 6 sedas, tenaculum con 3+3 dientes y tubo ventral
con 4+4 sedas, pero poseen diferente niimero de ojos. La especie mds cercana parece ser F. goeldiana de

Brasil (Palacios-Vargas & Gao, 2009: 57).

Ecologia

Existen algunos atributos ecolégicos (hébitat, huéspedes, pardsitos, alimentacién, patrones re-

productivos, patrones estacionales, etc.) que son especificos. Una razén para incluir una seccién

con informacién ecolégica es permitir que otros investigadores hallen organismos de la especie

en el futuro. Asimismo, algunos datos ecolégicos pueden ser importantes para comprender la

necesidad de conservar la especie y documentar el impacto de cambios ambientales.

Ejemplo: Madapoderus pacificus Biondi, 2005 (Coleoptera: Attelabidae)
Esta especie solo se conoce hasta el momento para dos localidades de la provincia de Tulear en el
centro-oeste de Madagascar, situadas a menos de 100 km de distancia. El tamario de la poblacion
del bosque Kirindy se estimd a partir del niimero de hojas envolladas encontradas. Aparentemen-
te, estas se limitan a una zona estrecha donde el niimero fue extremadamente alto: cada rama de
la planta huésped podria albergar varias docenas. El biotopo donde se encontrd la especie nueva
se clasifica como bosque deciduo seco primario. Este tipo de bosque tenia en el pasado una distri-
bucion geogrdfica amplia, pero en la actualidad solo existe en algunas zonas restringidas del oeste

y norte de Madagascar (Biondi, 2005: 45).

Distribucion

Cuando se describe una especie nueva, se reporta su distribucién a partir de los sitios donde se
coleccionaron los especimenes analizados. También se puede estimar el drea de distribucién de
la especie, asumiendo dénde podria estar distribuida. Si se dispone de un esquema biogeogra-
fico, se puede citar la provincia o distrito donde se encuentra la especie; para especies fésiles,

se reporta el rango estratigrafico.

Etimologia
Nominar la especie nueva es esencial. En esta seccién se proporcionan algunos comentarios al

nombre que se le ha dado, las razones por las cuales se escogié y el modo en que se compuso.
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Existen algunas reglas bdsicas para nominar especies nuevas (ver capitulo 7). En algunas re-
vistas esta seccidn es opcional, mientras que en otras es obligatoria. Aun si no es requerido, es
una buena prictica explicar porqué se eligi6 el nombre de la especie.

Ejemplo: Adioristidius hirsutus Morrone, 1994 (Coleoptera: Curculionidae)

Del latin hirsutus por piloso, en referencia a las sedas que cubren los élitros (Morrone, 1994: 20).

Tipos y otros materiales examinados

Una seccién sobre los materiales tipo es fundamental al describir una especie nueva. La si-

guiente informacién deberia incluirse: localidad de colecta, fecha de coleccién, nombre del

colector o colectores, sexo, informacién bioldgica relevante, nombre de la institucién donde se

depositan los materiales tipo y nimero de catilogo asignado.

Ejemplo: Geraeus pannuceus Prena, 2009 (Coleoptera: Curculionidae)
Holotipo macho, disecado, rotulado “MEXICO, Chihuabua:/ §. Juanito-Creel rd. km 63/
27u57.00N 107u35.84W, 9.8.2007, 2,424 m,/ leg. David G. Furth,” “TYPUS/ Geraeus pan-
nuceus/ Prena, 2009” (UNAM). Paratipos: 14 machos y 6 hembras. Estados Unidos de América:
Arizona, Huachuca Mts., Copper Canyon, S end, 24 Aug 1964, G. H. Nelson (CWOB 1). Meé-
xico: Chibuahua, San Juanito—Creel rd., 27u579N, 107u369W, 2,350 m, 13]Jul 2006, D. G.
Furth (JPPC 2, UNAM 2, USNM 3); Chihuahua, San Juanito—Creel rd. km 63, 27u57.009N,
107u35.849W, 2,424 m, 9 Aug 2007, D. G. Furth (BMINH 1, CWOB 1, JPPC 2, UNAM
2, USNM 4); Chihuahua, Huachachi, Sisoguichi, 27u49.569N, 107u29.709W, 2,280 m, 4
Aug 2007, D. G. Furth (USNM 2); Chiapas: 6 km N San Cristobal, 3 Aug 1990, R. W. Jones
(TAMU 1) (Prena 2009: 145-146).

Ademis de los materiales tipo, se pueden detallar los especimenes de referencia (en inglés
voucher specimens). Estos son especimenes (o partes de ellos) que se citan en el articulo y se
encuentran depositados en una coleccién permanente para proporcionar evidencia relacionada
con la identidad del material estudiado (Quicke, 1993). En ocasiones, el autor puede no haber
seleccionado todos los especimenes como tipos, por lo cual los ejemplares no tipicos deberian

listarse en esta seccidn.

Publicacion
Este es el paso final de la investigacién. Después de consultar algunos buenos trabajos pu-
blicados por especialistas en el grupo y las instrucciones a los autores de la revista donde

pretendes publicar el articulo, puedes escribir un primer borrador. Una vez que lo has hecho,



debes revisarlo cuidadosamente para detectar errores gramaticales y tipogréficos. Después, es
recomendable que se lo muestres a un colega o amigo. Esto es muy importante porque otras
personas usualmente descubren errores que pudieron no ser obvios. Luego debes hacer una
segunda version y releerla. Esto se puede repetir muchas veces e incluso resulta aconsejable que
dejes a un lado el manuscrito por unos dias para leerlo luego con mds objetividad.

Cuando estés seguro, entonces puedes enviar el manuscrito a la revista elegida. En unos
meses recibirds respuesta, con comentarios del editor y revisores. Existen bdsicamente tres

posibilidades:

*  El manuscrito fue rechazado. En este caso deberemos tratar nuevamente con otra revista,
sin embargo, es recomendable que utilices los comentarios del editor y revisores para
mejorar tu manuscrito.

*  El manuscrito fue aceptado con cambios importantes. En este caso, debes trabajar para
eliminar las dudas o clarificar las partes confusas y devolverlo al editor.

*  El manuscrito fue aceptado con cambios menores. jA celebrar!

Un aspecto fundamental es elegir la revista apropiada. Podemos analizar titulos de articulos
p 8 prop
publicados, preguntar a colegas o ver dénde los especialistas en el grupo publican con mayor

frecuencia. Existen algunas revistas generales que publican articulos sistemdticos, por ejemplo:

*  American Journal of Botany
*  Annals of Botany

*  Biological Bulletin

*  Journal of Natural History

* Journal of Phycology

* Mycological Research

*  Mpycotaxon

*  Phycologia

*  Systematic Botany

. Taxon
o Zeitschrift fiir Zoologische Systematik und Evolutionsforschung
*  ZooKeys

*  Zoologica Scripta
*  Zoological Journal of the Linnean Society

*  Zootaxa
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Otras revistas tratan taxones particulares, por ejemplo:

s Acarologia

s Agquatic Insects

*  Coleopterists Bulletin

e Journal of Arachnology

s Journal of Crustacean Biology

e Journal of Mammalogy

s Journal of Nematology

e Journal of Plankton Research

s Journal of the Lepidopterists’ Society
o Systematic Entomology

o The Auk: A Quarterly Journal of Ornithology
o The Veliger

También existen revistas que publican articulos relacionados con un drea geogrifica particular,

por ejemplo:

*  Canadian Journal of Aquatic Sciences and Fisheries
*  Caribbean Journal of Science

*  Florida Scientist

e Pacific Science

*  Rewvista Mexicana de Biodiversidad

*  Revue de Zoologie Africaine

* Tropical Zoology

CLASIFICACION

Los sistemadticos enfrentan diferentes problemas clasificatorios. Algunos de ellos son los si-

guientes:

*  Asignar una especie recién descubierta al género al que pertenece, el cual puede ser ya

conocido o serd preciso describir un género nuevo para situar a la especie.



*  Transferir un taxén incorrectamente clasificado al taxén superior al cual pertenece. Por
ejemplo, transferir un género originalmente descrito en una familia a otra familia a la cual
realmente pertenece.

*  Dividir un taxén en diferentes taxones de la misma categoria, ya sea separando grupos de
especies menores de un conjunto heterogéneo o removiendo un elemento extrafio de un
taxén superior. Por ejemplo, una familia heterogénea o artificial puede dividirse en dos o
mids familias de menor tamafio.

*  Elevar la categoria de un taxén conocido. Por ejemplo, elevar una tribu a la categoria de familia.
*  Fusionar varios taxones de la misma categoria, sinonimizando sus nombres. Por ejemplo,
podemos considerar que algunos géneros deberian ser tratados como un solo género.

*  Reducir el rango de un taxén. Por ejemplo, reducir un género a subgénero.

*  Describir un nuevo taxén mayor al llevar a cabo un reagrupamiento de varios taxones de
categoria inferior. Por ejemplo, podemos describir un nuevo phylum para algunas clases
excluidas de otro phylum.

*  Buscar el taxén mids relacionado con un taxén aislado y determinar si se deberia estable-
cer un nuevo taxén de rango superior para contenerlos. Por ejemplo, si encontramos los
taxones mds cercanamente relacionados con un género relativamente inusual, podria ser

adecuado describir una tribu para incluirlos.

Clasificacion filogenética
El propésito mds importante de las clasificaciones bioldgicas es servir como sistema general
de referencia. Algunas de las propiedades bédsicas que deberia tener una clasificacién son las

siguientes (Lipscomb, 1998):

*  Estabilidad: las clasificaciones no deberian cambiar significativamente cuando se descri-
ben taxones nuevos y se incorporan a las mismas.

*  Robustez: las clasificaciones no deberian cambiar significativamente cuando se analizan
nuevos caracteres.

*  Contenido de informacion: si los taxones reconocidos en una clasificacién son naturales,
deberia ser relativamente sencillo usar esta clasificacién para almacenar y recuperar in-
formacion.

*  Predictividad: las clasificaciones deberian permitir predecir caracteristicas desconocidas
de un taxén recién descubierto.

*  Naturalidad: si bien es posible construir clasificaciones artificiales con propésitos espe-
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ciales, las clasificaciones destinadas a constituir sistemas generales de referencia deberian

ser naturales.

Las clasificaciones filogenéticas resultan ser las mds informativas, robustas y naturales, ademas
de poseer mayor predictividad. La conexién particular entre naturalidad y contenido de infor-
macién ha sido discutida ampliamente por Farris (1977a,1979a, b, 1980, 1982b, 1983), quien
demostré que incluso bajo los criterios de los feneticistas, las clasificaciones filogenéticas son

superiores que aquellas basadas en similitud global.

123 45678 910
Al+ + + + + + + + + -
Bl+ + + - - + + + - -
Cl+ + + + - + + + - +
D+ + - - - + - - - -
a El+ + - - - - 4+ - - -
D
A B C D E 10] B ©C A E
LR ELT
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Al 0. ;
B|07 - 0.7 "
Cc|07 08 - ] T3 ”
D|04 07 05 - 0.6 E 4 -
b E| 04 07 05 08 - 0.5 18
1
c 2
12345678 910
root |0 O OO O0OO0OOOOO
A 1111110110
B 171710010100
C 111101010 1
D 17100011000
d E 17100000O0O00O0

Fig. 79. Comparacién de un cladograma y un fenograma. a, matriz de datos; b, matriz de similitud fené-
tica; ¢, fenograma basado en la matriz de similitud; d, matriz de datos cladistica, con el agregado de una
raiz; e, cladograma basado en la matriz de datos cladistica (modificado de Lipscomb, 1998).



Es posible examinar cudnta informacién contiene una clasificacién fenética y una filoge-
nética comparando un fenograma y un cladograma obtenidos a partir del mismo conjunto de
datos (Fig. 79). A partir de la matriz de datos de la figura 79a, se obtuvo una matriz de simi-
litud (Fig. 79b) y se calculd un fenograma (Fig. 79¢). Cuando los caracteres se marcan sobre
el fenograma, se requieren 13 cambios y ningtn caricter soporta los grupos BC y DE. Luego
de afiadir una raiz y reescribir la matriz (Fig. 79d), se obtuvo un cladograma (Fig. 79¢). Este
requiere s6lo 10 pasos y todas las ramas estin sustentadas por caracteres. Resulta evidente que
el cladograma describe de manera mads eficiente los cambios de estados de cardcter y posee ma-
yor contenido de informacién. La razén es simple: el andlisis filogenético agrupa los taxones
parsimoniosamente en una jerarquia de caracteres, mientras que el método fenético promedia
todos los caracteres en el fenograma (Lipscomb, 1998).

A diferencia de los fenogramas, en los cladogramas se detallan los cambios en los estados
de los caracteres. Esto es importante pues caracteres diferentes son ttiles a distintos niveles de
universalidad; algunos justifican grupos menores y otros justifican grupos mayores. El mayor
acuerdo o congruencia entre distintos caracteres habra de producir la clasificacién con mayor
contenido de informacién, la cual a su vez serd las mds natural (Lipscomb, 1998; Schuh, 2000).

No existen criterios para decidir qué categoria se debe otorgar a los grupos monofiléticos
reconocidos en un andlisis filogenético (Lipscomb, 1998). Algunos autores, llamados /umpers,
enfatizan las similitudes y prefieren reconocer grupos mayores. Otros autores, llamados sp/itters,
enfatizan las diferencias y prefieren reconocer grupos mds pequefios. Cuando lumpersy splitters
trabajan en el mismo taxdn, sus criterios suelen entrar en conflicto, causando inestabilidad en la
clasificacién. ;Cual de las dos es la mejor estrategia? Esto deberia ser analizado caso por caso.
Por ejemplo, si un género monofilético relativamente grande no estd bien sustentado, serfa pre-
ferible dividirlo en varios géneros menores. Si varios géneros pobremente sustentados integran
una tribu claramente monofilética, seria mejor juntarlos y tratarlos como un solo género.

Con el objeto de referirse a los significados alternativos de un mismo nombre dado por
diferentes autores, podemos utilizar los términos latinos sensu lato y sensu stricto. Sensu lato

significa en el sentido mds amplio, mientras que sensu stricto significa en sentido estricto.

Categorias linneanas supraespecificas
Para construir clasificaciones basadas en los resultados de anilisis filogenéticos, usualmente se
utiliza la jerarquia linneana. Las seis categorias supraespecificas utilizadas por todos los cdi-

gos de nomenclatura son las siguientes (Wiley, 1981):
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*  Reino: un nombre plural uninominal dado a una especie o un nimero variable de grupos
monofiléticos con categoria de phylum/ divisién.

> Phylum (zoologia) o division (botdnica): un nombre plural uninominal dado a una especie o
un nimero variable de grupos monofiléticos con categoria de clase.

¢ Clase: un nombre plural uninominal dado a una especie o un nimero variable de grupos
monofiléticos con categoria de orden.

*  Orden: un nombre plural uninominal dado a una especie o un nimero variable de grupos
monofiléticos con categoria de familia.

*  Familia: un nombre plural uninominal dado a una especie o un nimero variable de grupos
monofiléticos con categoria de género.

*  Género: un nombre plural uninominal dado a una especie o un nimero variable de especies.

Si fuera necesario se pueden afiadir los prefijos super, sub e infra e incluso otras categorias
intermedias: subphylum, subdivisién, superclase, subclase, infraclase, cohorte, superorden, sub-

orden, infraorden, superfamilia, subfamilia, subtribu, subgénero y subespecie.

Subordinacion y secuenciacion
Para construir una clasificacién filogenética existen dos procedimientos basicos (Eldredge &
Cracraft, 1980; Forey, 1992a; Nelson, 1972b, 1974; Phillips, 1984):

*  Subordinacion: consiste en nominar todos los taxones monofiléticos, asignando a cada uno
la misma categoria que posee su grupo hermano. Por ejemplo, dado el cladograma de seis
especies de la figura 80a, la aplicacién de este procedimiento implica reconocer dos fami-
lias, dos subfamilias, dos tribus y dos subtribus, ademds de los géneros (Fig. 80b).

*  Secuenciacion: permite dar la misma categoria a los taxones que siguen una secuencia en un
cladograma asimétrico, listindolos en una secuencia donde cada uno es el taxén hermano
de todos los taxones siguientes. En el ejemplo, implica reconocer solo siete géneros (Fig.
80c). La ventaja de la secuenciacién es obvia, ya que las clasificaciones resultan mds cortas

y requieren menos categorias.

Cuando un cladograma es asimétrico solo en una parte, podemos aplicar conjuntamente su-
bordinacién y secuenciacién. Por ejemplo, dado el cladograma parcialmente asimétrico de la
figura 81a, podemos reconocer dos familias (subordinacién) y luego secuenciar los géneros

dentro de cada una de ellas (Fig. 81b).
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sp. A
sp. B
sp. C
sp. D
— Sp. E
a sp. F
Familia A-idae Familia a-idae
Género A Género A
Familia B-idae Género B
Subfamilia B-inae Género C
Género B Género D
Subfamilia C-inae Género E
Tribu C-ini Género F
Género C ¢
Tribu D-ini
Subtribu D-ina
Género D
Subtribu E-ina
Género E
Género F

Fig. 80. Clasificacién por subordinacién en comparacién con clasificacion por secuenciacién. a, cladogra-

ma; b, clasificacién subordinada; ¢, clasificacion secuenciada.
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EJERCICIO 18
De acuerdo con el siguiente cladograma de los principales grupos de vertebrados
tetrapodos (Herndndez Bafios & Escalante, 2004), scual de las siguientes tres

clasificaciones es la mds adecuada? Justifica tu respuesta:

Clasificacion 1
Lissamphibia
Reptilia
Chelonia
Lepidosauria
Crocodylia
Aves

Mammalia

Clasificacion 2
Lissamphibia
Mammalia
Chelonia
Lepidosauria
Crocodylia
Aves

Clasificacion 3
Tetrapoda
Lissamphibia
Amniota
Mammalia
Reptilia
Chelonia
Sauria
Lepidosauria
Archosauria
Crocodylia
Aves




EJERCICIO 18 (continda)
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Fig. 81. Clasificacién combinando subordinacién y secuenciacion. a, cladograma; b, clasificacion.
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EJERCICIO 19

El siguiente cladograma representa las relaciones filogenéticas de las subfamilias de
Curculionoidea (Insecta: Coleoptera):

a. ¢Cudntas familias reconocerias?

b. De acuerdo con el principio nomenclatural de prioridad, ¢cudles serian sus

nombres?

Nemonychinae Bedel 1882

— Rhinorhynchinae Voss 1922

—— Doydirhynchinae Pierce 1916

Urodontinae Thomson 1959

— Anthribinae Billberg 1820

——— Choraginae Kirby 1819
Belinae Schoenherr 1826

— Oxycoryninae Schoenherr 1840

— Aglycyderinae Wollaston 1864

— Rhynchitinae Gistel 1856

Attelabinae Billberg 1820

Carinae Thompson 1992

Brentinae Billberg 1820

— Cyladinae Schoenherr 1823

—— Apioninae Schoenherr 1823

Brachycerinae Billberg 1820

Curculioninae Latreille 1820

Dryophthorinae Schoenherr 1825

Cossoninae Schoenherr 1825

— Scolytinae Latreille 1804

— Platypodinae Shuckard 1840




EJERCICIO 20

La siguiente clasificacién de las aves Ratites (Cracraft, 1974) refleja sus relaciones
filogenéticas. Reconstruye el cladograma sobre el cual se basa:
Orden Palacognathiformes

Suborden Tinami

Familia Tinamidae

Suborden Ratiti

Infraorden Apteryges

Superfamilia Apterygoidea

Familia Apterygidae

tSuperfamilia Dinornithoidea

tFamilia Dinornithidae

tInfraorden Aepyornithoidea

tFamilia Aepyornithidae

Superfamilia Struthionoidea

Familia Casuariidae

Familia Struthionidae

Convenciones para clasificaciones linneanas

Varios autores han propuesto algunas convenciones para construir clasificaciones filogenéticas
(Amorim, 1982, 1993; Farris, 1976; Nelson, 1972b; Patterson & Rosen, 1977; Phillips, 1984;
Wiley, 1979b, 1981):

*  Convencion 1: Para clasificar a los seres vivos se usard la jerarquia linneana, con ciertas
convenciones.

*  Conwvencion 2: Al construir una nueva clasificacién o revisar una ya existente, se hard la
menor cantidad de cambios posibles. Para esto, no se producirdn categorias vacias o re-
dundantes (a menos que sean requeridas por los cédigos de nomenclatura, como por
ejemplo cuando describimos un género monotipico y su especie, la categoria de género es
redundante, pero requerida por la nomenclatura linneana) y, siempre que sea posible, los
taxones monofiléticos conservardn la categoria que se les ha asignado tradicionalmente.

Esta convencién implica que las clasificaciones deberian ser minimamente redundantes,
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minimamente novedosas y maximamente informativas (Farris, 1976). Por ejemplo, si se
revisan las especies de una familia y se reconocen dos grupos monofiléticos, simplemente
se reconocerdn dos géneros.

Conwvencion 3: Los taxones que forman la parte asimétrica de un cladograma deberan reci-
bir la misma categoria y ser secuenciados filogenéticamente. Cuando en una clasificacién
filogenética encontramos una lista de taxones, implicitamente asumiremos que se trata
de una secuencia completamente dicotémica, donde cada taxén es el grupo hermano de
todos los siguientes de la lista. Ocasionalmente, es posible no aplicar la secuenciacién a
un cladograma asimétrico, por ejemplo, si se quiere preservar algiin nombre tradicional o
porque la distribucidn geografica sugiere una disyuncién mayor. En estos casos, se aplica
la subordinacién.

Se han formulado dos propuestas para tratar con niveles intermedios en clasifica-
ciones secuenciadas y politomias. Grupo* se puede utilizar para grupos monofiléticos in-
termedios sin nombre, agregando un + al nombre del taxén mds basal de la secuencia
(Amorim, 1982). Grupo' se puede utilizar para grupos politémicos sin nombre, agregando
un * al nombre de uno de los taxones incluidos en la politomia (Amorim, 1993).
Conwvencion 4: A los grupos monofiléticos en relaciones politémicas se les dard la misma
categorfa y se agregard el término sedis mutabilis (del latin “de posicién cambiante”). La
convencion sedis mutabilis permite preservar la secuenciacién y a la vez destacar un pro-
blema en las relaciones filogenéticas (Wiley, 1981). Por ejemplo, una tricotomia en los
Amniota se puede representar de la siguiente forma:

Subdivisién Amniota

Division Theropsida, sedis mutabilis

Divisién Anapsida, sedis mutabilis

Divisién Sauropsida, sedis mutabilis

Conwvencion 5: Los taxones fésiles o recientes con relaciones inciertas pueden incluirse
en una clasificacion agregindoles el término incertae sedis (del latin “de posicién incier-
ta”). Algunos autores han sugerido restringir su uso para taxones fésiles (Nelson, 1972b),
mientras que otros lo han utilizado también para taxones actuales (Wiley, 1981).
Conwencion 6: Un grupo parafilético o polifilético puede incluirse en una clasificacién si
su nombre se coloca entre comillas para indicar que los taxones incluidos son incertae sedis
al nivel de la jerarquia donde se coloca al grupo. Por ejemplo, Patterson & Rosen (1977)
consideraron que la familia de peces Semionotidae era parafilética, clasificindola de la

siguiente manera:
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Infraclase Neopterygii

Divisién Ginglymodi

Divisién Halecostomi

Halecostomi incertae sedis: “Semionotidae”

Subdivisién Halecomorphi

Subdivisién Teloestei

Conwencion 7: Los taxones fosiles se trataran de forma diferente de los actuales, ddndoles
la categoria de plesion. Cuando un plesion se secuencia en una clasificacién que incluye
taxones fésiles y actuales, se lo considerard como el grupo hermano de todos los taxones
terminales siguientes. Un plesién puede ser sedis mutabilis o incertae sedis en relacion con
otros plesiones o taxones actuales.

Convencion 8: La especie ancestral de un taxon supragenérico se podra clasificar en un
género monotipico, situado en la jerarquia entre paréntesis al lado del taxén que contiene
a sus descendientes. Si bien es debatible si los ancestros pueden ser identificables como
tales, Wiley (1981) justificé esta convencién para incorporar especies ancestrales en las
clasificaciones sin necesidad de distorsionar las relaciones filogenéticas de los taxones.
Como ejemplo, Wiley (1981) discuti6 la posibilidad de identificar en un futuro la especie
ancestral de las aves y clasificarla de la siguiente manera:

Supercohorte Aves (Avus ancestorcus)

Plesién Archaeornithes

Cohorte Neornithes

Plesion Hesperornithiformes

Subcohorte Palacognathae

Subcohorte Neognathae

Conwencién 9: Un taxén de origen hibrido puede clasificarse con una o ambas especies
parentales. Su naturaleza hibrida se indica colocando los nombres de las especies paren-
tales separados por un signo de multiplicacién (x) entre paréntesis al lado del nombre
de la especie hibrida. La secuencia del taxon hibrido no posee connotacién alguna en
relacién con la estructura filogenética de los taxones secuenciados siguientes. Por ejemplo,
un taxén genérico que se origina por hibridacién de dos especies de distintos géneros se
indica como sigue:

Género A

Género B

Género C (A aus x B bus)
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Los taxones de origen simbiético se pueden clasificar de la misma manera que los de
origen hibrido (Wiley, 1981). Existirfan dos excepciones: (1) las especies involucradas no
necesitan especificarse, porque la evidencia del origen simbiético podria no depender de
la identificacién de una especie particular sino de taxones particulares; y (2) el signo de
multiplicacién podria reemplazarse por un signo de adicién (+) para sefialar la naturaleza
aditiva del proceso.

Conwencion 10: Es posible incorporar informacién sobre la distribucién geogrifica de cada
taxon en una clasificacion, indicdndola entre paréntesis al lado del nombre de cada taxén.
Por ejemplo:

Tribu Aini (nedrtica-neotropical)

Género A (nedrtica)

Género B (nedrtica)

Género C (neotropical)



EJERCICIO 21

Con base en la siguiente clasificacién de los primates del infraorden Anthropoidea
(segin Schwartz ez al., 1978), reconstruye el cladograma en que se basa:
Infraorden Anthropoidea
Plesion Amphipithecus
Plesion Oligopithecus
Superfamilia Platyrrhinoidea
Plesion Branisella

Familia Cebidae

Familia Callithricidae
Superfamilia Catarrhinoidea
Plesion Parapithecidae
Plesion Oreopithecus
Familia Cercopithecidae
Plesion Prohylobates
Plesion Victoriapithecus
Subfamilia Colobinae
Subfamilia Cercopithecinae
Tribu Papionini

Tribu Cercopithecini
Superfamilia Hominoidea
Plesion wPropliopithecus
Plesion Aeolopithecus
Familia Hylobatidae
Género Hylobates

Género Symphalagus
Plesion Dendropithecus
Plesion Pliopithecus

Familia Hominidae

Plesién Dryopithecini
Tribu Pongini

Género Pongo

Tribu Panini

Género Pan

Género Gorilla

Tribu Hominini

Plesion Sivapithecus
Plesion Gigantopithecus
Plesion Ramapithecus
Plesion Australopithecus
Género Homo
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EJERCICIO 22

Las especies de Asteraceae del género Anacyclus, el cual posee tres especies de origen
hibrido, se clasifican como sigue (segiin Humphries, 1979):
Género Anacyclus L.

Seccién Pyretharia DC

Anacyclus pyrethrum (L.) Link

Anacyclus x officinarum Hayne (4. pyrethrum x A. radiatus)
Seccién Anacyclus L.

Anacyclus monanthos (L.) Thell.

Anacyclus marroccanus (Ball) Ball

Anacyclus radiatus Loisel.

Anacyclus x valentinus L. (A. radiatus x A. /Jomogamos)
Grupo de especies de Anacyclus clavicus

Anacyclus linearilobus Boiss. & Reuter

Anacyclus homogamos (Maire) Humphries

Anacyclus clavicus (Dest.) Pers.

Anacyclus x inconstans Pomel (4. homogamus x A. clavicus)
Grupo de especies de Anacyclus nigellifolius

Anacyclus latealatus Hub.-Mor.

Anacyclus nigellifolius Boiss.

Reconstruye el cladograma en que se basa esta clasificacién.

Clasificacion de taxones fésiles

Los taxones fosiles representan un problema especial para la clasificacién filogenética, espe-
cialmente cuando se combinan con taxones actuales (Crowson, 1970; Hennig, 1966; Patterson
& Rosen, 1977; Wiley, 1979b, 1981). La combinacién de taxones fosiles y actuales implica
tres problemas: (1) los organismos fésiles son incompletos en comparacién con sus formas
relacionadas actuales; (2) cuando se clasifica una especie {6sil junto con especies actuales existe
la posibilidad que sea la especie ancestral de algunos de los taxones actuales; y (3) la incorpo-
racién de taxones fosiles relativamente basales en una clasificacién requiere de la utilizacién de
mas categorias (Wiley, 1981). Debido a las dificultades de clasificar especies ancestrales en la

misma jerarquia que sus descendientes, se ha propuesto que todas las especies f6siles se traten
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siempre como taxones terminales en una clasificacién filogenética (Patterson & Rosen, 1977).

Hay tres alternativas (Wiley, 1979b, 1981):

*  Clasificar los taxones fésiles separadamente de los actuales. Crowson (1970) sugirié ex-
cluir los taxones fosiles de las clasificaciones de taxones actuales, y proponer clasifica-
ciones particulares para acomodar los fésiles de cada periodo geoldgico. Lovtrup (1977)
incorporé esta propuesta en su clasificacién axiomatizada. Patterson & Rosen (1977) y
Wiley (1981) concluyeron que, a pesar de sus ventajas potenciales, la exclusién de taxones
tésiles llevaria a disminuir el contenido de informacién de la clasificacién, y a que ésta no
serviria como sistema general de referencia.

*  Clasificar los taxones fésiles y actuales juntos y tratarlos de la misma manera. Por ejemplo,
McKenna (1975) propuso una clasificacién filogenética totalmente subordinada de los
mamiferos, que incluye taxones fésiles y actuales. Wiley (1981), sin embargo, consideré
que una clasificacién en que los taxones fésiles y actuales se tratan de la misma manera
podria ser poco prictica.

*  Clasificar los taxones fésiles y actuales juntos, pero tratando a los fésiles de una manera di-
ferente. Varios autores (Amorim, 1982; Griffiths, 1974; Hennig, 1969; Nelson, 1972b,1974;
Patterson & Rosen, 1977; Wiley, 1981) argumentaron que las clasificaciones de los taxones
con la mayor cantidad de caracteres y que posean interés mds general para todos los bidlo-
gos serfan las mds estables. Para tratar los taxones fésiles de una manera diferente, Hennig
(1969) sugiri6 referirse a los f6siles mds primitivos de un taxén actual como grupos tronco
(stem groups). Estos grupos, sin embargo, han sido considerados como inadecuados porque
usualmente son parafiléticos (Wiley, 1981). Nelson (1972b) sugirié simplemente agregar a
los nombres de taxones f6siles la tradicional daga () y listarlos en el orden de su patrén de

ramificacién. Wiley (1981) sugirié emplear la categoria plesion (convencién 7).

Metataxones

Algunos autores propusieron reconocer metataxones para porciones de una politomia que pre-
viamente han recibido un nombre y para las cuales la evidencia de parafilia 0 monofilia es
ausente o ambigua (de Queiroz & Gauthier, 1990; Donoghue, 1985). Se han reconocido tres
clases de metataxones (Archibald, 1994):

*  Metaespecie: metataxén de nivel especifico en que ninguna de las unidades terminales (or-

ganismos) posee apomorfias. La politomia resulta de la ausencia de apomorfias que unan
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a las unidades terminales o que las ubiquen en otros clados (Fig. 82a). Las metaespecies
se denotan con un asterisco.

Mixotaxdn: metataxén de cualquier nivel en que los clados incluidos poseen autapomor-
fias. Un clado puede carecer de autapomorfias y, si las unidades terminales son organis-
mos, mds de una puede carecer de autapomorfias. La politomia resulta de la ausencia de
apomorfias que unan los clados en un clado mayor o que los ubiquen en otros clados (Fig.
82b). Los mixotaxones se denotan con dos asteriscos.

Ambitaxon: metataxén de cualquier nivel en que los clados incluidos poseen autapomor-
fias. Un clado puede carecer de autapomorfias y, si las unidades terminales son organis-
mos, mds de una puede carecer de autapomortfias. Los clados en el ambitaxén comparten
incongruentemente apomorfias con uno o mds clados unidos en la misma politomia. La
politomia resulta de la incapacidad de diferenciar entre hipétesis filogenéticas alternativas

(Fig. 82¢). Los ambitaxones se denotan con tres asteriscos.

Estas convenciones han sido criticadas, pues preservarian hipétesis incorrectas, entorpe-

ciendo el avance del conocimiento filogenético (Frost & Kluge, 1994).

Alternativas a las clasificaciones filogenéticas linneanas

Algunos autores han propuesto sistemas alternativos, algunos de los cuales se presentan bre-

vemente a continuacion.

Sistemas numéricos: Hennig (1969) propuso asignar a cada taxén un prefijo numérico para
indicar su posicién filogenética relativa. A continuacion se presenta la parte inicial de su

clasificacién de los insectos:

a 1

Fig. 82. Clases de metataxones. a, metaespecies; b, mixotaxén; ¢, ambitaxdn.



1. Entognatha

1.1. Diplura

1.2. Elliplura

1.2.1. Protura

1.2.2. Collembola

2. Ectognatha

2.1. Archaeognatha

2.2. Dicondylia

2.2.1. Zygentoma

2.2.2. Pterygota

2.2.2.1. Palaeoptera

2.2.2.1.1. Ephemeroptera
2.2.2.1.2. Odonata

2.2.2.2. Neoptera

2.2.2.2.1. Plecoptera

2.2.2.2.2. Paurometabola
2.2.2.2.2.1. Embioptera
2.2.2.2.2.2. Orthopteromorpha
2.2.2.2.2.2.1. Blattopteriformia
2.2.2.2.2.2.1.1. Notoptera
2.2.2.2.2.2.1.2. Dermaptera
2.2.2.2.2.2.1.3. Blattopteroidea
2.2.2.2.2.2.1.3.1. Mantodea
2.2.2.2.2.2.1.3.2. Blattodea

Si bien este sistema es completamente 16gico y consistente, los prefijos numéricos resultan difi-
ciles de memorizar y en algunos casos pueden llegar a ser excesivamente largos. Lovtrup (1977)
sugirié una modificacion del sistema de Hennig utilizando una codificacién binaria; para acortar
los prefijos se suman todos los digitos iguales y adyacentes. Por ejemplo, 1.1.1.1 se convertiria en

4. El sistema de Lovtrup acorta los prefijos, pero sus ventajas no son claras (Wiley, 1981).

*  Sistemas de indentacion: La posicién filogenética relativa puede ser indicada simplemente
indentando los taxones subordinados debajo de un taxén superior y dando a los grupos

hermanos la misma indentacién, utilizando categorias linneanas o no. Por ejemplo, la
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primera parte de la clasificacion de los insectos de Hennig (1969) puede indentarse de la

siguiente forma:

Entognatha
Diplura
Elliplura
Protura
Collembola
Ectognatha
Archaeognatha
Dicondylia
Zygentoma
Pterygota
Palaeoptera
Ephemeroptera
Odonata
Neoptera
Plecoptera
Paurometabola
Embioptera
Orthopteromorpha
Blattopteriformia
Notoptera
Dermaptera
Blattopteroidea
Mantodea
Blattodea

Estos sistemas también son légicos, pero requieren que el lector pueda alinear correctamente

los taxones coordinados para verificar su estatus de grupos hermanos (Wiley, 1981).

Bases de datos sistematicos
A medida que progresa el trabajo sistemdtico, cada dia se conocen mds especies y se publican

mas andlisis filogenéticos. E] manejo de toda la informacion sistematica es una tarea enorme,



que requiere necesariamente de bases de datos (Bailly, 1996). Una base de datos sistematicos
deberia contener al menos las siguientes categorfas de informacién (Schuh, 2000): nombres
de los taxones (incluyendo sinénimos y homénimos), relaciones filogenéticas, referencias a la
literatura, informacién bioldgica (asociaciones, parasitos, importancia econémica, etc.), imi-
genes, caracteres y distribucién geogrifica. En la figura 83 se presenta un modelo sencillo de

base de datos sistematicos.

E-sistematica

En las ultimas décadas hemos presenciado varios cambios tecnoldgicos, especialmente el de-
sarrollo de la bioinformitica y el amplio uso de internet, que podrian hacer mds eficiente el
modo en que se disemina la informacién sistematica (Cigliano & Eades, 2010). Es debatible si
estos cambios van a revolucionar realmente la préctica sistematica. Algunos autores revisaron
recientemente algunos aspectos referidos a la situacion de la sistematica en Internet (Agos-
ti & Egloft, 2009; Godfray ez al., 2007; Knapp, 2008; Scoble, 2008; Wheeler, 2004, 2008b;
Zauner, 2009) y destacaron la existencia de informacion basica —como datos de especimenes,
localizacién de ejemplares tipo, bibliotecas en linea y catdlogos— para varios taxones. Cada

vez existen mds bases de datos sistematicos y programas de cémputo especializados. Algunas

famiia |«  sinénimos |

referencias

género —|<—>| sinénimos —l

caracteres

especie <—>| sinénimos

datos bioldgicos

A\ 4
imagenes —l distribucién —l

Fig. 83. Modelo de base de datos relacional (modificado de Thompson & Knutson, 1987).
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de las demandas mds evidentes son las monografias virtuales, una base de datos morfoldgicos
(andloga al GenBank), programas para el reconocimiento de imagenes con aplicaciones para
identificar especies y claves de identificacién interactivas.

Por otra parte, la publicacién de informacién sistemdtica en linea es creciente. En el caso
del Cédigo Internacional de Nomenclatura Botdnica, la versién actual acepta la publicacién
en linea en formato PDF si éste posee un ISSN o ISBN (Knapp ez al., 2011). Dos enfo-
ques recientes resultan muy interesantes. Uno implica la mejora en el acceso a la informacién
sistemdtica a partir de documentos semanticamente realzados, de amplia disponibilidad en
Internet y ligados con otros recursos (Agosti & Egloff, 2009; Penev ez al., 2010a, b). Otro es
la publicacién electrénica de manuscritos sisteméticos (a través de un Scratchpad), el registro
electrénico de los actos nomenclaturales (a través de ZooBank), la publicacién en linea (en la
revista ZooKeys) y la diseminacién simultinea (ZooKeys y Scratchpads) para los actos no-
menclaturales donde se describan especies nuevas (Blagoderov ez a/., 2010).

Algunos proyectos que se estin desarrollando en Internet son los siguientes:

*  Creating an e-Tuxonomy (CATE Sphingidae): dirigido a crear una clasificacién consen-
suada utilizando la familia Sphingidae como modelo. Pretende promover las revisiones
en linea como fuentes de informacién para especialistas y no especialistas. Pigina web:
http://www.cate-sphingidae.org/

*  Diwversity of life: motor de bisqueda que provee acceso a ilustraciones y fotografias de seres
vivos. Pdgina web: http://www.diversityoflife.org/

*  Encyclopedia of Life: incluird una pagina electrénica para cada especie del planeta. Pégina
web: http://www.eol.org

*  GenBank: base de datos de secuencias genéticas, que contiene todas las secuencias de
ADN publicadas. Referencia: Benson ez al. (2008). Pigina web: http://www.ncbi.nlm.
nih.gov/genbank/

> Global Biodiversity Information Facility (GBIF): provee una arquitectura informdtica para
hacer accesibles los datos de la biodiversidad a cualquier usuario. Referencia: Speers &
Edwards (2008). Pagina web: http://www.gbif.org

*  Index to Organism Names (ION): contiene los nombres publicados de seres vivos a partir
de la informacién proporcionada por la base de datos del Zoological Record. Se agrega-
rin los nombres de virus, bacterias y plantas a partir de otras bases de datos de Thomson
Reuters como BIOSIS Previews y Biological Abstracts. Pigina web: http://www.orga-

nismnames.com/



*  Integrated Tuxonomic Information System (ITIS): proporciona informacién sistemdtica de
plantas, animales, hongos y microbios de América del Norte y el mundo. Pégina web:
http://www.itis.gov/

*  Legacy Infrastructure Network for Natural Environments (LINNE): red interactiva que in-
corpora las tecnologias mds recientes para conectar a los sistematicos con otros cientificos,
colecciones bioldgicas y otros instrumentos para descubrir, identificar y clasificar especies.
Pégina web: http://www.flmnh.ufl.edu/linne/

*  Morphbank: base de datos de imdgenes de seres vivos utilizables para colaboracién inter-
nacional, investigacién y educacién. Pigina web: http://www.morphbank.net/

*  Partnerships for Enhancing Expertise in Taxonomy (PEET): asociacién entre la National
Science Foundation (NSF), instituciones académicas, jardines botdnicos, acuarios y mu-
seos de historia natural para estimular la investigacion sistemdtica y formar las genera-
ciones futuras de expertos. Referencia: Rodman (2007). Pagina web: http://www.nsf.gov/
funding/pgm_summ.jsp?pims_id=545180tg=BIO

*  Species 2000: tiene el objetivo de enumerar todos los seres vivos conocidos del planeta
para constituir la base de estudios de biodiversidad global. Pagina web: http://www.spe-
cies2000.org/

*  The International Plant Names Index (IPNI): base de datos de nombres y bibliografia de
plantas y helechos. Pigina web: http://www.ipni.org/

*  TreeBASE: repositorio de informacién filogenética, cladogramas y las matrices usadas
para generarlos. Pdgina web: http://www.treebase.org/treebase-web/home.html

*  Tree of Life (ToL): esfuerzo de colaboracién de sistematicos y naturalistas aficionados
para proporcionar informacién sobre biodiversidad, caracteristicas de ciertos taxones y sus
relaciones filogenéticas. Pdgina web: http://tolweb.org/tree/phylogeny.html

*  TROPICOS: permite el acceso a datos nomenclaturales, bibliogrificos y de especimenes
acumulados en las bases de datos del Missouri Botanical Garden durante las dltimas dé-
cadas. Pagina web: http://www.tropicos.org/

*  ZooBank: propuesto como el registro oficial de los nombres de animales y actos nomen-

claturales, asociando trabajos publicados, autores y materiales tipo. Referencias: Polaszek

et al. (2005, 2008) y Pyle & Michel (2008). Pdgina web: http://zoobank.org

IDENTIFICACION

Los especimenes depositados en colecciones biolGgicas o colectados en el campo se identifican

utilizando las clasificaciones disponibles y analizando los caracteres provistos por especimenes

275



276

de referencia y claves. Recientemente, se ha propuesto una técnica molecular conocida como
c6digo de barras de ADN para permitir la identificacion automatizada de especimenes. Con

base en los taxones identificados en dreas particulares es posible elaborar floras y faunas.

Experiencia basica

La identificacién, el aspecto utilitario de la sistemadtica, se refiere a los procedimientos emplea-
dos para asociar especimenes con el nombre que les corresponde. Este proceso supone la exis-
tencia de una clasificacién ya establecida y cierta familiaridad con los métodos sistemdticos y
caracteres del grupo (Blackwelder, 1967a). Los caracteres empleados dependen de cada taxdn,
siendo muy diferentes aun dentro de diferentes 6rdenes o familias, por lo que la experiencia
sistemdtica en un taxén puede ser irrelevante al tratar de identificar especies de otro. Por ello,
el entrenamiento sistemdtico es esencial para llegar a identificaciones correctas. Al respecto, la
consulta de monografias y glosarios resulta muy util para los principiantes.

Asumiendo que se posee un conocimiento bisico apropiado, se puede proceder a identi-
ficar los especimenes. Si se tiene acceso a una coleccién sistemadtica, serd posible comparar los
especimenes con otros ya identificados. La literatura es la mayor fuente de identificaciones,
especialmente cuando incluye claves. También es posible requerir la ayuda de un especialista

en el grupo.

Colecciones sistematicas
Las colecciones sistemdticas son aquellas que preservan especimenes biolégicos y se encuen-
tran alojadas en museos, universidades y otras instituciones. Algunas colecciones importantes,
especialmente en Europa y los Estados Unidos de América, poseen una representacion amplia
de muchos taxones, mientras que otras se restringen a taxones o dreas geograficas particulares.
La calidad de la informacién proporcionada por las colecciones depende de varias cuestiones
(Llorente Bousquets, 1990): la condicién en que se encuentran preservados los organismos; la
exactitud y calidad de los datos asociados con los especimenes; las técnicas y materiales em-
pleados para su preservacién; el nimero de especimenes y la adecuada representacion de sexos,
estadios y distribucién geografica; la correcta identificacién de los especimenes; el cuidado
y mantenimiento de la coleccién; y la localizacién rapida de los especimenes y la literatura
asociada con ellos.

Los sistemdticos que trabajan en colecciones algunas veces poseen la responsabilidad de
llevar a cabo la curacién de los especimenes preservados en ellas. El trabajo curatorial requiere

de experiencia, responsabilidad y una comprensién clara de las funciones de las colecciones



(Mayr & Ashlock, 1991). Algunas de las actividades llevadas a cabo por los curadores y sus
asistentes son: preparar los especimenes, catalogarlos, ordenarlos en la coleccién, preservar

apropiadamente los ejemplares tipo y prestar e intercambiar ejemplares.

Claves

La forma mds comun de identificar especimenes es utilizando una clave. Las claves son dispo-
sitivos para identificar taxones de acuerdo con una secuencia ordenada de dilemas o disyunti-
vas, donde cada dilema sucesivo va planteando dilemas cada vez mds restringidos y finalmente
se llega al nombre del tax6n (Simpson, 1961). A partir de la comparacién de los especimenes
con las alternativas de cada dilema, gradualmente se van eliminando las opciones que no con-
cuerdan e (idealmente) se llega a una que concuerda, donde se indica el nombre del taxén.

Si bien las claves poseen una estructura jerdrquica, no son hipétesis filogenéticas. En
una clave, la secuencia de niveles y la subordinacién implicita no son fundamentales, pues
su objetivo es la identificacién. En realidad, las claves usualmente son artificiales. Cuando se
incluyen claves en revisiones extensas, puede ser conveniente construir claves diferentes para
las diferentes categorfas (Sneath & Sokal, 1973). Por ejemplo, se puede construir una clave
para los géneros de una tribu y luego claves independientes para las especies de cada género.

La eleccién de los caracteres para incluir en una clave es estrictamente practica (Winston,
1999). Los caracteres deben ser claros y distintivos (Blackwelder, 1967a) y no es necesario
que sean significativos desde el punto de vista filogenético. Es mejor incluir caracteres que se
apliquen a todos los miembros del taxén (machos, hembras, juveniles, adultos, etc.), que sean
cualitativos, que puedan observarse sin técnicas o equipos especiales, que sean relativamente
constantes (es decir, que no muestren variacién temporal o individual) y que sean relativa-
mente indestructibles (es decir, que no se pierdan ficilmente en vida o durante la preparacién)
(Mayr, 1969; Quicke, 1993; Winston, 1999). Es preferible no emplear caracteres continuos
como medidas, a pesar de que estas pueden dar informacién util si no se superponen; por
ejemplo, “4-8 mm de longitud” versus “12-18 mm de longitud”.

Las claves son instrumentos imperfectos. Hacer claves sin errores es virtualmente impo-
sible, pero a partir de un buen andlisis de los especimenes y de la literatura es posible confec-
cionar claves que sean relativamente satisfactorias (Metcalf, 1954). Al usar una clave, podemos
descubrir sus fallas. Algunas fallas posibles (Blackwelder, 1967a) son que la clave puede no
incluir el taxén que estamos tratando de identificar, que hay alguna variabilidad en los especi-
menes que resulta en ambigiedad, que una clave disefiada para animales adultos puede no fun-

cionar para estadios mds jévenes, que un cardcter en una clave puede aplicar solo a individuos
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de un sexo y nuestro espécimen ser del otro sexo, o que un dilema particular puede funcionar
razonablemente bien para la mayor parte de los ejemplares de una especie, pero fallar cuando
aparecen algunos inusuales (como hibridos, especimenes teratolégicos, etc.).

Hay varios tipos de claves. Se clasifican en claves de acceso unico y de acceso multiple
(Winston, 1999).

Claves de acceso (nico

Se conocen también como claves secuenciales, dicotémicas o analiticas. Casi siempre son di-
cotémicas, es decir, que cada dilema consta de dos alternativas opuestas (Winston, 1999). Si
bien ocasionalmente podemos incluir un dilema con tres o mds alternativas, las claves que solo
incluyen dilemas dicotémicos suelen ser mds efectivas (Sneath & Sokal, 1973). Existen varios

estilos de claves de acceso tnico:

*  Claves abiertas o sin sangria: son aquellas en las que las dos alternativas de un dilema se co-
locan juntas en yuxtaposicién y cada una indica a qué dilema el usuario deberia ir. Son las
mis sencillas de emplear por principiantes. Un ejemplo es la siguiente clave para los géne-

ros norteamericanos de Mycetophagidae (Coleoptera) proporcionada por Young (2002):

1. Cabeza tan ancha como el pronoto; clava antenal bisegmentada. . . . ... .. Berginus

1. Cabeza mds angosta que el pronoto; clava antenal, si estd presente, de mds de dos

ATEEJOS & v ottt 2
2. Angulos basales del pronoto bien definidos. . ... ........oiuiiiiiia. 3
2. Angulos basales del pronoto redondeados. . ............ ... ... ... Thrimolus
3. Pliegue epipleural de los élitros horizontal y plano .. ....................... 4
3. Pliegue epipleural de los élitros céncavo . . ........... .. Litargus
4. Ojos transversales, con seno anterior. . . ....................... Mycetophagus
4. Ojos redondeados, sin seno anterior .................c..ooiii.... Typhaea

*  Claves indentadas o con sangria: son aquellas en que se agotan las posibilidades que siguen
a cada alternativa de un dilema antes de pasar a la otra alternativa. La clave anterior se

presenta indentada a continuacién:

1. Cabeza tan ancha como el pronoto; clava antenal bisegmentada . ... .. .. Berginus

1. Cabeza mds angosta que el pronoto; clava antenal, si estd presente, de mds de dos artejos
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2. Angulos basales del pronoto bien definidos
3. Pliegue epipleural de los élitros horizontal y plano
4. Ojos transversales, con seno anterior....Mycetophagus
4. Ojos redondeado, sin seno anterior....Typhaca
3. Pliegue epipleural de los élitros concavo....Litargus

2. Angulos basales del pronoto redondeados. ... Thrimolus

Las claves indentadas son preferidas por algunos autores, especialmente botdnicos, porque
mostrarian mds claramente un patrén légico. Para claves extensas, sin embargo, fuerzan al
usuario a buscar en paginas diferentes para encontrar la segunda alternativa de un dilema
(Quicke, 1993) y a medida que hay mas dilemas queda muy poco espacio a la derecha para los
dilemas finales (Winston, 1999).

*  Claves combinadas: combinan elementos de las claves abiertas e indentadas (IMetcalf,
1954). Son poco utilizadas.

*  Claves pictdricas: son claves disefiadas especialmente para la identificacién en el campo,
usualmente por aficionados (Fig. 84). Ilustran caracteres diagnésticos o incluso organis-
mos completos.

*  Claves ramificadas: son muy ficiles de utilizar porque siguen un patrén ramificado claro
(Fig. 85). A pesar de que parecen cladogramas, es preciso recordar que no son esquemas
filogenéticos (Winston, 1999).
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columna pilosa, curvada columna lisa, recta
cerca de la base

Gomphichis

sépalos libres sépalos unidos en
labio aserrado la base
labio liso

Aa Prescottia

Fig. 84. Clave pictdrica para identificar los géneros de la subtribu Prescottiinae (Orchidaceae) de Costa
Rica y Panamd (modificado de Dressler, 1993).

conos dafiados

conos en desarrollo conos maduros o muertos
dafo interno dafio externo serrin ausente serrin presente
Choristoneura Choristoneura Holcocera
Dioryctria Eupithecia Emobius
Eucosma Asynapta
Conophthorus Resseliella

larvas rosadas larvas blanquecinas,
y numerosas no en grupos

Asynapta Hapleginella

Fig. 85. Clave ramificada para identificar los géneros de insectos que dafian los conos de pinos en Amé-

rica del Norte (modificado de Hedlin e# 4/, 1980).



EJERCICIO 23

Construye una clave para la identificacién de las cuatro especies vivientes del género
Panthera (Felidae): P Jeo (le6n), P, tigris (tigre), P pardus (leopardo) y P, onca (jaguar)
(tomadas de Harter, 1979).
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EJERCICIO 24
Construye una clave para la identificacién de las 16 especies de la familia de plantas

hipotéticas Dendrogrammaceae (modificadas de Duncan ez al., 1980).




Claves de acceso miltiple
Son claves en las que es posible ingresar desde diferentes puntos. Son mds flexibles que las de
acceso unico, donde la secuencia de dilemas es fija (Pankhurst, 1974; Winston, 1999). Se las

conoce también como policlaves. Hay varios tipos de claves de acceso multiple:

Claves con tarjetas perforadas: son las precursores mecdnicas de las claves computarizadas,
creadas originalmente en la década de 1930 (Winston, 1999). Hay dos variedades: perfo-
radas en el borde y perforadas en el centro. En las claves perforadas en el borde hay una
tarjeta para cada taxén, donde las perforaciones indican los caracteres. Cuando un caracter
no estd presente en un taxén determinado, se corta la perforacién, abriéndola como una
U, por lo que al pasar una aguja a través de todas las tarjetas, las tarjetas con la perforacion
abierta permanecerdn en su lugar. Si se sigue el mismo procedimiento para otros carac-
teres, llegard un momento en que solo quedara la tarjeta con el nombre del taxén. En las
claves perforadas en el centro hay una tarjeta para cada caricter. Todos los taxones se in-
cluyen en cada tarjeta y el usuario decide cudles son los caracteres que muestra cada taxén
en particular, tomando las tarjetas para aquellos caracteres y las coloca juntas alineando las
perforaciones. Los taxones que poseen todos los caracteres mostraran las perforaciones. Al
agregar tarjetas adicionales llega un momento en que solo queda visible una perforacién,
la cual sefiala el taxén al cual pertenece el espécimen a identificar.

Claves de matrices: son versiones impresas de las claves con tarjetas perforadas (Fig. 86).
Se presentan como matrices de datos que se pueden inspeccionar visualmente (Winston,
1999). Proveen algunas de las ventajas de las claves con tarjetas perforadas, pero de modo
mids econémico y ficil de emplear en campo.

Claves computarizadas: en la actualidad existen varios software que permiten confeccionar

claves de manera mds o menos automatizada.

¢Como construir una clave?
Construir claves es una de las tareas mds bdsicas de la sistemdtica prictica, pues éstas nor-
malmente se incluyen en revisiones y monografias, ademds de presentarse con frecuencia al

describir una especie nueva. Su construccién implica un protocolo bien disefiado que permite

construirlas de manera eficiente (Bolton, 2007; Mayr, 1969; Metcalf, 1954; Winston, 1999):

Primero se confecciona una matriz de datos con los taxones en las filas y los caracteres
en las columnas. Luego, se completa la matriz con la informacién correspondiente a los

estados de cardcter de cada taxén.
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Purple below nodes
Culm bent at nodes
Leaf base amplexicaul
Height > 1m

+
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e Caraway
+ Turpentine
Angled to stem
+ Pointed

+ Two-hair tufts
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Shont
Hair fringe dense
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Above nodes
Nodes
Stem base
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+]
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Hairy
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Perpendicular to stem
Old curled

Rolled

Rigid hair margins
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+ + + Filliform

++ 4+ +++ A+ Broad

Leaves

+

* Annual Life form
+++++++++++++++++ +++ + 4+ + +| | Tufted —
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Fig. 86. Parte de una clave de matriz para identificar plantas sudafricanas (modificado de Westfall ez al.,
1986).



*  Elsiguiente paso consiste en separar los taxones en dos conjuntos, idealmente basados en
varios caracteres. Las razones para elegir varios caracteres son las siguientes: (1) es posible
que uno o mds estados de cardcter no puedan observarse en algunos especimenes (por
ejemplo, especimenes dafiados o plantas que no estén en flor); (2) existen pocos taxones
excepcionales en que se observan todos los caracteres con facilidad; y (3) el usuario puede
cometer un error al analizar un solo estado de cardcter (Sneath & Sokal, 1973). De elegir-
se un solo cardcter, debe ser muy conspicuo.

+  Utilizando los primeros caracteres, se construye el primer dilema, cuyas alternativas con-
ducen a los dos conjuntos. Si los dos conjuntos poseen un nimero semejante de taxones,
el nimero de dilemas de la clave serd menor (Pankhurst, 1978).

*  En los pasos siguientes se van subdividiendo los conjuntos en subconjuntos menores y
eventualmente se termina en los taxones terminales. Las especies muy comunes, que po-
siblemente se colectan con mayor frecuencia, deberian separarse en los dilemas iniciales,
mientras que las especies raras deberian dejarse para los ultimos dilemas de la clave.

*  El paso final consiste en probar la clave. Muchas veces es 1til que un colega lo haga por

nosotros para detectar errores o inconsistencias.

Obtencion de ayuda de un especialista
La manera mds segura de arribar a una correcta identificacién, especialmente en taxones di-
ficiles, es conseguir ayuda de un especialista. Antes de enviar especimenes para su identifica-

cién por un especialista, hay algunas cuestiones éticas que es preciso considerar (Blackwelder,

1967a; Mayr et al., 1953):

*  Nunca envies especimenes sin aviso previo. Hoy en dia podemos enviar primero fotogra-
fias por correo electrénico y preguntar al especialista si requiere que se le envien algunos
especimenes para una identificacién mds precisa.

*  No deberias solicitar identificaciones sin otorgar un tiempo razonable al especialista. Des-
pués de todo, él posee otros intereses y obligaciones. En el caso de una emergencia, por
ejemplo que una serpiente haya mordido a alguien y se requiera conocer qué antidoto
darle, una explicacién de la situacién ayudard seguramente a acelerar el proceso.

*  Dado que los curadores usualmente identifican especimenes sin remuneracién econémica,
es esperable que conserve los especimenes para incorporarlos a la coleccién donde trabaja.
Si la persona que los envia a su vez se encuentra construyendo una coleccién de referen-
cias, puede solicitar la devolucién de algunos de los especimenes identificados, siempre y

cuando sea posible.
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*  Hay que asegurarse que los especimenes enviados para identificacién estén adecuadamen-
te preservados, preparados y empacados. Es muy descortés que solicites a un curador que
prepare el material que le envias.

*  Nunca solicites a un especialista que separe materiales miscelineos. Primero debes separar
los especimenes en especies, intentar una identificacién preliminar y luego consultar al
especialista.

*  Proporciona al especialista toda la informacién biolégica disponible: huéspedes, parisitos,
condiciones del lugar donde se colectaron los especimenes, etc.

*  Envia una cantidad adecuada de especimenes, si es posible, pues la variacién intraespeci-

fica podria ser de valor para el especialista.

Codigo de barras de ADN

La identificacién empleando caracteres morfoldgicos requiere un sistemdtico experimentado.
Ademis, si los especimenes estdn dafiados y les faltan partes clave o solo se cuenta con estadios
inmaduros, la identificacién basada en la morfologia puede ser imposible. El cédigo de barras
de ADN (Hebert ez al., 2003; Meier, 2008) ha sido propuesto para intentar resolver estos
inconvenientes, usando un marcador genético corto del ADN de un espécimen para identifi-
carlo como miembro de una especie particular. Su propdsito es proveer una herramienta para
la identificacién, a pesar de que también ha sido usado para detectar especies atn no descritas
o establecer limites entre especies. El c6digo de barras de ADN se basa en que el ADN mi-
tocondrial (ADNmt) posee una tasa de mutacién relativamente rapida, lo cual resulta en una
variacion significativa en las secuencias de ADNmt de especies diferentes y una variacién baja
dentro de la misma especie. Una secuencia corta de 648 pares de bases del gen mitocondrial
CO1 es efectiva para identificar especies animales, mientras que los genes de cloroplastos rbcLL
y matK son ttiles para plantas.

Existe una iniciativa global, conocida como el Consorcio del Cédigo de Barras de la Vida
(http://www.barcodeoflife.org), enfocada a la implementacién del cédigo de barras de ADN
como un procedimiento estindar para la identificacién de especies. Consta de 170 organi-
zaciones de 50 paises del mundo. El consorcio promueve la compilacién de los registros de
cédigos de barra de ADN de todas las especies de seres vivos, el desarrollo de instrumentos
nuevos para que el proceso sea mds rdpido y eficiente, la participacién de sistemadticos de todo
el mundo y el uso del cédigo de barras de ADN para beneficio de la humanidad. Algunos
casos interesantes de su utilizacién incluyen el hallazgo de 10 especies cripticas de la mariposa

neotropical Astraptes fulgerator (Hebert ez al., 2004a), la identificacion de 260 especies nortea-



mericanas de aves (Hebert ez al.,2004b), la identificacién de especies cripticas de anfipodos del
género Hyalella (Witt et al., 2006 ), la autenticacién de alimentos marinos (Wong & Hanner,
2008) y la identificacién de peces australianos (Ward ez al., 2005).

El desarrollo del cédigo de barras de ADN ha sido motivo de polémicas (Hamilton &
Wheeler, 2008; Prendini, 2005; Wheeler, 2004; Will & Rubinoft, 2004; Hotyriski, 2010). Una
de ellas consiste en acusar a este procedimiento de promover una simplificacién de la sistemati-
ca pues produce informacién pero no mds conocimiento (Ebach & Holdrege, 2005; Holldredge
& Ebach, 2006). Esta critica lamentablemente se basa en una confusién entre sistemdtica y una
herramienta para la identificacién. Criticas mds serias involucran los métodos utilizados (De-
Salle e# al., 2005). Por ejemplo, Meier ez al. (2006) investigaron empiricamente la utilizacién de
secuencias de Diptera para identificar especies, hallando un bajo porcentaje de identificaciones
(< 70%) que podria deberse a la variabilidad intra e interespecifica y a que varias especies care-
cen de cédigos de barra de ADN unicos. Nicolalde-Morejon ez al. (2911) analizaron diferentes
combinaciones de genes para cicadas mexicanas y concluyeron que por el momento no es po-

sible contar con un cédigo de barras tnico para todas las plantas, andlogo al de los animales.

Floras y faunas

A partir de la identificacién de las especies halladas en un drea o pais se puede escribir una
flora o fauna. Por flora nos referimos a todas las especies de plantas que habitan un drea
particular y también al libro u otra obra (disco compacto, pagina web, etc.) que describe las
plantas de un drea, incluyendo claves para la identificacién, fotografias, ilustraciones, etc.
Existe una fuerte tradicién botdnica de publicar floras. Algunas de las floras mas importantes

son las siguientes:

»  Flora Mesoamericana: resultado de la colaboracién entre el Missouri Botanical Garden
(E.U.A)), el Instituto de Biologia de la UNAM (México), el Natural History Museum
(Gran Bretafia) y numerosos especialistas del mundo. Cubre todos los grupos de plantas
vasculares que crecen en el sudeste de México (incluyendo la peninsula de Yucatin) y
los paises de América Central. El proyecto publica sus resultados en internet, a través
del servidor del Missouri Botanical Garden, y la UNAM ha publicado los volimenes 1
(Psilotaceae a Salviniaceae) y 6 (Alismataceae a Cyperaceae).

*  Flora Neotropica: publicada por la Organizacién para la Flora Neotropica (OFN), estable-
cida en 1964. Cubre los hongos, liquenes, musgos y plantas con semillas de los trépicos

del Nuevo Mundo. Ya ha publicado monografias de varias familias.
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*  Flora of North America: cubre la flora de América del norte sin incluir a México. Resulta de
la colaboracién entre més de 30 instituciones de Canadd y los E.U.A. La mayoria de los
volumenes puede consultarse en linea (ttp://www.efloras.org/flora_page.aspxrflora_id=1).

*  Flora of China: incluye unas 31,000 especies de plantas, que representan un octavo del
total del mundo. Es un esfuerzo internacional en que los autores chinos trabajan junto
con colegas de los E.U.A., Canad4, Unién Europea, Japén, Australia y Rusia. El borrador
producido es luego revisado por botdnicos chinos, el Comité Editorial, especialistas de la
familia del mundo y asesores de las floras de regiones que rodean a China. Ya se han pu-
blicado en linea los tratamientos de varias familias (http://flora.huh.harvard.edu/china).

*  Flora of Australia: cubre unas 20,000 plantas vasculares, briofitas y liquenes distribuidos en
Australia. Es publicada por el Australian Biological Resources Study. Algunas familias se
encuentran en linea (http://www.environment.gov.au/biodiversity/abrs/online-resources/

flora/main/).

Una fauna es el equivalente de una flora, pero para taxones animales. Las faunas usualmente
se restringen a phyla o clases. Por ejemplo, los artrépodos mexicanos han sido estudiados en
Biodiversidad, taxonomia y biogeografia de artrdpodos de México (Llorente Bousquets ez al., 1996,
2000, 2004; Llorente Bousquets & Morrone, 2002). Hasta el momento, se han tratado 38,000
especies de insectos y ardcnidos (Morrone & Marquez, 2008).

Las floras y faunas permiten la identificacion de especies y otros taxones, siendo inva-
luables para el trabajo sistematico ulterior. Ademds son utiles para veterinarios, agrénomos y
otros profesionales que requieran un conocimiento bésico de taxones de plantas y animales
(Matile ez al., 1987). La ejecucién de floras y faunas puede llegar a constituir una tarea formi-
dable. Por ejemplo, se ha calculado que tomard 30 afos completar la Flora of North America'y
400 afios completar la Flora Neotropica (Stevens, 2000). En los ltimos afios algunos autores
han cuestionado la importancia de las floras para inventariar la biodiversidad. Por ejemplo,
Wialters (1993) sugiri6 que las floras constituyen un mero ejercicio de compilacion. Renner &
Ricklefs (1994) cuestionaron la necesidad de catalogar todas las especies de un drea antes de
que desaparezcan, considerando que ello restaria recursos a enfoques mds constructivos para la
conservacién, ademds de debilitar a la sistemdtica como actividad cientifica. Heywood (2001)
consideré que el andlisis filogenético de taxones de plantas es una actividad intelectual mds

relevante, ademds de que algunas floras pueden ser muy superficiales.



REVISIONES SISTEMATICAS

Una revisién es el estudio de un taxén supraespecifico para corregir o mejorar su diagnosis,
clasificacién o filogenia, y describir especies nuevas y proporcionar claves e ilustraciones ade-
cuadas. Constituye el trabajo sistemdtico mds completo, por lo que requiere mucho tiempo y
acceso a literatura y colecciones. Luego, es mds sencillo llevar a cabo revisiones sistemdticas en
centros de investigacién mayores como universidades, museos y herbarios.

Una buena revisién debe reunir dos objetivos aparentemente contradictorios: debe ser
completa y selectiva. Completa porque cuanto mas material y literatura se consulte, mejor fun-
dado sera el trabajo de revisidn, y selectiva porque para publicar los resultados de una revisién
es necesario restringirse a lo esencial. Algunos consejos para llevar a cabo una buena revisién

incluyen los siguientes (Bolton, 2007; Leenhouts, 1968):

+  Elige un taxén adecuado, con base en su importancia econémica, su interés en otras dis-
ciplinas (biodiversidad, evolucién, biogeografia, morfologia, etologia, etc.) y su relevancia
para avanzar en el conocimiento filogenético.

* En el caso de revisiones regionales, es mejor comenzar con un objetivo un poco mds
amplio que el limite del drea. Por ejemplo, si revisas un taxén de un pais particular, es
aconsejable que también consideres taxones de los paises limitrofes.

*  Desde el principio toma todas las notas en el idioma en que publicaris la revisién. En la
actualidad el inglés es el lenguaje de la ciencia, por lo que serd el preferido con mayor fre-
cuencia. Esto te permitird un buen entrenamiento para escribir el manuscrito y asegurard
la incorporacién gradual de los términos de la literatura especializada.

*  Siel encontrar informacién te tomé un tiempo considerable, es mejor que la compiles de
manera que puedas utilizarla en el futuro.

*  Si bien una revisién se basa en caracteres morfoldgicos, es aconsejable que aproveches
cualquier oportunidad que se te presente para colaborar con especialistas en otras discipli-

nas, siempre en beneficio mutuo.

Actividades preliminares

Para hacer una revisién completa es necesario reunir toda la literatura referida al taxén ana-
lizado. Esto incluird las descripciones originales de las especies y taxones supraespecificos, asi
como las referencias posteriores a ellas (articulos o libros referidos a biogeografia, ecologia,
filogenia, etc.). Las busquedas de literatura se llevan a cabo en compilaciones de resimenes,

catdlogos y bases de datos, los que pueden ser generales o restringidos a taxones particulares.
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Algunos de los mis utiles en sistemdtica son los siguientes:

*  Biological Abstracts: permiten explorar diversas disciplinas bioldgicas. Pagina web: http://
apps.webofknowledge.com

*  Science Citation Index Expanded: permite acceder a la informacién bibliogrifica necesaria
para encontrar datos, revistas cientificas y analizar tendencias (SCI, 2008). Pagina web:
http://apps.webotknowledge.com

*  Scopus: es la mayor base de datos de resimenes y citaciones de literatura cientifica, con
herramientas para analizar y visualizar los resultados (Elsevier, 2008). Pigina web: http://
www.info.scopus.com/

* The Kew Record of Taxonomic Literature Relating to Vascular Plants: bibliografia con mas de
200,000 publicaciones relacionadas con la sistemdtica de angiospermas, gimnospermas
y helechos, publicadas desde 1971 hasta fines del 2007. Pigina web: http//kbd.kew.org/
kbd/searchpage.do

*  Zoological Record: indice impreso y electrénico de literatura zooldgica, el cual también fun-
ciona como el registro no oficial de nombres de animales. La Zoological Society of London
lo comenzé a publicar en 1864, entre 1980 y 2004 fue publicado por BIOSIS y desde esa
fecha es publicado por Thomson Reuters. Pagina web: http://apps.webotknowledge.com

Resulta prictico que prepares una base de datos con todas las referencias que se compilan. Esto
te serd muy 1til cuando escribas la seccién de referencias citadas del manuscrito e incluso para
articulos futuros. Al mismo tiempo que haces una base de publicaciones también es posible
que prepares una base de datos con todos los nombres que alguna vez fueron aplicados a las
especies analizadas. Cada nombre deberia incluir autor(es), fecha de publicacién, cita comple-
ta, tipificacién, otras referencias y, cuando sea necesario, notas.

Una vez que has decidido en qué taxén habréds de trabajar, es preciso que accedas a los
ejemplares para la revisién. Puedes estudiar especimenes colectados en campo y material de-
positado en museos, otras instituciones y colecciones particulares (Bolton, 2007).

Para colectar y preservar especimenes primero es necesario que estudies las técnicas y pro-
cedimientos propios del grupo en estudio (Mayr & Ashlock, 1991). Es importante que poseas
algo de informacién biolégica para saber dénde puedes encontrar los organismos. Por ejemplo,
sivas a colectar plantas, es preciso que sepas en qué época podrian estar en flor. Adicionalmen-
te, debes conocer las leyes y regulaciones del pais o drea donde habris de colectar, incluyendo

la gestién de los permisos pertinentes. Los especimenes colectados deben ser preservados,



siguiendo las técnicas de cada grupo, con datos precisos de las localidades de colecta. Estas
localidades hoy en dia se reportan con precisién mediante los sistemas de posicién geogréfica
(GPS por sus siglas en inglés). Otros datos que deben incluirse son el nombre del colector,
fecha de coleccién y cualquier otra informacién relevante.

Para solicitar especimenes en préstamo de una coleccién primero debes determinar dén-
de estin depositados. Para algunos grupos existen listas de instituciones, como el Index Her-
bariorum (Holmgren ez al., 1990) para herbarios. En otros casos, existe en internet mucha
informacién disponible acerca de los museos y los especimenes depositados en ellos. Las
colecciones cientificas se sitdan en sitios limpios, secos y seguros. Las personas a cargo de las
colecciones se conocen como curadores y su trabajo consiste en supervisar cémo el personal
técnico a su cargo prepara, almacena, ordena, cataloga y presta los especimenes. Los especi-
menes de museos y herbarios son muy valiosos, y en ocasiones irreemplazables, por lo que
deben ser tratados con mucho cuidado (Leenhouts, 1968). Los materiales en préstamo deben
ser guardados en lugares adecuados. Si tienes ejemplares de diferentes colecciones, deberias
colocarles rétulos provisionales para poder devolverlos al terminar la revisién.

Una revisién implica trabajar con cientos de especimenes, usualmente de varias colec-
ciones. Es importante que solicites los especimenes lo antes posible, pues en ocasiones puede
tomar semanas o incluso meses recibirlos. A pesar de que es importante estudiar la mayor
cantidad posible de especimenes, inicialmente puedes seleccionar las colecciones mayores, las
que posean especimenes identificados por especialistas o revisores previos, o aquellas donde

existan mas ejemplares tipo.

Identificacion de grupos de especimenes y analisis de caracteres
Una estrategia util para comenzar un andlisis sistemdtico es tratar de identificar grupos de
especimenes (Leenhouts, 1968). Si estds revisando un género, puedes intentar clasificar los
especimenes en los subgéneros o grupos de especies reconocidos por los autores previos. A la
vez, también serfa importante analizar especies de los géneros relacionados. Esta actividad te
permitird familiarizarte gradualmente con los caracteres del grupo estudiado.

Durante esta etapa también es aconsejable que comiences a elaborar una lista de carac-
teres y estados de cardcter. Ellos te permitirdn distinguir las especies, diagnosticarlas y descri-
birlas, hacer claves y llevar a cabo el anilisis filogenético. Hacer dibujos y tomar fotografias te

permitird definir los caracteres de manera mds precisa.
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Analisis sistematico

Luego de ordenar los especimenes en grupos y adquirir cierta familiaridad con los caracteres,
es momento de hacer el andlisis filogenético. Este te permitird contrastar la monofilia de los
grupos reconocidos previamente. Una vez que has definido los taxones supraespecificos, pue-
des elaborar la clave y utilizarla para comprobar su utilidad.

Todas las especies y taxones supraespecificos deberian ser diagnosticados, descritos e ilus-
trados (Fig. 87). La variabilidad deberia analizarse y describirse cuidadosamente, especialmen-
te en los caracteres cuantitativos que posen un rango de variacién importante. También debes
representar la distribucién de las especies en mapas (Fig. 88).

Luego de establecer la identidad de las especies y taxones supraespecificos, deberias tra-
bajar su sinonimia. Si puedes examinar los especimenes tipo, podras tomar mejores decisiones

nomenclaturales.

Preparacion del manuscrito

El paso final de la revisién sistemadtica es preparar el manuscrito para la publicacién (Bourne,
2005; Carneiro e al., 2007; Carraway, 2007). Cada seccién debe elaborarse con cuidado, ana-
lizando articulos sobre taxones afines elaborados por especialistas reconocidos y teniendo en

cuenta las instrucciones para los autores de la revista donde publicaris el trabajo.

*  Titulo: Es la sintesis mds breve del trabajo, por lo que deberia proporcionar las palabras
clave para indizar al mismo. Si la revisién es parcial o restringida a un drea geografica, esto
deberia aclararse en el titulo. Se recomienda incluir alguna referencia al orden y familia
del tax6n entre paréntesis.

Ejemplos:

Revisién sistemitica del género Cybianthus, subgénero Grammadenia (Myrsinaceae)
Revisién sistemitica del grupo de especies costirostris del género Listroderes Schonherr
(Coleoptera: Curculionidae)

Revisién sistematica y redefinicién del género neotropical Epipedonota Solier (Coleopte-
ra: Tenebrionidae), con la descripcién de ocho especies nuevas

Revisién de Begonia sect. Platycentrum en Vietnam

Una revisién del género de marsupiales Marmosa, con una discusion de su radiacién adap-
tativa

*  Nombre de los autores y sus direcciones: La autoria de un trabajo deberia definirse teniendo

en cuenta el mérito y participacién real en el mismo. Para que una persona sea autor, debe-
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Fig. 87. Ilustraciones de los genitales de las especies de Falklandius (Coleoptera: Curculionidae) (modifi-
cado de Morrone, 1992). a-h, edéagos, vistas doral y lateral; i-m, esternitos femeninos 8; n-r, oviscaptos;
s-w, espermatecas. a, b, i, n, s, I antarcticus; ¢, d, j, o, t, F\ turbificatus; k, p, v, F: goliath; e, f,1, q, v, F. kuscheli;

g, h, m, r, w, F magellanicus.
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Fig. 88. Distribucion geogrifica de las especies de Cyphocharax (Osteichthyes: Curimatidae) (modifica-
do de Vari, 1992). Estrella, C. meniscaprorus; cuadrados, C. gouldingi; circulos, C. gillii.



ria cumplir al menos con los siguientes criterios (Carneiro e# a/., 2007): haber contribuido
sustancialmente a la concepcion y disefio del articulo, y/o a la adquisicién y/o interpre-
tacién de los datos; haber participado en la elaboracién o revision critica del contenido
del articulo; y haber autorizado la versién final enviada a publicar. El primer autor es la
persona que llevé a cabo la mayor parte del trabajo. Los coautores o autores secundarios
son los directores de tesis o colegas que han participado en uno o mds pasos del estudio.
Ademis de la direccién de trabajo, hay que incluir el correo electrénico para permitir que
la gente se contacte con el autor.

Resumen: Es una parte muy importante del trabajo porque, si alguien resulté atraido por
el titulo el resumen, serd la segunda parte que lea (y muchas veces la tltima). El resumen
deberia ser claro, conciso e informativo. Si no se provee un buen resumen del trabajo, es
posible que eso ocasione que el trabajo no sea citado nunca (Winston, 1999). Por ejemplo:
El género de ciclidos Archocentrus ha sido considerado como uno de los géneros mds promete-
dores (i.e., posiblemente natural) para ser resucitado y recibir algunas de las especies incluidas
previamente Cichlasoma. Se presenta evidencia para justificar el reconocimiento del género
Archocentrus, asi como de ocho géneros relacionados cercanamente (Caquetaia, Hypsophrys,
Parachromis, Amphilophus, Archocentrus, Cryptoheros, Amatitlania y Rocio). De e/los,
se describen Amatitlania (especie tipo A. nigrofasciata) y Rocio (especie tipo R. octofasciata)
como géneros nuevos. La presente revision trata todas las especies nominales alguna vez asig-
nadas a Archocentrus y las especies incluidas en o cerca del clado donde se encuentra Archo-
centrus centrarchus (/a especie tipo del género) en andlisis filogenéticos previos. Se examind la
variacion geogrdfica en la morfologia de las especies de distribucion mds amplia, lo que resulto
en la descripcion de seis especies nuevas (Cryptoheros chetumalensis, Amatitlania coatepe-
que, A. kanna, A. siquia, Rocio gemmata y R. ocotal) ademds de una séptima resucitada de
sinonimia (Cryptoheros cutteri). Archocentrus incluye la especie tipo (Ar. centrarchus), mds
Ar. spinosissimus y Ar. multispinosus. Se restringe Cryptoheros a los complejos de especies
de Cr. spilurus (= subgénero Cryptoheros, incluyendo también a Cr. chetumalensis y Cr.
cutteri) y Cr. septemfasciatus (= Bussingius n. subgen., incluyendo también a Cr. altoflavus,
Cr. nanoluteus, Cr. myrnae y Cr. sajica); Cryptoheros panamensis se sizzia en Panamius n.
subgen. Herotilapia se considera sinénimo de Archocentrus, y Neetroplus se considera sind-
nimo de Hypsophrys, que ahora incluye las especies H. nicaraguensis y H. nematopus. Se de-
signan lectotipos para Amatitlania nigrofasciata, Archocentrus pinosissimus, Cryptoheros
septemfasciatus, Cr. spilurus y Rocio octofasciata. Cichlasoma immaculatum se considera

sindnimo de Archocentrus spilurus, 7o de Ar. spinosissimus (Schmitter-Soto, 2007).
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Introduccion: Aqui se introduce el problema estudiado. Deberias incluir referencias a tra-
bajos previos, hipétesis, relevancia del taxén (econémica, evolutiva, ecolégica, biogeogra-
fica, etc.) y las razones para escribir el articulo. Proveer el contexto histérico es ttil para
colocar nuestro articulo en una perspectiva mds amplia (Winston, 1999).

Material y métodos: En esta seccién se detallan las técnicas utilizadas para capturar los es-
pecimenes, las colecciones donde fueron solicitados en préstamo y los métodos utilizados
para analizarlos. Si la revisién incluye un andlisis filogenético se deberia clarificar lo si-
guiente (Stewart, 1993): (1) squé programas y algoritmos se emplearon para construir los
cladogramas?; (2) ¢qué pardmetros se usaron?; (3) ¢qué criterio se utilizé para seleccionar
el cladograma presentado?; (4) si se obtuvieron varios cladogramas igualmente parsimo-
niosos, ¢se presenta un cladograma de consenso?; (5) ¢cudntos pasos tiene el cladograma?;
y (5) ¢qué soporte (bootstrap, soporte de Bremer, etc.) posee el cladograma?

Seccidn descriptiva: La parte mds importante de la revision es donde se presentan los taxo-
nes estudiados. Usualmente se comienza con el taxén supraespecifico mayor, seguido de
una clave para identificar sus especies y/o grupos intermedios. Luego se presentan las es-
pecies, ordenadas filogenéticamente o por orden alfabético. El tratamiento de cada espe-
cie incluye la lista sinonimica, diagnosis, descripcién, notas comparativas y observaciones
ecoldgicas, de distribucién, etimologia, tipos y otros materiales examinados.

Una lista sinonimica incluye todos los sinénimos, presentados en orden cronolégico es-
tricto o combinando el orden cronoldgico con grupos referidos a combinaciones diferen-
tes del mismo nombre especifico.

Ejemplo de lista cronoldgica:

Puranius exsculpticollis (Enderlein, 1907)

Listroderes exsculpticollis Enderlein, 1907: 60.

Listroderes insquameus Enderlein, 1907: 62.

Reichertia exsculpticollis; Enderlein, 1912: 32.

Reichertia insquamea; Enderlein, 1912: 33.

Amathynetes exsculpticollis; Kuschel, 1949: 45.

Amathynetes insquameus; Kuschel, 1949: 45 (= A. exsculpticollis).

Puranius exsculpticollis; Kuschel, 1955: 288.

Ejemplo combinando los nombres en grupos:
Puranius exsculpticollis (Enderlein, 1907)



Listroderes exsculpticollis Enderlein, 1907: 60; Enderlein, 1912: 32 (Reichertia); Kuschel,
1949: 45 (Amathynetes); Kuschel, 1955: 288 (Puranius).

Listroderes insquameus Enderlein, 1907: 62; Enderlein, 1912: 33 (Reichertia); Kuschel,
1949: 45 (Amatbynez‘e.v; =A. exscu[ptico/li.v).

Las otras secciones (diagnosis, descripcién, notas comparativas, etc.) son semejantes a las

tratadas para la descripcién de especies.

Discusion o conclusiones: En articulos sencillos puede no haber discusién o conclusiones.
En articulos mds complejos o los que también incluyen aspectos biolégicos o de otro tipo,
pueden proporcionarse algin tipo de discusién o conclusiones.

Agradecimientos: Esta seccién permite agradecer a otras personas por su asistencia, a co-
lectores y colegas que nos facilitaron especimenes, estudiantes, técnicos, ilustradores, revi-
sores y editores, bibliotecarios, familiares y amigos (Blackwelder, 1967a; Winston, 1999).
También es importante agradecer a las agencias que proporcionaron fondos para la inves-
tigacién (Carneiro ef al., 2007).

Literatura citada: Al final del articulo se incluye una lista con las referencias citadas. La
forma de citacién depende de la revista. Una forma mds o menos tipica es la siguiente:
Libro: nombre(s) del autor(es) o editor(es), afio de publicacion, titulo en itilicas, nombre
de la editorial y lugar de publicacién. Por eEjemplo:

Hennig, W. 1966. Phylogenetic systematics. University of Illinois Press, Urbana.

Capitulo de libro: nombre(s) del autor(es), afio de publicacién, titulo del capitulo entre
comillas, En: titulo del libro en itdlicas, nombre(s) del editor(es), (ed.) o (eds.), nombre de
la editorial, lugar de publicacién y nimero de las pdginas inicial y final del capitulo. Por
ejemplo:

Cracraft, J. 1979. Phylogenetic analysis, evolutionary models and paleontology. En: Phy-
logenetic analysis and paleontology, ]. Cracraft & N. Eldredge (eds.), Columbia University
Press, Nueva York, pp. 7-39.

Articulo en una revista: nombre(s) del autor(es), afio de publicacién, titulo del articulo,
titulo de la revista en italicas, nimero de volumen y nimero de las paginas inicial y final.
Por ejemplo:

Platnick, N. I. 1979. Philosophy and the transformation of cladistics. Systematic Zoology
28: 537-546.
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Otras publicaciones sistematicas
Ademis de las revisiones sistemiticas y las descripciones de especies, existen otros tipos de
contribuciones sistematicas (Martins & Llorente Bousquets, 1999; Winston, 1999). Algunas

de ellas son las siguientes:

*  Descripciones de taxones supraespecificos: Las descripciones de taxones de nivel de familia o
superiores no son frecuentes (Winston, 1999). Muchos autores que describen estos taxo-
nes lo hacen en el contexto de una revisién. Sin embargo, existen algunos trabajos de este
tipo, como la descripcién del phylum Loricifera (Kristensen, 1983).

*  Sinopsis: Resumen de conocimientos de morfologia, terminologia, clasificacién, ecologia y
biogeografia de un taxén. Para ayudar en la identificacién, las sinopsis con frecuencia inclu-
yen claves e ilustraciones. Un ejemplo es la sinopsis de los trematodos de Yamaguti (1971).

*  Reviews: Examinan criticamente el conocimiento acerca de un grupo, pero no incluyen el
andlisis detallado que conlleva una revisién o monografia. Por ejemplo, la obra de Harba-
ch (2007) referida a la familia Culicidae.

*  Catdlogos: Son listas de los especimenes de una coleccién o de las especies de una regién
particular o expedicién. Por ejemplo, el catilogo de Elgueta & Morrone (1993) de los
ejemplares tipo de especies descritas por Germain, que se encuentran depositados en la
coleccién del Museo Nacional de Historia Natural (Santiago, Chile).

*  Lista anotadas (en inglés checklists): Son listas de especies de taxones particulares de un 4rea o
pais. Puede contener listas sinonimicas, informacién distribucional o incluso descripciones
breves. Por ejemplo, 1a lista anotada de los coledpteros americanos de Blackwelder (1944).

*  Monografias: Una monografia es el tratamiento mds completo de la sistemdtica de un
taxén. Incluye claves, descripciones completas, ilustraciones, ecologia, distribucién, etc.
Abarcan la distribucién completa y se publican con frecuencia como libros o como parte
de series monogrificas. Por ejemplo, la revision de la familia Oestridae (Diptera) de Pa-
pavero (1977).

*  Analisis filogenéticos: Incluyen el anilisis cladistico de un taxdn, pudiendo incluir también
tratamientos sistemdticos y descripcion de nuevas especies.

*  Floras y faunas: Detallan las plantas o animales que habitan una determinada regién. Su
objetivo es frecuentemente la identificacién.

* Guias de campo: Son similares a las floras y faunas, pero estan designadas para el uso en campo

por parte de aficionados; usualmente contienen ilustraciones y fotografias (Winston, 1999).



PROGRAMAS DE COMPUTO

Existen varios programas disponibles para la identificacién automatizada y la construccion de

claves. Algunos de ellos son los siguientes:

*  Biota: para manejar datos sistemdticos de especimenes. Pdgina web: http://viceroy.eeb.
uconn.edu/Biota

*  Bidtica: para manejar datos curatoriales, nomenclaturales, geograficos, bibliograficos y
ecoldgicos. Pagina web: http://www.conabio.gob.mx/biotica5/

*  DELTA/ IntKey: para producir descripciones sistemadticas y claves automdticamente. Refe-
rencias: Dallwitz (1990, 1992) y Dallwitz ez al. (2009). Pigina web: http://delta-intkey.com/

*  LucID: para generar claves. Referencia: CPITT (1999). Pigina web: http://www.lucid-
central.org/

*  Pandora: sistema de bases de datos para investigacién sistemdtica y elaboracién de floras y
monografias, compatible con DELTA. Referencia: Pankhurst (2004). Pagina web: http://
rbg-web2.rbge.org.uk/FE/fe.html

*  PANKEY: para generar claves. Referencia: Pankhurst (2010). Pagina web: http://www.
exetersoftware.com/cat/pankey/pankey.html

*  XID Authoring System: para generar claves. Pdgina web: http://xidservices.com/
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LECTURAS RECOMENDADAS

Wiley, E. O. 1979. An annotated Linnaean hierarchy, with comments on natural taxa and
competing systems. Systermatic Zoology 28: 308-337. Discusién de las convenciones para

clasificaciones linneanas.

Winston, J. E. 1999. Describing species: Practical taxonomic procedures for biologists. Columbia
University Press, Nueva York. Una introduccion a la descripcién de especies y otras activi-

dades sistemdticas basicas.
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Capitulo 7
Nomenclatura

Cuando se describe una especie nueva o luego de resolver un problema sistematico, los taxones
reconocidos deben ser nombrados. El objetivo principal de la nomenclatura es proporcionar
nombres a los taxones reconocidos a diferentes niveles. Un nombre es una convencién que per-
mite la comunicacién. En este capitulo describo los objetivos de la nomenclatura, los cédigos
de nomenclatura, los principios generales de la nomenclatura (independencia, nomenclatura
binominal, prioridad, homonimia, sinonimia, coordinacién, primer revisor, tipificacién, len-

guaje y retroactividad), la formacién de nombres, la tipificacién y la nomenclatura filogenética.

OBJETIVO DE LA NOMENCLATURA BIOLOGICA

El objetivo principal de la nomenclatura bioldgica es proporcionar nombres a los taxones. Un
nombre es una convencién que permite la comunicacién entre sistemdticos, otros bilogos y
cualquier persona que utilice el sistema general de referencia proporcionado por la clasifica-
cién. Idealmente, esperamos que los nombres de los taxones sean universales (deberian signi-
ficar lo mismo para cualquiera que los emplee), ficiles de memorizar, informativos, concretos
(cada nombre debe hacer referencia inequivoca a un tax6n) y estables (deberfan cambiar poco
con el tiempo).

Cabe destacar que las reglas nomenclaturales no deberian restringir la libertad de tomar
decisiones sistematicas. Por ejemplo, si un sistemdtico decide que dos nombres son sinénimos,
es decir que ambos se refieren al mismo taxon, las reglas nomenclaturales deberian permitirle
elegir su nombre, pero si otro sistematico no estd de acuerdo con esta decision podria continuar
utilizando ambos nombres para referirse a dos taxones diferentes.

Otro punto importante se relaciona con la ética. Con el objeto de manejar una conducta

ética, los zodlogos han propuesto las siguientes recomendaciones (ICZN, 1999):

*  Un autor no deberia publicar un nombre nuevo si existe alguna razén para creer que otra

persona ya ha reconocido el mismo taxén e intenta establecer un nombre para él (o que
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el tax6n serd nombrado en un trabajo péstumo). Lo mds adecuado es comunicarse con la
otra persona (o sus representantes) y solo establecer el nombre nuevo si esta persona no se
ha comunicado en un tiempo razonable.

*  Un autor no deberia publicar un nombre de reemplazo (un nomen novum, nom. nov.) para
un homénimo posterior si el autor del mismo atn vive. Se deberia comunicar a ese autor
de la homonimia y darle un tiempo razonable (al menos un afio) para que establezca un
nombre de reemplazo.

*  Ningun autor deberia publicar un nombre a sabiendas de que podria resultar ofensivo para
otra persona. No deberia emplearse lenguaje inapropiado en una discusién o escrito que
involucre cuestiones nomenclaturales y todos los debates deberian conducirse de manera
amistosa. El establecimiento de nombres con el propésito de difamar o insultar —como,
por ejemplo, hizo Girault (1924) al describir Homo perniciosus como un ataque explicito a
las mujeres— es una mala prictica.

¢ Los editores y otras personas responsables de publicaciones deberian impedir la publica-

cién de cualquier material que viole estos principios.

CODIGOS DE NOMENCLATURA

Las reglas de nomenclatura de los seres vivos se encuentran contenidas en diferentes cédigos:

*  Cddigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica: adoptado por la Comisién Internacional
de Nomenclatura Zoolégica (ICZN, 1999). Trata los nombres de taxones animales actua-
les y fésiles y de taxones de protistas que sean o hayan sido tratados como animales para
propésitos nomenclaturales.

*  Cddigo Internacional de Nomenclatura Botdnica: adoptado por el 17° Congreso Internacio-
nal de Botdnica, Viena 2005 (McNeill ez al., 2006). Trata los nombres de plantas, algas,
hongos, protistas fotosintéticos y cianobacterias.

*  Cddigo Internacional de Nomenclatura de Bacterias: adoptado por la Sesién Plenaria del 15°
Congreso Internacional de Microbiologfa, Osaka 1990 (LaPage ez al., 1992). Trata los
nombres de bacterias y arqueas.

*  Cddigo Internacional de Nomenclatura para Plantas Cultivadas: adoptado por la Comisién
para la Nomenclatura de Plantas Cultivadas de la Unién Internacional de Ciencias Biol6-
gicas (Brickell ez a/., 2009). Representa un conjunto de reglas subordinadas a las del Codi-

go Internacional de Nomenclatura Botdnica, solo aplicables a nombres de plantas cultivadas.



A pesar de las diferencias entre los cédigos, éstos poseen algunas similitudes basicas (Crisci ez af,

1993; Winston, 1999):

*  Aseguran un nombre tnico para cada taxdn, escrito en latin y conformado de acuerdo con
ciertas reglas.

*  Proveen reglas para publicar nombres nuevos y determinar si los nombres publicados son
aceptables.

¢ Cuando hay mds de un nombre para un mismo taxén, permiten elegir entre ellos inequi-
vocamente.

*  Aseguran una documentacién adecuada de los nombres.

*  Aseguran la tipificacion (que cada nombre se encuentre ligado a un tipo portanombre) para
permitir que los nombres sean asignados a taxones, sin interferir con la libertad cientifica.

*  Proporcionan un punto de partida cronoldgico, de modo que los nombres anteriores al
mismo sean desechados.

*  Proveen mecanismos para desestimar cualquier regla que pudiera amenazar el nombre en
uso de un taxoén.

*  Proporcionan sistemas administrativos: por ejemplo, la Unién Internacional de Ciencias
Bioldgicas y su Comisién Internacional de Nomenclatura Zoolégica para el Codigo Inter-
nacional de Nomenclatura Zooldgica, y el Congreso Internacional de Boténica y su Comité

Permanente de Nomenclatura para el Cadigo Internacional de Nomenclatura Botdnica.

En este capitulo me referiré en particular al Cddigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica
(ICZN por sus siglas en inglés) y el Codigo Internacional de Nomenclatura Botdnica (ICBN por

sus siglas en inglés).

Breve historia

A partir de la publicacién de la décima edicién del Systerma Naturae de Linneo (1758) y de
la adopcién de la nomenclatura binominal para las especies animales, el sistema se expandié
durante un siglo. Sin embargo, los usos diferentes o contradictorios eran frecuentes y se re-
queria un acuerdo para lograr mayor estabilidad. Asimismo, el crecimiento del conocimiento
sistematico y la exploracién de dreas poco conocidas resultaron en una multiplicacién de los
nombres, muchos de los cuales eran sinénimos derivados del trabajo de autores investigando
independientemente. Uno de los intentos mds importantes para regular la nomenclatura zoo-
légica fue llevado a cabo por Hugh Strickland (1842), quien junto con algunos colegas for-

mulé el Cédigo Strickland, el cual fue publicado y revisado durante los afios siguientes. Luego
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de amplias discusiones en los Congresos Internacionales de Geologia (Paris, 1878 y Bolofia,
1881) y de Zoologia (Paris, 1889 y Moscu, 1892) se hizo evidente la necesidad de un acuerdo
formal para tener reglas para todos los nombres zoolégicos. En 1905, se publicaron las Régles
Internationales de la Nomenclature Zoologique, las cuales fueron enmendadas en sucesivos con-
gresos y permanecieron en uso hasta ser reemplazadas por la primera edicién del International
Code of Zoological Nomenclature 1ICZN,1961). En 1964, se publicé una segunda edicién. Du-
rante el 17° Congreso Internacional de Zoologia, Ménaco 1972, se tomaron decisiones para
enmendar la edicién de 1964 y asegurar mecanismos para futuras revisiones, transfiriéndose
asi la responsabilidad para los cédigos futuros a la Unién Internacional de Ciencias Biolégicas
(IUBS por sus siglas en inglés). En respuesta a las propuestas para llevar a cabo cambios ma-
yores, se preparé una tercera edicién, la cual se publicé en 1985. La ultima revisién culminé en
la publicacién del actual cédigo (ICZN, 1999).

Los inicios del Cédigo Internacional de Nomenclatura Botdnica datan del Congreso In-
ternacional de Botdnica, Paris 1867, cuando Alphonse de Candolle desarroll6 una serie de
68 reglas nomenclaturales. Por varias décadas, estas reglas fueron utilizadas ampliamente por
los botdnicos, pero no sin controversias. El primer cédigo real fue creado en el Congreso de
Boténica de Viena (1905). En este se exigia la descripcion de nombres nuevos en latin, lo cual
causé un cisma entre los botdnicos europeos y los estadounidenses, quienes usaron el Cédigo
Americano de Nomenclatura Botanica (Arthur ez /., 1907) durante 25 afios. En el Congreso
de Cambridge de 1930 se llegé a un acuerdo y todos adoptaron el Cédigo de Nomenclatura
Botdnica. La versién anterior a la actual, el Cddigo de Viena (McNeill ez al., 2006), se basé en
las decisiones del 17° Congreso Internacional de Botdnica, Viena, 2005; y fue precedido por
el Codigo de Saint Louis (Greuter et al., 2000) y el Cddigo de Tokyo (Greuter e al., 1994), ambos
disponibles en linea. El cédigo actual se basa en las decisiones del 18° Congreso Internacional
de Botdnica, Melbourne 2011 (Knapp ez al., 2011).

Estructuray regulaciones
A pesar de que los cédigos de nomenclatura no estin estructurados de la misma forma, usual-

mente comprenden lo siguiente:

*  Principios generales: los principios nomenclaturales basicos son explicitos en el ICBN y se
incluyen en el preambulo del ICZN.
*  Articulos: las reglas obligatorias que deberian aplicarse para resolver problemas nomencla-

turales especificos.



*  Recomendaciones: tratan con problemas menores, sugiriendo los mejores procedimientos a
seguir. No son obligatorias, aunque es recomendable seguirlas. En el ICZN se encuentran
algunas recomendaciones generales en el Apéndice B.

*  Procedimientos para modificaciones futuras: cada cédigo establece cémo modificar las reglas

en ediciones futuras.

PRINCIPIOS GENERALES
Existen algunos principios bdsicos de la nomenclatura biolégica (Bernardi, 1999; Mayr, 1969).

Independencia

Cada uno de los cédigos es independiente de los demis. Por ejemplo, el nombre de un taxén
animal no puede ser rechazado porque es idéntico al nombre de un taxén vegetal y viceversa:
Phoebe es el nombre de un género de aves de la familia Tyrannidae y de un género de plantas
de la familia Lauraceae. E1 ICZN, sin embargo, recomienda que los autores que intentan
establecer un nombre genérico nuevo consulten el Index nominorum genericorum (plantarum)
y la Approved list of bacterial names para establecer si existen nombres idénticos para plantas o
bacterias, y, de ser asi, evitar utilizarlos para animales (ICZN, 1999).

Tanto el ICZN como el ICBN admiten nombres que fueron originalmente publicados
para taxones cuyos nombres son tratados por otros cédigos. Por ejemplo, cualquier nombre
disponible de un taxén que en algin momento haya sido clasificado como animal continda
compitiendo a los fines de la homonimia en la nomenclatura zoolégica, aunque posteriormen-

te el taxén no sea considerado como un animal (ICZN, 1999).

EJERCICIO 25

De los siguientes pares de nombres, scudles son homénimos y cudles no? Explica el
porqué.

a. Platypus (ornitorrinco) y Platypus (gorgojo perforador de madera)

b. Cecropia (planta) y Cecropia (palomilla)

c. Lactarius (hongo) y Lactarius (pez)

d. Hectoria (braquiépodo) y Hectoria (insecto).

e. Pharus (bivalvo) y Pharus (graminea).
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Nomenclatura binominal
El principio segin el cual el nombre cientifico de una especie es la combinacién de dos nom-
bres (binomio). El uso de trinomios se utiliza para las subespecies y los nombres uninominales

para taxones supraespeciﬁcos.

Prioridad
La idea de la prioridad es simple: siempre que se hayan dado dos o mds nombres al mismo
taxon, el mds antiguo prevalece. Por ejemplo, consideremos los siguientes nombres genéri-

Cos:

Strangaliodes Schoenherr, 1842
Malonotus Blanchard, 1851
Tuapinopis Blanchard, 1851
Tapinopsis Blanchard, 1851
Opseotapinus Gemminger, 1871
Opseotropis Gemminger, 1871
Strangaloides Bruch, 1915
Chersostrangaliodes Kuschel, 1949

Si todos ellos corresponden al mismo taxén genérico, su nombre deberia ser Strangaliodes
Schoenherr, 1842.

A pesar de su simplicidad, la aplicacién de este principio ha causado algunos problemas
y muchos sistemdticos se han opuesto a su aplicacion irrestricta (Mayr, 1969). Esto se debe a
que seguir la prioridad de manera estricta algunas veces ha llevado a bisquedas “arqueolégicas”
de nombres olvidados sin producir realmente avance en el conocimiento sistemdtico de los

organismos. Por ello, la prioridad no es absoluta y existen algunas limitaciones:

*  Punto de partida: es 1a fecha fijada por cada cédigo antes de la cual ningtin nombre es con-
siderado en la nomenclatura. Para el ICZN el punto de partida es el 1 de enero de 1758
(10° Edicién del Systema naturae de Linneo y Aranei suecici de Clerk). Para el ICBN es el
1 de mayo de 1753 (primera edicién de Species plantarum de Linneo), sin embargo existen
excepciones: (1) nombres supragenéricos: 4 de agosto de 1789 (Jussieu, Genera planta-
rum), (2) musgos (excepto Sphagnaceae): 1 de enero de 1801 (Hedwig, Species muscorum),
(3) algunos hongos: 31 de diciembre de 1801 (Persoon, Synopsis methodica fungorum) y



1 de enero de 1821 (Fries, Systema mycologicum), (4) taxones fésiles: 31 de diciembre de
1820 (Sternberg, Flora der Vorwelt), y otros.

Rango: para el ICZN la prioridad opera dentro de cada grupo de taxones: grupo de la
familia (superfamilia, familia, subfamilia, supertribu, tribu y subtribu), grupo del género
(género y subgénero) y grupo de la especie (especie y subespecie). Para el ICBN, la prio-
ridad no aplica para nombres de taxones superiores a superfamilia.

Nomina oblita (nombres olvidados; singular nomen oblitum): los cédigos permiten que los
sistemdticos se aparten del principio de prioridad cuando existen nombres que no han
sido utilizados durante lapsos prolongados. Por ejemplo, bajo ciertas circunstancias se
permite que los zodlogos no desplacen un nombre que ha sido utilizado como vélido por
al menos 10 autores en 25 publicaciones durante los tltimos 50 afios, comprendiendo un
periodo de al menos 10 afios (ICZN, 1999).

Nomina conservanda (nombres conservados; singular nomen conservandum): nombres que
se conservan a pesar de existir sinénimos u homénimos, los cuales son rechazados, para
evitar cambios nomenclaturales desventajosos que implicaria la aplicacién estricta de las
reglas. La conservacién de un nombre es declarada por una resolucién de la Comisién de
Nomenclatura utilizando sus poderes plenarios.

Nomina rejicienda (nombre rechazados; singular nomen rejiciendum): nombres que son re-
chazados a favor de un nombre conservado.

Primer revisor: el primer autor que cita un nombre luego de su publicacién original puede
ayudar a estabilizar la nomenclatura, al elegir cudl de diferentes grafias originales deberia
ser utilizada o cudl de dos o més nombres publicados simultdneamente deberia tener
precedencia sobre los otros. Para nombres genéricos de animales, si no se fijé la especie
tipo en una publicacién anterior a 1931, el primer revisor puede seleccionar la especie que

otorgue una mayor estabilidad.

HOMONIMIA

Este principio establece que el nombre de cada taxén debe ser unico. Si se han propuesto dos
o mds nombres idénticos para diferentes taxones, el propuesto primero (senior) es el que puede
utilizarse, mientras que el propuesto posteriormente (junior) debe ser reemplazado por otro.

Por ejemplo, si tenemos dos géneros de animales con el nombre siguiente:

Echidna Forster, 1777 (morena)
Echidna Cuvier, 1797 (equidna)
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El nombre de Forster tiene prioridad sobre el de Cuvier. Por ello, el tltimo hubo de ser reem-

plazado por Tachyglossus Illiger, 1811.

Sinonimia

Cada taxén debe tener un solo nombre. Dos o mds nombres aplicados al mismo taxén son
sinénimos y, de acuerdo con el principio de prioridad, solo el mds antiguo deberia ser utiliza-
do. Por ejemplo, si de acuerdo con Esser (2010) los siguientes nombres se han aplicado a una

misma especie de plantas asignada al género Szillingia (Euphorbiaceae):

Sapium tenellum Pax & K. Hoftm. in Engler (1924)
Stillingia yungasensis Belgrano & Pozner (2005)

El nombre correcto de la especie es Stillingia tenella (Pax & K. Hoffm.) Esser.

EJERCICIO 26

Si todos los nombres siguientes corresponden a un mismo taxén genérico, scudl es su
nombre correcto y por qué:

a. Clavitrigonia Lenza, 1942

b. Haidaia Crickmay, 1930

c. Myophorella Bayle, 1878

EJERCICIO 27

Silos cuatro nombres siguientes se aplican al mismo taxén de moluscos, scudl es el nombre
vélido de la especie si pertenece al género Chlamis segun un estudio de Richmond? ¢Por
qué no pueden usarse los otros nombres?

a. Pecten tenuicostatus Stoll, 1934

b. Pecten sulcatus Bird, 1822

c. Pecten fibrosus Sowerby, 1816 (non Storn, 1810)

d. Pecten alveolus Bird, 1754




Coordinacion

Cuando se establece el nombre de un taxén de cualquier categoria dentro de un grupo (familia,
género o especie), simultdneamente se establecen con el mismo autor y fecha los nombres de las
otras categorias dentro del grupo. Por ejemplo, al proponer el nombre de un género, simultdnea-

mente se establece el nombre del subgénero. Solo se aplica en la nomenclatura zoolégica (ICZN).

Primer revisor
Establece que la precedencia relativa de dos o mds nombres o actos nomenclaturales publica-
dos en la misma fecha, o de dos o mds grafias originales del mismo nombre, es dirimida por

el primer revisor.

Tipificacion
Establece que cada nombre posee (real o potencialmente) un tipo portanombre, el cual pro-

porciona un estdndar de referencia para la aplicacién del nombre.

Lenguaje

Los nombres cientificos se escriben en latin, sin importar cudl sea su etimologia. Se forman
a partir de una palabra en latin, una palabra latinizada, una palabra en otro idioma u otro al-
fabeto, e incluso una combinacién arbitraria de letras. En cualquier caso deben ajustarse a las
declinaciones del latin y a su alfabeto, aunque las letras j, v y w, que no se empleaban en latin,

se permiten en el latin cientifico.

Retroactividad

Para el ICZN las reglas no se aplicarian de manera retroactiva. En cambio, el ICBN establece
que las reglas son retroactivas a menos que se limite expresamente. Esto significa que cual-
quiera que proponga un cambio en el ICBN debe considerar el efecto que este cambio podria

tener en los nombres ya publicados.

NOMBRES CIENTIFICOS

Cada taxén debe tener un nombre, pero no todos los nombres taxonémicos estin regidos por
los cédigos de nomenclatura. EI ICZN excluye explicitamente de su dmbito los nombres pro-
puestos para taxones hipotéticos, especimenes teratoldgicos, especimenes hibridos como tales
o taxones infrasubespecificos, nombres para referencia temporaria (no para uso sistematico

formal) y modificaciones de nombres disponibles por la adicién de un prefijo u sufijo estindar.
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Nidmero de palabras en los nombres
De acuerdo con el nimero de palabras, existen nombres uninominales, binominales y pluri-
nominales. Los taxones supraespecificos poseen un solo nombre (uninominales) y comienzan

con letra mayuscula. Por ejemplo:

Felis (un género)
Asteraceae (una familia)
Mammalia (una clase)

Magnoliophyta (una divisién)

Los nombres zooldgicos de taxones superiores (por encima de superfamilia) no estén tipifi-
cados y no poseen una terminacién especifica. Algunos autores han propuesto regular estos
nombres a través de terminaciones especificas (Alonso-Zarazaga, 2005; Starobogatov, 1991),
como —ozoacei para infraphylum, —omorphae para superclase e —iformi para suborden (Alon-
so-Zarazaga, 2005).

E1ICZN contempla solo seis nombres supragenéricos, los cuales constituyen el grupo de

la familia:

*  Superfamilia: terminacién —oidea.

*  Familia: terminacién —idae.

*  Subfamilia: terminacién —inae.

*  Supertribu: sin terminacién especifica (con frecuencia se utiliza —itae).
*  Tribu: terminacién —ini.

e Subtribu: terminacién —ina.
E1ICBN contempla 10 nombres supragenéricos:

*  Division: terminaciones —phyta (plantas y algas) y —mycota (hongos).

*  Subdivision: terminaciones —phytina (plantas y algas) y -mycotina (hongos).

*  Clase: terminaciones —opsida y —atae (plantas), —phyceae (algas) y —mycetes (hongos).
*  Subclase: terminaciones —idea (plantas), —phycidae (algas) y —mycetidae (hongos).

*  Orden: terminacién —ales (plantas, algas y hongos).

*  Suborden: terminacién —ineae (plantas, algas y hongos).

*  Superfamilia: sin terminacién especifica.



*  Familia: terminacién —aceae (plantas, algas y hongos). Ocho familias de plantas poseen
dos nombres alternativos, uno de ellos sin esta terminacién: Compositae (Asteraceae),
Cruciferae (Brassicaceae), Gramineae (Poaceae), Guttiferae (Clusiaceae), Labiatae (La-
miaceae), Leguminosae (Fabaceae), Palmae (Arecaceae) y Umbelliferae (Apiaceae).

*  Subfamilia: terminacién —oideae (plantas, algas y hongos).

*  Tribu: terminacién —eae (plantas, algas y hongos).

*  Subtribu: terminacién —inae (plantas, algas y hongos).

Entre el género y la especie los cédigos reconocen distintos nombres. El ICZN solo reconoce
el subgénero, que junto con el género constituye el grupo del género. Se escribe entre parénte-
sis entre el nombre genérico y el especifico, no se cuenta como una palabra del binomio (nom-
bre de una especie) o trinomio (nombre de una subespecie) y comienza con letra mayuscula.

Por ejemplo:

Listroderes (Antarctobius)
Listroderes (Listroderes)
Listroderes (Trachodema)

EITCBN reconoce cinco taxones entre género y especie: subgénero, seccién, subseccién, serie

y subserie. Estos nombres son plurinominales. Por ejemplo:

Costus subgen. Metacostus (un subgénero)

Primula subgen. Primula sect. Primula ser. Acaules (una serie)

Los nombres de las especies son binominales, es decir compuestos por un nombre genérico y
un nombre especifico (ICZN, 1999) o por un nombre genérico y un epiteto especifico (Greu-
ter et al., 2000). Por ejemplo:

Canis lupus

Brassica nigra

La segunda parte del binomio (nombre especifico en el ICZN o epiteto en el ICBN) no puede
ser escrita sola. Por ejemplo, existen cientos de especies de plantas y animales llamadas a/ba o

nigra, las cuales a menos que se provea un nombre genérico carecen de significado. Una vez
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que en un articulo se ha citado el binomio por primera vez, las siguientes es posible abreviar el
nombre genérico, por ejemplo M. alba o J. nigra.

El término fautdnimo se refiere a un binomio en que los nombres genérico y especifico son
idénticos; por ejemplo Bison bison (bisonte americano) o Gorilla gorilla (gorila). La tautonimia
es permitida en la nomenclatura zoolégica y estd prohibida explicitamente en la botdnica.

En relacién con los nombres de taxones infraespecificos, hay diferencias entre los c6di-
gos. Para los taxones animales, solo se contempla la subespecie (ICZN, 1999), que junto con
la especie constituye el grupo de la especie. Las subespecies se nombran con un trinomio, el

binomio mds un tercer nombre escrito con minusculas. Por ejemplo:

Mus musculus musculus

Homo sapiens neanderthalensis

El ICZN no contempla nombres infrasubespecificos. E1 ICBN contempla cuatro nom-
bres infrasubespecificos: variedad, subvariedad, forma y subforma. Estos son plurinominales.
Por ejemplo: Saxifraga aizoon var. aizoon subvar. brevifolia forma multicaules subforma surculosa

(una subforma)

EJERCICIO 28

Los siguientes nombres se han asignado a un mismo taxén de plantas, una rosa:
Rosales

Rosa

Plantae

Angiospermopsida

Rosa canina

Tracheophyta

Rosa canina var. lutetiana

Determina sus categorias y ordénalos jerirquicamente.




EJERCICIO 29

Los siguientes nombres se han asignado a un mismo taxén de animales, el perro
doméstico:

Canis lupus familiaris
Canidae

Animalia

Canis lupus
Mammalia
Carnivora

Canini

Canis

Caninae

Determina sus categorias y ordénalos jerdrquicamente.

EJERCICIO 30
La especie vegetal Pyrus malus (manzana) fue descrita por Linneo (1753) y luego
transferida al género Malus. ;Cudl es el estatus del nombre resultante y qué

corresponderia hacer con éI?

ESTATUS DE LOS NOMBRES

Los cédigos de nomenclatura distinguen diferentes tipos de nombres, segin cumplan con las
reglas establecidas. Las decisiones nomenclaturales requieren una comprensién bésica de los
conceptos de publicacién, disponibilidad (o validez de publicacién), validez (o legitimidad) y
correccion (Fig. 89).

Publicacion
Ninguna accién nomenclatural que afecte el estatus de un nombre cientifico o la tipificacién
de un taxén nominal es vilida hasta que no ha sido publicada. Para los nombres zooldgicos,

un trabajo se considera publicado si su objetivo fue proveer un registro cientifico publico y
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v

| cientificos | |vernacu|ares|

f L4
publicados no publicados

L4
disponibles (ICZN) o publicados no disponibles (ICZN) o no publicados
validamente (ICBN) validamente (ICBN)
L4
potencialmente validos (ICZN) objetivamente invalidos (ICZN)
o legitimos (ICBN) o ilegitimos (ICBN)
L4
validos (ICZN) o legitimos (ICBN) subjetivamente invalidos (ICZN)
o ilegitimos (ICBN)

correctos (ICBN) |

Fig. 89. Diagrama de flujo del estatus de los nombres biolégicos.

permanente, si se puede obtener por compra o gratuitamente y si se publicaron simultinea-
mente copias idénticas y durables. Antes de 1986, un trabajo debe haber sido producido en
papel, por un método de impresién convencional o con mimeégrafo o hectégrafo. Después de
1985 y antes del 2000, se requiere que haya sido impreso utilizando un método convencional,
que el autor establezca que el objetivo de cualquier nombre o acto nomenclatural es el registro
publico y permanente y que se haya producido en una edicién conteniendo copias obtenidas
simultineamente. Los trabajos producidos después de 1999 que no hayan sido impresos sobre
papel deben contener una aclaracién de que copias de los mismos (en la forma que hayan sido
publicados) fueron depositadas en al menos cinco bibliotecas publicas identificadas por su
nombre en el trabajo.

Para nombres botédnicos, el ICBN establece que la publicacién es efectiva solo cuando se

distribuye material impreso (por venta, intercambio o regalo) al publico general o al menos



a instituciones botdnicas con bibliotecas accesibles a los sistemdticos en general. La publica-
cién no es afectada por la comunicacién de nombres nuevos en congresos, por la colocacién
de nombres en colecciones o jardines abiertos al ptblico, por microfilmes de manuscritos u
otros materiales no publicados, o solo por la distribucién empleando medios electrénicos.
Ademais, el ICBN recomienda que la publicacion de actos nomenclaturales en revistas que
distribuyan una versién electrénica y una impresa deberia darse solo si las dos versiones
son idénticas en contenido y paginacién, si la version electrénica puede ser impresa y estd
disponible publicamente en la Web y si se sefiala explicitamente la presencia de novedades

nomenclaturales.

Disponibilidad o validez de publicacién

Para ser disponible (ICZN) o publicado validamente (ICBN) los nombres deben satisfacer al-
gunos requisitos especificados en los cédigos. Un nombre zooldgico es disponible, con su autor
y fecha, cuando cumple con lo siguiente: estd escrito en alfabeto latino, el autor usa consisten-
temente la nomenclatura binominal, los nombres deben haber sido vilidos cuando el nombre
fue propuesto (por ejemplo, no pueden haber sido publicados como sinénimos posteriores de
un nombre vélido), etc. Los nombres deben acompafiarse de una descripcién o definicién que
permita identificar el tax6n. Para nombres publicados después de 1999, el ICZN establece que
la intencién de establecer un nombre nuevo debe estar indicada explicitamente, usando térmi-
nos latinos como fam. nov., gen. nov., spec. nov. o expresiones equivalentes como familia nueva,
género nuevo o especie nueva. Para considerarse publicado vilidamente, el ICBN establece que
el nombre de un taxén debe estar publicado efectivamente en o luego del punto de partida del
grupo respectivo, estar compuesto solo con letras del alfabeto latino (con algunas excepciones),
contar con una diagnosis en latin o inglés (que establezca los caracteres que distinguen al
taxén) o hacer referencia a una descripcion o diagnosis publicada previamente, y cumplir con
ciertas provisiones.

Los siguientes nombres no son disponibles (ICZN) o publicados vilidamente (ICBN):

*  Nomen nudum: Del latin: nombre desnudo; abreviatura nom. nud.; plural nomina nuda.
Nombre que no satisface algunos de los requisitos de disponibilidad. Dado que los nomina
nuda no son considerados por la nomenclatura, algunos autores (por ejemplo, Mayr, 1969)
consideran que deberian ser ignorados completamente; no obstante, creo que puede ser
util incluirlos en una sinonimia. Cuando un nomen nudum se hace disponible, toma el

autor y fecha de esta accién y no los de la publicacién anterior.
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Nomen dubium (del latin: nombre de aplicacion dudosa, abreviatura nom. dub., plural nomina
dubia): Nombre que a pesar de que su disponibilidad no puede aplicarse a un taxén porque
posee deficiencias en su diagnosis o material tipo.

Nomen oblitum (del latin: nombre olvidado, abreviatura nom. obl, plural nomina oblita):
Nombre disponible que no toma precedencia sobre un sinénimo posterior o un homéni-
mo en uso. Si el nombre posterior fue usado por al menos 10 autores en 25 publicaciones
alo largo de los dltimos 50 afios, y abarcando un lapso de no menos de 10 afios entre ellos,
toma precedencia sobre el nombre anterior (ICZN, 1999). El nombre posterior se llama
nomen protectum (del latin: nombre protegido).

Nomen nullum (del latin: nombre nulo, abreviatura nom. null., plural nomina nulla): Altera-

cién no intencional de la ortografia de un nombre disponible.

Validez o legitimidad

Se refiere al estatus de los nombres en relacién con la homonimia y la sinonimia (Mayr, 1969).
ElI ICZN distingue dos tipos de homénimos: primarios y secundarios. Los homénimos pri-
marios ocurren cuando dos autores publican el mismo nombre especifico en el mismo género

para referirse a dos especies distintas. Por ejemplo:

Culex affinis Stephens, 1825
Culex affinis Adams, 1903

También puede ocurrir a nivel genérico. Por ejemplo:

Argus Bohadsch, 1761 (molusco)
Argus Scopoli, 1763 (mariposa)
Argus Scopoli, 1777 (mariposa)
Argus Poli, 1791 (molusco)

Argus Temminck, 1807 (ave)
Argus Lamarck, 1817 (mariposa)
Argus Boisduval, 1832 (mariposa)
Argus Walckenaer, 1836 (ardcnido)
Argus Gray, 1847 (molusco)

Argus Gerhard, 1850 (mariposa)
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La homonimia secundaria ocurre cuando dos nombres especificos idénticos fueron publicados

originalmente en distintos géneros y luego fueron asignados al mismo género. Por ejemplo,

cuando la especie de gorgojo Adioristus brevirostris Voss, 1954 fue transferida por Kuschel

(1986) al género Listroderes, la nueva combinacién Listroderes brevirostris (Voss, 1954) devino

homénimo secundario de Listroderes brevirostris Germain, 1895. Kuschel (1986) tuvo que

proponer un nombre de reemplazo (nomen novumy), Listroderes incanus.

Los nombres de especies que difieran solo en las siguientes letras también son homéni-

mos (ICZN, 1999):

ae, oe, e: por ejemplo caeruleus, coeruleus, ceruleus.

ei, 1, y: por ejemplo cheiropus, chiropus, chyropus.

i,j para la misma letra en latin: por ejemplo iavanus, javanus.

u, v para la misma letra en latin: por ejemplo neura, nevra.

¢, k para la misma letra: por ejemplo microdon, mikrodon.

aspiracién o no de una consonante: por ejemplo oxyrhynchus, oxyrynchus.

consonante simple o doble: por ejemplo Zitoralis, littoralis.

presencia o ausencia de c delante de la t: por ejemplo auctumnalis, autumnalis.

f, ph: por ejemplo sulfureus, sulphureus.

ch, c: por ejemplo chloropterus, cloropterus.

th, t: por ejemplo clathratus, clatratus.

diferentes vocales conectivas en palabras compuestas: por ejemplo nigricinctus, nigro-
cinctus.

transcripcion de i como ¥, €] 0 ij: por ejemplo guianensis, guyanensis.

—i o —ii, —ae o —iae, —orum o —jorum, —arum o —iarum como terminaciones del genitivo
basado en el nombre de una persona, lugar, huésped u otra entidad asociada con el taxdn,
o entre los elementos de una palabra compuesta: por ejemplo smithi, smithii, patchae, pat-
chiae, fasciventris, fasciiventris.

presencia o ausencia de —i delante de un sufijo: por ejemplo timorensis, timoriensis.

Existen dos tipos de sinénimos: objetivos y subjetivos. Los sinénimos objetivos, también 1la-

mados nomenclaturales u homotipicos, son aquellos basados en el mismo tipo. Por ejemplo,

dados los siguientes nombres genéricos:

Neopachytychius Hustache, 1939 (especie tipo: V. squamosus Hustache, 1939)
Pernotaris Voss, 1943 (especie tipo: P squamiger Voss, 1943)
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Dado que se ha encontrado que los nombres Neopachtychius squamosus y Pernotaris squamiger
se refieren a la misma especie (sinénimos subjetivos), ambos nombres genéricos son sinénimos
objetivos, porque se basan en la misma especie tipo.

Los sinénimos subjetivos, también llamados taxonémicos o heterotipicos, son aquellos
que, basados en diferentes tipos, dependen de una decisién sistemdtica. Por ejemplo, luego de
examinar las especies asignadas a los géneros Chelipoda Macquart, 1823, Phyllodromia Zetters-
tedt, 1837, Chiromantis Rondani, 1856, Lepidomya Bigot, 1857 y Litanomyia Melander, 1902
(Diptera: Empididae), se encontré que corresponden al mismo género. Estos nombres son
sinénimos secundarios y el nombre vilido es Chelipoda Macquart, 1823.

Los isénimos son reconocidos en la nomenclatura botdnica cuando hay nombres idénti-
cos basados en el mismo tipo publicados independientemente por diferentes autores. Solo el

isénimo anterior es legitimo (ICBN).

EJERCICIO 31

Dados los siguientes nombres:

Crassostrea Sacco, 1897 (especie tipo: Ostrea virginica Gmelin, 1791)

Dioeciostrea Orton, 1928 (especie tipo: D. americana Orton, 1928, sinénimo de O.
virginica Gmelin, 1791)

a. ¢Cudl es el estatus de los géneros y las especies?

b. :Cudl es el nombre vilido del género?

c. iCudl es el nombre actualizado de la especie tipo?

EJERCICIO 32

Todos los nombres siguientes se refieren al elefante marino austral, que pertenece al
género Mirounga:

Phoca leonina Linneo, 1758

Mirounga patagonica Gray, 1827

Phoca elephantina Molina, 1782

Phoca coxii Desmarest, 1820

Phoca proboscidea Péron, 1817

;Cuil es el nombre vilido de esta especie?




Correccion
En boténica, los nombres correctos son aquellos para los cuales su circunscripeidn, posicién y

rango han sido adoptados de acuerdo con las reglas del ICBN.

EJERCICIO 33

Todos los nombres siguientes corresponden a una especie de plantas de la familia
Poaceae, que se ha asignado al género Dichantium:

Andropogon scandens Roxb. (1814) (nom. nud.)

Andropogon annulatus Forssk (1775)

Andropogon blanhii Retz. (1781)

Andropogon papillosus Hochst. in Rich. (1831)

Dichantium fecundum Blake (1944)

¢Cudl es el nombre correcto de esta especie?

AUTORIA'Y FECHA DE PUBLICACION

El autor de un nombre o accién nomenclatural es la persona que lo publica por primera vez satis-
faciendo los criterios de disponibilidad (ICZN) o validez de publicacién (ICBN). El nombre del
autor (o autores) se escribe a continuacién del nombre cientifico, usualmente seguido de la fecha
de publicacién. Para los nombres zooldgicos, el autor (o autores) y la fecha pueden separarse por

una coma, y para los nombres botdnicos la fecha siempre se coloca entre paréntesis. Por ejemplo:

Homo sapiens Linneo, 1758
Homo sapiens Linneo 1758
Viburnum fragrans Bunge (1831)

Para nombres zooldgicos, la citacién de autores y fecha es opcional. En boténica, el nombre del
autor es parte del nombre, por lo que no puede evitarse citarlo al menos la primera vez que se
menciona el nombre en el texto.
Cuando un autor establece un nombre nuevo en el trabajo de otra persona, se utiliza iz (del
latin: en) para aclarar esta situacién. Por ejemplo: Gryphaea darwini Forbes in Darwin, 1846
Cuando un autor establece un nombre nuevo que fue propuesto por un autor previo pero
no publicado vilidamente, se puede utilizar ex (del latin: tomado de) entre el nombre del pri-

mero y del segundo. Por ejemplo: Andropogon tabina Steudel ex Lechler (1857)
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Cuando se combina un nombre especifico o subespecifico con un nombre genérico distin-
to del original, el nombre del autor original se cita entre paréntesis. Por ejemplo: Hymenolepis
diminuta (Rudolphi, 1819)

En botédnica es obligatorio incluir también el nombre del autor que establece la nueva
combinacién (la cual se conoce en latin como combinatio nova, comb. nov.). Por ejemplo: Di-
chantium annulatum (Forssk) Blake

Si un nombre zoolégico fue publicado anénimamente, pero existe evidencia indirecta de
su autoria, se puede indicar el nombre del autor entre corchetes. Por ejemplo: Lepzaus [Fischer
de Waldheim] 1829

En nombres botédnicos, los corchetes se emplean para indicar un autor anterior al punto
de partida. Por ejemplo: Lupinus [ Tournefort] Linneo (1754)

Los homénimos se indican con 7o (del latin: no) en el caso de dos homénimos, y nec (del

latin: ni) para més de dos homénimos. Por ejemplo:

Haplopappus patagonicus Spegazzini (1897) non Philippi (1856)
Phylonthus ruficornis Melsheiner (1846) non Motschulsky (1860) zec Broun (1880)

Usos posteriores del nombre de un autor con un sentido diferente al del autor original se pue-

den indicar con sensu (del latin: en el sentido de) o con “:”. Por ejemplo:

Cancer pagurus Linneo sensu Latreille

Cancer pagurus: Latreille

La fecha de publicacion corresponde a la fecha en que fueron disponibles las copias del trabajo
con el nombre o accién nomenclatural. La fecha de publicacién es bdsica para establecer la
prioridad al analizar la validez/ legitimidad de sinénimos, la precedencia relativa de homéni-

mos y la validez de una accién nomenclatural.



EJERCICIO 34

¢Cudles de las citas siguientes son una referencia correcta de la especie Crepidula
dilatata Lamarck, tal cual fue usada por Parodiz?:

a. Crepidula dilatata: Parodiz

b. Crepidula dilatata; Lamarck

c. Crepidula dilatata Parodiz

d. Crepidula dilatata Lamarck; Parodiz

e. Crepidula dilatata Lamarck sensu Parodiz

t. Crepidula dilatata Lamarck y Parodiz

EJERCICIO 35

¢Cuil es la historia nomenclatural que puedes deducir de los siguientes tres nombres?
a. Colocasia esculenta (Linneo) Schott iz Schott & Endler (1832)

b. Diplocylus decipiens (Hock, 1890) Jeffrey, 1952

c. Curculio granarius (Stroem, 1783) non Linneo, 1758

FORMACION Y TRATAMIENTO DE LOS NOMBRES

Los nombres se escriben utilizando el alfabeto latino. Existen algunas reglas para transliterar

nombres al latin:

Marcas diacriticas o de otro tipo: no se pueden utilizar marcas diacriticas u otras (como
acentos, ap6strofes, la letra francesa ¢ o la espafiola 1) o ligaduras entre las letras a y e (ae)
o entre o y e (oe). Por ejemplo:

miilleri deberia ser mulleri or muelleri

martinezi deberia ser martinexi

osullivanae deberia ser osullivanae

ibariezorum deberia ser ibanezorum o ibagnezorum

Guiones: se pueden utilizar guiones en nombres botinicos (ICBN), pero estos no estin
permitidos en los nombres zooldgicos (ICZN). Por ejemplo: novae-hispaniae deberia ser
novaehispaniae (ICZN), pero en el caso de un nombre botinico se quedaria asi ICBN)

Niimeros: no se pueden utilizar nimeros. Por ejemplo: 10-/ineata deberia ser decemlineata
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EJERCICIO 36

Corrige los siguientes nombres especificos:
L. d°Orbignyi

A. 2-lineata

8. Ibariezi

C. pseudo-platanus

Z. O’Brienae

G. Rédingorum

Nombres genéricos

Hay algunas reglas y recomendaciones para establecer nombres genéricos. En relacién con el
numero de letras, se ha sugerido no excederse de 15 letras o de cinco silabas. Los siguientes
nombres, propuestos por Dybowski para géneros de crusticeos (De Santis, 1981), son un claro

ejemplo de lo que hay que evitar hacer:

Brandtinuskytodermogammarus
Gammaracanthuskytodermogammarus
Kesslerinuskytodermogammarus

Parabrandtiakytodermogammarus

Nombres especificos

Existen algunas reglas y recomendaciones para establecer nombres especificos:

*  Iniciales mindisculas: los nombres especificos empiezan con minuscula, aun si se forman a
partir del nombre de una persona. Por ejemplo: Rhea darwini, no Rhea Darwini. Hasta
hace poco tiempo, los botdnicos utilizaban mayusculas iniciales en estos casos, pero el
ICBN actualmente recomienda utilizar mindsculas.

*  Extension: Los nombres de especies deben tener mds de una letra.

También podemos clasificar los nombres especificos en cuatro tipos (Winston, 1999):



Nombres descriptivos: se refieren a alguna caracteristica o combinacién de caracteres de la
especie, con frecuencia refiriéndose al tamafio, forma, color, apariencia, comportamiento,
habitat, etc. Gramaticalmente, los nombres descriptivos mds simples son adjetivos. Los
adjetivos latinos pueden ser masculinos, femeninos o neutros y deben concordar en género

gramatical con el nombre genérico:

Canis familiaris (perro), masculino
Rosa alba (rosa), femenino

Ribes nigrum (grosella negra), neutro

En ocasiones se extiende el significado de un adjetivo, por ejemplo, con los sufijos compa-
rativos —ior (masculino y femenino singular), —iores (masculino y femenino plural), —ius
(neutro singular) o —iora (neutro plural). También se pueden hacer superlativos, agregan-
do —issumus, —a, —um o —imus. Por ejemplo: Rattus villosissimus (rata peludisima)

Los nombres descriptivos pueden ser también sustantivos en aposicion, es decir, un sus-

tantivo que explica o enfatiza el nombre genérico:

Equus caballus (caballo)
Panthera leo (leén)

Es posible combinar dos términos para hacer una descripcién mds adecuada. Esto se puede
hacer ligindolos mediante una vocal (a, o, i). En este caso, solo la terminacién del segundo es

afectada por el género gramatical del nombre genérico:

Corvus cryptoleucus (cuervo con una mancha blanca oculta en su cuello)

Naupactus viridipennis (gorgojo con los élitros verdes)
Nombres geograficos: derivan de la localidad donde se encontré la especie. Por ejemplo:

Lilium canadense (lirio de Canad4)

Lepus europaeus (liebre europea)

En ocasiones, los nombres geogrificos se refieren a un sitio donde la especie no se encuen-

tra distribuida porque hubo algin error al establecer la localidad original; sin embargo,
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esta no es razén para rechazarlos. Por ejemplo, Rattus norvegicus (rata) no es originaria de
Noruega y Simondsia chinensis (jojoba) no proviene de China.
Los nombres geogréficos pueden ser tratados como adjetivos con los sufijos —ensis, —ien-

sis, —anus, —inus e —icus. Por ejemplo:

Adioristidius chilensis (gorgojo de Chile)

Lepus californicus (liebre californiana)

*  Nombres conmemorativos: honran a una persona (colector, maestro, cényuge, amante, hijo,
amigo o colega) o un evento (expedicién, congreso). Estos nombres pueden basarse en el
nombre, el apellido de la persona o en la combinacién de ambos. Para dedicar un nombre
zoolégico a una mujer se utiliza el sufijo —ae, a un varén —i, a dos o mds mujeres —arum y a
dos o mds varones o mujeres y varones —orum. Por ejemplo: Canthigaster smithae
Para dedicar nombres botdnicos, el sufijo varia segun el apellido de la persona:

Si termina en —er, se forman como los zooldgicos. Por ejemplo: Ce/misia hookeri.

Si termina en consonante (excepto —er), se forman agregando —iae para una mujer, —ii para
un varén, —iarum para dos o mds mujeres, ¢ —iorum para dos o mds varones o varones y
mujeres. Por ejemplo: Berberis wilsoniae.

Si termina en vocal, se forma agregando —an— mads la terminacién adecuada para concor-
dar con el género gramatical del nombre genérico. Por ejemplo: Cyperus heyneanus (mas-
culino), Vanda lindleyana (femenino) y Aspidium berteroanum (neutro). Como excepcion,
si el nombre termina en a, se agrega —n— mds la terminacién. Por ejemplo: Atractocarpus
balansanus (masculino), Vitis balansana (femenino) y Arum balansanum (neutro).

Si termina en consonante, se forman agregando —ian— mds la terminacién adecuada para
concordar con el género gramatical del nombre genérico. Por ejemplo: Rosa webbiana,
Desmodium griffithianum'y Verbena hassleriana.

*  Nombres sin sentido: en ocasiones se emplean combinaciones aleatorias de letras o ana-
gramas (formados por el reacomodo de las letras de una palabra). Por ejemplo: Rupanius

(anagrama de Puranius)

Nombres de taxones hibridos
E1 ICBN y E!/ Cédigo Internacional de Nomenclatura para Plantas Cultivadas proveen reglas
para nombrar especies de plantas de origen hibrido o notoespecies (Ferndndez ez al., 2004;

Jeffrey 1976). En estos casos, al menos una de las especies parentales deberfa haber sido iden-
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tificada. Una manera simple de nombrar estas especies es conectando los nombres de las espe-

cies parentales por un signo de multiplicacién (x) o una x. Por ejemplo:

Digitalis purpurea xDigitalis lutea

Cupremm macromrpax C/yamaecyparis nootkatensis

Los nombres de las especies hibridas cuyas especies parentales pertenecen al mismo género
(hibridos intragenéricos) pueden recibir un epiteto especifico, separado del nombre genérico
por “x” o x. Por ejemplo: Verbascum xschiedeanum (= Verbascum lychnitis xV. nigrum)

Las especies hibridas cuyas especies parentales pertenecen a dos o més géneros diferentes
(hibridos intergenéricos) pueden ser nombradas con el simbolo “x” 0 una letra x separando los
nombres genéricos o uniendo los nombres y colocando la letra x delante del nombre compues-

to. Por ejemplo:

Asplenium xPhyllitis = xAspleniophyllitis
Diacrium x Laelia x Cattleya = x Dialaeliocattleya

Los hibridos intergenéricos que involucran tres géneros pueden nombrarse con el sufijo —ara.
Por ejemplo: xSanderara = Brassia x Cochlioda x Odontoglossum
Los hibridos intergenéricos que involucran mas de tres géneros deben nombrarse utili-

zando el sufijo —ara. Por ejemplo: xPotinara = Brassavola x Cattleya x Laelia x Saphronitis

Enmiendas de nombres

Enmiendas son los cambios evidentemente intencionales de la grafia original de un nombre

disponible (ICZN) o publicado vélidamente (ICBN). Hay dos tipos de enmiendas:

*  Enmienda justificada: correccién de una grafia original incorrecta. Retiene el autor y fecha
del nombre original. Por ejemplo:
Synbranchus doeringii Weyenbergh, 1877 es una enmienda justificada de Synbranchus
déringii Weyenbergh, 1877.
Phyllostomus hastatus caucae Allen, 1904 (localidad tipo: Cali, valle del Cauca) es una en-
mienda justificada de Phyllostomus hastatus caurae Allen, 1904.

*  Enmienda injustificada: correccién hecha por cualquier otra razén. Poseen su propio esta-

tus en la nomenclatura, con autor y fecha de publicacién. Por ejemplo:
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Vespertilio bonaérensis Burmeister, 1879 es una enmienda injustificada de Vespertilio bona-
riensis Lesson, 1827.

Clypeorrbynchus Kirby, 1885 es una enmienda injustificada de Clypeorhynchus Sharp, 1883.

Grafias originales miltiples
Las grafias alternativas que no fueron seleccionadas por el primer revisor se consideran grafias

originales incorrectas y no tienen disponibilidad aparte (ICZN).

Indicacion de la edad geolédgica

Las categorias nomenclaturales no son equivalentes en diferentes taxones, por ejemplo un gé-
nero de plantas puede equivaler a una familia de insectos. Hennig (1966) sugirié que las cate-
gorias dadas a los taxones deberian correlacionarse con su edad, pero esta idea fue abandonada.
Avise & Mitchell (2007) propusieron adjuntar cédigos de tiempo (#imeclips) a los nombres de
los taxones cuya edad geoldgica ha sido establecida. Para estos simeclips, sugirieron utilizar tres
letras: la primera, escrita con mayuscula, designa el origen del clado (A para Reciente, B para
Pleistoceno, C para Plioceno, etc.); la segunda y tercera, separadas de la primera por dos pun-
tos y escritas con minusculas, son una abreviatura del periodo o era geoldgica (re para Reciente,

pl para Pleistoceno, pc para Plioceno, etc.). Las letras se escriben en negrita y entre corchetes:

[A:re] Reciente (0-0.01 Ma.)
[B:pl] Pleistoceno (0.01-2 Ma.)
[C:pc] Plioceno (2-5 Ma.)

[D:mi] Mioceno (5-24 Ma.)

[E:ol] Oligoceno (24-33 Ma.)
[F:eo] Eoceno (33-56 Ma.)
[G:pa] Paleoceno (56-65 Ma.)
[H:cr] Creticico (65-145 Ma.)
[I:ju] Jurasico (145-205 Ma.)
[J:tr] Tridsico (205-250 Ma.)
[K:pe] Pérmico (250-290 Ma.)
[L:cb] Carbonifero (290-350 Ma.)
[M:dv] Devénico (350-410 Ma.)
[N:si] Sildrico (410-440 Ma.)
[0:0d] Ordovicico (440-500 Ma.)



[P:ca] Cambrico (500-550 Ma.)
[Q:pr] Proterozoico (550-2500 Ma.)
[R:ar] Arcaico (2500-3600 Ma.)
Los timeclips se anteponen a los nombres de los taxones. Por ejemplo:
[D:mi] Hominoidea
[F:eo] Equisetum

Indicacion de la distribucion biogeografica

Amorim (1992) propuso agregar letras o acrénimos para indicar la distribucién geogréfica de
los taxones. Algunos de los acrénimos propuestos son: P (Pangea), L. (Laurasia), G (Gondwa-
na), EA (Euramérica), AA (Asiamérica), PaW (Paledrtico Occidental), NoAuS (Neotropical-
sudeste de Australia), AuN (norte de Australia), AuS (sur de Australia) y CAn (circumantar-

tico). Estos se podrian colocar delante de los nombres. Por ejemplo:

L Mycetobiinae
CAn Australosymmerus (Australosymmerus)
AuS Diamphidicus australis

TIPIFICACION

Los tipos permiten asegurarse que se asocien correctamente los nombres cientificos y los taxo-
nes. Por ejemplo, podria haber dudas en cuanto a la identidad de una especie cuya descripcién
original es muy breve o ambigua. También, cuando se divide un género o una familia serfa im-
portante decidir cudl de los componentes debe retener el nombre original. Los tipos, dado que
se asocian permanentemente con los nombres, permiten resolver estos problemas. Se denomi-
nan tipos portanombre y su funcién es fijar el uso correcto de los nombres, no de establecer la
validez de los taxones (Mayr, 1942).

Para comprender c6mo funciona el método del tipo, primero debemos distinguir c6mo
se toma una decisién taxonémica y luego una decisién nomenclatural. Cuando se combinan
dos o mds taxones, debemos asignarles el nombre disponible (ICZN) o publicado vilidamente
(ICBN) mis antiguo; y cuando se divide un taxén, su nombre sera retenido por el taxén que
incluya la especie tipo (Morrone & Contreras Medina, 2004). Por ejemplo, examinemos qué
ocurre al dividir un género en varios géneros diferentes (Fig. 90). Linneo (1753) estableci6 el
género Pinus para 10 species: P abies, P balsamea, P. cedrus, P cembra, P, larix, P, picea, P, pinea, P

strobus, P, sylvestrisy P, taeda. Autores posteriores designaron a P sylvestris como la especie tipo
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género X género X
a b C n a b c n
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c d

Fig. 90. Tipificacién. Diferentes arreglos sistematicos de ocho especies hipotéticas, mostrando c6mo el

nombre genérico X siempre permanece con el género que contenga la especie tipo d.

del género y hallaron que el concepto de Linneo era demasiado amplio, por lo que prefirieron
reconocer cinco géneros: uno para P cedrus; otro para P, larix; otro para P, picea’y P balsamea;
otro para P, abies; y otro para las restantes especies. ;Cudl de estos cinco géneros conservara el
nombre Pinus? El tltimo, que incluye la especie tipo P, syfvestris. Para los otros géneros, se han
propuesto los nombres Cedrus, Laris, Abies y Picea, respectivamente (Jeffrey, 1976).

Ahora revisaremos las variedades de tipos que existen y su correspondencia con los nom-

bre de distintas categorias taxonémicas.

Géneros tipo

El tipo del nombre de un taxén del grupo de la familia (ICZN) o del nombre de una familia,
subfamilia, tribu o subtribu (ICBN) es un género tipo. Los nombres de estos taxones se cons-
truyen agregando a la raiz del nombre del género tipo (en el caso genitivo) el sufijo correspon-

diente. Por ejemplo:

Para Canis: raiz Can— mis sufijo —idae: Canidae

Para Apium: raiz Api— mis sufijo —aceae: Apiaceae



Esto no es siempre sencillo, porque la determinacién de la raiz del caso genitivo puede ser
compleja, especialmente cuando se trata de nombres que no son latinos. Aqui proporciono
algunos nombres genéricos de animales, indicando para cada uno el caso genitivo, la raiz y el

nombre de familia correspondiente:

*  Acridium (latin): acridii, acridi—, Acridiidae.

*  Anas (latin): anatis, anat—, Anatidae.

*  Anax (griego latinizado): anaktos, anakt—, Anactidae.
*  Basileus (griego): basileos, basil—, Basilidae.

*  Carabus (latin): carabi, carab—, Carabidae.

*  Chlamys (latin): chlamydis, chlamyd-, Chlamydidae.
*  Cimex (latin): cimicis, cimic—, Cimicidae.

*  Corax (griego latinizado): korakos, korak—, Coracidae.
*  Eugaster (griego): eugastros, eugastr—, Eugastridae.

*  Dinornis (griego): dinornithos, dinornith—, Dinornithidae.
*  Gigas (griego): gigantos, gigant—, Gigantidae.

*  Homo (latin): hominis, homin—, Hominidae.

*  Lampas (griego): lampados, lampad—, Lampadidae.

*  Musca (latin): muscae, musc—, Muscidae.

*  Ostrea (latin): ostreae, ostre—, Ostreidae.

*  Salpinx (griego): salpinges, salping—, Salpingidae.

»  Semele (latin): semeles, semel—, Semelidae.

*  Solen (latin): solenis, solen—, Solenidae.

*  Sus (latin): suis, su—, Suidae.

*  Tamias (griego): tamiou, tami—, Tamiidae.

*  Teredo (latin): teredinis, teredin—, Teredinidae.

*  Termes (latin): termitis, termit—, Termitidae.

*  Trypanosoma (griego): trypanosomatos, trypanosomat—, Trypanosomatidae.

Especies tipo

El tipo del nombre de un taxén del grupo del género (ICZN) o del nombre de un género,
subgénero, seccién, subseccion, serie y subserie (ICBN) es una especie tipo. Las especies tipo
se fijan en la publicacién original del nuevo nombre. Para nombres zoolégicos, existen varias

formas de designar una especie tipo (ICZN):
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*  Designacion original: cuando el autor designa explicitamente una especie como la especie
tipo de un nuevo género o subgénero.

*  Monotipia: cuando el autor describe un género o subgénero para una sola especie.

*  Tautonimia absoluta: si una especie originalmente asignada a un género o subgénero es
idéntica al nombre de dicho taxdn, es la especie tipo.

*  Designacion subsiguiente: si un género o subgénero establecido antes de 1931 carece de
especie tipo, el primer revisor puede designar una de las especies incluidas en dicho taxén
como la especie tipo.

*  Eliminacion: consiste en la transferencia de todas las especies incluidas originalmente en
un género o subgénero excepto una, la cual queda como la especie tipo. Actualmente no

es aceptable.

Especimenes tipo

Los tipos del nombre de un taxén del grupo de la especie (ICZN) o del nombre de una es-
pecie, subespecie, variedad, subvariedad, forma y subforma (ICBN) son los especimenes tipo
(Fernandez e al., 2004; Jeffrey, 1976; Quicke, 1993). Existen varias clases de especimenes tipo
(Fig. 91):

*  Serie tipo: todos los especimenes sobre la base de los cuales el autor establecié el nombre
del taxén.

*  Tipos portanombre: los especimenes que tienen la funcién de portar un nombre, ya sea
fijada originalmente (holotipo, hapantotipo y sintipo) o subsiguientemente (lectotipo y
neotipo).

Holotipo: es el espécimen unico (en botdnica puede ser una ilustracién) sobre el cual se
basa el nombre en la publicacién original. Un espécimen duplicado del holotipo es un
isotipo (ICBN).

Hapantotipo: consiste en una o mds preparaciones o cultivos de protistas, que equivalen al
holotipo (ICZN).

Sintipos: son los especimenes de la serie tipo que colectivamente constituyen el tipo por-
tanombre en la publicacién original. Un espécimen duplicado de un sintipo es un isosin-
tipo (ICBN).

Lectotipo: es el espécimen tipo (en botdnica puede ser una ilustracién) seleccionado sub-

siguientemente a partir de los sintipos para ser el Gnico tipo portanombre.



serie tipo
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autor original
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holotipo paratipos
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lectotipo  paralectotipos

no tipos

tipos perdidos
o destruidos

revisor

neotipo:

Fig. 91. Diferentes clases de especimenes tipo.

Neotipo: es el espécimen tipo (en botdnica puede ser una ilustracién) designado subsi-

guientemente cuando no existen holotipo, sintipo, lectotipo o neotipos previos y un autor

considera que es necesario fijar el nombre objetivamente.

. Tipos sin fumio’n portanombre: son los especimenes que no poseen la funcién portanombre

(paratipos, paralectotipos y epitipos).
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Paratipos: cuando un autor selecciona un holotipo para ser el tipo portanombre, los res-
tantes miembros de la serie tipo son los paratipos (o, en botdnica, los isotipos).
Paralectotipos: cuando un autor subsiguientemente selecciona un lectotipo para ser el tipo
portanombre, los restantes sintipos son los paralectotipos.

Epitipos: son los especimenes o ilustraciones seleccionados por los botdnicos para servir
como tipos interpretativos cuando el holotipo, lectotipo, neotipos designados previamente
o todos los materiales asociados originalmente con un nombre no pueden identificarse
para permitir una aplicacién precisa del nombre del taxén.

Tipos no oficiales: especimenes no reconocidos por los cédigos, pero que son (o fueron)
ocasionalmente utilizados (alotipos, cotipos, cleptotipos, metatipos y topotipos).
Alotipo: nombre utilizado por los zodlogos para referirse a un paratipo del sexo opuesto
del holotipo.

Cotipos: nombre utilizado por zodlogos y botinicos en el pasado para referirse a sintipos
y paratipos.

Cleptotipos: nombre utilizado por los botdnicos para referirse a una parte de un espéci-
men tipo removida sin consentimiento del curador de la coleccién. Cuando fueron toma-
dos del holotipo, técnicamente son isotipos.

Metatipos: nombre dado a un espécimen comparado por un sistemdtico competente con
el holotipo, quien cree que pertenece a la misma especie. En botdnica, cominmente se
refiere a una comparacion llevada a cabo por el autor del nombre del taxén.

Topotipo: nombre dado a un espécimen colectado en la localidad tipo de una especie y

que se cree que pertenece a ella.

EJERCICIO 37
La especie vegetal Lichnis divica Linneo (1753) fue dividida por Miiller (1768) en dos

especies. ;Cémo deberia llamarse la especie que no contiene al espécimen tipo del nombre?

Localidad tipo

Es el lugar geogrifico (y, cuando es relevante, estratigrafico) donde se han colectado los es-
pecimenes tipo. Si son sintipos, la localidad tipo comprende las localidades de todos ellos. Si
posteriormente se selecciona un lectotipo o neotipo, el lugar donde fue colectado se convierte

en la localidad tipo.



En los siglos XVIII y XIX era frecuente describir especies de “América”, “Africa” o “Méxi-
co”. Cuando estudios posteriores indicaron que esas especies poseian variacién geogrifica o
surgié la necesidad de dividirlas en especies diferentes, entonces se hizo necesario determinar
la localidad tipo exacta. El primer revisor puede restringir la localidad tipo, siempre que la
evidencia del estudio de los especimenes tipo no contradiga esa designacién (Mayr, 1969). Un
ejemplo de restriccion de la localidad tipo es el siguiente. Fabricius (1805) describié algunas
especies de dipteros provenientes de “Brasilia” (Brasil), citando la coleccién “Dom. Banks”.
Esta es una referencia a Joseph Banks, quien viajé con el capitin Cook a los mares del sur en
el Endeavour. Los diarios de Banks muestran que el Endeavour llegé a Rio de Janeiro el 13 de
noviembre de 1768 y fue autorizado a colectar solo en Ilha Rasa, en la bahfa de Guanabara.
Entonces, “Brasilia” puede restringirse a “Ilha Rasa, Rio de Janeiro, Brasil” (Papavero & Llo-
rente Bousquets, 1999).

En ocasiones un error en la localidad tipo, tal cual fue establecida por el autor, puede ser
corregido (Mayr, 1969). Si el mismo autor u otro autor subsiguiente puede probar sin duda que
el espécimen tipo no proviene de la localidad tipo, esta puede ser reemplazada por la localidad
verdadera de donde provino o al menos donde se sabe que la especie se distribuye. Si en la
descripcién original no se establece una localidad tipo, el primer revisor puede designarla. Esta
decisién puede ser dejada de lado mds adelante, si se encuentra evidencia que demuestre que

estd equivocada.

NOMENCLATURA ABIERTA

Cuando no se puede establecer la identidad de una especie con certeza, podemos utilizar un
signo de interrogacién o el término ¢f. (del latin confer: comparada con). En ocasiones estas
especies son llamadas species inquirendae (singular species inquirenda). Por ejemplo:

of . Agenus (un espécimen asignado provisionalmente al género Agenus)

Agenus cf. albus (un espécimen asignado provisionalmente a la especie Agenus albus)

Si se ignora si los especimenes estudiados constituyen una especie nueva o no, podemos
utilizar sp. inc. (del latin species incerta: especie incierta) o sp. indet. (del latin species indetermi-
nata: especie indeterminada). Por ejemplo:

Listroderes mus sp. inc.

Pisum sp. indet.

Si tenemos que referirnos a una especie ain no descrita, la cual es cercana a una ya cono-

cida, podemos provisionalmente usar el término a/f. (del latin affinis: afin). Por ejemplo: Agenus

aff. albus
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Siun nombre genérico es inadecuado para referirse a una especie, pero el nuevo género al
cual pertenece no ha sido descrito atn (es decir, se trata de un género nuevo), podemos utili-
zarlo colocindolo entre comillas. Por ejemplo: “genus” albirostris

Si no estamos seguros de la identificacién de una especie, podemos usar un signo de inte-
rrogacién. Por ejemplo: Listroderes costirostris?

Para referirse a una especie no identificada, podemos usar sp. Por ejemplo: Senecio sp.

NOMENCLATURA FILOGENETICA

La nomenclatura filogenética es un sistema sin categorias disefiado para nominar clados y
especies (Cantino ez al., 1997, 1999; de Queiroz, 2007b; de Queiroz & Gauthier, 1990). Estos
autores consideran que los binomios linneanos son inestables porque cada cambio en la asig-
nacién genérica implica cambiar el nombre de la especie (Wolsan, 2007). Esta nomenclatura
se implementa en el PhyloCode (Cantino & de Queiroz, 2006).

Nombres supraespecificos

Para los taxones supraespecificos, solo se pueden nombrar clados definidos en términos de
ancestria comun. Por ejemplo, los Lepidosauria se definen como “Sphenodon y todos los saurios
que comparten un ancestro comin diferente al de cocodrilos y aves”. Los autores que propo-
nen este sistema consideran que los taxones reconocidos no son conceptos sino entidades rea-
les, sistemas cuya existencia se deriva de la ancestria comun de sus componentes. De Queiroz
(2007b) reconoce tres tipos de clados (Fig. 92):

Fig. 92. Diferentes tipos de clados reconocidos en la nomenclatura filogenética. a, basado en un nodo; b,

basado en una rama; ¢, basado en una apomorfia.



*  Clado basado en un nodo: Se origina en un nodo particular del cladograma. El nodo repre-
senta el momento en que un linaje se divide en dos y el clado incluye el nodo pero no la
rama de la cual proviene (Fig. 92a).

*  Clado basado en una rama: Se origina en una rama particular del cladograma. Esta rama
representa un linaje entre dos eventos de especiacién y el clado incluye la rama completa
pero no el nodo ni otra rama conectada con el mismo (Fig. 92b).

*  Clado basado en una apomorfia: Se origina en una apomorfia particular. El clado incluye
la parte superior de la rama y el punto donde se originé la apomorfia pero no la parte
inferior (Fig. 92¢).

El sistema sin rangos de la nomenclatura filogenética causa una pérdida importante de la in-
formacién que estd implicita en las categorias linneanas. Al revisarse hipétesis filogenéticas, el
nivel de generalidad de un taxén en particular puede cambiar radicalmente, desde ser parte de

un grupo hasta incluir al mismo grupo (Dominguez & Wheeler, 1997).

Nombres de especies

Existen al menos 20 métodos diferentes para nombrar especies (Cantino ez al., 1999; Wolsan,
2007). De acuerdo con algunos de ellos, el lobo, Canis lupus Linneo, 1758, se deberia renom-
brar: Canis-lupus, Canis.lupus, canislupus, lupus, lupus2, lupus.2, Zupus[Z], Canis Lupus Linneo,
1758, Canis lupus Linneo, Canis lupus, Canidae Canis lupus o Carnivora Canidae Canis lupus.
Wolsan (2007) evalué estos métodos y concluyé que dos de ellos (llamados S y T) eran supe-
riores al resto. Ambos retienen los nombres binominales linneanos, los cuales podrian seguir
siendo formados y regulados por los cédigos respectivos, y tratan la parte genérica del nombre

de la especie como la parte inicial del mismo.

Criticas a la nomenclatura filogenética

La nomenclatura filogenética ha sido criticada por varios autores (Dominguez & Wheeler,
1997; Keller ez al., 2003; Nixon & Carpenter, 2000; Nixon ez a/., 2003; Platnick, 2012; Whee-
ler, 2004). A pesar de que se ha sostenido que incrementaria la estabilidad, Forey (2002) y
Knapp e# al. (2004) mostraron que los cambios que implicaria la adopcién de este sistema
provocarian el efecto contrario. Dominguez & Wheeler (1997) argumentaron que los cambios
nomenclaturales son una consecuencia deseable de los avances en el sistema filogenético y que
la estabilidad nomenclatural simplemente implica ignorancia. Keller e a/ (2003) criticaron

que las definiciones filogenéticas del PhyloCode son 16gicamente incompatibles con el indi-
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vidualismo filoséfico implicito en el mismo. El sistema linneano, en cambio, es un ejemplo
de lenguaje natural que ha podido incorporar el conocimiento acerca de los organismos por
dos siglos y es consistente con el sistema filogenético. Nixon ez a/. (2003) consideraron que el
PhyloCode esti pobremente argumentado y es légicamente inconsistente. Acompafiaron sus

criticas con las siguientes propuestas:

*  Mantener el sistema linneano.

*  Mantener las categorias para facilitar la comunicacién.

*  Si hay acuerdo en la comunidad sistemdtica sobre la necesidad de estandarizar la aplica-
cién de los nombres cientificos, utilizar un método adecuado, por ejemplo, conectar tipos
y diagnosis. De esta amnera, la combinacién de un tipo y las sinapomorfias designaria
claramente el clado al que se refiere el nombre. Por ejemplo, Angiospermae serfa el clado
que incluye el tipo de las angiospermas (por ejemplo, Magnolia virginiana Linneo) y cuya
sinapomorfia es la fertilizacién doble.

¢ Permitir nombres informales sin rango en casos especificos, aquellos que se conecten con
un tipo y sinapomorfias igual que los nombres formales.

¢ Permitir la enmienda de las sinapomorfias de las diagnosis para permitir la mayor estabi-
lidad posible en relacién con las clasificaciones previas.

*  Sila comunidad sistemitica lo aprueba, permitir nombres sin categorias.

*  En todos los casos, evaluar las repercusiones antes de cambiar el cédigo y propagar nombres
nuevos y clasificaciones paralelas, pues cualquier sistema nuevo debe ser aprobado por la co-
munidad sistemdtica a través de los canales legales para modificar los cédigos de nomencla-

tura. Los esfuerzos destinados a crear un sistema paralelo independiente solo llevarén al caos.

Nomenclatura filogenética alternativa

Papavero et al. (2001a) desarrollaron un sistema similar donde la clasificacién es completa-
mente isomoérfica con las relaciones filogenéticas del cladograma y se emplea una serie de
convenciones simples para nombrar las especies y sus ancestros. Las tnicas categorias linnea-
nas que conserva son el género y la especie, en tanto que las restantes son reemplazadas por
subindices para indicar su posicién en el cladograma (Fig. 93). Al igual que el Phylocode, no ha

tenido impacto alguno en la prictica sistematica.

DESAFIOS
La nomenclatura del siglo XXI enfrenta varios desafios, discutidos detalladamente por Knapp
et al. (2004).



Erodiscus Schénherr 1825
Echnomorhinus Vanin 1986
Pimelerodius Vanin 1986
Prosicoderus Vanin 1986
Ludovix Laporte 1840
Sicoderus Vanin 1986
Hammatostylus Champion 1903
Lancearius Vanin 1986

Hammatostylus , Champion 1903

\
Ludovix , Laporte 1840

\
Erodiscus , Schénherr 1825

Fig. 93. Relaciones filogenéticas de los géneros de gorgojos de la tribu Erodiscini (segtin Vanin, 1986),
con los nombres asignados a tres ancestros segun el sistema de Papavero ef a/. (2001a).

Publicacion y registro

Una vez que se ha establecido la necesidad de un nombre para un taxén nuevo el siguiente
paso es la publicacién. Se ha sugerido que en el futuro todas las contribuciones sistematicas
se publiquen en la World Wide Web (Godfray, 2002; Knapp, 2008), la cual deberfa cumplir con
los requerimientos del cédigo de nomenclatura respectivo (Knapp e al, 2004). Sin embargo,
ni el ICBN ni el Cédigo Internacional de Nomenclatura de Bacterias permiten la publicacién en
un medio que no sea impreso. Este ultimo requiere que todos los nombres sean publicados en
el International Journal of Systematic and Evolutionary Microbiology, una revista impresa que

también estd disponible en linea; los nombres publicados en otros medios deben ser incluidos
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en las listas de validacion de esta revista para poder utilizarse (http://www.bacterio.cict.fr/).
Estas listas no constituyen una central de registros ni poseen otra funcién mds que compilar
los nombres publicados en dicha publicacién. En el campo zoolégico, estin comenzando a ser
utilizadas ampliamente en sistematica; un ejemplo es Zootaxa (http://www.mapress.com/zoo-
taxa), publicada en linea y con copias en bibliotecas tal como establece el ICZN. La cantidad
de nombres de taxones animales que se describen en Zootaxa es asombrosa (Zhang, 2006).

Se ha considerado que la corta vida de muchas péginas web (con una vida media de cerca
de dos afios) es un problema para la publicacion en Internet (Knapp ez al., 2004). Y, en un in-
tento por contrarrestar esta desventaja, algunas grandes bibliotecas y bases publicas de datos se
han dado a la tarea de almacenar contribuciones sistematicas de manera indefinida y en copias
multiples. La base de datos de publicaciones JSTOR, que almacena copias electrénicas de un
numero creciente de publicaciones cientificas, posee tres servidores paralelos en los Estados
Unidos y Gran Bretafia para asegurar el acceso constante (Schonfeld, 2003). Pero un sistema
similar para los nombres de los taxones seria complejo y el acceso para aquellos que no lo pue-
dan pagar (como ocurre con JSTOR) requeriria una regulacién cuidadosa.

Por otro lado, se ha sugerido que el registro de los nombres es una manera de acceder a
todos los nombres nuevos publicados y a la vez de incrementar la visibilidad de la literatura
sistemdtica (Minelli, 2002). Sin embargo, la nocién de registro varia con los distintos autores:
desde la existencia de un registro centralizado y obligatorio sugerido por Minelli (2002) a
iniciativas de la comunidad sistematica, como el International Plant Names Index (Knapp et al.,
2004). El registro, ademds, se relaciona con la prioridad nomenclatural. A fines de la década
de 1980 comenzaron amplias discusiones para modificar los c6digos de nomenclatura con el
objeto de aumentar la estabilidad. Bisicamente se han propuesto dos innovaciones: los siste-
mas de registro para los nombres nuevos publicados y la adopcién de lista de nombres en uso
(Names in Current Use). Tanto los botdnicos como los zo6logos han rechazado el registro obli-
gatorio (Nic Lughadha, 2004), los primeros por considerar que este sistema incrementaria la
burocracia (Eggli, 1998; Turland & Davidse, 1998) y los segundos por los problemas de acceso
(Thorne, 2003). Algunos de estos problemas han sido tratados por el Index to Organism Names
(http://www.organismnames.com), un recurso de acceso libre a los nombres del Zoological Re-
cord. Entonces, tenemos que la situacion actual del registro de nombres es la siguiente: rechazo
total de los botdnicos (el articulo sobre registro de nombres incluido en el Tokyo Botanical
Code de 1993 fue rechazado en el Congreso de Saint Louis de 1999); rechazo provisional de
los zodlogos (fue incluido como recomendacion en la cuarta edicién del ICZN, pero atn sigue

en discusién); y aceptacion entre los protistélogos, con la publicacion de listas de validacion



en el International Journal of Systematic and Evolutionary Microbiology (LaPage et al., 1992).
Para que el registro sea aceptado en el futuro debera asegurarse que no involucre trabajo extra
para los autores, editores o instituciones, que el registro sea libre y abierto y que se base en la
comunidad sistemdtica (Knapp ez al., 2004).

La necesidad de registrar los nombres se ha discutido por décadas (Brown, 1961; Eichler,
1967; Pyle & Michel, 2008). Las innovaciones tecnolégicas cambian nuestra manera de gene-
rar conocimiento, por lo que seria importante emplearlas para fortalecer la nomenclatura. Para
los animales se ha propuesto ZooBank como registro coordinado de nombres nuevos, otros
actos nomenclaturales, publicaciones y especimenes tipo (Polaszek ez al., 2005, 2008; Pyle &
Michel, 2008). Incluirfa el registro retrospectivo (validar los nombres publicados a lo largo de
dos siglos y medio) y el registro prospectivo (los nombres publicados en el futuro bajo nuevos

modelos de publicacion).

Prioridad

Hallar un balance adecuado entre el pragmatismo y la aplicacién correcta del principio de
prioridad ha sido un desafio constante para los sistemdticos (Knapp ez al., 2004). En teorfa, la
aplicacidn estricta del principio de prioridad deberia servir a los intereses de la estabilidad; sin
embargo, en el corto plazo a menudo resulta en cambios que los usuarios de la nomenclatura
consideran irritantes y sin sentido. Por ello, los cédigos han introducido opciones diferentes
para limitar en ciertos casos la aplicacién del principio de prioridad. Estas incluyen opciones
para rechazar un nombre poco utilizado que de adoptarse implicaria desechar un nombre
posterior bien establecido o para conservar un nombre bien establecido en un sentido par-
ticular. Cada caso de conservacién o rechazo de un nombre se juzga independientemente
para determinar su efecto en la estabilidad. Para nombres botédnicos existen listas de nombres
conservados y rechazados como apéndices del ICBN, mientras que en zoologia estas listas son
publicadas en el Bulletin of Zoological Nomenclature, que es el 6rgano oficial de publicacién de
la International Commission on Zoological Nomenclature.

Las listas de nombres, como Narmes in Current Use o Lists of Available Names, fueron pro-
movidas en la década de 1980 para conservar nombres aceptados a gran escala y establecer un
nuevo punto de partida para la nomenclatura de un taxén. Las listas y el registro de nombres
tueron considerados de gran importancia por la International Union of Biological Sciences
(Greuter, 1991), pero no fueron bien recibidos por la comunidad sistemitica, especialmente
por los botédnicos. Actualmente la International Commision on Zoological Nomenclature pu-

blica cuatro indices y cuatro listas:
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*  Official Index of Rejected and Invalid Works in Zoological Nomenclature
*  Official Index of Rejected and Invalid Family-Group Names in Zoology
*  Official Index of Rejected and Invalid Generic Names in Zoology

*  Official Index of Rejected and Invalid Specific Names in Zoology

*  Official List of Works Approved as Available for Zoological Nomenclature
e Official List of Family-Group Names in Zoology

*  Official List of Generic Names in Zoology

* Official List of Specific Names in Zoology

Tipos

Dada su importancia, es 16gico suponer que los especimenes tipo deberian ser depositados en
instituciones publicas que aseguren su conservacion para las generaciones futuras. Sin embar-
go, ninguno de los cédigos lo especifica. El ICBN recomienda que los holotipos se depositen
en colecciones publicas y para los nombres publicados después de 1990 requiere que se espe-
cifique “el herbario o coleccién donde se conserva el tipo” (Greuter ez al., 2000). E1 ICZN solo
exige que los neotipos sean depositados en instituciones publicas. E1 Cédigo Bacteriolégico
requiere que los nombres nuevos sean tipificados con cultivos vivos mantenidos en dos colec-
ciones registradas (De Vos & Triiper, 2000).

Iniciativas recientes para crear y diseminar imdgenes digitales de especimenes tipo han
permitido el acceso amplio a materiales de ciertos taxones y dreas (por ejemplo, el Catilogo de
Tipos de Plantas Vasculares del New York Botanical Garden: ttp://sciweb.nybg.org/science2/
heol/vasc/index.asp.html). Si bien las imdgenes digitales pueden no ser un sustituto adecuado
del examen del espécimen, en muchos casos es suficiente. En un futuro cercano, la disemina-
cién de imégenes digitales al describir taxones nuevos serd un procedimiento de rutina, como

es la publicacién de secuencias de ADN en el GenBank (Knapp ez aZ., 2004).

Biocodigo

El mayor desafio es la unificacién de todos los cédigos en un solo Biocdigo (BioCode en in-
glés) del cual existen antecedentes que datan de 1842-43 (Minelli, 2008). En afios recientes la
International Union of Biological Sciences patrociné simposios para discutir la necesidad de
unificar la nomenclatura de todos los seres vivos y examinar las dificultades para desarrollar
un Biocddigo (Greuter ef al., 1996; Hawksworth, 1995, 1997; ICZN, 1999; Spaner & Bogan,
1997). Los diferentes c6digos han divergido tanto desde sus origenes que muchos creen que

la introduccién de reglas comunes resultaria en mayor inestabilidad nomenclatural. La falta de



equivalencia en el significado de conceptos como disponibilidad (ICZN) y validez de publi-
cacién (ICBN) han hecho que esto sea considerado como imposible en la actualidad. A pesar
de ello, existen ciertos avances en el desarrollo de un cédigo aplicable a todos los nombres. El
Biocddigo no pretende ser retroactivo, pero legislaria todos los nombres propuestos a partir de

la fecha de su adopcidn.
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Capitulo 8
Mas alla de la sistematica

Las hipdtesis filogenéticas proporcionan un marco general para estudiar problemas evolutivos.
De hecho, podriamos considerar que los cladogramas constituyen el punto de partida para
comprender la evolucién de caracteres y taxones, y ademads llevar a cabo andlisis en diferentes
disciplinas biolégicas. En este tltimo capitulo reviso algunas aplicaciones de los andlisis filoge-

néticos y muestro cémo ellos pueden ayudarnos a comprender diferentes problemas.

MORFOLOGIA FILOGENETICA

Los cladogramas pueden utilizarse para analizar la evolucién de caracteres morfolégicos. Sim-
plemente optimizando atributos morfolégicos en el cladograma mds parsimonioso, es posible
postular hipétesis sobre como estos evolucionaron. Wirkner & Richter (2010) propusieron los

siguientes pasos para un andlisis de morfologia filogenética:

*  Seleccion de los taxones: depende de las preguntas a ser respondidas. Idealmente los anlisis
de morfologia filogenética deberian basarse en un nimero importante de especies, pero
los estudios anatémicos comparativos o de desarrollo usando técnicas sofisticadas pueden
realizarse solo con un nimero limitado de especies. Por ello, 1a eleccién de las unidades del
estudio es mds crucial en estudios de morfologia interna que en estudios de morfologia
externa o moleculares. Todos los taxones del grupo de interés deberian estar representados
y se deberia disponer de datos de los diferentes 6rganos para las mismas especies con el
objeto de permitir el andlisis de ejemplares usando especies como terminales.

*  Anadlisis estructural: los progresos en la microscopia, tomografia microcomputarizada y
métodos de visualizacién permiten analizar estructuras tridimensionales de manera mds
eficiente. Por otra parte, existen métodos de realidad virtual que permiten la reconstruc-
cién tridimensional y, mds atn, la microscopia tetradimensional permite incluir una escala

de tiempo para analizar organismos en desarrollo. Las bases de datos morfolégicos (por
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ejemplo, MorphDBase, http://www.morphdbase.de) son otro medio efectivo para facili-
tar estos andlisis.

Conceptualizacion de los caracteres: el andlisis estructural no conduce de manera automadtica
a los andlisis filogenéticos. La delimitacién de los caracteres es fundamental y requiere
tomar ciertas decisiones y formular hipétesis de trabajo. Hay que considerar que los carac-
teres pueden ser vistos como unidades de transformacién evolutiva, en que cada estado de
cardcter deriva de otro estado de cardcter. Ademds, dado que tanto los individuos como los
sistemas de organos son entidades integradas complejas, cualquier division en estados de
cardcter resulta de un modelo. Una comparacién entre diferentes taxones también implica
el establecimiento de hipétesis de homologia, por lo que es importante discutir la 16gica
de la definicién de caracteres y estados de caricter.

Andlisis filogenético: un analisis filogenético es la base de cualquier consideracién de cam-
bio evolutivo en un érgano o sistema. Permite contrastar las hipétesis de homologia de los
estados de cardcter segin su congruencia con otros caracteres y el principio de parsimonia.
Wirkner & Richter (2010) consideraron que tiene poco sentido analizar un solo caricter,
por lo que los andlisis de evidencia total son el enfoque mas apropiado.

Interpretacion evolutiva: el objetivo final de la morfologia filogenética es reconstruir la
evolucién de un sistema de érganos e incluso organismos completos, lo cual implica la
reconstruccién de las secuencias de los distintos estados de caricter para revelar las series
de transformacién. Desde el punto de vista técnico estas transformaciones se visualizan
facilmente con programas como MacClade (Maddison & Maddison, 1992) o Mesquite
(Maddison & Maddison, 2008).

Wirkner & Richter (2010) usaron este protocolo para analizar la evolucién del sistema circu-
latorio de los Peracarida (Crustacea: Malacostraca). Revisaron la matriz de datos de un and-
lisis anterior (Richter & Scholtz, 2001), a la cual agregaron 22 caracteres nuevos del sistema
circulatorio. El andlisis resulté en un cladograma mds parsimonioso, sobre el cual optimizaron
los caracteres analizados y postularon patrones de transformacién evolutiva del corazén, ostia,
arterias cardiacas, mioarterias y aorta posterior (Fig. 94). Los autores terminaron estableciendo
el sistema circulatorio ancestral de los Peracarida y los cambios ocurridos en las lineas que con-
ducen a Amphipoda + Mancoida, Spelacogriphacea, Mictacea, Thermosbaenacea, Mancoida,

Tanaidacea + Amphipoda, Cumacea + Isopoda e Isopoda.
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Nebalia bipes

Squilla oratoria
Melicertus kerathurus
Palaemonetes vulgaris
Anaspides tasmaniae
Euphausia superba
Boreomysis integer
Neomysis integer
Eucopia unguiculata
Lophogaster typicus
Neognathophausia ingens
Hyperia galba

Caprella mutica
Trogloleleupia leleupi
Hyalella azteca
Orchestia cavimana
Spelaeogriphus lepidops
Tethysbaena argentarii
Mictocaris halope
Tanais dulongii
Apseudes bermudeus
Neotanais sp.

Leucon nasica
Hemilamprops rosea
Diastylis rathkei
Porcello scaber
Paramphisopus palustris

Asellus aquaticus

Leptostraca

Stomatopoda

Decapoda

Anaspidacea

Euphausiacea

Mysida

Lophogastrida

Amphipoda

Spelaeogriphacea

Thermosbaenacea

Mictocarididae

Tanaidacea

Cumacea

Isopoda

Fig. 94. Cladograma de los Peracarida (Crustacea: Malacostraca) obtenido por Wirkner & Richter

(2010), con el patrén de las arterias cardiacas optimizado.
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ADAPTACION

La busqueda de un ajuste adaptativo entre los organismos y su medio es uno de los temas basi-
cos de la biologfa evolutiva (Harvey & Pagel, 1991; Lewontin, 1978). La adaptacién posee tres
componentes (Brooks & McLennan, 1991): el origen, la diversificacién y el mantenimiento de
los caracteres. Los estudios microevolutivos se enfocan en el mantenimiento de los atributos en
las condiciones ambientales actuales, observando las interacciones entre organismos y ambiente
(Maynard-Smith, 1978; Oster & Wilson, 1978). El estudio de los otros dos componentes, el
origen y la diversificacién de los caracteres, puede llevarse a cabo dentro de un marco filogenético,
que permite contrastar las hipétesis adaptativas (Baum & Larson, 1991; Brooks & McLennan,
1991; Carpenter, 1989; Coddington, 1988, 1990; Grandcolas e# al., 1994, 1997; Lauder, 1990).

La contrastacién de hipétesis evolutivas en referencia a una hipétesis filogenética es un
enfoque pertinente en estudios comparativos (Andersen, 1995; Armbuster, 1992; Ornelas,
1994,1998). La obtencién de cladogramas independientes de las teorfas sobre procesos evolu-
tivos hace posible la contrastacién de dichas hipétesis. Los procesos pueden ser contrastados
con los patrones generales de los cladogramas, que resumen la evidencia filogenética (Cigliano
& Morrone, 2000).

Los caracteres adaptativos son aquellos que poseen una utilidad actual al proporcionar
una ventaja adaptativa y que fueron generados histéricamente mediante la seleccién natural
(Gould & Vrba, 1982). El protocolo bésico para reconocer caracteres adaptativos posee tres
pasos (Baum & Larson, 1991):

*  Identificar aquellos linajes en los cuales la transformacién es evidente.

*  Optimizar la capacidad funcional de la hipétesis filogenética para determinar la secuencia
de su transformacion.

¢ Determinar el cambio ambiental vinculado con las relaciones filogenéticas de los taxones

en el cladograma.

El objetivo de este protocolo es identificar la existencia de un cambio en el régimen selectivo,
dénde ocurrié este cambio en la filogenia y si la transformacién y el cambio de funcién con-
cuerdan o no (Fig. 95). Si la transformacién y la funcién corresponden, hubo adaptacién (Fig.
95a); si la transformacion es anterior a la funcién, hubo exaptacién (Fig. 95b); y si la funcién
precede a la transformacion, es irrelevante (Fig. 95¢). Las adaptaciones pueden resultar auta-
pomoérficas (en una sola especie) o sinapomorficas (en un clado), pero siempre debe haber un

cambio ambiental concordante.
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Fig. 95. Correlacién entre morfologia y funcién. a, adaptacion; b, exaptacidn; ¢, irrelevante.
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Prueba de hipétesis adaptativas

Con el objeto de contrastar el origen de un cardcter supuestamente adaptativo en un marco

filogenético se comienza por optimizar sus estados de carédcter en el cladograma (Brooks &

McLennan, 1991; Carpenter, 1989; Mickevich & Weller, 1990), minimizando el nimero de

pasos involucrados (Donoghue, 1989; Hills & Green, 1990; Wenzel & Carpenter, 1994). A

continuacién proporciono algunos ejemplos de este procedimiento (Cigliano & Morrone, 2000).
El cladograma de la figura 96a-b muestra la distribucién de un cardcter binario con los

estados a y 4. Para optimizarlo se requieren dos pasos:

*  Generalizar hacia abajo: rotular los nodos, comenzando desde el nodo correspondiente al
grupo menos inclusivo considerando la interseccién de los estados de cardcter de los no-
dos o ramas a los cuales conduce: (a) si los nodos o ramas son ambos 4,0 ay a4, 4, rotularlo
a; (b) si los nodos o ramas son ambos &, 0 4y 4, 4, rotularlo 4; (c) si los dos nodos o ramas
tiene rétulos diferentes (uno @ y otro 4), rotularlo 4, 4; y (d) continuar el procedimiento
hasta la raiz del cladograma (Fig. 96a).

*  Predecir hacia arriba: moverse desde la raiz hacia arriba, resolviendo la ambigiiedad al
comparar los nodos ambiguos (a, 4) con los situados por debajo de ellos (Fig. 96b). En
el ejemplo, solo hay un nodo ambiguo y dado que el nodo situado por encima es 4, lo
rotulamos a. Ahora que todos los nodos estin resueltos, el cardcter queda optimizado con
la condicién ancestral 4, que cambié a & en el ancestro de las dos especies que poseen el

estado de caricter 4.

El cladograma de la figura 96¢-d muestra una situacién mds compleja. Se siguen los mismos

dos pasos:

*  Generalizar hacia abajo: rotular los nodos, comenzando con el nodo correspondiente al
grupo menos inclusivo siguiendo la légica del ejemplo anterior (Fig. 96¢). De acuerdo
con este cladograma, tres nodos se rotulan @, dos se rotulan 4y tres son ambiguos (a, ).

*  Predecir hacia arriba: cuando se procede con este paso, la solucién indica que a es plesio-
morfico, cambié a & en dos nodos independientes y luego revirtié a a (Fig. 96d). Este re-

sultado implica que no todas las especies con el estado a lo heredaron del mismo ancestro.

El cladograma de la figura 96e-f muestra la distribucién de un cardcter multiestado con los

estados ¢, d'y e. Su optimizacién requiere los mismos pasos:
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Fig. 96. Optimizacién de caracteres. a-b, caricter binario; c-d, ejemplo mds complejo de un cardcter
binario; e-f, caricter multiestado.

*  Generalizar hacia abajo: rotular los nodos igual que en los ejemplos anteriores (Fig. 96¢).
El nodo basal se rotula ¢, y los siguientes son ambiguo (¢, d), 4, ambiguo (d, ¢) y e.

*  Predecir hacia arriba: moverse de la raiz hacia arriba resolviendo las ambigtiedades (Fig.
96f). Ahora que se resolvieron los estados de los nodos, se concluye que el cardcter posee

la condicién ancestral ¢, que luego cambia a 4y finalmente cambia a e.

Ahora examinemos un ejemplo de aplicacién. Lewontin (1978) hipotetizé que dentro de los
rinocerontes (Perissodactyla: Rhinocerotidae), el cuerno tnico de Rhinoceros y los dos cuernos
de Ceratotherium, Dicerorhinus y Diceros representaban dos adaptaciones diferentes, que evo-

lucionaron independientemente para permitir la defensa en contra de los depredadores. Si se
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optimiza este cardcter en un cladograma de la familia Rhinocerotidae (Fig. 97), que incluye los
taxones actuales y fosiles (Cerdefio, 1995), se ve que la presencia de dos cuernos es de hecho
la sinapomorfia mds antigua y que el cuerno unico evolucioné a partir de ella independiente-

mente, por pérdida de un cuerno, en dos clados diferentes. Por ello, 1a hipétesis de Lewontin

(1978) del origen independiente resulta incorrecta.

EJERCICIO 38

A partir de la siguiente matriz de datos de un grupo hipotético de plantas, construye el
cladograma correspondiente:

Raiz 0000000000

0101100100

0001100100

0011011010

0011011011

1111011011

1111001011

Si las especies A, B y C son terrestres y las especies D, E y F son acudticas, optimiza los

mTEH g O % >

siguientes caracteres de sus frutos para determinar si alguno de ellos podria deberse a la
adaptacion de las plantas a su ambiente.

Tamafio: grande (E, F), mediano (A, B) y pequefio (C, D).

Color: oscuro (A, B, C) y claro (D, E, F).

Forma: alargada (A, B, F) y redondeadas (C, D, E).

EJERCICIO 39

A partir del cladograma obtenido en el ejercicio anterior, determina la secuencia temporal
de los siguientes estados de caracteres:

Numero de semillas: 5 (A, B, C),4 (D) y 3 (E, F).

Longitud de las anteras: 2 mm (A), 1.5 mm (B,C,D) y 1 mm (E, F).
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tPunjabitherium
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—D— tParadiceros

Ceratotherium

tDiceros
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TNinxatherium

tCoelodonta

t1Stephanorhinus

Fig. 97. Cladograma de Rhinocerotidae, con el nimero de cuernos optimizado sobre el mismo (modifi-

cado de Cerdefio, 1995).

Diversificacion adaptativa

Consiste en la diversificacién de las especies de un clado para explotar diferentes nichos eco-
l6gicos (Futuyma, 1986). Ejemplos cldsicos son las aves de la familia Drepanididae de Hawai
o los pinzones de Darwin de las Islas Galdpagos. Algunos cambios adaptativos que ocurrieron
tempranamente en el ancestro del grupo podrian constituir la innovacion clave que permitié
la diversificacién (Brooks & McLennan, 1991). Se han utilizado comparaciones entre grupos
hermanos para investigar la hipétesis segtn la cual se asocia una innovacién clave con la diver-
sificacién de un clado (de Queiroz, 1998; Farrell 7 al., 1992; Mitter ez al., 1988). El procedi-

miento para postular diversificacién adaptativa consta de tres pasos (Miles & Dunham, 1993):

*  Especificar los grupos monofiléticos donde el caricter haya evolucionado independien-

temente.
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¢ Determinar los grupos hermanos que carecen de dicho cardcter.
¢ Comparar la riqueza especifica o alguna otra medida de diversificacion de los grupos her-
manos para determinar si la diversidad del clado, junto con la adaptacién, contrasta con la

de su grupo hermano, que por definicién tuvo el mismo tiempo para especiar.

Un ejemplo es la familia Curculionidae (Coleoptera: Curculionoidea), donde el desarrollo
de un rostro sexualmente dimérfico empleado por la hembra para excavar en angiospermas
un sitio donde oviponer ha sido considerado como la innovacién clave que se asocié con su
diversificacién (Anderson, 1993, 1995). Después de optimizar el cardcter “oviposicién endo-
fitica en angiospermas” en el cladograma de los Curculionoidea (Kuschel, 1995) y examinar
el ndmero de especies de cada clado, se deduce que el clado que comprende las cinco subfa-
milias de Curculionidae con rostro sexualmente dimorfico (hembras con rostro més largo que
los machos) comprende el 59% de las especies de Curculionoidea. Los Curculionoidea més
basales no usan el rostro con este fin u oviponen en helechos o gimnospermas (Anderson,
1995; Howden, 1995). Asi pues, el utilizar el rostro para oviponer en angiospermas provee una
mejor proteccién a los huevos y permite a las larvas alimentarse de los tejidos de las plantas,
habiendo permitido su enorme diversificacién (Andersson, 1995). Esto ha sido corroborado

con estudios filogenéticos mds recientes (Marvaldi ez a/., 2002).

EJERCICIO 40
Las especies de aves del género Molothrus son pardsitos sociales, es decir, ponen sus
huevos en los nidos de otras aves para que los incuben y crien a sus polluelos (Ornelas,

1998). A partir de la siguiente matriz de datos, obtén el cladograma:

Raiz 00000000
Molothrus aeneus 10010111
M. ater 11110111
M. bonariensis 11011111
M. oryzivora 10100101
M. rufoaxillaris 10001000

Si las especies de Molothrus poseen el siguiente nimero de especies de huéspedes:
Molothrus aeneus: 71, M. ater: 216, M. bonariensis: 176, M. oryzivora: 7y M.
rufoaxillaris: 1, sexiste una secuencia de especializacién o generalizacién en la

diversidad de huéspedes?




Convergencia adaptativa

La evolucién convergente de caracteres similares en clados diferentes es una de las evidencias
mis claras de la adaptacion, a pesar de que no es usualmente formulada en un contexto filoge-
nético (Brooks & McLennan, 1991). Una hipétesis filogenética puede emplearse para contras-
tar estas hipétesis, optimizando caracteres adaptativos en un cladograma y luego analizando la
similitud entre los habitats donde se encuentran los taxones (Morrone, 2000).

Un ejemplo interesante es el género de plantas Montanoa (Asteraceae), analizado por Funk
(1982). Este taxén posee 30 especies, 25 de las cuales son arbustos o lianas y cinco arboles de
unos 30 m de altura. Los drboles crecen en bosques nublados de montafia y son poliploides.
Asimismo pertenecen a cuatro clados diferentes (Fig. 98) y sus especies hermanas son arbustos
que se encuentran a altitudes menores. Podria hipotetizarse una adaptacién convergente de estas

especies a hdbitats de bosques; sin embargo, la comprensién de los constrefiimientos de desa-

& £ & &

Fig. 98. Cladograma de las especies de Montanoa (Asteraceae) con las especies de drboles representadas

sobre el mismo (modificado de Funk & Brooks, 1990).
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rrollo podria permitirnos postular una hipétesis mds interesante (Funk & Brooks, 1990). En las
Asteraceae, los poliploides son usualmente de mayor tamafio que los diploides, por lo que ser
arboles serfa mas una consecuencia de la mayor ploidia. Por otro lado, las Asteraceae lefiosas con-
ducen agua de manera menos eficiente que otras plantas, por lo que los drboles solo sobreviven en
ambientes himedos como los bosques nublados. Por ello, las especies poliploides de Monzanoa

tienen menor posibilidad de sobrevivir fuera de bosques nublados (Funk, 1982).

Método comparativo

Otro enfoque para estudiar hipétesis adaptativas es el método comparativo (Diniz-Filho, 2000;
Harvey & Pagel, 1991), el cual emplea hipétesis filogenéticas para distinguir los atributos
debidos a ancestria comun de los debidos a adaptacién. Algunos de los métodos propuestos
por Harvey & Pagel (1991) requieren de hipétesis filogenéticas con longitudes de ramas y
probabilidades de cambio, mientras que otros necesitan modelos estadisticos especificos.

Un problema comparativo sencillo consiste en examinar las distribuciones de dos o mds
caracteres fenotipicos a lo largo de varios taxones para identificar correlaciones que implicarian
relaciones causales (Avise, 2006). El método de los contrastes independientes (Felsenstein,
1985b) se emplea para determinar si existe dependencia filogenética o no entre los atributos
analizados. Solo luego de haber demostrado la falta de independencia entre linajes es que
podremos considerar razones para una correlacién evolutiva genuina entre caracteres. Como
ejemplo hipotético, consideremos el cladograma de cuatro especies para las cuales se han me-

dido los caracteres x y y (Fig. 99a). Se pueden analizar tres contrastes diferentes:

* dl:diferencia entre Ay B; parax=24-20=4,paray=9-7=2

*  d2:diferencia entre C y D; parax = 40 - 30 = 10, paray =20-14=6

* d3:diferencia entre AB (media de Ay B) y CD (media de C y D); parax =35 - 22 =13,
paray=17-8=9

El resultado es una tabla de contrastes independientes para x y y (Fig. 99b). Al ser representa-
dos en un diagrama de coordenadas, revelan que existe una asociacién evolutiva entre ambos
caracteres analizados (Fig. 99¢).

Giannini & Goloboft (2010) propusieron un procedimiento comparativo alternativo, que
optimiza dos caracteres continuos en un cladograma para generar pares de datos para un and-

lisis de regresién o correlacién.
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atributos
X y
A 20 7
d1
B 24 9
— d3
C 40 20
d2
a D 30 14
Xy y
— d3
d1| 4 2
2 [10 6 d2
d3 [13 9 d1
b c X

Fig. 99. Comparacién de atributos por contrastes independientes. a, hipétesis filogenética y medidas de
dos atributos; b, tabla de contrastes independientes; ¢, grifico bivariado de los contrastes independientes
(modificado de Avise, 2006).
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COEVOLUCION

El término coevolucion fue acufiado por Ehrlich & Raven (1964) para referirse a las respuestas
adaptativas reciprocas en dos linajes que interactian ecolégicamente (Futuyma & Slatkin,
1983; Nitecki, 1983). La coevolucién implica dos grandes interrogantes: sporqué dos o mas
especies diferentes coexisten? y ¢por qué interactian de la manera que lo hacen? (Funk &
Brooks, 1990). Un marco filogenético permite integrar datos sistemdticos y ecoldgicos para

determinar cémo se asocian las especies entre si (coespeciacion) y cémo interactdan (coadap-
tacion) (Brooks & McLennan, 1991; Morrone, 2000; Wiley, 1987b).

Coespeciacion

Existen dos procesos principales que conducen a la coespeciacién entre dos linajes: (1) des-
cendencia, cuando se asoci6 el ancestro y las especies heredaron dicha asociacién; y (2) colo-
nizacién, cuando las especies de un linaje se transfirieron o dispersaron a las especies del otro
linaje. De igual manera, la comparacion de las hipétesis filogenéticas de huéspedes y asociados

muestra diferentes posibilidades (Page, 1994a) (Fig. 100):

*  Coespeciacion estricta: cada evento de especiacién en el huésped corresponde a un evento
de especiacion en el asociado (Fig. 100a).

*  Especiacion independiente del asociado: un evento de especiacién en el asociado no corres-
ponde con un evento de especiacién en el huésped (Fig. 100b).

*  Especiacion independiente del huésped: un evento de especiacién en el huésped no corres-
ponde con un evento de especiacion en el asociado (Fig. 100c).

* Coespeciacion subsiguiente a la especiacion independiente del huésped: un evento de especia-
cién del asociado ocurrié con posterioridad a la especiacién del huésped (Fig. 100d).

*  Especiacion independiente seguida de pérdida del asociado: la especiacién del huésped es se-
guida de la extincién de algunos asociados (Fig. 100e).

*  Colonizacion: uno o mids especies de asociados colonizan al huésped (Fig. 100f).

Existen diferentes métodos para analizar la coespeciacién. Dos de los mds frecuentes son el

andlisis de parsimonia de Brooks y el andlisis de drboles reconciliados (Morrone, 2000).

Analisis de parsimonia de Brooks
Fue propuesto por Wiley (1987b, 1988a, b), basindose en las ideas desarrolladas inicialmente
por Brooks (1981, 1985) para la ecologia histérica, y més tarde modificado por Brooks (1990).
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Fig. 100. Comparacién entre filogenias de asociados y huéspedes. a, coespeciacion estricta; b, especiacién
independiente del asociado; c, especiacion independiente del huésped; d, coespeciacion subsiguiente a la
especiacion independiente del huésped; e, especiacién independiente seguida de pérdida del asociado; f,

colonizacién.

El andlisis de parsimonia de Brooks (BPA por sus siglas en inglés) consiste en un anilisis
de parsimonia de los cladogramas de huéspedes y asociados que se codifican como variables

binarias y se analizan como caracteres. Los pasos de este método (Morrone, 2000) son los

siguientes (Fig. 101):
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Marcar los componentes en los cladogramas de los asociados; en este ejemplo, tres géne-
ros parasitan el mismo huésped (Fig. 101a-c). Marcar las especies terminales de pardsitos
que parasitan dos o mas especies de huésped (especie b en el cladograma de la figura 101b
y especie d en el cladograma de la figura 101c) como componentes adicionales (esto se
llama supuesto 0).

Construir una matriz de datos, donde las filas representen los componentes de las especies
de huéspedes y la columnas los componentes de las especies de asociado (Fig. 101d). Se
coloca un 1 si la especie de asociado se encuentra en el componente, un 0 si estd ausente y
un “?”si la especie no se encuentra en ese cladograma de asociados en particular.
Obtener el cladograma mds parsimonioso (Fig. 101e).

Comparar las relaciones filogenéticas en el cladograma obtenido con aquellas del taxén de
huéspedes. Si ambas hipétesis filogenéticas coinciden, entonces asumimos coespeciacion;
si no, asumimos que hubo colonizacién. Los paralelismos se interpretan como eventos de

colonizacién (2 en la figura 101e) y las reversiones como eventos de extincién.

a-A —— a A
8
1 —— b--B L B
2 7
a | ¢-C — ¢ C
9
| @— d--DE
C 10
12345678910 — A
raiz |00 0000O0OO 0 A TR,
A|l1011001100 2
B[1111001100 ™=% c
cl111010101 0 5
D[?21011101 1
E (221011101 1 5 9 — D
6 10
d e — E

Fig. 101. Anilisis de parsimonia de Brooks para analizar coespeciacién. a-c, cladogramas de tres taxones
de parésitos; d, matriz de datos; e, cladograma obtenido.
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Siberia occidental
Mongolia
Turan

Zungaria

Kazakhstan

Mongolia

habitats no arenosos
del desierto de Turan

Africa del Norte

habitats arenosos
del desierto de Turan

Fig. 102. Coespeciacién ente jerbos y pulgas. Cladograma de consenso obtenido del anilisis de parsi-

monia de Brooks para las especies de jerbos usando informacién de las pulgas (modificado de Krasnov

& Shenbrot, 2002).

Este método se puede aplicar con cualquier programa filogenético. Un ejemplo de la aplicacién
del BPA es el anilisis de Krasnov & Shenbrot (2002) de la asociacién entre jerbos (Rodentia)

paledrticos y las pulgas (Siphonaptera) que los parasitan. Los autores utilizaron un cladograma

previo de los jerbos y obtuvieron un cladograma para las pulgas. E1 BPA resulté en tres cladogra-

mas més parsimoniosos (Fig. 102), que resultaron altamente incongruentes con la filogenia del

huésped. Krasnov & Shenbrot (2002) concluyeron que la historia evolutiva de esta asociacién

se caracteriza por la colonizacién mas que por la coespeciacion. Ademds, encontraron que las

especies de habitats similares y la misma distribucién geogréfica tendian a agruparse.



364

EJERCICIO 41

Existen varias especies de dcaros pardsitos de primates en América, pertenecientes a las
familias Psoroptidae, Atopomelidae y Audycoptidae. OConnor (1988) revisé varias de
estas especies y analizé las relaciones con sus huéspedes. A partir de la siguiente matriz

de datos de seis géneros de la subfamilia Cebalginae (Psoroptidae), obtén el cladograma

correspondiente:

raiz 00000000
Alouattalges 10110010
Cebalges 11011111
Cebalgoides 10011011
Fonsecalges 11011111

Procebalges 01010000

Schizopodalges 10110010

Considerando que las especies de dichos géneros parasitan los siguientes taxones de
monos, construye una matriz en que los géneros de monos sean las filas y los componentes
que expresen las relaciones entre las especies de pardsitos las columnas y obtén el
cladograma correspondiente:

Familia Callithricidae

Callithrix: Fonsecalges

Sanguinus: Cebalgoides

Familia Cebidae

Alouatta: Alouattalges

Cebus: Cebalgoides y Cebalges

Pithecia: Procebalges

Lagothrix: Schizopodalges

Saimiri: Fonsecalges

A partir de la comparacién de ambos cladogramas, determina si ha habido

coespeciacion o colonizacién.




Analisis de arboles reconciliados

Este método fue propuesto por Page (1993a, b, 1994b), basindose en la idea de “reconciliar”

los cladogramas de diferentes taxones al maximizar la codivergencia (historia compartida)
y minimizar las pérdidas (extinciones o taxones no colectados) y duplicaciones (eventos de
especiacién de los asociados independientemente de los huéspedes). Fue desarrollado inde-
pendientemente en la sistemdtica molecular, parasitologia y biogeografia evolutiva como una
manera de describir asociaciones histéricas entre genes y organismos (Goodman ez al., 1979),
parisitos y huéspedes (Mitter & Brooks, 1983) y taxones y areas (Page, 1990; Page & Char-
leston, 1998), respectivamente. Fue formalizado por Page (1994a, b) como un método general
que maximiza la codivergencia entre los cladogramas de distintos taxones y minimiza las pér-
didas y duplicaciones.

Cuando hay correspondencia entre los cladogramas de los huéspedes y asociados, estos se
reconcilian ficilmente (Fig. 103a). Sin embargo, con frecuencia no existe una correspondencia
completa entre los cladogramas y para reconciliarlos es preciso duplicar algunos componentes
(Fig. 103b). La codivergencia equivale a la coespeciacién, las duplicaciones equivalen a la es-
peciacién de los pardsitos sin especiacién de los huéspedes, la transferencia horizontal equivale
a la colonizacién y las pérdidas equivalen a extinciones.

Los pasos del andlisis de drboles reconciliados son los siguientes:

¢ Obtener los cladogramas de los taxones de huéspedes y asociados.

*  Superponer cada componente de un cladograma en los componentes de los otros.

*  Asumir codivergencia maxima y no dispersion, atribuyendo las diferencias entre los cla-
dogramas a eventos de duplicacién y/o extincion.

*  Elegir la reconstruccién que implique la codivergencia mixima y el minimo de pérdidas

y duplicaciones.

Es posible utilizar este método con el programa Component 2.0 (Page, 1993a). Los datos son
ingresados con el formato Nexus (Maddison ez al., 1997), con el siguiente formato:
#NEXUS
[Datos de Hafner & Nadler]
BEGIN TAXA;
[ocho especies de tuzas de los géneros Thomomys, Geomys'y Orthogeomys]
DIMENSIONS NTAX=8;
TAXLABELS
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A ---a
B ---b
—— C --- ¢
—— D - d
a
A ---a
——— B ---b
—r—
ey C --c —
d B
duplicacion

Fig. 103. Anilisis de drboles reconciliados. a, ejemplo con codivergencia total; b, ejemplo donde no hay
codivergencia total y es necesario duplicar un componente para reconciliar ambos cladogramas.
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T'_talpoides

T _bottae

G._bursarius

O._hispidus

O._cavator

O._underwoodi

O._cherriei

O._heterodus;

ENDBLOCK;

BEGIN DISTRIBUTION;

[10 especies de piojos de los géneros Thomomydoecus y Geomydoecusy las tuzas que parasitan]
TITLE = ‘Geomydoecus’s

NTAX=10;

RANGE

[piojos] [tuzas]

Th. _wardi : I_talpoides,

Th._minor : T._bottae,

G._thomomyus : I"_talpoides,

G._actuosi : T _bottae,

G._ewingi : G._bursarius,

G._chapini : O._hispidus,
G._panamensis : O._cavator,

G._setzeri : O._underwoodi O._cherriei,
G._cherriei : O._cherriei,
G._costaricensis: O._heterodus
[cladograma de los piojos]

TREE lice = ((1,2),((3,(4,5)),(6,((7,8),(9,10)))));
ENDBLOCK;

BEGIN TREES;

[cladograma de las tuzas]

TREE gophers = ((1,2),(3,(4,(5,(6,(7,8)))));
ENDBLOCK;
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Un ejemplo de la aplicacién del andlisis de drboles reconciliados es la coevolucién de las es-
pecies del género Ficus (Moraceae) y algunos clados de avispas (Hymenoptera), que invo-
lucran interacciones planta-polinizador, planta-pardsito y polinizador-parasitoide. Luego de
reconciliar los cladogramas, Jackson (2004) concluyé que las avispas polinizadoras mostraban
codivergencia significativa (Fig. 104), lo cual indicaria una relacién antigua. Las avispas para-
sitas y parasitoides, por el contrario, no exhibieron codivergencia importante, con numerosas

pérdidas y colonizaciones.

Coadaptacion
La adaptacién mutua entre linajes se manifiesta en el grado en que las especies que coespecian
se afectan adaptativamente entre si (Brooks, 1979; Brooks & McLennan, 1991; Wanntorp e#

al., 1990). Hay tres modelos bésicos para explicar la coadaptacion:

*  Coespeciacion alopdtrida: asume que huéspedes y asociados comparten recursos, predicien-
do asi la congruencia entre sus hipétesis filogenéticas (Brooks & McLennan, 1991). Esta
asociacién puede ser constrefiida adaptativamente, cuando los caracteres son filogenética-
mente conservadores y la asociacion es plesiomoérfica (Fig. 105a); o conducida adaptati-
vamente, cuando los caracteres evolucionan paralelamente en huéspedes y asociados (Fig.
105b). La ultima representa una sefial mds clara de que los patrones observados no son
casuales.

*  Colonizacion o rastreo de recursos: considera que los huéspedes son recursos que los asocia-
dos han rastreado a lo largo de su evolucion (Kethley & Johnston, 1975). Puede ocurrir
por colonizacién secuencial, donde la diversificacién de los asociados tiene lugar luego de
la radiacién de los huéspedes, como en la coevolucién planta-insecto.

*  Carrera de armamentos o exclusion: la asociacién se mantiene por respuestas adaptativas
mutuas de defensa y contradefensa (Berenbaum, 1983; Ehrlich & Raven, 1964). Un
ejemplo lo constituyen los insectos fitéfagos y las plantas sobre las que se alimentan.
Los insectos reducen la adecuacién de sus plantas huéspedes, las cuales al azar adquieren
mecanismos de defensa que las hace poco palatables para esos insectos. Eventualmente
algunos insectos mutan y se sobreponen a la defensa, pudiendo alimentarse sobre la plan-
ta previamente protegida. Las nuevas especies de insecto pueden especializarse sobre la

planta y comenzar un nuevo ciclo.
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F. septica === C. bisulcatus

F. Sycomorus==—=C. arabiCl$ mu—
F. wassg =———— K wassae j—
F. virgata == vjrgatae

F. pumila W. pumilae e

F. hombroniana D. hombroniana

F. pellucidopunctata =——————1\WVa. brevigera
F. microcarpa Eu. verticilata
F. glumosa El. glumosae
F. macrophylla P, frogatti
F. maxima T. americanus e

Fig. 104. Reconciliacién entre Ficus (izquierda) y Agaonidae (derecha) (modificado de Jackson, 2004).

Yi

Y

Fig. 105. Potencial para la coadaptacion en el marco de la coespeciacion. a, caracteres coadaptados con-
servados plesiomérficamente; b, caracteres coadaptados divergentes en ambos linajes.
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BIOGEOGRAFIA EVOLUTIVA

La biogeografia es el estudio de la distribucién geogrifica de los taxones y sus atributos
en espacio y tiempo (Hausdorf & Hennig, 2007). Ademas de reconocer los patrones de
distribucién de plantas, animales y otros organismos, los biogedgrafos identifican unidades
bidticas para proporcionar regionalizaciones, postulan hipétesis sobre los procesos que cau-
saron dichos patrones, ayudan a predecir las consecuencias de cambios planetarios globales
y seleccionan dreas para conservacién. La biogeografia es practicada por sistemdticos, ecélo-
gos, paleontdlogos, antropdlogos, naturalistas y gedgrafos, entre otros, por lo que es tan he-
terogénea en sus principios y métodos y carece de la unidad conceptual de otras disciplinas
(Morrone, 2009).

Durantes los siglos XIX y XX, los biogedgrafos debatieron acerca de los mecanismos de
la evolucién biética, pero en afios recientes se ha concluido que tanto la dispersién como la
vicarianza son procesos relevantes (Brooks & McLennan, 2001). Bajo condiciones climti-
cas y geogrificas favorables, los organismos expanden activamente su distribucion geografica
de acuerdo con su capacidad de dispersién hasta adquirir lo que constituye su distribucién
ancestral (dispersién). Cuando los organismos han ocupado todo el espacio disponible, su
distribucién puede estabilizarse y permitir el aislamiento de poblaciones en distintos sectores
del drea, ademds de la consiguiente diferenciacion de nuevas especies a partir de la aparicién
de barreras geogrificas (vicarianza). Para analizar los patrones bidticos es preciso formular
preguntas especificas, determinar cudl es el método mds adecuado para responderlas y luego
integrarlas en un modelo coherente.

La biogeografia evolutiva integra datos distribucionales, filogenéticos, moleculares y pa-
leontolégicos para descubrir patrones bidticos y sefialar los cambios histéricos que los habrian
causado (Morrone, 2009). Este enfoque sigue cinco pasos; cada uno corresponde a preguntas,
métodos y técnicas particulares: (1) la panbiogeografia y los métodos para identificar dreas
de endemismo permiten identificar componentes biéticos, que son las unidades bésicas de la
biogeografia evolutiva; (2) la biogeografia cladistica utiliza datos filogenéticos para contrastar
las relaciones histéricas entre los componentes bidticos; (3) de acuerdo con los resultados de
estos andlisis, se formula una regionalizacién biogeogrifica; (4) la filogeografia intraespecifica,
los relojes moleculares y los fésiles pueden incorporarse para ayudar a identificar los diferentes
cenocrones que se integraron en los componentes biético; y (5) finalmente, el conocimiento
geoldgico y bioldgico disponible puede integrarse para construir un escenario geobiético que
explique cémo evolucionaron los componentes biéticos analizados. Este enfoque no implica

que cada biogedgrafo debe seguir todos los pasos, sino que cada uno puede formular una



pregunta especifica, elegir el método para responderla y al acumularse los diferentes andlisis
después de cierto tiempo, integrarlos en teorias coherentes.

Los tres primeros pasos de la biogeografia evolutiva (identificacién de componentes biéti-
cos, contrastacién de sus relaciones e identificacién de cenocrones) se formalizan en un marco

filogenético.

Identificacion de componentes biéticos

Los componentes bidticos son conjuntos de taxones integrados espaciotemporalmente que
coexisten en ciertas dreas (Morrone, 2009). Los componentes bidticos se pueden representar
en el mapa de dos maneras diferentes: trazos generalizados y dreas de endemismo. Los prime-
ros son estudiados por la panbiogeografia, mientras que las segundas son las unidades bésicas
de la biogeografia cladistica.

La panbiogeografia enfatiza la dimensién espacial o geogrifica de la biodiversidad para
permitir una mejor comprension de patrones y procesos evolutivos (Morrone & Crisci, 1990;
Craw et al., 1999; Croizat, 1958, 1964). Un andlisis panbiogeogrifico comprende tres pasos
(Fig. 106):

*  Construccién de trazos individuales para dos o mds taxones (Fig. 106a-f).

*  Obtencién de trazos generalizados con base en la comparacién de los trazos individuales
(Fig. 106g).

*  Identificacién de nodos en las dreas donde distintos trazos generalizados se superponen

(Fig. 106h).

Los trazos individuales son las coordenadas espaciales primarias de especies o taxones supra-
especificos (Craw ez al., 1999), los cuales son representados en un mapa como cladogramas no
enraizados que unen las diferentes localidades donde el taxon fue colectado de acuerdo con un
criterio de distancia minima. Para dibujar un trazo individual, se elige cualquier localidad y se
conecta por una linea con la localidad mds cercana; luego se sigue este procedimiento hasta que
todas las localidades estén unidas y la suma de todos los segmentos sea minima. Estos trazos
individuales pueden orientarse formulando una hipétesis sobre la secuencia de disyunciones
implicadas en el taxén. Una manera de orientar un trazo es designando una linea de base,
aquella que representa una correlacién espacial entre este y un atributo geolégico o tecténico.
A escala global las cuencas marinas u ocednicas pueden ser consideradas como lineas de base,

mientras que a escalas menores podemos considerar algunos atributos geoldgicos evidentes
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Fig. 106. Pasos de un anilisis panbiogeogrifico. a-f, obtencién de trazos individuales; g, identificacion
de trazos generalizados; h, identificacién de nodos.



como rios y cadenas montafiosas. Si se orienta un trazo estrictamente terrestre, la situacién
es mds compleja porque deberemos decidir, por ejemplo, si una montafia es mds relevante
que un rio. Los trazos generalizados resultan de la superposicién significativa de diferentes
trazos individuales e indican la preexistencia de componentes biéticos ancestrales que fueron
fragmentados por eventos geoldgicos o tecténicos. Los nodos son dreas complejas donde se
superponen dos o mds trazos generalizados diferentes. Usualmente se interpretan como zonas
compuestas, de convergencia tecténica y bidtica (Heads, 2004).

Las dreas de endemismo son dreas de congruencia distribucional no azarosa entre taxones
diferentes (Morrone, 1994b). Se reconocen al sefialar las dreas de distribucién de diferentes
taxones en un mapa y determinar la congruencia entre varios taxones. Este enfoque asume
que las distribuciones son pequefias en relacién con el drea total, que sus limites se conocen
con certeza y que la validez de los taxones no estd en disputa. Las dreas de endemismo son
equivalentes a los trazos generalizados, ambos conceptos constituyen representaciones gréficas
alternativas de los componentes bidticos.

Existen varios métodos para identificar trazos generalizados y dreas de endemismo (Mo-
rrone, 2009). En anilisis panbiogeogréficos, los clados obtenidos se consideran trazos gene-
ralizados (Echeverry & Morrone, 2010). Un método propuesto recientemente es el andlisis
de endemicidad u optimalidad (Szumik ez a/., 2002; Szumik & Goloboff, 2004), pero el mds
utilizado es el andlisis de parsimonia de endemismos (PAE por sus siglas en inglés), formulado
por Rosen (1988), que construye cladogramas a partir del andlisis de parsimonia de matrices
de presencia-ausencia de especies y taxones supraespecificos (Morrone, 1994b; Nihei, 2006).
Para enraizar los cladogramas de un PAE, se agrega un drea hipotética con todos 0 a la matriz.

Un ejemplo de aplicacién del PAE es el analisis de la distribucién de taxones dulceacuico-
las mexicanos de Huidobro e# a/. (2006). Los autores analizaron datos de 22 especies de peces,
34 especies de cangrejos Pseudothelphusini y 22 de angiospermas de 17 cuencas hidrolégicas
situadas a lo largo de las costas del Pacifico, desde México hasta Panama, y del Golfo de Méxi-
co, desde la cuenca del rio Papaloapan hasta la del Grijalva-Usumacinta. El andlisis permitié
identificar tres trazos generalizados y un nodo situado en la Faja Volcdnica Transmexicana
en el centro de México (Fig. 107). Al comparar estos resultados con los de taxones terrestres,
Huidobro ef al. (2006) concluyeron que los trazos generalizados de taxones dulceacuicolas
situados por debajo de los 1000 m, incluyendo principalmente peces y angiospermas, son
cercanos al trazo Mesoamericano Tropical; mientras que los situados por encima de los 1000
m, basados principalmente en cangrejos, poseen afinidad mayor con el trazo Mesoamericano

de Montaa.
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Fig. 107. Patrones de distribucién de taxones dulceacuicolas de la Zona de Transiciéon Mexicana. a,
cladograma resultante del PAE; b, trazos generalizados (modificado de Huidobro ez a/., 2006).

Relaciones entre componentes bidticos

Dado que los trazos generalizados no estdn enraizados, conectan dreas geograficas sin especifi-
car la secuencia en que ha ocurrido la fragmentacién. Para determinar esta secuencia, es preciso
incorporar informacién filogenética (Morrone, 2009). La biogeografia cladistica asume una
correspondencia entre las relaciones filogenéticas de los taxones y las relaciones entre las dreas
que habitan (Kluge, 1988a; Nelson & Platnick, 1981). La informacién filogenética se utiliza
entonces para postular hipétesis de relaciones entre las dreas. Si varios taxones muestran un
patrén, esta congruencia se considera evidencia de historia comun. Un andlisis biogeografico

cladistico comprende tres pasos bésicos (Fig. 108):

¢ Construccién de cladogramas taxonémicos de dreas a partir de los cladogramas taxoné-
micos de dos o mds grupos, reemplazando sus taxones terminales por las dreas que habitan
(Fig. 108a-1).

*  Obtencién de cladogramas resueltos de dreas (cuando sea requerido, segin el método
aplicado) (Fig. 108j-1).

*  Obtencién de un cladograma general de dreas (Fig. 108m).
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Fig. 108. Pasos de un anilisis biogeografico cladistico. a-c, tres cladogramas taxonémicos; d-f, mapas con
la distribucién de las especies de los tres taxones analizados; g-i, cladogramas taxonémicos de areas; j-1,

cladogramas resueltos de dreas; m, cladograma general de dreas.

Los cladogramas taxonémicos de dreas se obtienen reemplazando cada taxén terminal de los
cladogramas analizados por el drea donde se distribuye. Por ejemplo, si para un taxén (1 (2
(3,4))) la especie 1 se distribuye en América del Norte, la especie 2 en Africa, la especie 3 en
América del Sur y la especie 4 en Australia, obtendremos el cladograma taxonémico de édreas

(América del Norte (Africa (América del Sur, Australia))). La construccién de un cladograma
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taxonémico de dreas es sencilla cuando cada taxén es endémico de una sola drea y en cada
drea habita un solo taxdn, pero es mas compleja cuando los cladogramas taxonémicos de dreas
poseen taxones distribuidos ampliamente, distribuciones redundantes (dos o més taxones ter-
minales distribuidos en las mismas dreas) o dreas ausentes. En estos casos, algunos métodos
requieren que los cladogramas taxonémicos de dreas se conviertan en cladogramas resueltos
de dreas. Con base en la informacién de los diferentes cladogramas resueltos de dreas, se de-
riva un cladograma general de dreas, que representa una hipétesis de la historia biogeogrifica
de los taxones analizados y de las dreas donde se distribuyen. El cladograma general de dreas
puede ser puesto a prueba con un cladograma geolégico de dreas, basado en datos geolégicos
o tecténicos (Morrone & Carpenter, 1994).

Existen varios métodos para llevar a cabo andlisis biogeogrificos cladisticos (Morrone,
2009). Dos de los usados con mayor frecuencia, el andlisis de parsimonia de Brooks y los
arboles reconciliados, se han discutido previamente (ver Coevolucién). Otro es el analisis de

subdrboles libres de paralogia.

Analisis de subarboles libres de paralogia

Las areas pardlogas —aquellas que estin en conflicto con duplicaciones de si mismas— hacen
que los componentes que podrian proveer informacién biogeografica no sean directamente in-
formativos (Nelson & Ladiges, 1996). Esto significa que podremos tener relaciones contradic-
torias, debido a especiacién simpdtrida, falta de respuesta a eventos vicariantes, definicién inco-
rrecta de las dreas u otras explicaciones, que pueden llevar a resultados erréneos. Los subdrboles
libres de paralogia simplifican el andlisis al evitar que los datos geograficos se asocien con nodos
paralogos, y asi, previenen resultados erréneos (Nelson & Ladiges, 2003; Parenti, 2007).

Nelson & Ladiges (1996) desarrollaron un algoritmo que identifica estos subarboles, par-
tiendo desde los grupos menos inclusivos del cladograma hacia la raiz eliminando los datos
duplicados o redundantes. Los subdrboles obtenidos pueden ser luego codificados, incluidos
en una matriz y analizados con un algoritmo de parsimonia. El algoritmo comprende los si-

guientes pasos (Nelson & Ladiges, 1996):

*  Obtener los cladogramas taxonémicos de areas.

*  Reemplazar los taxones terminales por las dreas donde habitan para obtener los cladogra-
mas taxondémicos de 4reas.

*  Identificar los subdrboles libres de paralogia, comenzando en cada nodo terminal y diri-

giéndose a la raiz del cladograma. Cuando un nodo conduce a dos o mds taxones termina-
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EJERCICIO 42
Con base en el mapa con algunas provincias biogeogrificas de la subregién Caribefia
y cuatro cladogramas taxonémicos de dreas, obtén el cladograma general de dreas

aplicando el anlisis de parsimonia de Brooks.

CcuB

= YUC

— PAC

CHO GAL == PAC
— AL p— PAC — CUB-YUC

= cuB [~ CUuB . CHO

— vUuC m—YUC = GAL

e PAC

les distribuidos ampliamente y parte de esa distribucién se superpone con la de otro taxén,
reducir la distribucién amplia a la no superpuesta.
*  Representar los nodos de todos los subdrboles libres de paralogia en una matriz de datos.
*  Analizar la matriz con un algoritmo de parsimonia para obtener el cladograma general

de 4reas.

Un ejemplo de aplicacién de biogeografia cladistica es el andlisis de las angiospermas mexica-

nas de Contreras-Medina ez al. (2007). El analisis se basé en los géneros Ceratozamia, Dioon'y
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Pinusy se aplicé el andlisis de parsimonia de Brooks (BPA) y los subarboles libres de paralo-
gia, obteniéndose diferentes agrupamientos de dreas (Fig. 109). De la comparacién de ambos
andlisis, surgen tres agrupamientos en comun: provincias de los Apalaches, Atldntica y Costa
del Golfo de México; provincias del Great Basin, Mojave y Baja California; y provincias del
Altiplano Mexicano, Sierra Madre Oriental y Sierra Madre Occidental. Las diferencias entre
los andlisis podrian explicarse porque la dispersién tiene mayor influencia en el BPA y el ani-

lisis de los subarboles libres de paralogia muestra una sefial vicariante mds clara.

root r—— (CGME

e BAJA e CPAC
GBAS e GTRA

MOJA b \/ATC
VATC e SOCO

DBAL VANC
s PCNE e ECAM
- — PCNO ————————— CARI
CGME PYUC

C CPAC APPL
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— PYUC PCNE

ke CARI PCNO

CALI SMER
VANC e SMOC

ECAM ALTI
SOCO SMOR

STRA BAJA

SMER - CALI

SMoC GBAS

ALTI MOJA

SMOR root

a b

Fig. 109. Biogeografia cladistica de las gimnospermas de la Zona de Transicién Mexicana. a, andlisis de
parsimonia de Brooks; b, anlisis de subdrboles libres de paralogia (modificado de Contreras-Medina ez
al., 2007). ALTI, Altiplano Mexicano; APPL, Apalaches; ATLA, Atlantico y Costa del Golfo; BAJA,
Baja California; CALI, California; CARI, Caribe; CGME, Costa del Golfo de México; CPAC, Costa
del Pacifico; DBAL, Cuenca del Balsas; ECAM, América Central del Este; GBAS, Great Basin; MOJA,
Mojave; PCNE, Planicie Costera del Noreste; PCNO, Planicie Costera del Noroeste; PYUC, Peninsula
de Yucatin; SMER, Serranias Meridionales; SMOC, Sierra Madre Occidental; SMOR, Sierra Madre
Oriental; SOCO, Soconusco; STRA, Serranias Transistmicas; VANC, Vancouveriana; VATC, Valle de
Tehuacan-Cuicatlan.



EJERCICIO 43

extinciones y duplicaciones?

A

B

p— C

— D
B A
p— C BC
— D — C
— D

Los dos cladogramas generales de dreas de la parte superior fueron obtenidos a
partir de los tres cladogramas taxondmicos de dreas de la parte inferior. ;Cual es el

mejor cladograma general de dreas, considerando que requiera un menor nimero de

AB
CD

Identificacion de cenocrones

Los cenocrones son conjuntos de taxones que comparten la misma historia biogeografica,
constituyendo subconjuntos de un componente biético identificables por su origen comin e
historia evolutiva (Morrone, 2009; para un concepto similar, ver Amorim ef al., 2009). Los dis-
persalistas tradicionalmente han recurrido a explicaciones narrativas sin una teoria general que
explique los patrones de distribucién, por lo que han sido criticados por los panbiogedgrafos y
biogedgrafos cladistas. Luego de establecer una hipétesis biogeografica cladistica, sin embargo,
es posible recurrir a explicaciones dispersalistas para establecer cuindo diferentes cenocrones
se integraron en un componente biético (Morrone, 2009). Las maneras mds usuales para llevar

a cabo la identificacién de cenocrones son el rebanado temporal, la filogeografia intraespecifica

y los relojes moleculares.
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Varios autores han destacado la relevancia del tiempo en la biogeografia cladistica (Do-
noghue & Moore, 2003; Hunn & Upchurch, 2001; Morrone, 2009; Riddle & Hafner, 2006;
Upchurch & Hunn, 2002), sobre todo en los casos de convergencia biogeogrifica (Hallam,
1974), donde tenemos problemas de ajuste temporal por la coalescencia de dreas, debida a
la eliminacién de barreras. El rebanado temporal (en inglés time-slicing) pretende reconci-
liar el tiempo al aplicar un enfoque sincrénico en distintas rebanadas temporales (Cecca ef al.,
2011). Uno de los métodos propuestos para llevar a cabo el rebanado temporal es el analisis
de componentes particionado temporalmente (TPCA por sus siglas en inglés). Su algoritmo

comprende los siguientes pasos (Upchurch & Hunn, 2002):

*  Podar temporalmente los cladogramas taxonémicos, eliminando todos los taxones que no
existian en una rebanada temporal especifica.

*  Hallar los cladogramas taxonémicos de dreas éptimos para cada rebanada temporal, de-
terminando qué relaciones entre dreas proveen la mejor estimacién, de acuerdo con el
criterio de optimalidad elegido.

+  Utilizar alguna prueba de aleatorizacién para determinar si el grado de ajuste entre clado-

gramas de dreas es mayor que el esperado al azar.

Un ejemplo de aplicacién de este método es el andlisis biogeogrifico de los dinosaurios de
Upchurch ez al. (2002). Los autores analizaron los cladogramas taxondémicos de dreas de los
Ornithischia y Saurischia en nueve rebanadas temporales: Mesozoico, Tridsico Tardio, Jurd-
sico, Jurdsico Temprano, Jurdsico Medio, Jurdsico Tardio, Creticico, Creticico Temprano y
Creticico Tardfo. Solo tres rebanadas pasaron la prueba de aleatorizacién, indicando que los
patrones del Jurdsico Medio, Jurasico Tardio y Cretacico Temprano no se dieron al azar (Fig.
110). Los cladogramas generales de dreas para el Jurdsico Medio y Tardio (Fig. 110a-b) con-
tuvieron solo cuatro dreas. El del Cretécico Temprano (Fig. 110c) contuvo seis dreas y difiere
del cladograma del Jurdsico Tardio en las relaciones de Europa. La incongruencia entre los tres
cladogramas generales de dreas se debe a las relaciones conflictivas de Europa y América del
Sur en relacién con los otros continentes. De acuerdo con los autores, estos patrones indicarian
que la vicarianza no fue oscurecida por la dispersién o extincién, al menos entre el Jurdsico
Medio y el Creticico Medio, y por ello tiene una relevancia destacada para determinar los

patrones de distribucién de los dinosaurios.
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Fig. 110. Anilisis biogeogrifico de los dinosaurios. a, rebanada temporal y reconstruccién del Jurasico
Medio; b, rebanada temporal y reconstruccién del Jurdsico Tardio; ¢, rebanada temporal y reconstruccion

del Creticico Temprano (modificado de Upchurch ez al., 2002).
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FILOGEOGRAFIA
La filogeografia estudia los procesos que determinan la distribucién geogréfica de linajes ge-
nealdgicos intraespecificos o entre especies relacionadas, utilizando datos moleculares (Avise,
2000, 2009; Avise ez al., 1987; Lanteri & Confalonieri, 2003; Vizquez Dominguez, 2007;
Zink & Barrowclough, 2008). El modo de herencia maternal y no-recombinante del ADN
mitocondrial (ADNmt) y la evolucién rédpida de sus secuencias hace posible obtener haploti-
pos (combinaciones de alelos en genes ligados multiples), los cuales se emplean para postular
hipétesis filogenéticas. Una vez que se conoce la estructura genética poblacional con base en
el ADNmt, es posible obtener una red o un cladograma de los haplotipos, el cual permite
analizar patrones y procesos histéricos como dispersion, vicarianza, expansién del rango y co-
lonizacién (Templeton, 2004). Para especies animales, se analiza ADNmt, mientras que para
especies de plantas se analiza ADN de cloroplastos (ADNcp).

La filogeografia se sitia entre la macroevolucién y la microevolucién (Lomolino ez al.,
2006; Riddle & Hafner, 2004). En términos de genealogia materna, existen tres situaciones
posibles, que con frecuencia caracterizan sucesivamente el mismo par de poblaciones herma-

nas a diferentes tiempos:

*  Polifilia: algunas pero no todas la lineas maternas de una poblacién se unen con algunas
pero no todas las de la otra.

*  Parafilia: todas las lineas maternas de una poblacién forman un clado anidado dentro de
la otra poblacién.

*  Monofilia reciproca: todas las lineas maternas de cada poblacién hermana son mds cercanas

genealégicamente entre si que con la otra.

Hipétesis filogeograficas
Existen tres hipétesis filogeogréficas principales (Avise ez al., 1987):

* Muchas especies estin compuestas de poblaciones geogrificas cuyos miembros ocupan
ramas matrilineales reconocibles, con estructura filogeogrifica sustentada por datos de
ADNmt.

*  Las especies con estructura filogeografica limitada (no subdivididas) se han caracterizado
por dispersién amplia y la falta de barreras.

*  Grupos monofiléticos intraespecificos caracterizados por intervalos genealégicos grandes

usualmente resultan de la existencia de barreras extrinsecas que han impedido o limitado



el flujo génico. Esta hipétesis posee cuatro corolarios que reflejan la concordancia entre
secuencias de un gen, entre particiones significativas de diferentes genes dentro de una es-
pecie, entre las distribuciones de particiones de genes de diferentes especies codistribuidas

y entre particiones de genes en distintas 4reas.

Filogeografia comparada

La filogeografia comparada, también conocida como filogeografia regional (Avise, 1996) o del
paisaje (Templeton & Georgiadis, 1996), es un enfoque que compara las estructuras filogeo-
grificas de diferentes especies que se encuentran en simpatria para determinar si exhiben pa-
trones congruentes, estructurados geograficamente, debidos a eventos de vicarianza (Abogast
& Kenagy, 2001; Riddle & Hafner, 2006; Zink, 2002). Los patrones incongruentes pueden
indicar que alguna de las especies se dispersé al drea més recientemente (Zink, 1996). Este
enfoque es similar a la biogeografia cladistica (Lanteri & Confalonieri, 2003; Lieberman,

2004; Morrone, 2009).

Estudio de caso

Un ejemplo de andlisis filogeografico se refiere a las especies de ranas del género Hyla (Amphi-
bia: Hylidae) de Medio Oriente (Gvozdik e# a/., 2010). Con base en el andlisis de genes mito-
condriales y nucleares (Fig. 111), los autores hallaron una divergencia profunda dentro de /.
savignyi, datada en unos 8.4 millones de afios. Las poblaciones australes del Yemen, Jordan, sur
de Siria y nordeste de Israel fueron descritas como una especie nueva, H. felixarabica. Gvozdik
et al. (2010) sefialaron una conexién entre la Peninsula Ardbiga y el sur del Levante y desta-
caron la relevancia de la falla del Mar Muerto como la barrera que aislé a H. felixarabica de H.
savignyi. La especie H. orientalis del sur del Mar Negro parece genéticamente muy uniforme,
a pesar de que se detectan dos unidades filogeogrificas en el oeste de Turquia y el Caucaso.
Las poblaciones de H. savignyi e H. orientalis habrian tenido expansiones entre el Pleistoceno
Medio y Tardio, mientras que las de H. felixarabica parecen haber sido bastante constantes en

extension, lo que indicaria condiciones climdticas mds estables durante el Cuaternario.
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Fig. 111. Hipétesis filogenética de las especies de Hy/a del Oriente Medio con indicacién de la distribu-
cién geogrifica (modificado de Gvozdik ez al., 2010).

DATACION DE LINAJES

La hipétesis sobre la constancia de la tasa de evolucién molecular ha permitido inferir un
reloj molecular (Gillespie, 1991; Zuckerland & Pauling, 1965). Este reloj puede calibrarse en
millones de afios por referencia al registro f6sil o datos geoldgicos o tecténicos (Heads, 2011;
Magallén, 2004; Sanderson, 1998) y utilizarse para calibrar temporalmente hipétesis filogené-

ticas y proveer estimaciones de la edad minima de los taxones.



El supuesto bisico de un reloj molecular es que todas las ramas de un arbol filogenético
evolucionan a la misma tasa de sustitucion global (Kimura, 1968, 1983). Un reloj molecular
es ultramétrico —la distancia total entre la raiz y cada unidad terminal es constante—, por
lo que es posible datar los nodos si se conoce al menos la edad de uno (punto de calibracién)
y calcular los tiempos de divergencia por una regresion linear de las distancias moleculares
(Li & Graur, 1991; Nei, 1987). Los relojes moleculares pueden sufrir de varias limitaciones
que conducen a sobrestimaciones (Rodriguez-Trelles e al., 2002), incluso existe evidencia de
que con frecuencia las tasas no son constantes y que las secuencias de ADN y aminoacidos,
aun de especies relacionadas, puede evolucionar a distintas tasas (Bromham & Penny, 2003;
San Mauro & Agorreta, 2010). Si en la practica no se cumple la constancia de tasas, debe-
rian utilizarse métodos que modelen los cambios sobre un reloj molecular relajado (Welch
& Bromham, 2005). Los relojes moleculares relajados que se utilizan con mds frecuencia son
la verosimilitud penalizada (Sanderson, 1997, 2002), la autocorrelacién bayesiana de tasas
(Kishino e al., 2001; Lepage ez al., 2007; Thorne e# al., 1998; Thorne & Kishino, 2002) y el
reloj bayesiano no correlacionado (Drummond ez al., 2006; Drummond & Rambaut, 2007).

Un ejemplo de aplicacién de un reloj molecular es el andlisis de las Pinaceae de Ger-
nandt ez al. (2008). El andlisis simultineo de ADNcp y caracteres morfoldgicos, incluyendo
taxones actuales y fosiles, permiti6 calibrar un drbol molecular (Fig. 112). La posicién de los
tésiles Pityostrobus bernissartensis como grupo hermano de Pinus'y Pseudolarix erensis como
grupo hermano de Pseudolarix permitié calibrar los tiempos de divergencia y, a su vez, estas
calibraciones permitieron inferir un origen en el Creticico Temprano-Jurésico Temprano

para las Pinaceae.

HIBRIDACION

Los hibridos son organismos que descienden de especies parentales diferentes. Los hibridos

interespecificos son de dos tipos (Funk & Brooks, 1990):

*  Algunos se producen continuamente a partir de cruzamientos de dos especies parentales.
*  Otros son capaces de reproducirse y persistir por si mismos. Su persistencia, sin embargo,
no garantiza que puedan continuar como especies independientes y a veces son asimilados

por una de las especies parentales.

Algunos hibridos interespecificos son muy parecidos a una de las especies parentales, en otros
casos poseen una mezcla de los caracteres de ambas y en otros poseen caracteres tnicos. Cada

una de estas posibilidades involucra un escenario evolutivo diferente que puede ser contrastado
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Fig. 112. Cronograma de las Pinaceae basado en calibracién con fésiles (modificado de Gernandt ez a/., 2008).

luego de identificar las especies parentales (Funk & Brooks, 1990; McDade, 1990, 1992; Wag-
ner, 1983). La sistematica filogenética puede ayudar a contrastar hipdtesis de hibridacién, las
cuales luego pueden ser contrastadas con evidencia independiente, como fertilidad del polen,
cariotipos, estudios de alozimas, distribucién geogréfica y cruzamientos.

Funk (1985) present6 varios ejemplos del empleo de hipétesis filogenéticas para iden-
tificar plantas de posible origen hibrido. El andlisis de 10 especies de Encelia (Asteraceae)
produjo 15 cladogramas. Su consenso muestra posiciones variadas para E. asperifolia, E. canes-
cens y E. laciniata, que fueron postuladas como de origen hibrido (Fig. 113). McDade (1990,
1992) estudié 17 hibridos y sus nueve especies parentales del género de plantas Aphelandra



(Acanthaceae) y hallé que los hibridos posefan mayormente caracteres intermedios, esto es,
expresaban caracteres maternos y paternos en proporciones semejantes. Normark & Lanteri
(1998) analizaron varias especies y linajes partenogenéticos de gorgojos del género Aramigus
(Coleoptera: Curculionidae) y encontraron que los datos morfolégicos y de ADNmt fueron
congruentes para los linajes sexuales, pero muy incongruentes para los partenogenéticos, por

lo que postularon que estos tltimos tienen un origen hibrido.

EJERCICIO 44

Supongamos la existencia de un género de plantas con 10 especies que pertenece a una
familia donde la hibridacién es un fenémenos comin. Con base en la siguiente matriz
de datos:

a. Reconstruye las relaciones filogenéticas de estas especies.

b. En caso de obtener més de un cladograma mds parsimonioso, construye el
cladograma de consenso estricto.

c. Identifica las especies que podrian haberse originado por hibridacién.

raiz 0000000000000000000
sp.- A 1001000101100010100
sp. B 0001000101100000111
sp. C 0011001111110101111
sp.D 0011000010000001000
sp.E 0011001010010101000
sp. F 0111001010011102000
sp- G 1001000101100010100
sp. H 0001110001100000000
sp.1 0111011010011102000
sp.J 0001110001100000000

CONSTRENIMIENTOS DEL DESARROLLO

Existen caracteres que no son directamente atribuibles a la seleccién natural. Por ejemplo, los
constrefiimientos del desarrollo son limitaciones debidas al desarrollo de los tipos de feno-
tipos que pueden evolucionar. La heterocronia agrupa varios tipos de constrefiimientos del

desarrollo que se relacionan con cambios en el tiempo en que ocurren los eventos durante
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. laciniata

. ventorum

. asperifolia

. californica

. palmeri

. canescens

. radians

. farinosa var. farinosa

. farinosa var. phenicodonta

. californica

. n. sp.

. asperifolia

Fig. 113. Cladograma ilustrando diferentes posiciones de las especies de Encelia (modificado de Funk, 1985).

la ontogenia. Para caracterizar los distintos tipos de cambios heterocrénicos, Alberch ez al.
(1979) propusieron un modelo que reconstruye una secuencia ancestral como una trayectoria
caracterizada por una tasa positiva (k) y una direccién en el tiempo determinada por un punto
de partida (or), otro de llegada (B) y el grado de complejidad (). La trayectoria se representa en
un plano cuyo eje de las x es el tiempo y el eje de las y es la complejidad.

Una hipétesis filogenética puede contribuir a estimar cudl de los tipos ocurrié al comparar
las trayectorias ontogenéticas de las especies analizadas con las de sus especies cercanamente
relacionadas (Fink, 1982; Kluge, 1988b). Bajo este esquema se distinguen dos procesos basicos
(Fig. 114): peramorfosis y pedomorfosis.

La peramorfosis ocurre cuando k se incrementa o cuando el tiempo de desarrollo se acor-
ta. Incluye tres variantes:

*  Aceleracion: cuando k se incrementac porque una parte del desarrollo ocurre mds rdpida-

mente que en la condicién ancestral (Fig. 114a).



*  Predesplazamiento: cuando o, se desplaza hacia la izquierda porque el tiempo de desarrollo
se incrementa al comenzar antes (Fig. 114b).
*  Hipermorfosis: cuando [ se desplaza hacia la derecha porque el tiempo de desarrollo se

incrementa por durar mis tiempo (Fig. 114c).

abcd
abcd abcd abcd
a abdd b bcd c abcde

d abbcd e aabc f abc

Fig. 114. Tipos de heterocronia, cada uno mostrando en un cladograma las secuencias ontogenéticas de
tres especies y una que evoluciond por heterocronia. a-c, peramorfosis; a, aceleracion; b, predesplazamien-
to; ¢, hipermorfosis; d-f, pedomorfosis; d, neotenia; e, posdesplazamiento; f, progénesis.
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La pedomorfosis ocurre cuando k disminuye o el tiempo de desarrollo se acorta. Incluye tres

variantes:

*  Neofenia: cuando k disminuye porque una parte del desarrollo ha procedido mds lenta-
mente que en la condicién ancestral (Fig. 114d).

*  Posdesplazamiento: cuando o, se desplaza hacia la derecha porque una parte del desarrollo
ha ocurrido mds tarde que en la condicién ancestral (Fig. 114e).

*  Progénesis: cuando [3 se desplaza hacia la izquierda porque el desarrollo termina antes que

en la condicién ancestral (Fig. 114f).

O’Grady (1987) analiz6 los pardsitos intestinales del género Glypthelmins (Digenea), donde
G. intestinalis difiere marcadamente de su especie hermana G. shastai y las demds especies por
tener un cuerpo delgado. O’Grady (1987) cri6 G. intestinalis y G. quieta en condiciones de
laboratorio y comparé sus trayectorias de desarrollo. Establecié que G. intestinalis evolucioné
por aceleracién, lo cual confirmé criando G. infestinalis en otro huésped, retardando asi su

desarrollo y produciendo especimenes con la condicién plesiomérfica del cuerpo.

EJERCICIO 45
De acuerdo con el cladograma de un taxén hipotético y las secuencias de desarrollo
de sus especies, identifica cudles especies o clados experimentaron neotenia y cudles

progénesis.

—— sp.a 123456

— sp.b 12345

sp.c 123456

—— sp.d 123456

—— sp.e 123456

sp.f 123456

— sp.g 123456

sp.h 12233456




ECOLOGIA DE COMUNIDADES

A partir de la existencia de hipétesis filogenéticas, los ecélogos tienen la posibilidad de anali-
zar desde una perspectiva evolutiva la estructura y organizacién de las comunidades. Webb ez
al. (2002) revisaron los enfoques para estudiar la estructura filogenética de las comunidades
y propusieron un marco para inferir los mecanismos de la coexistencia de especies diferentes

(Fig. 115). Basicamente, existen tres interacciones posibles:

*  Atraccion filogenética: una distribucién filogenética agregada indica que el uso del hébitat
es un atributo conservado dentro del taxén analizado y que la atraccién fenotipica domina
sobre la repulsion.

*  Repulsion o sobredispersion: cuando taxones cercanamente relacionados con un nicho simi-
lar se excluyen localmente (repulsién fenotipica) o cuando taxones no relacionados han
convergido en nichos semejantes (atraccion fenotipica).

. Repulsio’n fenotz’pica.‘ las comunidades no se estructuran ﬁlogenéticamente sino al azar.

Cuando se posee informacién filogenética y ecoldgica para las distintas especies de un linaje,
tanto dentro como fuera de una comunidad, se puede reconstruir los caracteres ancestrales
de los atributos ecoldgicos y analizar el uso del nicho. Cuando los miembros de un clado se
encuentran codistribuidos y no hay miembros de otros clados presentes, se considera que la
regién estd cerrada (sin inmigracién) y se pueden reconstruir la evolucién de su estructura.
Mis aun, si existe evidencia de que las interacciones en la comunidad ocurrieron entre todos
los taxones de la regién y no hubo aporte de clados no relacionados, es posible reconstruir las
comunidades ancestrales e interpretar los cambios en sus caracteres.

Un ejemplo de anilisis de ecologia de comunidades en un marco filogenético es el de
Cardoso & Price (2010). Para las aves del orden Passeriformes, se ha documentado la simili-
tud fenotipica en habitats idénticos y el desplazamiento de caracteres, la primera debida a la
adaptacion a la acustica del habitat y el segundo a la competencia interespecifica por el espacio
acustico. Cardoso & Price (2010) consideraron que si estos fenémenos son comunes deberian
conducir a la convergencia de los cantos, por lo que compararon los cantos de Passeriformes
de climas mediterrdneos de Europa y América del Norte. Hallaron que la frecuencia de cantos
varfa entre hdbitats diferentes pero no entre continentes, independientemente de la filogenia
(Fig.116) y el tamafio del cuerpo, lo que indica convergencia motivada por la adaptacion acus-
tica. Concluyeron que los cantos son sefiales complejas que varian en muchas dimensiones, lo
que explicaria por qué la competencia por el espacio acustico parece poco importante en la

estructuracién de los cantos en estas comunidades.
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Fig. 115. Representacién esquemitica del marco filogenético para analizar ecologia de comunidades
(modificado de Webb ez al., 2002).
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r—®  Myiarchus cinerascens
B Contopus sordidulus
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Fig. 116. Filogenia de algunas especies de Passeriformes. Circulos, hébitats abiertos; cuadrados, hibitats
cerrados; blanco, Europa; negro, California (modificado de Cardoso & Price, 2010).
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Otros métodos que se pueden utilizar en ecologia de comunidades son el andlisis de
parsimonia de conjuntos de especies (Ribichich, 2005) y el anlisis de parsimonia de sucesion

ecoldgica (Wenzel & Luque, 2008). Estos son similares al andlisis de parsimonia de endemis-

mos (PAE).

PALEONTOLOGIA

Los fésiles han sido tradicionalmente considerados como un elemento fundamental de la
sistemdtica, mds adn, existen autores que los han considerado como la tnica evidencia em-
pirica de la evolucién (Simpson, 1945, 1961). La sistematica filogenética ha cuestionado esta
perspectiva, enfatizando la distincion entre cladogramas (basados en relaciones de ancestria
comun) y filogramas (basados en relaciones ancestro-descendientes) (Cracraft, 1979; Forey,
1992b; Gee, 1999, 2000; Platnick, 1979) y negando que sea posible reconocer ancestros (£6-
siles o vivientes) como tales. En la sistemadtica filogenética, los taxones fésiles son analizados

junto con los recientes. El estudio de los fosiles es relevante por varias razones (Benton, 1995;
Brochu, 1997; Forey, 2001; Grande, 1985; Magallén, 2010; Padian ez al., 1994):

*  Proveen taxones adicionales que pueden proporcionar nuevos datos morfolégicos.

*  Proveen taxones adicionales que incrementan la distribucién geogrifica conocida de un
taxon.

*  Contribuyen a establecer la edad minima de un taxén.

*  Ayudan a comprender la secuencia en que evolucioné una serie de sinapomorfias en oca-
siones mostrando convergencias en sinapomorfias aparentes de taxones recientes.

*  Permiten quebrar ramas largas construidas con base en numerosas sinapomorfias en la rama

que conduce a un taxén reciente, mejorando asi las calibraciones de los relojes moleculares.

GrUPOS tronco y corona
En la filogenia de un grupo es posible distinguir dos edades:

*  Edad de origen: se puede reconocer por el evento de especiacién que separé al ancestro del
grupo de su grupo hermano.

*  Edad de diferenciacion. se puede reconocer por el tltimo ancestro comun del grupo.

Los fésiles permiten establecer las edades minimas de origen y diferenciacién. Hennig (1966)

denominé grupos tronco a los taxones fésiles situados entre el origen y la diferenciacién de un
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taxén reciente, al cual denominé grupo corona (Fig. 117). Los grupos corona son parafiléticos

(Forey, 1992b), por lo que Ax (1987) sugiri6 abandonarlos y simplemente referirse a linajes.

Ajuste estratigrafico
Cuando se cuenta con representantes fésiles del taxén analizado, es posible determinar su

ajuste estratigrafico a la hipétesis filogenética. Se han propuesto varios indices para medir este
ajuste (Cigliano ez al., 2004b; Siddall, 1998b). Dos de ellos son los siguientes:

Indice de consistencia estratigrdfica: mide la relacién entre el nimero de nodos en el clado-
grama que son consistentes con los rangos estratigraficos y el nimero total de nodos en el
cladograma (Huelsenbeck, 1994). Su férmula es la siguiente:

SCI=C/N

donde C es el nimero de nodos consistentes con los rangos estratigraficos y N es el
nimero total de nodos. Los valores de este indice varian desde 1 (todos los nodos son
consistentes) a 0 (todos los nodos son inconsistentes).

*  Indice de integridad relativa: mide el nimero de gaps en relacién con la porcién de registro
con fésiles (Benton & Storrs, 1994). Su férmula es la siguiente:

RCI =[1- (X MIG /X SRL)] x 100

grupo corona

A B C D E

edad de diferenciacion

A)o tronco

edad de origen

Fig. 117. Edades de origen y diferenciacién: grupos tronco y corona.
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donde MIG es el gap minimo implicado para cada taxén (se extiende a la edad de su gru-
po hermano) y SRL es el rango observado para cada taxén. Los valores de este indice van
de 100% (ausencia de linajes fantasmas) a valores negativos (linajes fantasmas presentes).
Este indice combina el cladograma con los rangos estratigréficos conocidos de los taxo-
nes terminales para determinar su gap minimo. Asumiendo que los taxones hermanos
poseen la misma edad, podemos extrapolar la edad minima de un taxén a la de su grupo
hermano. Entonces, sumando todas las discontinuidades, podemos obtener el valor de
discontinuidad estratigrafica total. En el ejemplo (Fig. 118), sumando la discontinuidad
de C (1 millén de afios), CD (2 millones de afios) y BCD (1 millén de afios), obtenemos

una discontinuidad total de 4 millones de afios.

Paralogia temporal

Algunos intentos de cuantificar el ajuste entre los cladogramas y el registro fosil han fallado
porque los autores no han considerado el tiempo jerdrquicamente. Zaragtieta Bagils ez al.
(2004) sugirieron tratar el tiempo como una estructura ordenada que consiste de particiones
(eras, periodos, etc.), las cuales se interpretan jerirquicamente en un cladograma. La compa-
racién entre un cladograma taxonémico y un cladograma temporal puede llevar a descubrir
paralogia temporal —un fenémeno andlogo a la paralogia molecular y biogeografica—, es decir,

cuando un nodo temporal aparece en el cladograma taxonémico dos o mds veces. Los nodos

A B C D A B C D A B C D
0—
1
2
3 2
4]
1
a bs_ C

Fig. 118. Cilculo del indice de integridad relativa. a, cladograma; b, estratigrafia; ¢, cladograma con
discontinuidades.



temporales pardlogos dan informacién ambigua, por lo que es importante considerarlos al
datar las edades de origen con relojes moleculares donde se usaron fésiles como punto de

calibracién (Zaragtieta Bagils ez al., 2004).

Estudio de caso

Un estudio reciente donde se combinan taxones fésiles y actuales es el andlisis de la posicién
filogenética de los Cetacea (ballenas, delfines, etc.) dentro de los Cetartiodactyla (O’Leary
& Gatesy, 2010). Los autores analizaron 28 taxones vivientes y 43 f6siles para contrastar la
hipétesis de que los Cetacea son parte de Cetartiodactyla. Combinaron 635 caracteres de la
osteologia, denticidn, tejidos blandos y comportamiento con >40,000 caracteres moleculares
de varios genes y obtuvieron un cladograma mds parsimonioso (Fig. 119), el cual es consistente
con varios andlisis moleculares y morfoldgicos recientes (por ejemplo, Criscuolo e al., 2006;
Gatesy et al., 1999; O’Leary, 1999; O’Leary & Geisler, 1999). Los Cetacea son el grupo her-
mano de las Hippopotamidae, seguidos sucesivamente por los Ruminantia, Suina y Cameli-
dae. Varios de los taxones fésiles fueron inestables en sus posiciones, pero la posicién de varios
taxones clave fue adecuadamente resuelta. Los TMesonychia estin mds relacionados con los
Cetacea que con cualquier otro “artiodactilo”. Los TAnthracotheriida son un grupo parafilético
y, con excepcién de una especie, se encuentran mds relacionados con las Hippopotamidae que

con cualquier otro taxon viviente.

CONSERVACION DE LA BIODIVERSIDAD

Se han propuesto varios criterios para establecer prioridades al seleccionar dreas para la con-
servacion (Morrone & Crisci, 1992; Quicke, 1993; Vane-Wright ez al., 1991; Williams ez al.,
1991, 1993; Williams & Humphries, 1994). La sistematica filogenética permite desarrollar
indices de peso y divergencia taxonémica que pueden emplearse junto con la dispersién filo-

genética y la complementariedad para cumplir con este objetivo.

Establecimiento de prioridades para la conservacion

Existen dos enfoques bésicos para utilizar la informacién filogenética disponible para estable-

cer prioridades de conservacién (Nixon & Wheeler, 1992; Schuh, 2000):

*  Proteger clados en radiacion: se deberia dar prioridad a los clados que estén aparentemente
radiando o especiando activamente porque son los que “crearian la biodiversidad del fu-
turo” (Erwin, 1991).
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*  Proteger la mayor cantidad de clados: se deberia dar prioridad a la preservacién de la mayor
cantidad de clados posibles (Vane-Wright e# a/.,1991), con lo que ademas de los clados en

radiacién también se conservarian las ramas basales y pobres en especies.

indices de peso filogenético

Tradicionalmente se ha medido la diversidad de un drea en términos de la riqueza absoluta
de especies, asumiendo implicitamente que todas las especies poseen el mismo valor. En las
ultimas décadas se ha empezado a considerar también la endemicidad y la vulnerabilidad. Mds
recientemente, se intenta dar prioridad a las formas filogenéticamente distintas. Asi, por ejem-
plo, si comparamos dos especies amenazadas, una no relacionada estrechamente con ninguna
otra especie viviente y la otra perteneciente a un grupo con gran nimero de especies, seria
razonable dar prioridad a la primera (Atkinson, 1989; Morrone ef al., 1996).

Vane-Wright ez al. (1991) propusieron indices de peso filogenético. Examinemos un
ejemplo sencillo. En el cladograma de la figura 120a, se puede dar el mismo peso a los grupos
con el mismo rango. Para ello se comienza dando el peso de 1 a las especies del grupo menos
inclusivo (D y E), luego se continda dando a cada especie el peso que resulte de sumar el peso
de sus especies hermanas: el peso de C serd 2 (1 + 1), el peso de B serd 4 (2 + 1 + 1) y el peso
de A serda 8 (4 + 2 + 1 + 1). También propusieron otro indice que tiene en cuenta el namero de

especies, solo que se contabilizan los grupos monofiléticos a los que las especies pertenecen. En

ﬂi items  peso %

A 8 50.00 A 1 4.00 42.90

4 2500 B 2 2.00 21.40

C 2 1250 C 3 1.33 21.30

D 1 6.25 D 4 1.00 10.70

a E 1 6.25 b E 4 1.00 10.70

Fig. 120. Cilculo de los indices de peso taxonémico. a, taxones hermanos con pesos iguales; b, taxones
hermanos con pesos diferenciales.
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el cladograma de la figura 120b, se cuentan cuatro items para las especies D y E (pertenecen a
los clados DE, CDE, BCDE y ABCDE), tres para la especie C (pertenece a los clados CDE,
BCDE y ABCDE), dos a la especie B (pertenece a los clados BCDE y ABCDE) y uno para
la especie A (pertenece al clado ABCDE). Podemos dividir cada uno de estos valores por el
valor maximo (4) para obtener el peso de cada especie y luego determinar la proporcién en que

cada especie contribuye al grupo, expresada en porcentaje.

indices de divergencia filogenética

Se han propuesto otros indices para expresar la divergencia de las especies en un cladograma
(Morrone & Crisci, 1992; Williams e# a/., 1991). Al comparar dos especies A y B, estos indices
consideran el nimero de nodos compartidos entre ellas (C,,) y el nimero de nodos tnicos
para A (U,) y tnicos para B (U)):

*  Indice C: es la inversa del nimero de nodos compartidos por ambas especies:

C=1/C,,
«  Indice D: considera el nimero de nodos tinicos para ambas especies:
D= UA + UB +1

«  Indice E: se basa en el ntimero de nodos compartidos por ambas especies y el nimero de
nodos tnicos:
E=U,+U;+1)/2C,,+U, +U))

*  Indice F: relaciona el nimero de nodos mids alld del punto de divergencia entre ambas
especies con el nimero de nodos compartidos por ellas:

F=(U,+U,+1)/C,, +1

Dispersion filogenética

En un cladograma es posible medir la dispersién filogenética de la especies, es decir, el grado
en que una muestra de especies representa el mayor rango posible de relaciones en el clado-
grama. Si solo se pueden proteger algunas especies, deberiamos elegir aquellas que permitan la
dispersion filogenética méxima (Williams ez al., 1991). Por ejemplo, si se analizan las especies

del cladograma de la figura 121a, hay cuatro tipos bdsicos de dispersion filogenética:

*  Cualquier combinacién de las especies A o B con las especies C, D o E (distribuciones 1-4).
*  La combinacién de las especies A y/o B con la especie D y/o E (distribuciones 5-8).

*  La combinacién de las especies A, B y C (distribucién 9).

*  La combinacién de las especies C, D y E (distribucién 10).



— A + + + + + +

I + + + + + +

C + + + + + +

— D + + + + + +

a ___ E + -+ + + + -
areas

A +

+ -

C + + +
— D + +

Fig. 121. Criterios filogenéticos para la conservacion. a, dispersién filogenética; b, complementariedad.

Las distribuciones 1-4 son las mds dispersas en el cladograma, las 5-8 son intermedias, la 9
es apenas mds dispersa que la 10 y esta tltima es la menos dispersa. En este caso, deberiamos

preferir alguna de las distribuciones 1-4.
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Complementariedad

El objetivo bésico de la conservacién es preservar la mayor biodiversidad posible en un mi-
nimo de dreas (Ackery & Vane-Wright, 1984). Por ello, al establecer una lista de dreas para
priorizar su conservacién, una vez que se ha elegido la primera drea, la siguiente seria aquella
que contenga el méximo nimero de especies no contenidas en ella, es decir, su complemento
(Humpbhries ez al,, 1991; Williams ez al., 1991). Por ejemplo, en el cladograma de la figura
121b, con cinco especies distribuidas en tres dreas: para el drea 1 el complemento serdn las
especies A y B; para el drea 2, las especies A y E; y para el drea 3, las especies D y E. Si se
combinan las dreas 1y 2, el complemento residual serd la especie A y, si se combinan las dreas
2y 3, el complemento residual serd la especie E. Solo si se combinan las dreas 1y 3, se obtiene

el complemento total de todas las especies.

EJERCICIO 46

A la derecha del cladograma de ocho especies hipotéticas se representan sus dreas de
distribucién. Teniendo en cuenta el criterio de dispersion filogenética, squé rea elegirias
como prioritaria para la conservacién? Una vez que elegiste esa area, scudl seria la

siguiente empleando el criterio de complementariedad?

sp.a A

sp. b C

sp. c A B
— sp.d C E
— sp.e D

sp. f ABCD

— Sp.g B CDE




Estudio de caso

Morrone (1999) llevé a cabo un estudio combinando un andlisis panbiogeografico y un proce-
dimiento filogenético para seleccionar dreas para la conservacién en los Andes de Venezuela,
Colombia, Ecuador y Perti. Analizé cinco géneros endémicos de gorgojos (Coleoptera: Cur-
culionidae): Acroriellus, Acrorius, Andesianellus, Macrostyphlus y Nacodius. Identific dos trazos
generalizados, uno que se extiende desde el noroeste de Venezuela al norte de Ecuador y el
otro, del sudeste de Perd al norte de Ecuador. En el norte de Ecuador ambos se intersectan,
identificando un nodo panbiogeogrifico. Luego evalué ocho dreas de endemismo dentro de
esos trazos utilizando el indice filogenético de Vane-Wright e a/. (1991): (A) norte de Vene-
zuela, (B) centro oeste de Colombia, (C) sudoeste de Colombia, (D) norte de Ecuador, (E) sur
de Ecuador, (F) norte de Pert, (G) sur de Pert y (H) sudeste de Pera (Fig. 122). De acuerdo
con los resultados de ambos andlisis, la secuencia de prioridades deberia ser: (1) drea D (el

nodo), (2) areas By E, (3) dreas C y G, (4) dreas A y F,y (5) area H.

LINGUISTICA HISTORICA

El paralelismo entre evolucién bioldgica y lingiistica fue sugerido inicialmente por Darwin
(1871). Durante el siglo XIX, varios lingtistas publicaron drboles de lenguajes (por ejemplo,
Schleicher, 1853). Cavalli-Sforza e al. (1998) compararon un cladograma de la especie
humana con un drbol lingtiistico. En afios recientes, se ha incrementado el interés por el
andlisis filogenético de la evolucién lingtistica (Atkinson & Gray, 2005; McMahon & Mec-
Mahon, 2003).

Rexové et al. (2003) analizaron las relaciones filogenéticas de las lenguas indoeuropeas.
Analizaron datos referidos a 200 significados y 84 variedades, codificados de tres maneras
diferentes y utilizando el lenguaje hitita como grupo externo. En las hipétesis filogenéticas

obtenidas (Fig. 123), detectaron cuatro clados lingtisticos:

*  Balto-eslavo: por ejemplo, lituano, letdn, ruso, checo, polaco, bilgaro y serbo-croata.

*  Romano-germdnico-céltico: por ejemplo, espailol, italiano, portugués, francés, inglés, ale-
midn, holandés, noruego, sueco, irlandés, galés y bretén.

*  Armenio-griego: por ejemplo, armenio y griego.

*  Indo-iranio: por ejemplo, bengali, persa, pastin y kurdo.

Sus resultados muestran un patrén predominante de ramificacion, con escaso préstamo o dis-

persién de palabras individuales.
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I Q w P
A. vittetae B 1 20.0 5.0 40.6
A. carinatus D 2 10.0 25 20.3
A. tuberculosus E 3 6.6 1.6 13.0
A. bobi E 4 5.0 1.2 9.7
A. similaris E 5 4.0 1.0 8.1
A. viridisquamosus G 5 4.0 1.0 8.1
a 20 49.6 12.3 100.0
A. puncticollis B 2 195 3.0 16.9
A. sisyphus C 3 13.0 2.0 11.3
A. papallacta D 3 13.0 2.0 1.3
A. nymphalis E 2 19.5 3.0 16.9
A. bolivianus H 4 9.7 15 8.5
A. otramas E 4 9.7 15 8.5
A. pillahuata G 4 9.7 15 85
A. plicatifrons G 5 7.8 12 6.7
A. andersoni E 6 6.5 1.0 5.6
A. cuprinus E 6 6.5 1.0 56
b 39 114.9 17.7 100.0
A. minutus G 2 10.0 15 12.0
A. planirostris G 3 6.6 1.0 8.0
A. tricarinatus G 3 6.6 1.0 8.0
A. masneri D 2 10.0 15 12.0
A. hermani B 2 10.0 15 12.0
A. microphthalmicus  E 2 10.0 1.5 12.0
A. carltoni E 2 10.0 15 12.0
A. fulgidus E 2 10.0 15 12.0
A. cotopaxi D 2 10.0 15 12.0
(o 20 83.2 12.5 100.0
M. peruvianus G 1 41.0 34 124
M. frodo B 3 13 1.1 4.0
M. bilbo D 4 1.2 1.0 36
M. howdenorum D 4 1.2 1.0 36
M. gualcalae C 4 12 1.0 36
M. coelorum D 4 1.2 1.0 36
M. venezolanus A 4 1.2 1.0 36
M. sturmi B 5 82 6.8 24.7
M. gandalf B 6 6.8 5.6 20.4
M. transatlanticus D 6 6.8 5.6 20.4
d 41 70.1 27.5 100.0
N. omissus D 1 9.0 3.0 46.2
N. alectrus D 2 45 15 23.0
N. brevirostris G 3 3.0 1.0 154
N. martitae F 3 3.0 1.0 15.4
e 9 19.5 6.5 100.0

Fig. 122. Indices filogenéticos para priorizar dreas de gorgojos andinos (Coleoptera: Curculionidae). a,

Acroriellus, b, Acrorius; ¢, Andesianellus; d, Macrostyphlus; e, Nacodius.
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hitita hitita
armenio armenio
griego griego
celta indio
albanés iranio
germanico eslavo
romance baltico
indio albanés
|_E iranio germanico
L‘: eslavo romance
a baltico b celta

hitita

albanés

iranio

indio

armenio

griego

eslavo

baltico

celta

germanico

c romance

Fig. 123. Hipdtesis filogenéticas alternativas de las lenguas indoeuropeas obtenidas por Rexovi ez al.
(2003). a, matriz de multiestados estiandar; b, matriz de multiestados alterada; ¢, matriz binaria.

EPIDEMIOLOGIA MOLECULAR

Desde hace varias décadas se ha comenzado a analizar el desarrollo de enfermedades infec-
ciosas emergentes en un marco filogenético. Este enfoque se conoce como epidemiologia mo-
lecular. Algunos de los virus analizados incluyen el VIH, hantavirus, SARS-CoV, influenza,
hepatitis C e influenza aviar (Gao ez al., 1999; Hovmoller ez al., 2010; Janies e al., 2008, 2011,
Mindell ez a/., 1995; Page & Holmes, 1998).
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Uno de los virus mejor estudiados es el virus de la inmunodeficiencia humana (VIH, HIV
por sus siglas en inglés), causante del sindrome de inmunodeficiencia adquirida (SIDA). En el
afio 2000, existian mds de 40 millones de personas en el mundo infectadas con este virus (Free-
man & Herron, 2001). Existen dos tipos de VIH: una forma global muy virulenta (VIH-1) y
otra menos virulenta hallada con mayor frecuencia en Africa occidental (VIH-2). Virus rela-
cionados con los VIH se encuentran con frecuencia en primates africanos, siendo conocidos
como virus de inmunodeficiencias simia (VIS, SIV por sus siglas en inglés). Al reconstruirse
las relaciones filogenéticas de los VIH y VIS (Holmes, 1998), surgié un patrén complejo (Fig.
124). VIH-1y VIH-2 se relacionan mds cercanamente con diferentes VIS: VIH-1 se relaciona
con SIV,

py, (del chimpancé), mientras que el VIH-2 se relaciona con VIS, (del mangabeye
gris). Dado que el VIH-2 se distribuye principalmente en Africa Occidental, como el manga-
beye gris, estos primates representarian la fuente del VIH-2. Si el chimpancé es la fuente del
VIH-1 estd menos claro, porque esta especie raramente se infecta en estado silvestre. Por otra
parte, dado que existen otras especies de primates que poseen SIV pero que ain no han sido
secuenciados, es posible que el VIH-1 y el VIS_,, hayan evolucionado a partir de algtin otro
virus, aun desconocido (Page & Holmes, 1998).

En relacién con la expansion del SIDA, los anilisis filogenéticos se han aplicado a la reso-
lucién de diferentes problemas, como la estimacién de las fechas de colonizacién (Avise, 2006).
Teniendo en cuenta las tasas de divergencia de las secuencias virales, Korber ez al. (2000)
postularon que el VIH-1 habria surgido a comienzos de la década de 1930. Por otra parte,
Li et al. (1988) concluyeron que el VIH-1 arribé probablemente desde Africa a Hait{ entre
1969-1975, luego colonizé la Florida y de ahi el resto de los Estados Unidos en 1975-1979.

También se han investigado las relaciones coevolutivas entre los virus y sus huéspedes pri-
mates (Morrone ef al., 1997; Siddall, 1997). Morrone ez al. (1997) hallaron una coespeciacion
significativa, sosteniendo que el VIH es un virus antiguo, mientras que Siddall (1997) conside-
16 que la coespeciacién no es significativa y sostuvo que el virus evolucioné mds recientemente

(Mindell ez al., 1995).
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VIH-1 VIS,,,
VIS

VIH-2 | VIH-2D

VIS,
VIH-2 E

Fig. 124. Representacién esquematica de las relaciones filogenética de VIH-1, VIH-2 y VIS (modificado
de Page & Holmes, 1998). SIV ., VIS de chimpancé; SIV, VIS de mono verde africano; SIV,

cPz AGM? MAC?
VIS de macaco; SIV ., VIS de mandril; VIS, VIS de mangabeye gris; VIS (., VIS de mono de
Sykes.
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PROGRAMAS DE COMPUTO

Ademis de los programas filogenéticos disponibles (ver capitulo 4), existen otros que pueden

ser usados especificamente para analizar diferentes problemas en un marco filogenético:

*  CAIC: para implementar andlisis de contrastes independientes. Referencia: Purvis &
Rambaut (1995).

¢ COMPONENT 2.0: para comparar cladogramas en diversos tipos de estudios. Refe-
rencias: Page (1993a) y Slowinksi (1993). Pigina web: http://taxonomy.zoology.gla.
ac.uk/rod/cplite/guide.html

*  GEODIS: implementa el analisis filogeografico de clados anidados. Referencia: Posada ez
al. (2000). Pagina web: http://darwin.uvigo.es/software/geodis.html

*  Gtp: para reconciliar drboles de genes y especies. Referencia: Zmasek & Eddy (2001).
Pégina web: http://loco.biosci.arizona.edu/gtp/gtp.html

*  R8s: para ajustar longitudes de ramas e inferir tiempos de divergencia. Referencia: San-
derson (1997, 2002). P4gina web: http://loco.biosci.arizona.edu/r8s/index.html

*  TCS: para estimar genealogias de genes dentro de una poblacién. Referencia: Templeton
et al. (1992) y Clement ez al. (2000). Pagina web: http://darwin.uvigo.es/software/tcs.
html

*  TreeFitter: para comparar drboles de huéspedes y asociados. Referencia: Ronquist (2000,
2001). Pigina web: http://sourceforge.net/projects/treefitter

*  TREEMAP: para comparar irboles de huéspedes y asociados. Referencia: Page (1994).
Pigina web: http://taxonomy.zoology.gla.ac.uk/rod/treemap.html



LECTURAS RECOMENDADAS

Avise, J. C. 2000. Phylogeography: The history and formation of species. Harvard University Press,

Cambridge, Massachusetts. Introduccién a la filogeografia.

. 2006. Evolutionary pathways in nature: A phylogenetic approach. Cambridge Univer-
sity Press, Cambridge. Presentacién de varios ejemplos de aplicacién de informacién

filogenética.

Brooks, D. R. & D. A. McLennan. 1991. Phylogeny, ecology and behavior: A research program
in comparative biology. University of Chicago Press, Chicago. Introduccién al enfoque

filogenético para analizar ecologia y adaptacién.

Morrone, J. ]. 2000. E/ lenguaje de la cladistica. Programa Libro de Texto Universitario, Direc-
cién General de Publicaciones y Fomento Editorial, UNAM, México, D.F. Introduccién

a los métodos filogenéticos en biologia evolutiva.

. 2009. Ewvolutionary biogeography: An integrative approach with case studies. Columbia

University Press, Nueva York. Introduccién a la biogeografia evolutiva.
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