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PREFACIO

La Sisteméticé‘Biolégica tiene por objeto de estudio la diversidad de los organismos vivien-
tes, y como sefialara el célebre bidlogo norteamericano Edward Wilson, éste constituye uno de
los grandes desafios de la Biologia contemporanea, por cuanto el impacto del hombre sobre los
ambientes naturales esta provocando la extincion de numerosas especies, y muchas de ellas
desapareceran de la faz de la tierra antes de que puedan ser conocidas.

Las autoras de esta obra, titulada Sistemdtica Bioldgica: Fundamentos tedricos y ejercitaciones,
desarrollan investigaciones cientificas relativas a la Taxonomia de diversos grupos zoologicos,
en el Museo de La Plata, y se desempefan como docentes en la Catedra de Introduccion a la
Taxonomia, que es una materia obligatoria para todas las orientaciones de la Carrera de Biolo-
gia de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La Plata.

Para la elaboracién de este libro de texto se tomaron como base los ejercicios de las guias de
los trabajos practicos de la catedra mencionada, utilizadas durante los Gltimos diez afos. El
caracter de la contribucion es tedrico-practico y abarca un amplio espectro desde el punto de
vista tematico y de las distintas estrategias y métodos disponibles para resolver los variados
problemas taxonémicos. Es por ello que en cada caso se mencionan los diferentes enfoques
propuestos por los especialistas y se han intentado reflejar las numerosas controversias que aun
subsisten en relacion con muchos temas. Creemos que de este modo se estimulara el espiritu

critico de los estudiantes y la busqueda de nuevos aportes teodrico-metodolégicos, los cuales .

constituyen la base del progreso cientifico de la disciplina.

Finalmente queremos expresar nuestro mas profundo agradecimiento a todos los que de un
modo u otro han contribuido a la publicacion de esta obra: a Viviana Confalonieri, Norma Diaz,
Carlos Lange, Marta Loiacono, lvan Pérez y Sergio Vizcaino, por sus aportes en relacion con
varios temas de sus respectivas especialidades; a Maria Guadalupe de! Rioy Sonia Suarez, por su
colaboraciéon en la confeccion de ilustraciones; a todo el personal docente de la Catedra de
Introduccion a la Taxonomia y a nuestros alumnos de-la materia, por aportarnos sus criticas y
sugerencias; a la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la UNLP y al Consejo Nacional de
Investigaciones Cientificas y Técnicas (CONICET), por su constante apoyo a nuestra labor docen-
te y de investigacion; y al personal de la Editorial de la Universidad Nacional de La Plata, que con
gran entusiasmo se sumo a nuestro proyecto de publicar este libro.

Analia A. Lanteri y M. Marta Cigliano

Vi
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INTRODUCCION

ANALIA A. LANTERI Y MARIA MARTA CIGLIANO

Las leyes de la Biologia estan escritas en el lenguaje de la diversidad. Los dos aspectos funda-
mentales de la naturaleza orgéanica son la diversidad y los procesos que le han dado origen
(Mayr, 1982). Cuanto mas profundamente se explore la diversidad bioldgica, tanto mas répido
se descubriran los principios unificadores de la Biologiayy las leyes que rigen este singular univer-
so de organismos (Wilson, 1988). N

La Sistematica o Taxonomia es la disciplina biologica dedicada al estudio de la diversidad de
los seres vivos (Mayr, 1969) y de los patrones bidticos que expresan el aparente orden jerarquico
de la naturaleza (Eldredge & Cracraft, 1980). Historicamente el conocimiento sistematico ha
crecido a través de la acumulacion de datos sobre los atributos de los organismos y como resul-
tado de los estudios realizados se ha descripto y dado nombre a mas de 1,50 millones de espe-
cies (Wilson, 1992). Sin embargo, la mera acumulacién de datos, por mejor ordenados que es-
tén, no es suficiente para comprender el mundo bioldgico. Los datos acumulados y ordenados
siguen siendo sélo datos a la espera de su interpretacion.

La Teoria de la evolucion de las especies por Seleccion Natural formulada por Charles Darwin
introdujo un nuevo marco conceptual en el campo de la Sistematica (Mayr & Ashlock, 1991). El
estudio de la diversidad de la vida, cuando se mira a través de la lente de la evolucién, es equi-
valente al estudio de la historia de la vida. A pesar de ello, E/ Origen de las especies (Darwin,
1859) no tuvo un impacto directo sobre la clasificacion bioldgica hasta casi un siglo después de
su publicacion. El reemplazo del pensamiento aristotélico-esencialista sobre el concepto de es-
pecie, por otro fundado en aspectos bioldgicos y poblacionales, se produjo recién a partir de las
proposiciones de la denominada Nueva Sistemdtica (Huxley, 1940). Como consecuencia de este
cambio, las especies comenzaron a considerarse como agregados de poblaciones y asi se facilito
el estudio de la variacion infraespecifica y del reconocimiento de taxones de categorias inferio-
res (Mayr, 1998). ‘

En fo que concierne a la clasificacion de las especies y taxones superiores, el replanteo de
los objetivos, la filosofia y la metodologia para obtener dichas clasificaciones se inicié a
partir de las décadas del 50-60, cuando se planted la necesidad de utilizar nuevas fuentes de
caracteres (etoldgicos, fisiologicos, moleculares, ecologicos) para describir y agrupar a los
organismos y se comenzaron a emplear algoritmos matematicos computarizados para ana-
lizar dichos atributos (Crisci, 1978; Lanteri, 1989). Fue en este contexto histérico que surgie-
ron tres corrientes filosofico-metodologicas también denominadas escuelas de la clasifica-
cion: la escuela Fenética o Taxonomia Numérica, la Sistematica Filogenética o Cladistica, y la
Taxonomia Evolutiva (Mayr, 1988; Schuh, 2000). ,

Las discusiones planteadas entre los principales exponentes de las tres escuelas mencio-
nadas enriquecieron el marco teérico y metodoldgico de la Sistematica. A partir de la déca-
da del 80 la Cladistica se erigid como modelo o paradigma en el sentido de Kuhn (1971),
dado que la mayoria de los taxdnomos acepto sus propuestas metodolégicas (Lanteri, 1989).
Desde entonces se considera que el objetivo fundamental de las clasificaciones bioldgicas es




reflejar el patron de relaciones genealégicas de los seres vivos, resultado de la filogenia o
historia evolutiva comun. :

También en la década del 80 comenzé a generalizarse el uso de los términos Biologia
General y Biologia Comparada (Eldredge & Cracraft, 1980; Nelson & Platnick, 1981), esta

altima definida como el estudio de la diversidad de especies y taxones superiores, con el

objeto de descubrir los patrones bioticos que reflejan el orden natural (Nelson, 1970). En
consecuencia la Sistematica Biologica, en tanto disciplina basica de la Biologia Comparada,
intenta construir clasificaciones que, por.su naturaleza, sirven como sistema general de re-
ferencia en Biologia (Eldredge & Cracraft, 1980). Estas clasificaciones representan hipotesis
sobre patrones de ancestralidad comtin, y por lo tanto pueden ser utilizadas en estudios de
Biogeografia Histérica, Biologia Evolutiva, Ecologia, Paleontologia y Biologia de la Conser-
vacion, con el fin de interpretar y explicar procesos evolutivos tales como la secuencia tem-
poral del cambio de un caracter, el significado adaptativo de ciertos caracteres, las asocia-
ciones evolutivas entre taxones y el grado de diversificacion alcanzado por algunos de ellos
(Brooks & McLennan, 1991). _

No obstante los notables avances teoricos y metodolégicos que transformaron a la Sistematica
Biologica en una verdadera ciencia, gran parte de sus aspectos practicos se siguen desarrollando
de acuerdo con las pautas establecidas por el botanico y naturalista sueco Carlos Linneo en el siglo
XVIII. Por eso la Sistematica actual es, por un lado, una disciplina bioldgica basica con un fuerte
acento descriptivo, y por otro, una de las ciencias mas inclusivas y dinamicas de la Biologia, a partir
de la cual surgen hipotesis, generalizaciones y predicciones sobre los patrones biéticos y los meca-
nismos que los generan (Mayr, 1998). Entre las practicas taxonomicas mas tradicionales cabe citar
las tareas de identificar, describir y dar nombre a las especies bioldgicas, la asignacion de rangos a
los taxones de acuerdo con un esquema jerarquico linneano, y la designacion de ejemplares tipo
o de referencia. Los aspectos mas modernos de la disciplina incluyen el empleo de la informacion
que brindan las secuencias del ADN para reconocer especies y realizar inferencias sobre relaciones
de parentesco entre linajes evolutivos, el uso de algoritmos matematicos cada vez mas complejos
para el analisis de grandes matrices de datos, y la aplicacion de los resultados de dichos analisis en
otras ramas de las ciencias biologicas (Mayr, 1988).

La tarea de descubrir y describir la diversidad organica es en la actualidad mas urgente que
nunca, pues debido a la accion devastadora del hombre sobre los ambientes naturales muchas
especies se estan extinguiendo o se extinguiran antes que los cientificos alcancen a conocerlas
(Raven, 1987; Crisci et al., 1993). Como ejemplo de lo mucho gque todavia resta por conocer basta
mencionar que no sélo se descubren anualmente numerosas especies nuevas para la ciencia,
sino ademas taxones de rango superior, como el nuevo orden de insectos Mantophasmatodea
de Africa, que relne caracteres de Mantodea (mamboretas), Phasmodea (bichos palos) v
Orthoptera (tucuras y langostas) (Adis et al., 2002). Asimismo se estima que el orden de magni-
tud de la diversidad bioldgica no seria inferior a las 10 millones de especies, es decir que supera
varias veces el nimero de especies conocidas (Wilson, 1992). v

De lo expuesto previamente surge que la Sistematica tiene una tarea afin inconclusa que
resulta fundamental para la Biologia de la Conservacién, y es por ello que uno de los objetivos
principales de la disciplina es completar el inventario de la diversidad biolégica y reunir toda la
informacion disponible sobre los grupos de organismos conocidos. Una de las iniciativas mas
importantes al respecto es «Tree of [life» (TOL), un proyecto de Internet coordinado por los
especialistas D. R. Maddison y K. S. Schulz (2004) en el que participan 340 biélogos, y cuyo
objetivo fundamental es facilitar la consulta electronica sobe las caracteristicas y la historia evo-
futiva de todos los taxones. De esta forma se podran adoptar medidas tendientes a la conserva-
cién de las especies y la preservacion de los ambientes naturales, sobre bases cientificas solidas,
y se podra llegar a reconstruir la historia de la vida sobre la tierra.
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CAPITULO 1

SISTEMATICA BIOLOGICA: GENERALIDADES Y CONCEPTOS BASICOS

LANTERL, ANALIA A, LiL1ANA A. FERNANDEZ Y FaBIANA E. GALLARDO

DISCIPLINAS RELACIONADAS CON LA CLASIFICACION

La Taxonomia es la disciplina biologica referida a la teoria y practica de la clasificacion de los
organismos (Mayr & Ashlock, 1991). El término Taxonomia (del griego taxis= ordenamiento,
nomos= ley)fue acuiado por el bidlogo francés Agustin Pirano de Candolle (1813) y actualmen-
te se empleaen el mismo sentido que Sistematica (systema= ordenamiento).

En tiempos de Carlos Linneo (1707-1778), botanico sueco considerado como padre de la Taxo-
nomia, los estudios de Biologia (o Historia Natural) se referian casi exclusivamente a aspectos
taxondmicos, a excepcion de la Anatomia y la Fisiologia, disciplinas relacionadas con la Medici-
na. Linneo y otros naturalistas del siglo XVIll emplearon el vocablo Systema para aludir al orde-
namierito de los seres vivos, sin embargo el término Sistematica comenzé a utilizarse recién en
la década de 1960. La Sistemdtica ha sido definida como "el estudio cientifico de las clases y
diversidad de los organismos y de todas las relaciones entre ellos” (Simpson, 1961; Crisci, 1978),
“la ciencia de la diversidad de los organismos” (Mayr & Ashlock, 1991), o “la ciencia de la clasi-
ficacion biologica” (Schuh, 2000).

“E] campo de estudio de la Sistemética Bioldgica es muy amplio y se relaciona con diversas ramas
de las Ciencias Biolégicaé sean éstas teoricas o aplicadas (Mayr & Ashlock, 1991). La Sistematica
aporta informacion imprescindible para llevar a cabo investigaciones en numerosas disciplinas .
piologicas, pues la mayoria de ellas requiere de la clasificacion y la correcta identificacion de los
organismos; pero por otra parte se nutre de la informacion proveniente de la Genética, la Biologia
Molecular, la Anatomia, la Etologia, la Matematica, la Estadistica, etc., para construir clasificacio-
nes y proponer hipotesis generales sobre la evolucion de los seres vivos. Por estas razones la Siste-
matica es, por una parte, una rama elemental de la Biologia moderna, y por otra, una de las
disciplinas mas inclusivas, pues tédos los datos comparativos, desde los morfolégicos hasta los
moleculares, pueden ser analizados eventualmente por los taxénomos (Eldredge & Cracraft, 1980).

Durante los primeros 200 afios de su historia, la Sistematica tuvo como objetivo principal
describir y ordenar los grupos de organismos, y s6lo en los tltimos 50-60 afios se desarrollaron
los aspectos tedricos y metodoldgicos relacionados con-la clasificacion (Mayr, 1982, 1988). El
notable avance que se produjo en este Gltimo periodo estuvo marcado por profundas indaga-
ciones filosoficas, un prolifico intercambio con otras disciplinas biologicas, y por la incorpora-
cion de notables innovaciones tecnolégico-metodoldgicas, sobre todo en relacion con desarro-
llos en el campo de la Computacion, la Biologia Molecular y la Microscopia electronica. Una de
las principales consecuencias de este cambio fue el replanteo de los objetivos de la disciplina, los
cuales en la actualidad exceden ampliamente los de describir y catalogar a las especies. Entre
estos objetivos cabe sefalar los siguientes:

* Reconocer, describir y dar nombre cientifico a las especies biologicas, y a los taxones supra e
infraespecificos.




e Construir clasificaciones (= esquemas jerarqumos) de los taxones, con alto contenido heuristico
y valor explicativo.

* Reconstruir la filogenia o historia evolutiva de los grupos de orgamsmos a partirde la ewden-
cia que brindan los caracteres taxonémicos.

* Realizar desarrollos metodoldgicos (e.g. algoritmos para el analisis de datos y la reconstruc-
cion filogenética) y elaborar proposiciones teéricas, para ser aplicados en su campo especifico
de estudio, y en ciertos casos, en otras areas de las ciencias biologicas.

* Proveer datos relevantes para plantear hipétesis sobre el origen y la evolucién de fos distintos
grupos de organismos.

* Proporcionar la informacion necesaria para desarrollar investigaciones en otras areas de la
Biologia Comparada.

¢ Aportar datos de utilidad para reahzar estudios aplicados, en las dreas de Medicina, Veterina-
ria, Agronomia, Biologia de la Conservacion, etc.

Ernst Mayr propuso dividir a la Taxonomla o Sisternatica en dos ramas principales, la
Microtaxonomia, cuyo objetivo es identificar, describir y delimitar a las especies, y la
Macrotaxonomia, cuya finalidad es construir clasificaciones de los taxones (Mayr, 1988, 1998).
La propuesta de una clasificacion, presupone la delimitacién correcta de las especies, es decir, el
agrupamiento de la diversidad de individuos hallados en la naturaleza, por lo tanto para abor-.
dar problemas de Macrotaxonomia es conveniente que se hayan resuelto aquéllos relativos a
cuestiones microtaxondmicas.

Una disciplina ligada a la practica taxonémica desde sus inicios, aunque con objetivos pro-
pios, es la Nomenclatura Bioldgica. A ella compete la proposicion de principios generales y re-
glas que rigen la aplicacion de nombres cientificos a los taxones. Las decisiones taxondmicas,
por ejemplo la descripcion de una nueva especie para la ciencia, comporta una decision
nomenclatural, como es la de dar nombre cientifico a dicha entidad. La nomenclatura cientifica
en Botanica y en Zoologia, comienza de manera formal en 1753y 1758, respectivamente, con la
publicacion de las obras de Carlos Linneo, Species Plantarum y Systema Naturae (10° edicién).

Garet Nelson (1970) propuso dividir a la Biologia en dos grandes areas, la Biologia Compara-
da, referida al estudio de la diversidad organica y la explicacién de esa diversidad, y la Biologia
General, orientada al estudio de los procesos biolégicos que ocurren en determinados organis-
mos o sistemas organicos. En el sentido de Nelson (1970) Biologia Comparada es sindnimo de
Sistematica, pero la acepcién de Eldredge y Cracraft (1980) es mas amplia, pues dichos autores .
definen a la Biologia Comparada como el estudio de los patrones bidticos. El tipo de patron que
interesa a la Sistematica es la aparente jerarquia de la diversidad organica, debida a la genealo-
gia de los grupos de organismos; otras disciplinas de la Biologia Comparada, por ejemplo la
Biogeografia Historica, tienen como objeto de estudio los patrones de distribucion de los orga-
nismos en el espacio, a fin explicar las causas historicas de dicha distribucién.

JERARQUIA LINNEANA, TAXONES Y CATEGORIAS TAXONOMICAS *

En un sentido genérico clasificar significa ordenar o agrupar objetos u organismos, de modo
que los miembros de un mismo grupo compartiran uno o mas atributos o caracteres, que no
son compartidos por miembros de otros grupos. Todas las disciplinas biologicas emplean clasi-
ficaciones, dado que éstas constituyen la clave del sistema de almacenamiento de la informa-
cion. La mayoria de ellas, sin embargo, ha propuesto clasificaciones “de conveniencia” (Wiley,
1981). Por ejemplo, la Medicina emplea clasificaciones de las enfermedades, agrupadas sobre
la base del agente o causa que las provoca (herencia, problemas del desarrollo, virus, bacte-
rias, etc.), o del érgano o sistema de érganos afectado (enfermedades del sistema nervioso,
respiratorio, digestivo, etc.). De acuerdo con su utilidad, las plantas vasculares podrian
clasificarse en medicinales, comestibles y de uso industrial, y si se toma en cuenta su habito,
éstas se agrupan en arboles, arbustos y hierbas. Las clasificaciones mencionadas son artificia-
les (se basan en uno o unos pocos atributos de interés practico) y horizontales; las clasificacio-




nes bioldgicas que interesan a la Sistematica son naturales (contemplan numerosos atributos
y.representan el orden natural expresado en la genealogia de los grupos de organismos) y de
tipo jerarquico {Mayr & Ashlock, 1991).

Dada su naturaleza jerarquica, la clasificacion bioldgica incluye una serie de niveles o rangos
subordinados, denominados categorias taxondmicas, en los cuales se ubican los grupos de orga-
nismos, que son los taxones. Un tax6n se define como un grupo de organismos considerado
como unidad de cualquier rango en un sistema clasificatorio (Crisci, 1978). Los taxones de rango
superior incluyen a los de rango inferior, y es por ello que una clasificacion bioldgica puede
representarse graficamente a través de diagramas arborescentes (= dendrogramas) o de con-
juntos (= de Venn) (Fig. 1).

Figura 1. Conjuntos de Venn (izquierda) y
dendrograma (derecha) representando una
dlasificacion jerarquica.

Linneo reconocid las categorias de clase, orden, género, especie y variedad. Posteriormente se
agregaron las categorias de familia, phylum (o tipo, en Zoologia), division (en Botanica), y varias
categorias no obligatorias, para las cuales se emplean generalmente los prefijos “sub”, “infra” o
“super”. Los niveles jerarquicos de la clasificacion bioldgica constituyen la denominada Jerarquia
linneana. Las 20 o mas categorias utilizadas por los taxbnomos se retinen en tres grupos principa-
les: categoria especie, categorias infraespecificas y categorias supraespecificas (= de taxones de
superior rango) (Mayr & Ashlock, 1991). A continuacion se enumeran las categorias de la Jerar-
guia linneana, en Botanica y Zoologia, resaltando con negrita aquéllas que son obligatorias.

Categorias en Botanica

Reino, division, subdivision, clase, subclase, orden, suborden, familia, subfamilia, tribu, .
subtribu, género, subgénero, seccidn, subseccion, serie, subserie, especie, subespecie, variedad,
subvariedad, forma, subforma.

Categorias en Zoologia

Reino, phylum (= tipo= rama), subphylum, superclase, clase, subclase, infraclase, cohorte,
superorden, orden, suborden, infraorden, superfamilia, familia, subfamilia, tribu, subtribu, gé-
nero, subgénero, especie, Subespécie.

Las clasificaciones jerarquicas permiten almacenar y recuperar informacién de manera eficien-
te, pues cuando se describe un taxon de rango inferior (por ejemplo una especie), no es necesario
reiterar las caracteristicas del, o de los niveles superiores a los cuales pertenece. Por ejemplo, en la
descripcion de la abeja, no es preciso mencionar los caracteres presentes en el resto de los hexapodos
(dos pares de alas, tres pares de patas, un par de antenas) o en los demas integrantes del orden
himenopteros (alas membranosas). Asimismo, en el marco de la Teoria de la Evolucion, la jerarquia
de los grupos de organismos se interpreta como resultado de su genealogia o de las relaciones de
parentesco o ancestralidad comun entre ellos (Eldredge & Cracraft, 1980).

SINTESIS DE LAS IDEAS SOBRE CLASIFICACION

La clasificacion de la diversidad organica comenzé probablemente con el hombre primitivo. Las
expresiones linguisticas de numerosas culturas antiguas revelan el desarrollo de una taxonomia




vernacula, con dlasificaciones que incluyen niveles jerarquicos subordinados. Por ejemplo en la cultu-
ra maya existen categorias etnobotanicas que hacen referenciaa los niveles de reino (planta), géne-
ro (roble), especie (roble blanco) y variedad (roble blanco-de montana) (Barrera, 1994).

Las primeras clasificaciones formalizadas se remontan a los antiguos griegos (Crisci, 1978).
Aristoteles (384-322 AQ) clasificé a los organismos de acuerdo con un procedimiento de divisién .
l6gica que consistia en dividir grandes grupos en otros subordinados, de moda dicotémico,
seglin poseyeran o no, un determinado caracter. Por ejemplo, dentro de los animales reconocia
dos grupos principales, sin sangre roja o Anaima (incluye los invertebrados) y con sangre roja o
Enaima (incluye los vertebrados), y a estos ultimos los clasificaba en animales con pelo y sin pelo.
Este tipo de clasificacién se ha denominado Clasificacion hacdia abajo y se asemeja mas a la
identificacion que a la clasificacion (Mayr, 1998). La Clasificacion hacia arriba, en cambio, agru-
pa a los organismos que comparten numerosos caracteres y comenzo a partir del Gltimo cuarto
del siglo XVII (Mayr, 1998). '

Las ideas evolutivas de Charles Darwin tuvieron una influencia mas o menos inmediata en lo
que respecta a la busqueda de antecesores de las especies actuales y la construccion de arboles
evolutivos basados en la evidencia f6sil (Haeckel, 1866), pero su impacto en la filosofia y meto-
dologia de la dlasificacién bioldgica demord casi un sigle (Mayr, 1998). Dichos cambios se produ-
jeron recién hacia mediados del siglo XX, cuando se reconoci6 la importancia de relacionar
filogenia (= historia evolutiva de los organismos) con clasificacién (Mayr & Ashlock, 1991). Ade-
mas, se planted la necesidad de reemplazar los criterios intuitivos y subjetivos empleados hasta
entonces para clasificar a los taxones, por procedimientos empiricos capaces de ser reproducidos
por los distintos especialistas. Entonces comenzé un periodo de arduas controversias, relativas
tanto a aspectos filoséficos como metodoldgicos, entre los representantes de tres corrientes de
pensamiento, también denominadas escuelas taxondmicas o de la clasificacion (Crisci & Lopez
Armengol, 1983; Lanteri, 1989; Schuh, 2000): la escuela Fenética o de Taxonomia Numérica (Sneath
& Sokal, 1973), la escuela Cladistica o Sistematica Filogenética (Hennig, 1968), y la Taxonomia
Evolutiva (Simpson, 1961; Mayr, 1969). Los postulados basicos de dichas escuelas se sintetizan en
la Tabla 1.

Tabla 1. Cuadro comparativo de los postulados basicos de las escuelas taxondmicas.

Fenética Sistematica Filogenética Taxonomia Evolutiva

Clasificacion

Independiente
de la filogenia

Basada en la
filogenia

Consistente con
fa filogenia

Relaciones

expresadas en los

agrupamientos

De similitud
global

Cladisticas

Cladisticas + patristicas
=4

Taxones Mono, para o Monofiléticos Monofiléticos o

polifiléticos parafiléticos
Diagramas Fenogramas Cladogramas Arboles filogenéticos
Especies Nominales Reales Reales

Segun los principios de la Fenética o Taxonomia Numérica (Sneath & Sokal, 1973; Crisci &
Lopez Armengol, 1983; Sokal 1986) se deben construir clasificaciones cuyos taxones se recono-
cen por su similitud aparente o global, expresada en el mayor nimero de caracteres posible (de
todos los estados de desarrollo de los organismos y de todas las fuentes posibles). Los feneticistas




aceptan la teoria evolutiva pero consideran que la informacién filogenética es irrelevante para
construir las clasificaciones, pues incorpora elementos subjetivos. Una consecuencia de este en-
foque, es que las clasificaciones feneticistas podrian incluir taxones polifiléticos (formados por
descendientes de diferentes antecesores), lo cual resulta inaceptable para las otras dos escuelas,
en gue clasificacion y filogenia estan estrechamente relacionadas.

Desde el punto de vista filoséfico la Fenética se apoya en el Empirismo inglés y en el
Operacionalismo, ya que intenta definir con precision todos los caracteres observados, medir las
similitudes o disimilitudes entre taxones, y describir los procedimientos necesarios para realizar
dichas operaciones (Crisci & Lopez Armengol, 1983). La expresion grafica tipica de la Fenética es
el fenograma (diagrama que expresa relaciones de similitud global entre las unidades de estu-
dio) (Fig. 2, a).

Los principios de la Sistematica Filogenética o Cladistica (Hennig, 1968; Farris, 1983; Forey et
al., 1992, Kitching et al., 1998), sefialan que las clasificaciones deben reflejar la filogenia de los
grupos de organismos, es decir, representar el orden natural o patron de relaciones genealdgicas
de los taxones, los cuales deberan ser naturales o monofiléticos (incluyen al antecesor comun y
a todos sus descendientes). La Cladistica {clado=rama) desarrollé diversos algoritmos matemati-
cos para la reconstruccion filogenética, basados en el principio de Simplicidad o Parsimonia
(Farris, 1980, 1983, 1986), cuyos resultados se expresan graficamente en diagramas arborescentes
denominados cladogramas. Los cladogramas representan relaciones cladisticas o de parentesco
entre taxones (debidas a la presencia de un antecesor comun) (Fig. 2, b).

La Taxonomia Evolutiva (Simpson, 1961; Mayr 1969; Cronquist, 1987) postula que las clasifi-
caciones biologicas deben ser consistentes con la informacion filogenética, pero para el recono-
cimiento de los taxones toma en cuenta tanto las relaciones de ancestralidad comun (= cladisticas
o genealogicas), como la cantidad de cambio evolutivo acumulado con respecto al antecesor (=
patristica). En consecuencia los taxones delimitados pueden ser tanto monofiléticos como
parafiléticos (incluyen al antecesor comin y algunos pero no todos sus descendientes). Es decir
que los taxénomos evolutivos proponen separar en taxones diferentes, a aquéllos descendien-
tes que se diferencian por una gran cantidad de cambio evolutivo y por ocupar zonas adaptativas
distintas (Lanteri, 1989). La representacion grafica tipica de la Taxonomia Evolutiva es el arbol
filogenético, el cual es un cladograma en que la longitud de las ramas es proporcional a la
cantidad de cambio acumulado en cada una de ellas (= filograma) (Fig. 2 ¢), y donde en los
puntos de ramificacion e internodos se suelen ubicar las especies ancestrales de los linajes termi-
nales (Wiley, 1981). ‘

2 1.5 1 0.5 0
} ] ] I ] F C F
{
T ! T A B b ,
—1_____» N
- E } )
____{ i/
_______ __F 3
"y ‘
a I b ¢

Figura 2. Gréficos de las relaciones entre taxones segun las diferentes
escuelas taxondmicas: a, fenograma; b, cladograma; ¢, arbol filogenético.

Se ha propuesto que la Cladistica y la Taxonomia Evolutiva se asemejan entre si mas que con
la Fenética, pues vinculan clasificacion con filogenia, sin embargo, otros autores consideran que
las escuelas que producen clasificaciones mas similares son la Fenética y la Taxonomia Evolutiva,
pues solo la Cladistica reconoce taxones basados en una similitud especial (= caracteres deriva-
dos en comun) (Lanteri, 1989). Por ejemplo, la especie humana forma parte de una secuencia
filogenética dentro del grupo de los Primates antropomorfos, integrada por Hylobates (gibon),




Pongo (orangutan), Gorilla (gorila), Pan (chimpancé)y Homo (hombre). Las clasificaciones tradi- -
cionales (Fenéticas y Evolutivas) reconocian tres familias Hylobatidae (Hylobates), Pongidae {(Pon-
go, Gorilla, Pan) y Hominidae (Homo), pues Hylobates y Homo se diferencian de los restantes
géneros, por numerosos caracteres. Ademas, Homo ocupa un nicho ecoldgico diferente y des-
empefia un nuevo rol evolutivo. Segun la clasificacién cladista, Hominidae deberia incluir a los
géneros Pongo, Gorilla, Pany Homo, pues de acuerdo con la hipotesis filogenética que surge del
cladograma de la figura 3, la familia Pongidae es parafilética (Wiley, 1981).

Hylobatidae Pongidae - Hominidac

] Hylobates l lPongo Gorila Pan l I Homoj

Figura 3. Cladograma de géneros de
Primates antropomorfos. Las llaves indican
los taxones superiores (familias), segun el
criterio de la Fenética y la Taxonomia
Evolutiva.

Las tres escuelas de la clasificacion tienen ademas un criterio propio en lo que concierne a
aspectos de Microtaxonomia, por ejemplo, emplean diferentes conceptos de especie (ver Capi-
tulo 5). En referencia a las especies biologicas, los cladistas y los evolucionistas adhieren al realis-
mo (= las especies existen en la naturaleza mas alla de la capacidad del taxdnomo para recono-
cerlas), en tanto que los feneticistas son nominalistas (= en la naturaleza solo existen organis-
mos individuales) (Crisci, 1981; Lanteri, 1995).

En la actualidad las técnicas numéricas desarrolladas por la Fenética se emplean, principalmen-
te, para resolver problemas relativos a la delimitacion de especies y al estudio de la variacion
infraespecifica (Microtaxonomia), pero han dejado de utilizarse en Macrotaxonomia. La Taxono-
mia Evolutiva es una escuela “ecléctica”, que acepta las técnicas numéricas para delimitar taxones
por similitud, y el analisis cladistico para reconstruir filogenias (Mayr & Ashlock, 1991). La metodo-
logia propuesta por la Cladistica tiene una amplia aceptacién en el campo de la Macrotaxonomia,
sin embargo, el reconocimiento exclusivo de grupos monofiléticos, en las clasificaciones cladistas,
sigue siendo objeto de criticas (Mayr, 1998; Knox, 1998) (ver Capitulo 11).

Finalmente cabe sefalar que durante las dos tGltimas décadas la Biologia Molecular ha revo-
lucionado la dasificacion de los organismos (Mayr, 1998). Un ejemplo de los numerosos cambios
que se han producido debido al empleo de informacién del ADN para construir clasificaciones,
se refiere a la clasificacion de los Eucariotas en varios reinos (Tabla 11). Una de las clasificaciones
con mayor aceptacion entre los bidlogos hasta principios de la década de 1990 fue la de Whittaker
(1969). A partir de entonces, la incorporacion de caracteres ultraestructurales de las organelas y
sistemas de membranas celulares, y de datos de secuencias de acidos nucleicos (especialmente
ARN), analizados en un contexto filogenético, dio lugar a otras propuestas como las de Cavalier-
Smith (1993} y Corliss (1994). Estos autores reconocen los reinos Animalia, Plantae y Fungi, acep-
tados por Whittaker (1969), pero dividen a los Protistas en tres reinos, Archezoos (unicelulares
sin mitocondrias y con caracteristicas de procariotas en sus ribosomas, e.g Microsporidios),
Protozoos (predominantemente unicelulares, plasmodiales o coloniales, fagotréficos, con algu-
nas especies capaces de realizar fotosintesis, e.g. Ciliados, Rizépodos, Radiolarios, Euglenozoos),
y Chromistas (predominantemente unicelulares, filamentosos o coloniales, fototréficos, e.g.
Diatomeas, Pseudohongos, Cryptofitas, Feofitas). Estudios moleculares posteriores demostra-
ron que en algunos grupos de Archezoa (e.g. Microsporidios) la ausencia de mitocondrias se
deberia a una pérdida secundaria (Keeling, 1998), en consecuencia Archezoa dejé de conside-
rarse como un reino independiente, pasando algunos de sus integrantes al reino Fungi (e.q.
Microsporidios) y otros a Protozoa (e.g. Metamonadas) (Corliss, 2000). Asimismo esta clasifica-
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cion tampoco es definitiva, dado que algunos autores consideran que los Protozoos incluirian
numerosos linajes de origen independiente, lo cual seria mas consistente con una clasificacion
multirreino (Lipscomb et al., 1998).

Tabla Ii. Ejemplos de clasificacion de los Eucariotas en distintos reinos.

Whittaker (1969) Cavalier-Smith (1993) = Corliss (1994) Corliss (2000)
Protista Archezoa
Protozoa Protozoa
Chromista Chromista
Fungi ' Fungi . Fungi
Plantae Plantae Plantae
Animalia Animalia Animalia

¥ ,
ETAPAS DE UN ESTUDIO SISTEMATICO

Las etapas de un estudio sistematico dependen del problema que se quiera resolver y de los
objetivos particulares de cada trabajo, sin embargo ciertos pasos son comunes a la mayoria de
los estudios de esta naturaleza:

 Basqueda bibliografica.

» Obtencidn e identificacion de los especimenes de estudio.

* Selecciéon y registro de caracteres.

» Analisis de los caracteres, interpretacion de los resultados y adopcion de decisiones taxondmicas
y nomenclaturales.

» Planteo de hipotesis en Biologia Comparada.

Bisqueda bibliografica

Para llevar a cabo un estudio sistematico es necesario reunir toda la bibliografia referida al
taxdn o los taxones de interés, incluyendo el trabajo donde han sido descriptos por primera vez .
y los tratamientos taxondémicos posteriores, en los cuales se hayan ampliado sus descripciones o ¢
adicionado ilustraciones, mapas de distribucion, datos bioldgicos, claves dicotomicas, analisis
filogenéticos, etc. Para obtener este tipo de informacion se debera recurrir a compilaciones de
resumenes {abstracts), catadlogos y bases de datos, generales o referidas a taxones particulares.
Durante los tltimos afos del siglo XX la mayor parte de esta informacién ha sido computarizada
o se encuentra disponible a través de Internet, razén por la cual las busquedas bibliograficas se
han visto facilitadas. Entre los listados bibliograficos y compilaciones de resimenes de utilidad
en Taxonomia cabe citar: o

* Biological Abstracts. incluye resimenes sobre trabajos sobre todos los campos de las ciencias
biolégicas, desde 1926. Se edita bimestralmente. '

e Current Contents/Life Science. Incluye los indices de los trabajos publicados en revistas cientifi-
cas de diferentes areas de la Biologia. Se edita cada 15 dias.

e Bulletin Signaletique (CNRS). Cubre diferentes campos dentro de las ciencias biologicas, tanto
Zoologia como Botanica. Complementa al Zoological Record. Es especialmente Gtil como refe-
rencia para estudios paleontolagicos.

» Zoological Record. Editado actualmente por Biosis (Filadelfia, EE.UU). Resume la literatura
referida a Sistematica zooldgica desde 1864. Brinda referencias sobre nombres de taxones y las
publicaciones donde han sido descriptos. Actualmente esta dividido en 20 secciones diferentes,
que se pueden adquirir por separado; la seccion 20 es una lista de nuevos nombres genéricosy
subgenéricos que se publican anuaimente.
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* Key Record of Taxonomic Literature Relating to Vascular Plants. Editado anualmente, a partir
de 1971, por Kew Royal Botanical Gardens, UK. Es una fuente de gran importancia para localizar
literatura boténica.

Obtencioén e identificacién de los especimenes de estudio

Los especimenes se pueden obtener mediante recolecciones personales en el campo, o a
partir de colecciones taxonémicas de museos u otras instituciones cientificas. Las colecciones de
los museos de ciencias naturales sirven de repositorios de especimenes de la misma manera que
las bibliotecas sirven como repositorios de libros, y tienen un enorme valor cientifico (Miller,
1985). A ellas se puede acceder solicitando en préstamo las series de especimenes para estudio y
los ejemplares tipo o de referencia de cada especie (ver Capitulo 2). Para algunos grupos existen
listados de las colecciones cientificas que resultan de gran utilidad, por ejemplo el Index
Herbariorum (Holmgren et al., 1990), que incluye una lista de herbarios, por pais, con descrip-
ciones de sus colecciones, personal a cargo y reglamentaciones para el préstamos de material.
En otros casos la informacion necesaria se puede obtener consultando las paginas Web de las
distintas instituciones a través de Internet.

Antes de realizar un trabajo de campo es conveniente contar con informacién cartografica
detallada sobre el area de colecta, referencias bibliograficas precisas sobre las localidades y
ambientes o estratos donde se han hallado precedentemente especimenes del taxén en estu-
dio, y sobre la estacion del afo en que es posible hallar dichos ejemplares, o época de floracion
en el caso de especies vegetales. Para este fin puede resultar til la consulta de publicaciones,
diarios de viajes de exploracion, libretas de campo, itinerarios, biografias y cartas de investiga-
dores y exploradores que hayan realizado estudios y recolecciones previas en el area.

El sistematico debe estar familiarizado con los métodos de recolecciéon mas adecuados para
cada tipo de organismo y con las técnicas para su preservacion (Mayr, 1969; Mayr & Ashlock,
1991, Hillis et al,, 1996). Asimismo se recomienda que conozca las leyes y reglamentaciones
vigentes en cada pais para la recoleccion de material biolégico, a fin de gestionar los permisos
de colecta correspondientes. En los Gltimos afios varios paises han establecido reglamentaciones
rigurosas en lo relativo a la recoleccién de especimenes para estudios sistematicos.

El nimero 6ptimo de ejemplares necesario para realizar un estudio sistematico dependera
del tipo de problema a investigar. En estudios de Microtaxonomia es conveniente que la serie
sea representativa de la variacion de cada especie, a lo largo de su rango de distribucién y de
cada poblaciéon (Mayr & Ashlock, 1991). Si no se cuenta con las muestras adecuadas, se perdera
informacion relevante sobre variaciones tales como polimorfismo o palitipismo (ver Capitulo 5),
o se correra el riesgo de tomar decisiones erroneas con respecto a la delimitacion de las especies.

Para que un espécimen tenga interés cientifico, debe conocerse lalocalidad o ubicaciéon geo-
gréfica donde ha sido hallado (referencia espacial). Actualmente se cuenta con dispositivos de-
nominados GPS (Geographic position system) que permiten obtener las coorgenadas exactas de
latitud y longitud para cada punto de muestreo, mediante la recepciéon de la senal de, al menos,
cuatro satélites pertenecientes a la constelacion creada para ese fin. Otros datos de importancia
taxonomica son el dia y hora de colecta, las referencias sobre el habitat donde se hallo el orga-
nismo, huéspedes (si fuera un parasito o un fitdfago), el estrato geoldgico y posiciéon en la que
se encontro, si se trata de un resto fosil, etc. ' '

Una vez transportados al labotarorio, los ejemplares deben ser acondicionados para posibilitar
su estudio (Llorente et al., 1994). Las aves, mamiferosy reptiles son generalmente taxidermizados;
los moluscos o peces son preservados en frascos con formol u otras sustancias que permiten su
conservacion; los insectos son generalmente disecados, montados con alfileres entomoldgicos, y
guardados en cajas herméticas, que contienen alguin veneno para prevenir su destrucciéon por
parte de insectos que se alimentan de materia organica. Los restos fosiles requieren laboriosas
técnicas de preparacion antes de que puedan ser estudiados en detalle. Cada ejemplar debe estar
acompanado por una etiqueta con los datos de recoleccion, dado que especimenaes sin referencia,
al menos geografica, no tienen valor cientifico (Llorente et al., 1994) (Tabla [H).




Para ser incorporados a una coleccidn cientifica, es conveniente que los ejemplares obtenidos
en el campo sean identificados al menos hasta el nivel de familia (ver identificacion y uso de claves
dicotémicas, mas adelante en este Capitulo). Entonces, ademas de la etigueta de recoleccion se
adjuntaréd una de determinacion (Tabla lif). Algunos ejemplares suelen estar acompanados por
varias etiquetas de identificacion, que corresponden a los nombres cientificos asignados por dis-
tintos especialistas a dicho material. En este caso no se debe remover ninguna de las etiquetas.

Tabla Hll. Ejemplo de etiquetas de datos de recolecciéon y de determinacion.

‘Argentina, Buenos Aires, Tropisternus setiger

.Chascomus 4/10/1999 : (Germar, 1824)
sobre Lemna sp. det. Bachmann A. O.
Fernandez, L. col. Museo de La Plata

Las coleccionesgtaxondmicas deben alojarse en lugares limpios, secos y seguros, a fin de evi-
tar el deterioro de los materiales en ellas depositados. Por lo general se trata de inmuebles
pertenecientes a instituciones responsables de su salvaguarda, y de su acceso por parte de los
especialistas, como son los museos o universidades. Dichas colecciones requieren de una “cura-
cidn” o mantenimiento, que implica tareas de preparacion, almacenamiento, ordenamiento y
catalogacion de los especimenes; actualizacion de bases de datos curatoriales; acondicionamiento
de los especimenes para envios a los especialistas que los solicitan en préstamo para estudio;
registros de préstamos y/o donaciones, etc. (Mayr & Ashlock, 1991). Las tareas de curacion las
realiza generalmente personal técnico especializado, con la supervision de un sistematico pro-
fesional. Los datos del material depositado en las colecciones se registran en fichas, en papel y/
o en algin medio electrénico, cuya informacion puede ser de gran utilidad en estudios
biogeograficos, de conservacion de la biodiversidad, etc. Un ejemplo de ficha para el registro de
material de colecciones se brinda en la tabla IV.

Tabla IV. Modelo de ficha para material de coleccion.

Clase: Procedencia: (pais/ provincia/ localidad)
Orden: Distribucion espacial: (latitud/ longitud) B
Familia: Distribucién temporal: (afio, mes, dia, hora)
Género: ) Distribucion altitudinal: (metros sobre el nivel del mar)
Especie: Colector:
Autor y ano de la publicaciéon:  Numero de ejemplares:

Determiné:

Observaciones:

Seleccion y registro de caracteres

Los caracteres son atributos que varian de una clase de organismo a otro, sin embargo no
toda variacién observable puede utilizarse como caracter taxonomico. Los atributos que varian
con la edad o el sexo de los individuos, con las estaciones del afio o el ambiente, no deberian ser
considerados como caracteres taxonomicos (ver Capitulo 5).

Laseleccion y el registro correcto y detallado de los caracteres es una de las tareas mas impor-
tantes de la practica taxondmica. Esta seleccion depende generalmente def problema a resolver
y defos recursos metodologicos disponibles. A nivel infraespecifico se suelen registrar caracteres
cuantitativos continuos o morfométricos, y/o referidos a la coloracién presente en estructuras
externas del organismo. Los caracteres para separar especies y taxones superiores comprenden
un mayor namero de datos cualitativos discretos. En la actualidad las clasificaciones incluyen
diversas fuentes de caracteres (e.g. morfologicos, etologicos, ecologicos, cromosomicos, etc,),
siendo los mas utilizados, los morfoldgicos y los moleculares del ADN (Capitulo 4).
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Andilisis de los caracteres, interpretaciéon de resultados y adopcion de decisiones
taxonémicas ~

El reconocimiento de las especies y el agrupamiento de las mismas en taxones de rango
superior requieren del analisis de sus caracteres, para lo cual actualmente se suelen aplicar -
metodologias que comportan la utilizacién de algoritmos matematicos computarizados, prindi-
palmente cuando se necesitan comparar numeroscs taxones o individuos, Yy numerosos caracte-
res. Asimismo la eleccion de determinadas herramientas metodolégicas depende del problema
a resolver y, por lo general, presupone la adhesion a alguna de las escuelas de la clasificacion.

Para la delimitacion de especies se suelen utilizar procedimientos estadisticos (e.g. calculo de
estadisticos basicos, analisis de varianza, uni o bivariados) y/o algunas de las técnicas numéricas
propuestas por la Fenética, ya sean de agrupamientos o de ordenacion (Capitulos 6 y 7). Es
conveniente ademas, complementar los analisis mencionados con observaciones en el campo y
el laboratorio, a fin de registrar patrones de comportamiento, e interfertilidad o aislamiento
reproductivo entre los individuos de las muestras en estudio (Capitulo 5). Para analizar caracte-
res informativos de las relaciones filogenéticas entre especies o taxones de rango superior, se
aplica generalmente la metodologia propuesta por la Cladistica (Capitulos 8 a 10).

Como consecuencia de la interpretacion de los resultados de los estudics taxondmicos, por
ejemplo fenogramas o cladogramas, se adoptan decisiones tales como la descripcion de nuevas
especies, la propuesta de un nuevo esquema clasificatorio o la redefinicion de los limites de
ciertos taxones. Estas decisiones, en muchos casos comportan cambios nomenclaturales, que es
preciso dar a conocer a la comunidad cientifica a través de articulos publicados en revistas cien-
tificas de edicion periddica o en libros sobre la Taxonomia de ciertos grupos de organismos
(Capitulos 2 y 3).

Planteo de hipétesis en Biologia Comparada

Los resultados de los estudios taxondmicos, particularmente de los analisis cladisticos, mu-
chas veces exceden el campo tradicional de la Sistematica y se emplean para interpretar meca-
nismos de especiacion, evolucién de caracteres adaptativos, y para la resolucién de problemas
en el campo de la Paleontologia, la Biogeografia Historica, la Biologia Evolutiva y la Biologia de
la Conservacion (Capitulos 12 a 14).

El conocimiento del orden natural reflejado en los distintos niveles de organizacion de la
materia y en la genealogia de los organismos, resulta fundamental toda vez que se quieran
proponer teorias para explicar los procesos que han dado origen a la diversidad orgéanica (Eldredge
& Cracraft, 1980). El fin ultimo de numerosas contribuciones en Sistematica es aportar explica-
ciones conceptuales sobre la evolucién de los taxones estudiados y de los caracteres analizados,
que sirvan de base para interpretar los mecanismos o procesos que les dieron origen. De este
modo los resultados de investigaciones sobre grupos particulares de organismos, pueden contri-
buir a enriquecer aspectos tedricos generales y a la formulacién de nuevashipétesis y teorias
unificadoras en Biologia (Mayr, 1998; Kitching et al., 1998).

IDENTIFICACION Y USO DE CLAVES DICOTOMICAS

Identificar o determinar un ejemplar es asignarlo al grupo o taxén al que pertenece, de
acuerdo con un esquema clasificatorio previamente establecido. De este modo se puede llegar
a conocer el nombre cientifico del ejemplar en estudio. Esta tarea se realiza, en primera instan-
cia, con el auxilio de una dave dicotémica (Pankhurst, 1978). En caso de no contar con claves y/
o a fin de corroborar las identificaciones, se deben consultar las descripciones originales y poste-
riores de los taxones en estudio (si las hubiera), y en lo posible, realizar su comparacion con los
materiales tipo o de referencia (Mayr & Ashlock, 1991).

La tarea de identificacion de especimenes es una de las practicas mas corrientes que llevan a
cabo los taxbnomos y no siempre se realiza como parte de las investigaciones cientificas. Por




ejemplo, los curadores de colecciones realizan identificaciones del material en ellas depositado,
ya que el valor cientifico de una coleccion depende en grar medida de la correcta determina-
cion de dicho material. También se llevan a cabo identificaciones de especimenes, al menos
hasta niveles taxondmicos de orden o familia, cuando se recolecta material en el campo, pues es
un paso previo para su ubicacion en las colecciones de referencia de los museos. Finalmente
cabe mencionar las tareas de identificacién que habitualmente realizan los taxénomos que tra-
bajan en instituciones publicas o privadas (museos, universidades, instituciones orientadas a la
salud publica, o la sanidad animal o vegetal), a requerimiento de personas interesadas en cono-
cer la identidad de organismos que pudieran resultar perjudiciales (parasitos, patéogenos,
depredadores, fitéfagos), o de utilidad como fuentes de alimento, de productos medicinales, de
materiales de uso industrial, etc. ‘

Una clave es un esquema disefiado para facilitar la identificacion de los organismos (Schuh, 2000).
Se trata de una expresion tabular que sigue una secuencia ordenada de opciones o dilemas alterna-
tivos, en las cuales se expresan los caracteres diagndsticos o discriminatorios de los taxones para los
cuales ha sido diseiiada (Mayr & Ashiock, 1991). Para algunos grupos taxonomicos se cuenta con
claves, a nivel de takones superiores, géneroy especie, pero para muchos taxones aun no se dispone
de ningun tipo de clave, razén por la cual las tareas de identificacion resultan muy dificultosas.

Los caracteres utilizados en las claves deben estar definidos con precision, y ser facilmente
reconocibles y relativamente constantes en los taxones para los cuales ha sido disefiada. No
existe un criterio preestablecido para elaborar los dilemas u organizar su secuencia, pero resulta
practico identificar primero los especimenes pertenecientes a taxones con caracteristicas muy
distintivas. El disefio de las claves puede hacerse con o sin sangria. A continuacion se brinda un
ejemplo de cada uno de estos disefios, referido a un grupo de hierbas flotantes (modificado de
Lahitte et al., 1997):

e Con sangria

A. Plantas sin tallos ni hojas diferenciadas ........ccccccc..c.. Lemna gibba Linneo (Lenteja de agua)
AA. Plantas con tallos y hojas diferenciadas
B. Plantas sin flores ni semillas. Hojas profundamente bilobadas
C. Hojas sin nervaduras, con un lobulo emergente (de 1 mm de largo aproximadamente)
y un lobulo sumergido ... Azolla filiculoides Lamarck (Helechito de agua)
CC. Hojas con nervaduras, con dos lébulos emergentes (hasta 3 cm de largo) .....cccveeee. .
.................................................................................... Salvinia biloba Raddi (Helechito de agua)
BB. Plantas con flores y semillas. Hojas enteras
D. Hojas paralelinervadas. Plantas libres ... ... e

DD. Hojas retinervadas. Plantas arraigadas .........coccoeeriiiiiiiiiiniien et e e
.............................................. .......Hydrocotyle ranunculoides Linneo (Redondita de agua)

* Sin sangria

1. Plantas sin tallos ni hojas diferenciadas .................. Lemna gibba Linneo (Lenteja de agua)
1'. Plantas con tallos y hojas diferenciadas ...........c..ciiiii i e 2
2. Plantas sin-flores ni semillas. Hojas profundamente bilobadas ...................... 3
2'. Plantas con flores y semillas. Hojas enteras ...... e eueeeeeeneteeeeeireeeeihbtee e anteeneaaaatteare b eeaennnaeas 4
3. Hojas sin nervaduras, con un {ébulo emergente (de 1 mm de Iargo aproximadamente) y
un l6bulo sumergido ... eeeee———— Azolla filiculoides Lamarck (Helechito de agua)
3'. Hojas con nervaduras, con dos l6bulos emergentes (hasta 3 cm de largo)......cooeics
et e et et e e e e e et en s eemtene e st eameaeaemeaareseaaes e eareneenes Salvinia biloba Raddi (Helechito de agua)
4. Hojas paralelinervadas. Plantas libres ....._... S Pistia stratiotes Linneo {Repollito de agua)
4'. Hojas retinervadas. Plantas arraigadas............. e eeeaae_—taeasteeoeisioeeeeraeteeereeeriteeaans e e e aasanenn
.............................................................. Hydrocotyle ranunculoides Linneo (Redondita de agua)
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Las claves acompafiadas por ilustraciones (dibujos o fotografias) de los caracteres diagnésti-
cos y/o del “habito general”, y las claves pictoricas, son de gran utilidad ya que permiten compa-
rar los caracteres con precision, y pueden ser empleadas no sélo por especialistas sino ademas,
por personas que no pertenecen al ambito cientifico (Fig. 4).

En el caso que los taxones en estudio sean sélo dos o tres, se suelen emplear cuadros compa-
rativos en vez de claves (Tabla V).

. -1
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| é//
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X
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Figura 4. Clave pictorica de géneros y especies de algunos Conocephalinae (Orthoptera: Tettigonidae) de Costa
Rica (modificada de Naskrecki, 2000).

Tabla V. Cuadro comparativo para identificar tres géneros de la subtribu Acidocerina

(Coleoptera: Hydrophilidae) (modificado de Fernandez, 1981). #

Caracteres Enochrus Helobata Helochares

N° de artejos de

las antenas Nueve Ocho . Nueve

Longitud de Tos Apenas mas largos Mas del doble de 1a Una vez y media la

palpos maxilares que las antenas longitud de las antenas longitud de las
antenas

Labro Visible dorsalmente No visible dorsalmente Visible dorsalmente

Ultimo artejo de Mas corto que fos Mas largo o casi tan Mas corto que los

fos tarsos cuatro precedentes largo como los cuatro  cuatro precedentes

: precedentes
Estria sutural Presente Ausente Ausente
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Flercitaciones

EJe ltacmnes

EJERCICIO 1

1. Averiglie cudles son las instituciones (museos o universidades) que retinen colec-
cionesgde especimenes importantes y qué grupos taxondmicos estan mejor repre-
sentados en cada una de ellas. Puede hacerlo a través de busquedas en Internet.
Algunas direcciones electrénicas sugeridas son las siguientes: Museo de la Plata
(www.fcnym.unlp.edu.ar/museo/divisiones); The Natural History Museum, Londres,
inglaterra (www.nhm.ac.uk/science/collections.html); y Smithsonian Institution, Was-
hington D.C., EE.UU (www.mnh.si.edu/rc}.

2. Mencione algunas de las sociedades cientificas que congregan a los taxénomos
de distintas especialidades y averigie qué actividades desarrollan en relacién conla
tarea Sistematica. Por ejemplo las paginas de la Sociedad Entomolégica Argentina
(www.sea.org.ar) y The Paleontological Society (http://paleosoc.org).

EJERCICIO 2

1. Determine los géneros de los reptiles actuales ilustrados en la figura 5, mediante .
la siguiente clave dicotomica:
1. SN MUEMDIOS Lo e e Anguis
1 .CON INIEIMIDITOS <ottt e e et e ettt e e s e bt ae e meteeee s sas et eeaeeceeas 2

" 2. Longitud de la cola menor que la longitud del cuerpo ... 3
2'. Longitud de la cola.-mayor que la longitud del cuerpo ... 4
3. Cabeza con proyecciones semejantes a cuernos, longitud de la cola similar a la
longitud de las patas poSteriores...... ... Phrynosoma
3'. Cabeza sin proyecciones semejanteé a cuernos, longitud de la cola mayor que el
doble de la longitud de las patas posteriores................iccvrmc e Sphenodon
4. Cuerpo con expansiones membranosas, longitud de las patas anteriores aproxi-
madamente el doble de la altura del tronco ... 5
4'. Cuerpo sin expansiones membranosas, longitud de las patas anteriores similar a
1@ altura del TrONCO oot e e ....Lacerta
5. Cuerpo con expansiones membranosasen lazonadelcuello ... 6
5'. Cuerpo con expansiones membranosas en la zona de las costillas ................. Draco
6. CoN eXpansiones QUIATES . ... ... i i Anolis
6'. Con expansiones alrededordetodo el cuello ... Chlamidosaurus
2. Elabore una clave dicotémica para identificar los reptiles mesozoicos de la figura 6.
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Struthiomimus

Figura 6. llustracion
de cinco géneros
de reptiles
mesozoicos.

Tyranosaurus P

EJERCICIO 3

En la figura 7 se itustran ocho‘insectos hipotéticos disefiados por Artigas (1979), los
cuales se diferencian por sus caracteres morfolégicos, por su nimero cromosémico
(K} y por la ausencia o presencia de glandula de veneno (V). Sobre la base de dichos
taxones:

1. Construya una clave dicotdomica para su identificacion.
2. Proponga una clasificacion jerarquica de los mismos, y para ello utilice diagramas
de Venn.
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Figura 7. Insectos hipotéticos disefiados por Artigas (1979)
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CAPITULO 2

NOMENCLATURA BIOLOGICA

FrrNAnDez, Liniana AL, Stivana P. Durante Y FaBiana E. GALLARDO

d : .
OBJETO DE LA NOMENCLATURA BIOCLOGICA

El término Nomenclatura proviene de las palabras latinas nomen (nombre) y calare (llamar),
de modo que literalmente significa “llamar por el nombre” (Mayr & Ashlock, 1991). La Nomen-
clatura Bioldgica sirve como un lenguaje para comunicar conocimiento acerca de los organismos
(Schuh, 2000). Constituye un sistema de nombres cientificos para los taxones y de reglas para la
formacion, tratamiento y uso de esos nombres. Incluye la implementacion, interpretaciony apli-
cacion de las reglas que gobiernan dicho sistema. :

El proposito de la Nomenclatura,Biologica es promover la estabilidad y universalidad de los nom-
bres cientificos y asegurar que cada nombre sea Unico y distintivo. El uso de diferentes alfabetos,
distintas lenguas.y dialectos de una misma lengua, para referirse a un mismo tipo de organismo,
ocasionaria gran confusion (Mayr, 1969; Jeffrey, 1976, 1989). Si para designar a los taxones se em-
plearan nombres vulgares, habria frecuentes problemas de polinomia (distintos nombres asignados
a un mismo taxén de acuerdo con los idiomas y dialectos de cada lugar) y poliontia (el mismo nom-
bre asignado a distintas especies). Por ejemplo, el nombre comadreja se emplea para reconocer
especies de marsupiales sudamericanos y una especie de carnivoro en Espafia.

El padre de la Nomenclatura Bioloégica es el botanico sueco Carlos Linneo, quien propuso la
nomenclatura binominal para las especies, en el siglo XVIil. A partir de entonces se fueron re- :
uniendo numerosas reglas para la asignacion de nombres a los taxones y para regular la resolu-
cion de problemas nomenclaturales (Wiley, 1981). Desde 1960-1970 estas reglas se hallan com-
pendiadas en los. Codigos Internacionales de Nomenclatura.

CODIGOS INTERNACIONALES DE NOMENCLATURA BOTANICA Y ZOOLOGICA

Los contenidos principales de los Cédigos Internacionales de Nomenclatura estan expre-
sados en reglas o articulos, de aplicacion obligatoria, suplementados por recomendaciones que
indican la mejor forma de proceder, pero cuya aplicacion no es obligatoria (Jeffrey, 1976, 1989).
Incluyen ademas ejemplos para la resolucion de ciertos problemas.

Los codigos de nomenclatura no influyen ni interfieren en cuestiones de juicio taxonomico.
Sus idiomas oficiales son el inglés y el francés, pero hay también traducciones al espanol y otros
idiomas. Asimismo los distintos codigos son independientes entre si, de modo que la reglas
aplicadas en Zoologia no tienen efecto sobre or’génismos vegetales y viceversa. Algunas de las
principales diferencias entre las reglamentaciones de los codigos de Botanica (ICBN) y Zoologia
(ICZN) se sintetizan en la tabla I

El ICBN solo puede ser modificado por decision de una sesion plenaria del International
Botanical Congress; el ICNB por el International Committee for Systematic Bacteriology, y el
ICZN, por la International Union of Biological Sciences, actuando por recomendacion de la
International Commission of Zoological Nomenclature (Jeffrey, 1989). En el caso de la nomen-
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clatura zoologica, cuando las provisiones de los cédigos no son suficientes para resolver algunos
problemas, se debe recurrir a la Comision Internacional de Nomenclatura Zoolégica permanen-
te. El ICZN confiere a esta Comision la facultad de publicar en el Bulletin of Zoological
Nomenclature, las decisiones adoptadas en cada caso particular, y listas de nombres disponibles,

a propuesta de distintos grupos de especialistas (www.iczn.org/recentapplications.htm). La cuarta

y ultima edicion del Codigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica (ICZN) data de 1999 y

entrd en vigencia a partir del 1 de enero de 2000 (www.iczn.org/index.jsp). Las principales mo-

dificaciones incorporadas en dicha edicion fueron sintetizadas por Lanteri (2000). El Codigo

Internacional de Nomenclatura Botanica (ICBN) también cuenta con cuatro ediciones, la altima

de 2000 (Greuter et al., 2000) (www.bgbm_.fu-berlin.de/iapt/nomenclature/code). Existen ade-

mas un Codigo Internacional de Nomenclatura de Bacterias (ICNB) (Sneath, 1992) y un Cédigo

Internacional para la Clasificacion y Nomenclatura de Virus (ICVCN) (Mayo & Horzinek, 1998).

Asimismo se han propuesto las versiones preliminares de un Codigo de Nomenclatura Bioldgica

unico o BioCode (Taxon 47: 127-150, 1997), y de un Codigo Filogenético de Nomenclatura Biolo-

gica (PhyloCode) (Cantino & de Queiroz, 2003, www.ohiou.edu/phylocode), los cuales no cuen-

tan con la aceptacion de todos los taxbnomos, por lo que aun no han sido aplicados.

Tabla I. Principales diferencias entre los Cédigos Internacionales de Nomenclatura Botanica y
Zoolbgica. '

BOTANICA ZOOLOGIA

-Fecha de partida: 1753, Species Plantarum de | -Fecha de partida: 1758, 10° edicion de Systema

Linneo.

Naturae de Linneo.

-Sufijos normalizados desde subtribu hasta di-
visién.

.-Desde subtribu hasta superfamilia.

-Categorias entre especie y género: subgénero,
seccion, subseccion, serie, subserie.

-Sélo subgénero.

-Categorias infraespecificas: subespecie, varie-
dad, subvariedad, forma, subforma.

-S6lo’subespecie. -

-A partir de 1935, nombres de taxones vegeta-
les nuevos deben estar acompafnados por una
diagnosis en latin. .

-No hay requerimiento de diagnosis en latin.

-La Prioridad esta restringida a cada rango.

-Restringida a tres grupos de rangos (grupo de
la familia, grupo del género y grupo de la es-
pecie).

-Doble citacién obligatoria.

-Dobile citaciéon opcional.

-Fechas de publicacién para especies entre pa-
réntesis. T

-Fechas sin paréntesis, separadas o no por
coma. £

-Prohibe la tautonimia.

-Permite la tautonimia...

-Posee reglas para la nomenclatura de hibridos.

-No-posee reglas para la nomenclatura de
hibridos.

NOMBRES CIENTIFICOS

Un nombre cientifico es un simbolo convencicnal que sirve como referencia y facilita {a co-

municacion entre los taxénomos. Dichos nombres deberan ser {atinos o latinizados, en el caso
que deriven de un idioma distinto del latin (Jeffrey, 1989). Deben aplicarse a taxones y no a
individuos como tales, a ejemplares teratolégicos o a conceptos hipotéticos.
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Nombres de taxones superiores a la categoria de género

Son sustantivos uninominales, en plural (de acuerdo con la gramatica latina), y se escriben
con mayuscula inicial. En el ICBN esta recomendado el uso de sufijos normalizados para los
taxones de categorias desde Suborden hasta Division (Tabla If), pero no en el ICZN. Los taxones
de categorias entre subtribu y superfamilia (grupo de la familia segun el ICZN), estan normaliza-
dos, tanto por el ICBN como por el ICZN (Tabla If).

Tabla Il. Categorias y sufijos normalizados para taxones de rango superior a género, en Bota-
nica y Zoologia.

Botanica Zoologia
7 Plantae Algae Fungi Animalia
Division/Phylum -phyta -phyta -mycota
Subdivision/Subphylum | -phytina -phytina  -mycotina
Clase 7 -opsida -phyceae  -mycetes
Subclase -idae -phycidae -mycetidae
Orden -ales -ales -ales
Suborden -ineae -ineae -ineae
Superfamilia -acea -acea -acea -oidea
Familia -aceae -aceae -aceae -idae
~ Subfamilia -oideae -oideae  -oideae -inae
Tribu -eae -eae -eae -ini
Subtribu -inae -inae -inae “ina

Los nombres de taxones de nivel familia se forman con la raiz del genitivo del nombre gené-
rico y un sufijo normalizado, por ejemplo el género Canis da lugar al nombre de la familia
Canidae (la raiz es Can y la terminacion normalizada -idae). La 4° edicion del ICZN (1999) permi-
te utilizar el nombre completo del género para establecer los nuevos nombres del grupo de la
familia (Lanteri, 2000), por ejemplo, los géneros Mirisy Mirum, tienen la misma raiz (Mir) y por
lo tanto darian lugar a un mismo nombre: Miridae. Para evitar este tipo de problemas (Homoni-
mia a nivel de familia) la nueva edicion del coddigo acepta el nombre Mirumidae, para la familia
gue incluye al sequndo de los géneros.

Nombres de taxones enire género y especie

Los nombres de géneros son uninominales, se escriben con mayduscula inicial y desde el punto
de vista gramatical son sustantivos en singular, femeninos, mascutinos o neutros. Los géneros
femeninos tienen terminaciones en a, is o ia, los masculinos, en us o er, y los neutros, en um. Por
ejemplo: Apis (f), Vitis (f), Zea (f), Lemna (f); Naupactus (m), Populus (m), Papaver (m), Paspalum
(n), Lycopodium (n), Sphagnum (n). Nombres de géneros de origen griego pueden tener otras
terminaciones, por ejemplo Andropogon (m). '

El ICZN reconoce sélo dos categoria del grupo del género, género y subgénero, éste ultimo se
escribe a continuacion del género y entre paréntesis. Por ejemplo:

Pantomorus (Graphognathus)

El ICBN reconoce varias categorias entre especie y género (Tabla 1V) y la forma de indicarlas
es nombrando dicha categoria abreviada, antes del nombre del taxén. Por ejemplo:

Rhamnus subg. Pseudofrangula sect. Pseudofrangula serie Pseudofrangula
En la tabla i se brindan ejemplos de la ubicacion de un taxon vegetal (“tipa blanca” = Tipuana

tipu) y un taxon animal (“hombre”= Homo sapiens), en las distintas categorias superiores de la
jerarquia linneana, con sus nombres correspondientes, de acuerdo con las reglas del ICBN y del ICZN.
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Tabla Il Ejemplos de ubicacion taxonomica de una especie vegetal y una especie animalenla -
jerarquia linneana.

Reino Plantae Animalia
Division/Phylum Magnoliophyta Chordata
Subphylum Magnoliophytina ~ Vertebrata
Clase Magnoliopsida Mammalia
Subclase Rosidae ] Eutheria
Orden Fabales Primates
Familia Fabaceae ) Hominidae
Género o Tipuana Homo -
 Especie Tipuana tipu Homo sapiens

Nombres de taxones especie e infraespecificos

Los nombres de las especies son binominales, pues constan de dos términos, un nombre
genérico escrito con mayuscula inicial y un epiteto especifico con mindscula inicial, que deben ir
subrayados o escritos en letra bastardilla o italica. El sequndo término del nombre binario care-
ce por si mismo de validez y no puede usarse solo para referirse a ningin taxon.

Los epitetos especificos pueden ser adjetivos, sustantivos en aposicidn o sustantivos en genitivo,
y deben concordar siempre con el nombre genérico en cuanto a su género gramatical. Por ejemplo:

Adjetivos: Pantomorus albus, Galapaganus galapagoensis

Sustantivos en aposicion: Equus caballus, Felis leo, Moluchacris bufo

Sustantivos en genitivo: Calliphora hominis (significa del hombre)

Seria incorrecto utilizar el nombre Pantomorus alba o Papaver nigra, pues no hay concordan-
cia entre los géneros gramaticales del nombre genérico (masculino) y del epiteto especifico
(femenino). -~

En Zoologia existen sélo dos categorias en el grupo de la especie, especie y subespecie, pero
en Botanica el Codigo reconoce varias categorias (Tabla IV). Los nombres de taxones de rango
subespecifico, en Zoologia, son trinominales. Se forman con el nombre de la especie seguido de
un tercer término (epiteto subespecifico), escrito con mindscula inicial. Por ejemplo:

Apis mellifera mellifera, Apis mellifera ligustica

Para nombrar taxones de rango subespecifico o infrasubespecifico, en Botanica, se emplea
un procedimiento analogo al utilizado para taxones entre especie y género. Por ejemplo:

Salvia grandiflora subsp. willeana

Saxifraga aizoon var. aizoon, subvar. brevifolia, forma multicaulis, subforma surculosa

Tabla IV. Categorias entre género y especie, e infraespecificas, en Botanica y Zoologia.

BOTANICA #  ZOOLOGIA
Categorias entre género y especie Género Género

Subgénero (subg.) Subgénero

Seccion (sect.)

‘Serie (ser.)

Subserie (subser.)

Categoria especie e infraespecificas Especie Especie
Subespecie (subsp.) Subespecie
Variedad (var.)
Subvariedad (subvar.)
Forma (f.)

Subforma (subf.)
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Nombres de hibridos

Los nombres de hibridos no son disponibles segtn el ICZN; por lo contrario, el [CBN posee un
apéndice dedicado a la nomeniclatura de los hibridos producidos por cruzamiento sexual. Estos
nombres se indican mediante un signo x, o el uso del prefijo “notho-" acompafiado por el
término que denota el rango del taxon.

e Hibridos entre especies del mismo género: Pueden designarse mediante una férmula que
consiste en conectar mediante el signo x el nombre de las especies parentales, o empleando el
nombre genérico separado por una x de un epiteto especifico nuevo. Por ejemplo:

Euphorbia amygdaloides L. x Euphorbia characias L.
Euphorbia xmartini Rouy ‘

La jerarquia taxénomica de un hibrido cuyos progenitores tienen rangos taxonémicos dife-
rentes, debe ser equivalente a aquélla del progenitor con rango inferior. Por ejemplo, los hibridos
entre una especie y una subespecie del mismo género, se designan de la siguiente manera:

Mentha aquatica L. x Mentha spicata L. subsp. spicata
Mentha xpiperita L. nothosubsp. piperita L.

« Hibridos entre especies de distintos géneros: Puede usarse la misma formula que para hibridos
entre especies del mismo género, o crearse un nuevo nombre genérico compuesto 'por una
combinacion de partes de cada uno de los nombres de los géneros parentales. En el altimo caso,
el nombre genérico de la especie hibrida se indicara con una x, seguida y sin dejar espacio, por
el nombre genérico formado como se explicé previamente.

Arabidopsis thaliana L. x Brassica campestris L.
xArabidobrassica Gieba & Fr. Hoffm.

« Hibridos entre especies de cuatro géneros distintos: Dado que el nombre genérico resuitante
de la combinacidn de cuatro géneros diferentes resultaria muy largo, el ICBN propone emplear

para ellos, nombres de personas terminados en ara. Por ejemplo:

Brassavola R. Br. x Cattleya Lindl. x Laelia Lindl. x Saphronitis Lindl.
xPotinara Charlesworth

* Hibridos entre especies de tres géneros distintos: En este caso es posible emplear la misma
formula que para especies surgidas por el cruzamiento de dos géneros diferentes, o de cuatro

géneros diferentes. Por ejemplo:

Sophronitis Lindl. x Laelia Lindl. x Cattleya Lindl.~
xSophrolaeliocattleya Hurst

Cochlioda Lindl. x Odontogiossum Kunth x Oncidium Sw.
xWilsonara Charlesworth et al.

Un ejemplo interesante sobre la resolucion de un problema nomenciatural relativo a hibridos
en Botanica, puede consultarse en Xifreda.

PRINCIPIOS OPERATIVOS DE LA NOMENCLATURA

Entre los principios operativos mas importantes de la Nomenclatura Biologica, cabe mencio-
nar los de Disponibilidad o Validez de publicacion, Prioridad, Homonimia, Sinonimia, y Tipificacion
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(Mayr, 1969). Cada nombre tendra un estatus determinado de acuerdo con las reglamentacio-
nes de estos principios (estatus = ubicacién de un nombre en comparacién con otro) (Tabla V).

Disponibilidad/ Validez de publicacion

Para que un nombre cientifico sea considerado disponible (Zoologia) o validamente publica-
do (Botanica), éste debe publicarse de acuerdo con las reglamentaciones de los coédigos, acom-
pafiado por una descripcidn del taxon al que se refiere. Nombres cientificos que solo aparecen
en etiquetas adjuntas a los especimenes o en resumenes de trabajos presentados en.congresos
donde no consta una descripcion, se consideran nomen nudum (nombres desnudos) Yy NO son
disponibles. Tampoco son disponibles los nombres empleados con anterioridad a las fechas de
partida o inicio de la nomenclatura cientifica, 1753 para Botanica (fecha de publicacién de la
obra de Linneo, Species Plantarum) y 1758 para Zoologia (fecha de publicacion de la décima
edicion de ia obra de Linneo, Systema Naturae). Existen otras condiciones particulares para
hacer disponibles ciertos nombres, por ejemplo, la designacion de una especie tipo para taxones
del grupo del género en Zoologia, -a partir de 1930; o la designacion de un holotipo o sintipos
cuando se describe una especie nueva, a partir de enero de 2000. Segun la 4° edicion del ICZN,
los nombres que no estén incluidos en las listas publicadas en el Bulletin of Zoological
Nomenclature, seran considerados no disponibles.

Prioridad .

En caso de existir conflicto entre dos 0 mas nombres (sindbnimos u homonimos) el mas anti-
guo de ellos toma precedencia sobre el o los demas, considerandose nombre correcto segun el
codigo de Botanica o nombre valido segtin el cédigo de Zoologia. Existen sin embargo algunas
limitaciones a la aplicacién del principio de Prioridad, por ejemplo, los nombres publicados an-
tes de las fechas de partida no tendran precedencia sobre otros nombres mas recientes, pues
son no disponibles (Zoologia) o no validamente publicados (Botanica).

En Zoologia las categorias del mismo grupo (de la familia, del género y de la especie) estan
coordinadas y por lo tanto los taxones compiten por Prioridad dentro de cada grupo. Por ejem-
plo, si el subgénero Pantomorus (Graphognathus) Buchanan 1939 se eleva a la categoria de
género, se denominara Graphognathus Buchanan, 1939, y conservara el mismo autor y fecha
originales, de modo que si se planteara un problema de Sinonimia u Homonimia, se tomara en
cuenta la fecha de su descripcion original y no la fecha en que fue elevado de categoria. Otra
consecuencia del uso de rangos coordinados en Zoologia, es que nombres como Lycaena argus
nevadensis Oberthiir y Lycaena nevadensis Zullick son homoénimos, pues no se puede usar el
mismo epiteto especifico y subespecifico combinado con el mismo nombre genérico.

Homonimia

Los homdnimos son nombres idénticos otorgados a diferentes taxones de un mismo reino. El
homonimo mas antiguo se denomina senior o anterior, y él o los homoénimos descriptos con
posterioridad, homénimos junior o posteriores. Los cédigos de Nomenclaturd admiten un solo
nombre valido (Zoologia) o legitimo (Botanica), que por el principio de Prioridad sera el mas
antiguo. En caso de comprobarse Homonimia, el o los homénimos junior deberan ser reempla-
zados por otro nombre. Puede haber Homonimia a nivel de géneros y a nivel de especies:

Noctua L. 1758 (Lepidoptera) y Noctua Gmelin, 1771 (Aves)
Hydrophilus gibbus Brullé, 1841 (non Illiger, 1801; nec Thunberg, 1902)

En el sequndo ejemplo la existencia de homonimos se ha indicado mediante el uso de non
(no de)y nec (tampoco de). El nombre propuesto por Brullé no es valido porque tiene un homo-
nimo anterior (utilizado por llliger para otro taxén dentro del mismo reino). El nombre emplea-
do por Thunberg en 1902 para un tercer taxon, tampoco es valido, por ser posterior a los pro-
puestos por liliger y Brullé. Solo se puede seguir usando validamente H. gibbus llliger, 1801 (por
el principio de Prioridad).



En Zoologia, la Homonimia a nivel de géneros es siempre primaria y a nivel de especies y
subespecies puede ser primaria o secundaria.

Homonimia primaria: Se produce cuando se emplea un mismo epiteto especifico o
subespecifico, desconociendo que ya existia uno idéntico, combinado con el mismo nombre
genérico.

Homonimia secundaria: Se produce cuando especies o subespecies designadas con el mismo
epiteto especifico o subespecifico, que pertenecian originalmente a géneros distintos, son re-
unidas posteriormente en un mismo género. En este caso el homdénimo mas reciente (homoni-
mo junior) debera ser reemplazado. Por ejemplo: Tropideucoila rufipes Ashmead, 1903 y
Trisseucoela rufipes Kieffer, 1908 no son homonimos, pero cuando esta Gltima especie fue trans-
ferida al género Tropideucoila, pasé a denominarse Tropideucoila rufipes (Kieffer, 1908), y en
consecuencia se estableci6 una Homonimia secundaria con la especie de Ashmead. Por esta
razon se propuso el nombre de reemplazo Tropideucoila rufipedata para el homdnimo poste-
rior Tropideucoilagufipes (Kieffer, 1908).

Sinonimia

Los sinonimos son nombres diferentes aplicados a un mismo taxén dentro de un mismo rei-
no. El sinonimo mas antiguo se reconoce como senior o anterior, y el o los mas recientes, como
sinénimos junior o posteriores. Los codigos de Nomenclatura admiten un solo nombre valido
(Zoologia) o correcto (Botanica), que por el principio de Prioridad sera el mas antiguo (salvo
algunas excepciones). Existen dos tipos de sinénimos, objetivos y subjetivos:

Sinénimos objetivos: Estan basados sobre el mismo material tipo. En el caso de producirse
una Homonimia, se deberd proponer un nombre de reemplazo para el homénimo posterior, el
cual estara basado en el mismo material tipo que el nombre original. En el ejemplo mencionado
al tratar la Homonimia secundaria, Tropideucoila rufipes (Kieffer, 1908) y su nombre de reem-
plazo Tropideucoila rufipedata Weld, 1952, son sindnimos objetivos.

Sinonimos subjetivos: Estan basados sobre distinto material o taxon tipo. Este problema
surge, por ejemplo, cuando por desconocimiento o incomunicacion, dos especialistas describen
la misma especie, asignandole distinto nombre, y para ello se basan en diferente material tipo
(por lo general son ejemplares procedentes de diferentes localidades del rango de distribucion
de la especie).

Tipificacion

La Tipificacion es uno de los principios operativos por el cual se designa un tipo nomenclatural
(Mayr & Ashlock, 1991). Es el medio por el cual se fijan nombres a los taxones. Mediante este
procedimiento se trata de asegurar la estabilidad y la certeza en la aplicacion de los nombres,
aunque se produzcan cambios en la clasificacion biologica.

Una vez asignado el tipo de un taxon, éste no puede cambiarse (Mayr & Ashlock, 1991).
Segun el ICZN, el tipo del nombre del grupo de la familia es un género, el tipo de un nombre del
grupo del género es una especie y el tipo de un nombre del grupo de la especie es un ejemplar,
elementos de un ejemplar o una serie de ejemplares. Segun el ICBN,; el tipo del nombre de una
familia o de un taxén inferior pero superior al rango de género, es un género; el tipo de un
nombre de un género o taxon inferior pero por encima del rango especie, es una especie, y el
tipo de un nombre de una especie o taxon infraespecifico, es un ejemplar (o a veces una ilustra-
cion de un espécimen). La designacion de una espécie tipo es actualmente un requisito indis-
pensable para hacer disponible un nombre del grupo del género (Zoologia), o publicado valida-
mente un nombre genérico o de categorias entre género y especie (Botanica).

Funcionamiento del método del tipo:

Los taxones o ejemplares tipo fijan el nombre al cual estan asociados, por consiguiente si un
taxon se subdivide en dos o mas taxones, el que retiene el nombre original es el que incluye al
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tipo. Por ejempilo, la especie tipo de Rhabdeucoela es R. nitidifrons. Si dicho género se divide en
dos géneros diferentes, el grupo de especies que incluye a R. nitidifrons conservara el nombre
Rhabdeucoela. Para el segundo grupo de especies se debera crear un nombre genérico diferen-
te y designar otra especie tipo. Cuando se retinen dos o mas taxones en un taxén anico, el
mismo tomara el nombre valido mas antiguo de los taxones que lo componen, y por lo tanto
conservara el tipo correspondiente a dicho nombre.

Tabla V. Mapa conceptual del estatus de los nombres cientificos.
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Clases de ejemplares tipo:

Puesto que las especies estan constituidas por poblaciones, y dichas poblac:ones son varia-
bles, no existe ningun ejemplar que pueda representar dicha variacion, o que sea tipico en un
sentido esencialista aristotélico. Por lo tanto y de acuerdo con Simpson (1961) la Gnica funcién
del ejemplar tipo es la de llevar el nombre (= name bearer).

Existen diferentes clases de ejemplares tipo, los portadores de nombre (Holotipo, Sintipos,
Hapantotipo, Lectotipo y Neotipo)} y los no portadores de nombre (Tabla VI):

Holotipo: Es el Gnico ejemplar usado por el autor de un nombre o bien el Gnico elemento
designado por él como tipo. (1)

Paratipo: Es el o los ejemplares que acompanan al holotipo. (1)

Sintipos: Son dos 0 méas ejemplares usados como tipos por el autor de un nombre, cuando no
fue designado holotipo. (1)

Lectotipo: Es un ejemplar elegido subsecuentemente a la descripcion de una especie, entre
los sintipos, para actuar como tipo Unico. (1)



Neotipo: Es un elementoc elegido para servir como tipo nomenclatural cuando se ha perdido
o destruido el holotipo, ios sintipos, el lectotipo o un primer neotipo. Su eleccion esta estricta-
mente regulada por los codigos y se realiza solo si resulta necesaria. Para ello se presenta el caso
ante la Comision Internacional de Nomenclatura correspondiente, la cual lo evaluara y brindara
su opinion. (1)

Isotipo: Son duplicados del holotipo ya designado. (2)

Iconotipo: Fl tipo es una lamina o dibujo. (2)

Alotipo: Espécimen del sexo opuesto al holotipo. Es un caso particular de paratipo. (3)

Hapantotipo: Restringido a especies vivientes de Protozoa. Esta categoria incluye una serie
de ejemplares pertenecientes a diversos estados morfologicos del desarrollo de una misma es-
pecie, cuando ésta no puede ser identificada inequivocamente sobre la base de uno solo de
ellos. (3) '

(1) comunes a los Codigos de Zoologia y Botanica.
(2) solo contegplados por el Cédigo de Botanica.
(3) sélo contemplado por el Coédigo de Zoologia.

Tabla VI. Designacion de ejemplares tipo (porta-nombres y no porta-nombres) a partir de
una serie de ejemplares utilizada para describir una especie nueva.

Ejemplares estudiados por el autor

El autor del nombre 1l autor del nombre designd
no designod Holotipo como tipo al ejemplar 8
SINTIPOS: Ejs. 1a 10 HOLOTIPO: Ej. 8
PARATIPOS: Ejs. 1-7y9-10

Un revisor designa como tipo
al ejemnplar 3

_ - Drestruccion o pérdida del
LECTOTIPO: Ej. 3 , ¥ holotipo. lectotipo o sintipos

PARALECTOTIPOS: Ejs. 1-2 v 4-10

Nueva serie de ejemplares
Un revisor designa como tipo al preferentemente topoupos
ejemplar 15, s6lo s1 es necesario

B 12 5 13

NEOTIPO: Ej. 15

14 17 16 18

29




OTROS CONCEPTOS EN NOMENCLATURA

Tautonimia: 7

Existe tautonimia cuando en el nombre cientifico de una especie, el nombre genérico reitera
el epiteto especifico, por ejemplo Bison bison (Linneo). Los tautdnimos no son admrtldos por el
Codigo de Botanica (son nombres ilegitimos), pero si por el de Zoologia.

Citaecion de autores y fechas:

El autor de un nombre cientifico es la persona que lo publicéd primero satisfaciendo los crite-
rios de Disponibilidad/Publicacién valida. El nombre del autor original se cita a continuacion del
nombre cientifico, sin ningtin elemento ortografico que lo separe de éste. La citaciéon del autor
del -nombre de una especie no es obligatoria en Zoologia pero si en Botanica, donde con fre-
cuencia los apellidos de los autores aparecen abreviados segun Brummitt & Powell (1992). El
ICZN recomienda expresamente que la primera vez que se cita el nombre de una especie en un
trabajo, esté acompafiada por el autor y fecha de publicacion.

La fecha de un nombre es la de publicacion del trabajo en el que fueron satisfechos por
primera vez los criterios de publicacion. La fecha de publicacion de una nueva especie sigue a la
citacion del autor, separada o no por una coma (esto es optativo).

Helochares atratus Bruch, 1915 (Insecta)

Trixis ragonesi Cabrera 1936 (Compuesta)
Citas subsiguientes de un nombre:

Cuando aparece el nombre de un autor y una fecha separada del nombre de la especie por
dos puntos o por un punto y coma, se alude a una cita posterior por parte de un especialista,
que no es el autor def nombre. Este tipo de citacién aparece con frecuencia en las listas sinonimicas.
Ejemplo:

Helochares atratus Bruch, 1915; Knisch, 1925
Helochares atratus; Knisch, 1925

Uso del paréntesis y de la doble citaeion:

Cuando una especie es transferida de género y se establece una nueva combinacién, el nom-
bre del autor de la especie se debe citar entre paréntesis, y el nombre del especialista que
realizo la transferencia se escribe a continuacién, pero sin paréntesis. La doble citacion es opcio-
nal en Zoologia y obligatoria en Botanica.

Pappacris patagonus (Saussure) Rehn
Uso de ex (regulado por el ICBN): d
El uso de ex entre dos autores a continuacion de un .nombre especifico, significa que el

primero us6 dicho nombre pero no lo publicé validamente, y el segundo es el autor. En el ejem-
plo que sigue el autor de la especie es Seeman.

Gossypium tomentosum Nutt. ex Seemann
Uso de in:
Se emplea para indicar que una especie fue publicada en una obra de otro autor. En el ejem-

plo que sigue el autor de la especie es Forbes, quien la describio en una obra de Darwin.

Griphaea darwini Forbes in Darwin 1846
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EJERCICIO 1

1. ¢A qué categoria taxonOmica pertenecen los siguientes taxones? Ordénelos
jerarquicamente:.

a) Rosales b) Animalia <) Myopsitta monachus catita
Rosa Coleoptera Aves

Angigspermopsida Enochrus vulgaris Myopsitta monachus

Plantae Hydrophilidae Psittacidae

f. lasiostylis Enochrus (Methydrus) vulgaris

Tracheophyta Enochrus

Rosa canina Hydrophilini

Rosaceae Hydrophilinae

var. lutetiana

2. Seleccione una especie del reino animal y otra del reino vegetal, brinde su nom-
bre cientifico, y mencione los nombres de los taxones superiores a los cuales se ha
asignado, de acuerdo con una clasificacion vigente.

EJERCICIO 2

1. Indique cuales de los siguientes pares de nombres son homonimos y aclare por
qué:

Prosopis (Fabaceae= Leguminoseae) y Prosopis (Insecta)

Hectoria (Brachiopoda) y Hectoria {Insecta)

Pharus (Bivalvia) y Pharus (Poaceae= Gramineae)

2. Los sinonimos que se dan a continuacion corresponden a una especie de hongo
icual de estos nombres es el correcto? ;Por qué?

Helicoma salinum Linneo 1724

Zalerion nepura Moore & Meyers 1962

Helicoma maritimum D.H. Linder in Barghoqrn & Linder 1899

3. Los siguientes nombres correspondientes a una especie de abeja cortadora de
hojas, son sinénimos ;cual de ellos puede ser usado validamente? ; Por qué?
Megachile cdontostoma Cockerell, 1924

Megachile (Chelostomoides) duplexa Mitchell, 1934 non Michener 1927

4. De acuerdo con Kirkaldy la especie cuyos sinénimos se brindan a continuaciéon
pertenece al género Hypatropis Bergroth (Insecta: Hemiptera) ; Cual es el nombre
valido y actualizado de dicha especie?

Melpia inermis Stal, 1872

Oenopiella impicta Jensen, 1868 (nomen nudum)
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5. La especie de gorgojo Naupactus leucoloma (Insecta: Curculionidae) fue descripta
por Boheman C. H., en una obra de C. J. Schoenherr publicada en 1840 ; Como debe
citarse la autoria del nombre de este insecto?

EJERCICIO 3

Analice los siguientes nombres cientificos e indique:
1. A qué reino y categoria taxondémica pertenecen.
2. Qué otra informacion puede deducirse para cada uno de ellos.

Origanum balearicum Pourret ex Lange

Cienfuegosia sulphurea var. genuina Gurke in Mantius
Colocasia esculenta (L.) Schott in Schott & Endl.

Helochares abbreviatus (Fabricius, 1801)

Cleistes rodea Lindley f. pallida Carnevali

Dioclea scabra var. brownii Maxwell

Butia paraguayensis (Barb. Rodr.) Becc.

Chalicodoma (Chelostomoides) reflexa Snelling, 1990
Chalicodoma (Chelostomoides) quatridentata (Mitchell) Snelling
Culex pipiens pipiens Linneo

EJERCICIO 4

1. La especie vegetal Agrostis fulva Briseb. (1879) (Poaceae), fue transferida por
Parodi en 1953 al género Deyeuxia. i Como debe designarse dicha especie?

2. Cual o cudles de las siguientes citas constituye/n una referencia correcta a la espe-
cie animal descripta por Schrottky ;Por qué?

Megachile ypiranguensis: Schrottky

Megachile ypiranguensis Mitchell; Schrottky

Megachile ypiranguensis Schrottky

3. La especie Canis vulpes Linneo {Carnivora, Canidae) fue transferida al género
Vulpes ; Como debe nombrarse actualmente?

EJERCICIO 5

g
1. La especie vegetal Quercus deamii Trelease 1905 (Fagaceae), es un hibrido pro-
ducto del cruzamiento entre Q. macrocarpa Michx 1800 y Q. muehlenbergii Engelm
1810. ;Como debe citarse el nombre de dicho hibrido? Brinde dos alternativas co-
rrectas.

2. Analice los siguientes nombres de hibridos vegetales e indique si las especies
parentales pertenecen al mismo o a diferentes géneros.

Crynum x powelli Hort ex Baker

Epiphyllum Haw. x Senemocereis Berger
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CAPITULO 3

LITERATURA TAXONOMICA. DESCRIPCION DE NUEVOS TAXONES

LANTERI, ANALIA A., M. MAgTA CIGLIANO Y MARTA S. FERNANDEZ

I3 .
TIPOS DE PUBLICACIONES TAXONOMICAS

Existe una gran variedad de trabajos taxonomicos, en los cuales se dan a conocer descripcio-
nes de nuevos taxones, cambios nomenclaturales, claves dicotdmicas, como asi también aspec-
tos relacionados con la morfologia, biologia, clasificacion y filogenia de fos distintos grupos de
organismos (Mayr, 1969; Wiley, 1981, Mayr & Ashlock, 1991; Schuh, 2000). A continuacion se
brinda una lista de algunos tipos de trabajos taxonoémicos:

» Revisiones taxondmicas y monografias: Son trabajos de conjunto sobre determinados grupos de
organismos, que incluyen descripciones de los taxones, claves, clasificaciones y en algunos casos,
analisis cladisticos. En las monografias se incorpora toda la informacion disponible sobre determi-
nado grupo, en tanto que en las revisiones se suele incluir solamente informacion taxonémica.

« Trabajos taxondmicos parciales, donde se describen nuevas especies o taxones superiores, o en
los cuales se brinda nueva informacion sobre taxones previamente descriptos (e.g. detalles
morfolégicos o ilustraciones sobre estructuras no tratadas previamente, nuevos registros de
distribucion geografica o estratigrafica, informacion sobre plantas huéspedes o ciclo biologico
de las especies, cambios nomenclaturales, etc.)

« Estudios filogenéticos sobre taxones de distinto rango, en los cuales se proponen nuevos es- -

guemas de clasificacion.

» Claves para identificar especies o taxones de rango superior a escala mundial o regional.

e Catalogos y checklists a nivel mundial o regional: Son listas de taxones con sus sindnimos y
datos de distribucion geografica. Los catalogos brindan referencias bibliograficas completas
sobre los taxones, las checklists en cambio, incluyen la bibliografia referida a las descripciones
originales y las revisiones mas importantes.

» Catalogos de materiales tipo y especimenes de colecciones de museos u otras instituciones
cientificas.

e Trabajos floristicos y faunisticos, resultado del relevamiento o inventario de taxones en deter-
minadas areas geograficas.

* Textos generales que tratan sobre la morfologia, biologia, clasificacion y filogenia de determi-
nados grupos taxonémicos.

* Textos generales sobre teoria y metodologia sistematicas.

Los trabajos taxonémicos se publican generalmente en revistas especializadas, editadas por
instituciones o sociedades cientificas. Entre las revistas argentinas dedicadas a la publicacién de
articulos de esta naturaleza cabe citar Ameghiniana (Paleontologia), Physis (Zoologia), Neotropica
(Zoolo'g_ia); Boletin de la Sociedad Argentina de Botanica (Botanica), Revista de la Sociedad
Entomoldgica Argentina (Zoologia: Insectos, Aracnidos y Miriapodos), Cuadernos de Herpetologia
(Zoologia: Reptiles y Anfibios), etc. La periodicidad, grado de difusion y de impacto de las distin-
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tas revistas (= journals) o series periddicas sobre la comunidad cientifica, es variable, por fo que
se recomienda publicar en aquéllas que se editan reqularmente y tienen buena difusién. Previa-
mente a su publicacién los trabajos taxonomicos son sometidos a un proceso de arbitraje (impli-
ca evaluacion de contenidos y forma), al cabo del cual el comité editorial decide si son aceptados
sin mayores modificaciones, aceptados luego de revision, o rechazados. » :

Los avances tecnoldgicos de los ultimos anos han dado lugar a la posibilidad de publicar
informacién taxondmica a través de medios electrénicos, sin embargo la Gltima edicion del
Codigo Internacional de Nomenclatura Zoologica senala especificamente que la descripciéon de
nuevos taxones debera realizarse en revistas cientificas o libros impresos en papel, o grabados
en discos laser, con la condiciéon de que éstos sean depositados y estén disponibles en al menos
cinco bibliotecas publicas del mundo. Archivos electrénicos que circulan por Internet no son
considerados publicaciones, excepto que estén ademas debidamente impresos en papel.

Otro tipo de contribuciones consiste en la publicacion de articulos dedicados a aspectos
metodolégicos y tedricos de la Sistematica. Algunas de las revistas especializadas en estos temas
son las siguientes:
 Cladistics. Editada por la Willi Hennlg Society (EE.UU), a partir de 1985. Publica articulos sobre
la aplicacion de métodos cladisticos en distintos grupos, y sobre aspectos tedricos y metodoldgicos
de esta escuela de la clasificacion.
 Systematic Biology. Editada por la Society of Systematic Biologists (EE.UU), a partir de 1952
(anteriormente Systematic Zoology). Publica articulos sobre aplicacién y aspectos teoricos y
metodoldgicos, con un amplio espectro.

e Taxon. Editada por el International Bureau for Plant Taxonomy and Nomenclature (Holanda),
a partir de 1951. Publica articulos sobre Sistematica Vegetal, con un enfoque tedrico-metodoldgico
amplio.

* Biological Journal of the Linnaean Society. Editada por la Linnaean Society of London (Inglaterra),
a partir de 1969 (anteriormente Journal of the Linnaean Society of London). Publica articulos princi-
palmente aplicados, sobre Sistematica Bioldgica, con un enfoque tedrico-metodoldgico amplio.

El uso de datos moleculares en Sistematica y el interés creciente por la reconstruccion de la
historia filogenética de los organismos, ha dado lugar a la ediciéon de numerosas revistas nuevas,
como por ejemplo Molecular Phylogenetics, Molecular Phylogenetics and Evolution, Journal of
Molecular Evolution, etc. La consulta de los trabajos publicados en estas revistas puede hacerse
a través de Internet (para acceder a los trabajos completos por lo general se requiere pagar una
suscripcion, pero la consulta de los resimenes suele ser gratuita). Por lo contrario, gran parte.de
la literatura taxonémica antigua (publicada en los siglos XVIi, XiX 'y primera mitad del siglo XX)
solo esta disponible en bibliotecas especializadas y el acceso a fas mismas es a veces dificultoso.

ESTRUCTURA DE UNA REVISION TAXONOMICA

Un trabajo de revision taxondmica se refiere a todas las especies de utl grupo, un género o
taxon supragenérico, con un enfoque amplio y comprensivo. Incluye generalmente descripcio-
nes de nuevos taxones y/o redescripciones (o descripciones ampliadas), claves, analisis filogenéticos
y una propuesta de clasificacion para el grupo. La organizacién tipica de un trabajo de esta
naturaleza es la siguiente (Mayr & Ashiock, 1991):

e Titulo: Debe ilustrar los contenidos principales del trabajo, pero ser suficientemente breve a los
fines de su facil catalogacion. El titulo de una revision taxonémica debe incluir el nombre cientifi-
co del taxon estudiado, con indicacién del orden y familia a la que pertenece, entre paréntesis;
también suele hacer referencia al drea geografica donde se distribuye dicho taxon, por ejemplo:
“Revisiéon sistematica del género neotropical Atrachelacris Giglio-Tos (Orthoptera, Acrididae,
Melanoplinae)”. En trabajos de Paleontologia los titulos deben incluir la edad del taxon en estu-
dio, por ejemplo: “Revision de graptolitos del Ordovicico Medio a Superior (familias Nemagraphidae
y Diplographidae) de a Formacién Empozada, provincia de Mendoza, Argentina”.
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e Autores: Se debe mencionar el nombre y apellido del o de los autores del articuio, indicando
su lugar de trabajo, direccién postal y electrénica.

¢ Resumen o abstract: Las revistas cientificas requieren un resumen, generalmente en inglésy en un
Unico parrafo, el cual hace referencia a los contenidos basicos y la informacién nueva que brinda el
trabajo, como asi también a la relevancia del aporte. Debe escribirse con lenguaje simple, claro y
preciso (ver informacion sobre codmo redactar un abstract en Ameghiniana 33(3): 246, 1996).

e Introduccion: incluye objetivos del trabajo, hipdtesis preliminares y antecedentes del tema en
estudio. Por o general se realiza una sintesis de la historia taxondmica del taxon y se mencionan
los problemas gue se intentaran resolver.

» Materiales y métodos: En esta seccion se brindan detalles sobre la procedencia del material
estudiado, ya sea recolectado personalmente o proveniente de instituciones cientificas. Incluye
ademas la lista de dichas instituciones con sus siglas de identificacion (e.g. MLP Museo de La
Plata; MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales Bernardino Rivadavia, Buenos Aires; FIML
Fundacion e Instituto Miguel Lillo, Tucuman). Se describen los métodos para la recoleccion, pre-
paracion, observagion, diseccion, medicion e ilustraciéon del material estudiado. En el caso que
se hayan aplicado procedimientos estadisticos, técnicas de analisis multivariado o de anélisis
cladistico, se brinda un detalle de los pasos de procedimiento seguidos. ,

» Resultados o cuerpo del texto: Incluye las descripciones o redescripciones de los taxones, acom-
panadas por ilustraciones y mapas de distribucion, y claves dicotomicas para su reconocimiento.
En el caso que se hayan aplicado métodos multivariados o cladisticos, los resultados consisten en
fenogramas, cladogramas u otro tipo de graficos. La propuesta de una nueva clasificacion es
también un resultado.

* Discusion y conclusiones: Suelen versar sobre las relaciones genealdgicas entre los taxones, los
cambios taxonomicos y/o nomenclaturales realizados, aspectos relativos a los patrones de distri-
bucion geografica de los taxones, interpretaciones sobre la evolucion y el posible significado
adaptativo de ciertos caracteres, etc. En la discusion, los resultados se suelen comparar con los
obtenidos previamente por otros autores, sefialando sus principales diferencias.

« Bibliografia citada: Incluye la cita completa de los libros, capitulos de libros y articulos publica-
dos en revistas cientificas, que fueron mencionados en el texto.

» Agradecimientos: Se agradece a los individuos que han colaborado en la recoleccion de
especimenes; a los curadores de colecciones a partir de las cuales se obtuvo material en préstamo;

a quienes participaron en diversas tareas técnicas (realizacion de dibujos, toma de fotografias, .
traducciones, etc.); a los lectores criticos del trabajo y/o a los arbitros de las revistas donde fue -

enviado a publicar; a las instituciones que aportaron fondos para la financiaciéon del mismo, etc.
CITAS BIBLIOGRAFICAS

La forma de citar los trabajos, en la bibliografia de una revision taxondmica, suele variar de
acuerdo con las distintas normas editoriales de cada revista especializada. Algunas pautas gene-
rales para la organizacién de la bibliografia son las siguientes:

Cita de articulos publicados en series periddicas. incluye el nombre del autor o de los autores
del articulo, la fecha de publicacion, el titulo del articulo, el nombre de la revista periodica
donde fue publicado (en forma completa o abreviada de acuerdo con las pautas del World List
of Scientific Periodicals), el volumen y nimero de la revista (normalmente se edita un volumen
por afo, que comprende una a cuatro revistas), y los niumeros de paginas del articulo. Por lo
general los nombres de las revistas se destacan‘en letra bastardilla o italica.

LANTERI, A. A. 1995. Systematic revision of Ericydeus Pascoe (Coleoptera: Curculionidae).
Entomologica scandinavica 26{4): 393-424.

Cita de libros. Incluye el nombre del autor o de los autores del libro, la fecha de edicién, el
titulo completo (frecuentemente en letra bastardilla o italica), la editorial que lo publico, la
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ciudad (y a veces también el estado o provincia) de publicacion, y preferentemente el nimero
de paginas. :

Schuh, R. T. 2000. Biological Systematics. Principles and applications. Cornell Univ. Press,
ithaca and London, 238 pp.

Cita de trabajos publicados en capitulos de libros. Incluye el nombre del o de los autores del
capitulo, la fecha de publicacion, el titulo del capitulo, las paginas de dicho capitulo, el nombre
del o de los editores, directores o compiladores del libro, el titulo del libro, la editorial y el lugar
de edicion. A veces las paginas del capitulo se ubican al final de la cita.

Nieto Montes de Oca, A.y J. Llorente Bousquets. 1994. Caracteres moleculares en los
métodos de la sistematica moderna. Pp 157- 205. En: Llorente Bousquets, J. & . Luna
Vega (comp.). Taxonomia Biolégica. Universidad Nacional Auténoma de México, Fon-
do de Cultura Econdmica, México.

DESCRIPCIONES TAXONOMICAS Y NOMENCLATURA °
Descripciones y redescripeiones de géneros y especies

En la descripcién de un nuevo taxon para la ciencia se hallan implicados aspectos relativos al
juicio taxonémico y aspectos nomenclaturales, que aunque independientes uno de otro, estan
estrechamente relacionados. Un juicio taxondémico (e.g. decidir que los ejemplares de la mues-
tra estudiada no pertenecen a ninguna de las especies conocidas o descriptas hasta ese momen-
to), es el resultado de investigaciones que comportan la realizacion de diversas tareas de campo,
laboratorio y gabinete, entre las cuales cabe destacar la observacion detallada de los caracteres
de dichos ejemplares y su comparacion con aquéllos descriptos para taxones afines. Es decir que
el especialista debera cerciorarse de que el taxon no fue descripto previamente por otro autor,
pues de lo contrario estaria creando un nombre que carecera de validez, por ser sinénimo de
otro anterior. Finalmente se debera proponer un nombre cientifico para el nuevo taxon, previa
constatacion de que éste no ha sido ya utilizado dentro del mismo reino, a fin de evitar la
creacion de homonimos posteriores.

Una buena descripcion es aquélla que brinda informacion completa y detallada sobre el
taxén al que se refiere y permite identificarlo de manera no ambigua. Entre las recomendacio-
nes sobre la forma de organizar una descripcion cabe sefalar el empleo de un estilo telegrafico,
que evita el uso de articulos y emplea gerundios y participios en vez de verbos. Por ejemplo, la
expresion “la cabeza es un tercio mas larga que su ancho, las antenas son mas cortas que el
pronoto, y el Gltimo antenito es ensiforme”, no es recomendable y deberia ser reemplazada por
“cabeza un tercio mas larga que ancha; antenas mas cortas que el pronoto; ultimo antenito
ensiforme”. Los caracteres deben ser mencionados en un mismo orden, €n cada una de las
especies o taxones tratados en el trabajo (Mayr & Ashlock, 1991; Winston, 1999). Los especialis-
tas en los distintos grupos han establecido a través de los anios, los criterios o patrones a seguir,
tanto en la organizacion de las descripciones, como en los caracteres a detallar e ilustrar en cada
grupo.

Las ilustraciones cientificas, ya sean dibujos, esquemas o fotografias de estructuras particula-
res o del “habito” general del organismo, revisten especial importancia en Sistematica (Cérdenas
Esparza, 1994; Martinez Mena, 1994), pues a veces resulta dificil explicar con palabras la forma
de una estructura y mas aun, precisar con exactitud diferencias entre formas similares presentes
en taxones afines. En la actualidad existen técnicas modernas de documentacion e ilustracion
que a través de programas de computacion especificos, permiten procesar, componer y retocar
las imagenes registradas mediante camaras claras adaptadas a instrumental optico, microscopio
electronico, camaras de video, camaras digitales, etc., y preparar ilustraciones de alta calidad.
Las ilustraciones que componen una misma lamina deben ser individualizadas (numeradas) y
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estar acompanadas por escalas de medidas. Los epigrafes de las figuras deben estar expresados
con claridad y brindar la informacion necesaria sobre los taxones y estructuras ilustradas, como
asi también sobre los caracteres que se quieran destacar.

Una sintesis de los atributos de una buena descripcion especifica son los siguientes:
» Los caracteres deben ser tratados en una secuencia Idgica, previamente establecida, y enunciarse
con claridad. Aquellos caracteres que son comunes a todos las especies de un mismo género
deben ser omitidos de la descripcion.
e L a descripcion debe estar acompanada por dibujos y/o fotografias del habito (vista general del
taxon) y de las estructuras de mayor valor diagnéstico.
s Si la nueva especie fuera muy variable se deben describir los caracteres en que se registra dicha
variacion. El mismo criterio se aplica para taxones supraespecificos heterogéneos.
¢ En caso de especies bisexuales, se deberan describir ambos sexos, o senalar claramente sus
diferencias.

Se han diseﬁad/o programas de computacion especificos para generar descripciones de taxones
y claves dicotomicas, a partir de la informacion sobre sus caracteres, como por ejemplio DELTA
(Dallwitz, 1980; Dallwitz & Paine, 1986). Aunque dicho programa facilita las tareas taxondmicas
basicas, no ha sido ampliamente utilizado (Askevold & O’Brien, 1994). Programas para la obten-
cidon y edicién de cladogramas, como WINCLADA (Nixon, 1999) también permiten realizar claves
a partir de la informacién de la matriz de datos de los taxones en estudio {ver Capitulo 9).

Las descripciones antiguas eran por lo general muy breves, de manera que aportaban muy
poca informacion sobre los caracteres de los taxones. Asimismo los datos sobre la procedencia y
el lugar de depésito de los materiales tipo de las especies, eran generalmente insuficientes y/o
imprecisos. En consecuencia, la mayoria de los taxones descriptos en los siglos XVIll y XIX han
sido redescriptos, o deberan redescribirse (= realizar descripciones ampliadas), aportando datos
mas precisos sobre caracteres morfolégicos y nuevas fuentes de informacién, brindando deta-
lles sobre materiales tipo, procedencia geograéfica, etc.

Informaciéon que debe acompaiiar a las descripeiones de géneros y especies

La informacion que normalmente acompafa a las descripciones originales y/o redescripciones
de géneros y especies, es la siguiente:

e Nombre vélido o correcto del taxén, con autor y fecha. Si se trata de taxones nuevos, a conti-
nuacion de dicho nombre se debe indicar fam. nov., gen. nov,, sp. nov. Estos términos se expre-
san, por lo general, en forma abreviada, y en latin (e.g. gen. nov,, que es la abreviatura de genus
novae), en espafiol (e.g. gen. nuevo ), inglés {e.g. new genus) o en el idioma de la publicacion.
* Referencia a figuras. Esta indicacion se ubica generalmente por debajo del nombre valido o
correcto. -

e Lista sinonimica. Es un resumen de la historia taxondmica y nomenclatural del taxon.

* Material tipo designado y/o estudiado. En el caso de las especies, para el holotipo u otros tipos
porta-nombres (neotipo, lectotipo, sintipos), en lo posible se debera detallar el sexo, tamafio,
datos contenidos en las etiquetas que los acompafian, e institucion donde se han depositados
los ejemplares. Cuando se redescriben especies basadas en sintipos, es conveniente que se rea-
lice la designacion de un lectotipo y de paralectotipos. En el caso de nuevos géneros, se debera
precisar cudl es la especie tipo designada; y si se redescribiera un género antiguo, sin especie
tipo designada, se debera realizar tal designacion.

* Diagnosis. Incluye los caracteres que permiten la separacion del taxon en estudio, de los taxones
afines. Se escribe en el idioma oficial de la revista donde se publica el trabajo o en latin (obliga-
torio en Botanica). 7

* Descripcidn. De ambos sexos, si los hubiera y se dispone de material.

* Datos de distribucion geografica. Esta informacion se complementa generalmente con mapas
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de distribucién, donde se sefiala la ubicacion de las localidades de procedencia del material
examinado.

* Distribucién temporal. Estacion del afio y hora del dia en que se ha recolectado la mayor parte
de los ejemplares, a fin de determinar, por ejemplo, si se trata de una especie diurna, crepuscu-
lar o nocturna.

» Distribucion estratigrafica. Es muy importante en taxones fésiles. Corresponde a la distribu-
cion en el tiempo geolégico.

* Datos bioldgicos de interés. Plantas huéspedes en organismos fitoéfagos o parasitos, sustratos
en organismos incrustantes, etc.

e Otros materiales estudiados. Se debe brindar la informacién completa sobre los especimenes
examinados, ademas del material tipo, transcribiendo los datos que figuren en las etiquetas,
por ejemplo fecha y hora de recoleccién, planta huésped, nombre del o de los recolectores del
material, institucion donde se halla depositado el material, identificaciones previas de los
especimenes. Por lo general el material estudiado se ordena por pais, provincia (estado o depar-
tamento, segun corresponda), y localidad. En el caso de una descripcion o redescripcién genéri-
ca, no se menciona el material estudiado, pero se sefiala cudntas y cuéles especies pertenecen a
dicho género. ’

» Comentarios. Por lo general se refieren a las relaciones filogenéticas del taxon tratado, deci-
siones nomenclaturales que requieren explicaciones adicionales, caracteristicas mas distintivas o
muy variables, etc. : '

* Etimologia del nombre. Significado del nuevo nombre y razones que motivaron la propuesta
de dicho nombre.

Formacion de nombres genéricos y especificos

Si se quiere describir un nuevo género sera preciso crear un nombre, que segtn las reglas de
nomenclatura cientifica, debe diferir de cualquier otro nombre genérico usado previamente
dentro del mismo reino, en al menos una letra. Para evitar problemas de homonimia genérica
en el drea de Zoologia, se debera consultar el Nomenclator Zoologicus (Neave 1939- 1965), que
es un listado de todos los nombres genéricos y subgenéricos de animales, que son disponibles.
Para nombres a partir de 1965, es preciso consultar el Zoological Record, seccion 20. Si el nom-
bre que se desea proponer no aparece en estas obras, significa que puede emplearse, siempre y
cuando cumpla con las reglas de nomenclatura vigentes. En el area de Botanica también se
cuenta con varios indices y catalogos de taxones. Uno de los mas utilizados es el index Kewensis
Plantarum Phanerogamarum, que incluye todos los nombres genéricos y especificos de plantas
con semillas. Se publica desde 1893 y comprende dos voliumenes y varios suplementos.

En Zoologia no existen indices que compilen todos los nombres especificos, de modo que
para evitar homonimias a ese nivel, resulta conveniente consultar catadlogos de nombres cienti-
ficos referidos a determinados taxones, como por ejemplo la Orthoptera species file de Daniel
Otte (1995) que recopila todos los nombres publicados para el orden Orthopter (sitio de Internet:
http://osf2.orhtoptera.org). Lamentablemente para algunos grupos taxonémicos aun no se dis-
pone de catalogos o listados actualizados de todas sus especies.

Los nombres de los nuevos géneros y especies deberan estar sujetos a la gramatica fatina 'y
cumplir con las reglamentaciones de fos Coédigos Internacionales de Nomenclatura (ver Capitulo
2). Podran aludir a alguna caracteristica tipica del taxon descripto, al lugar geografico donde se
distribuye, o hacer referencia al nombre de especialistas destacados en el grupo en estudio. Es
conveniente que no sean demasiado largos, a fin de evitar errores ortograficos subsecuentes.
Por ejemplo Aphis significa bicho (se aplica a los insectos vulgarmente llamados pulgones),
Megalobatrachus significa batracio grande, Priocyphopsisalude a la relacion de este género con
Priocyphus (el sufijo opsis significa semejante a, o con apariencia de). El género de gorgojos
Mendozella es endémico de la provincia de Mendoza; Wagneriella fue propuesto en honor del
entomologo A. Wagner, y Morronia, en honor del especialista en Curculionidae, J. J. Morrone.
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En el caso de las especies, para hacer referencia a lugares geograficos se emplean general-
mente las terminaciones ensis o iensis, e.g. Austrocedrus chilensis (alerce), aunque también se
pueden utilizar otras terminaciones {e.g. Spheniscus magellanicus). Cuando se desea dedicar
una especie animal a alguna persona, se debe escribir su nombre o apellido seguido de i {si es
hombre), ae (si es mujer), orum (si son dos 0 mas hombres o un hombre y una mujer) y arum (si
son dos 0 mas mujeres). En el caso de especies vegetales dedicadas a un hombre o una mujer se
emplean las terminaciones ii y iae. Por ejemplo, Lanteri (1992) cred el género de gorgojos
Galapaganus en alusidn a su presencia en el archipiélago de Galdpagos y en el mismo trabajo
describio varias especies nuevas. La etimologia de la especie tipo, Galapaganus darwini hace
referencia al naturalista inglés Charles Darwin, célebre visitante de esas islas; la especie G.
howdenae alude a la especialista en Curculionidae, Anne Howden; la etimologia de otras espe-
cies del género, como G. femoratusy G. squamosus se refieren a caracteristicas diagnosticas de
las mismas {presencia de fémures abultados y élitros cubiertos por escamas).

El uso de epitetos especificos iguales, combinados con nombres de géneros afines no resulta
recomendable, dado que en caso de establecerse una sinonimia a nivel de géneros o una trans-
ferencia de especies de un género a otro, podria producirse una homonimia secundaria. Una
bibliografia de referencia de gran utilidad para seleccionar nombres latinos o latinizados desti-
nados a nuevos taxones, o para interpretar el significado de otros ya propuestos, es “Composition
of Scientific Words” (Brown, 1985).

Designacion de tipos nomenclaturales

En relacion con la designacion de tipos, ademas de los conceptos desarrollados en el Capitulo
2, cabe agregar que no resulta conveniente designar como tipo de un género politipico (con
varias especies), a una especie cuyas caracteristicas sean poco frecuentes en dicho grupo. Un
criterio similar deberia aplicarse para elegir el holotipo de una especie, para cuya seleccion
conviene considerar ademas, que tenga un buen estado de preservacion, en especial de las
estructuras con caracteres diagnosticos. 7

Si la especie tipo de un género del reino animal descripto antes de 1930 no fue designada por
el autor del nombre genérico, otro especialista puede realizar tal designacion, posteriormente. En
este caso se habla de designacion posterior, para diferenciarla de la designacion original (la que
realiza el autor). Pero si sucediera que un taxénomo designa la especie tipo de un género descripto
por otro especialista después de 1930, entonces se convierte automaticamente en autor de dicho
nombre, ya que antes de esa fecha el nombre del género no era disponible. Si el nuevo género es
monotipico (incluye una sola especie) no es necesario designar especie tipo. En este caso se habla
de designacion por monotipia.

Es conveniente que los ejemplares de la serie tipo de una especie, estén acompafados por
etiquetas de identificacion, de color diferente a las del resto de los ejemplares, e.g. en insectos
se usa generalmente una etiqueta de color rojo, que dice holotipo, sintipo, paratipo, etc, e
incluye el nombre de la nueva especie. Este nombre, sin embargo, sera disponible recién cuando
se publique la descripcion de la especie. En las colecciones antiguas suele haber especimenes
con etiquetas que dicen typus, los cuales podrian ser sintipos, o ser ejemplares que no pertene-
cen a la serie tipo. Para establecer la validez de un tipo nomenclatural, es preciso comparar la
evidencia que surge del ejemplar, con aquélla volcada en la descripcion de la especie. Si no
existe coincidencia entre ambas, es posible que dicho ejemplar no forme parte de la serie tipo (a
menos que se cuente con evidencias adicionales en contrario), y haya sido incluido entre los
materiales tipo por error. Es por eso que resultan particularmente utiles las publicaciones sobre
los materiales tipo depositados en las colecciones de museos, cuya procedencia haya sido corro-
borada (Morrone & Loiacono, 1994).

En colecciones antiguas también suele haber especimenes identificados con nombres que
nunca fueron publicados (nomen nudum), o en cuyas descripciones posteriores se empleo un
nombre diferente al de la etiqueta. Dado que esta clase de practicas ha ocasionado numerosas
confusiones, resulta conveniente que el material tipo sea incorporado formalmente a la, o las
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colecciones donde se ha decidido depositar, después-de la publicacion de la descripcién especi- -
fica.

LISTA SINONIMICA Y CAMBIOS NOMENCLATURALES

Una lista sinonimica completa debera incluir todos los nombres que ha recibido el taxon, ya
sean combinaciones originales o posteriores. Para cada nombre se brinda el autor, fecha y pagi-
na donde se ha publicado la descripcidn {en algunos casos se incorpora el nombre de la revista
periodica o libro). Se recomienda ademas, agregar informacién sobre el material tipo asociado
con cada nombre (e.g. especie tipo en-el caso de géneros; procedencia geografica e institucion
donde se deposité el material, si se trata de especies). Asimismo es conveniente aclarar cuales
son los cambios nomenciaturales propuestos en ese trabajo, por ejemplo nuevas combinacio-
nes, nuevas sinonimias, cambios de rango o nombres de reemplazo. A continuacién se mencio-
na cémo se suelen indicar dichos cambios.

Cambios de rango: ;

Los cambios de rango, por ejemplo, subespecies o subgéneros que se elevan a las categorias
de especies o géneros, 0 por lo contrario, géneros o especies que se ubican en una categoria
inferior de la jerarquia linneana, se indican con la expresion n. rango (= nuevo rango, o new
rank en inglés), a continuacion del nombre actualizado del taxén. Por ejemplo si en un trabajo
la subespecie Trichocyphus formosus pulcher se eleva a la categoria de especie, debera mencic-
narse como Trichocyphus pulcher n. rango.

Nuevas combinaciones:

Cuando una especie se transfiere a un género diferente de aquél en que fue descripta origi-
nalmente, y se establece una nueva combinacion, al citar por primera vez el nombre actualizado
de la especie se emplea la expresion n. comb. (= nueva comb, comb. novae en latin o new comb.
en inglés). Por ejemplo Lanteri (1992) transfirio la especie Naupactus lacertosus Erichson al gé-
nero Galapaganus, por lo tanto en dicho trabajo utilizd la formula Galapaganus lacertosus
(Erichson) Lanteri n. comb.

Nuevas sinonimias: o

Si como resultado de un estudio taxonémico se arribara a la conclusion de que dos géneros
previamente separados deben reunirse en un mismo taxon genérico, o dos especies neminales
corresponden a una misma entidad especifica, se deben establecer las correspondientes
sinonimias. En este caso en la lista sinonimica se debera indicar que la sinonimia es nueva,
mediante la expresiéon n. sin. (= nueva sin., sin. novae en latin, new synonymy o new syn. en
inglés). En una lista sinonimica larga es posible que haya sinonimias establecidas por distintos
especialistas.

2
Nombres de reemplazo:

En las listas sinonimicas los nombres de reemplazo estan individualizados mediante la expre-
sion n. de reemplazo (o replacement name). La propuesta de un nombre de reemplazo, ocurre
generalmente cuando se establece una homonimia a nivel genérico o especifico, y es preciso
reemplazar al homdénimo posterior por un nuevo nombre.

NOMENCLATURA ABIERTA

La nomenclatura abierta es utilizada por algunos taxonomos, cuando no es posible realizar
una identificacion precisa del material en estudio. En este caso se emplean abreviaturasy signos
que indican distintos grados de incertidumbre sobre la identificacion, de tal manera que el
nombre permanece abierto a cualquier cambio futuro. A pesar de que esta practica no esta
regulada por los Codigos de Nomenclatura, su uso es ampliamente aceptado en Paleontologia,
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disciplina en que el estudio de material fragmentario muchas veces impide realizar identifica-
ciones confiables. En la practica, las asociaciones paleontologicas internacionates han adoptado
las abreviaturas y signos recomendados por Bengtson (1988):

affinis (aff.): significa “afin con”. Relaciona un taxén nuevo, aun no descripto, con el nombre
de un taxon conocido. Por ejemplo: aff. Agenus relaciona el nuevo género con Agenus; Agenus
aff. aespecies relaciona la nueva especie con Agenus aespecies; y aff. Agenus aff. aespecies
relaciona un nuevo género y especie con Agenus aespecies.

confer (ct.): significa “comparese con”. Indica que la identificacion es provisoria y hasta que
se adopte una decision definitiva el material se asigna a un taxén conocido. Por ejemplo: cf.
Agenus significa que el espécimen se asigna provisoriamente al género Agenus, y Agenus cf.
aespecies, que se asigna provisoriamente a la especie Agenus aespecies.

?2:significa “dudo que”. Indica que la identificacion es incierta. Por ejemplo: Agenus ? aespecies
significa que la determinacion genérica es incierta, y Agenus aespecies? significa que la determi-
nacion especifica es incierta.

*...": Indica quegel nombre es obsoleto en el contexto sistematico actual. Por ejemplo: “Agenus’
aespecies indica que el género Agenus es obsoleto, pero se seguira usando hasta que se describa
un nuevo género; Agenus ‘aespecies’ indica que el nombre especifico es obsoleto.

sp. : Indica que el especimen atn no pudo relacionarse con alguna de las especies descriptas.
Por ejemplo: Agenus sp.

lercitaciones

ac ones

EJERCICIO 1

1. Realice una busqueda bibliografica en el Zoological Record o el Biological Abstracts,
a partir de la cual pueda estimar cuantos géneros y especies de insectos se describen

das.

2. Selecciones tres articulos cientificos publicados en revistas periddicas de tipo
taxondmico. Podra consultarlas en biblioteca o a través de Internet. La direcciéon
electrénica de la biblioteca de la Secretaria de Ciencia y Técnica de la Nacidon es
www.biblioteca.secyt.gov.ar. Brinde la cita bibliografica completa de los trabajos
consultados y realice un resumen de los principales aportes taxondmicos que reali-
z6 el o los autores {descripcion de nuevas especies, nuevas combinaciones,
redescripciones, analisis cladisticos, nueva clasificacion, etc.)

EJERCICIO 2

Morrone & Lanteri (1991) realizaron un estudio taxonémico completo sobre la es-
pecie de gorgojos Pantomorus ruizi (Bréthes 1925) (Coleoptera: Curculionidae), la
cual presenta un alto grado-de variacion intra e interpoblacional tanto en tamafio

. y proporciones del pronoto y élitros, como en el disefio de las bandas y manchas
que forma el revestimiento tegumentario (Fig. 1). Debido a esta variacion la especie
ha recibido distintos nombres. La lista sinonimica que publicaron dichos autores es
la siguiente:
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Pantomorus ruizi (Bréthes 1925)
(Figuras 1-7)

Naupactus subvitatus Fairmaire & Germain, 1861: 7 (non Boheman, 1840); Gemminger
& Harold, 1871: 2201 (catalogo); Hustache 1947: 138 (sin. de Asynonychus cervinus):
Kuschel, 1949: 15 (sin. de Pantomorus cervinus). ,
Mimographus ruizi Bréthes, 1925: 204; Dalla Torre et al,, 1936: 14 (catalogo).
Naupactus subvittulus van Emden 1936: 23 (nombre de reemplazo para Naupactus
subvittatus Fairmaire & Germain); Kuschel 1949: 15 (sin. de Pantomorus cervinus);
Kuschel 1955: 279 (sin. de Naupactus ruizi).
Pantomorus ruizi; Buchanan, 1941: 61; Kuschel, 1949: 12; Kuschel, 1952: 236.
Naupactus ovalipennis Hustache, 1943 (nomen nudum); Bosq, 1943: 55; Wibmer &
O’Brien, 1986: 27 (catalogo).
Asynonychus variabilis Hustache, 1947: 139; Kuschel 1949: 12 (sin. de Pantomorus
ruiziy. o
Asynonychus variabilis var. intermedius Hustache 1947: 139; Wibmer & O'Brien, 1986:
61 (sin. de N. ruizi) (catalogo). =
Naupactus ruizi; Kuschel, 1955: 279; Wibmer & O'Brien, 1986: 61 (catalogo).

1. Brinde una explicacion acerca de los cambios nomenclaturales expresados en la
fista sinonimica de Pantomorus ruizi.

Figura 1. Variacon
morfologica observada en la
especie Pantomorus ruizi
{Bréthes) (Coleoptera:
Curculionidae). Cada
morfotipo (esquemas 1 a 7)
recibié un nombre especifico.
(llustracion modificada de
Morrone & Lanteri, 1991).
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EJERCICIO 3

A continuacion se brinda la lista sinonimica del género de tucuras Flasmoderus
Saussure (Orthoptera: Acridoidea) publicada en el trabajo de Cigliano et al. (1989):

Elasmoderus Saussure

Eremobia Serville, 1839: 704 (in part) (non Stephens, 1829). Type-species not
designated.

Eremobius Blanchard, 1851: 80 (non Eremobius Gould, 1829).

Elasmoderus Saussure, 1888: 124 (replacement name for Eremobius Blanchard) ;
Kirby, 1910: 586; Liebermann, 1945: 231; Dirsh, 1961: 391; 1975: 95; Amedegnato,
1974:197;1977: 47, Eades and Kevan, 1974: 260. Type-species: Elasmoderus lutescens
(Blanchard), here designated.

Ch/lacrls Liebermann, 1943: 406-408. Type-species: Chilacris maculipennis Liebermann,
1943, by monotypy. Liebermann, 1945: 277; Dirsh, 1961: 391; 1975: 95; Kevan et al.,
1969: 215; Moroni, 1972: 3 (syn. of Elasmoderus); Eades and Kevan, 1974: 260 (syn.
of Flasmoderus); Amedegnato, 1977: 47 (syn. of Elasmoderus).

Philippiacris Liebermann, 1943: 402. Type-species: Philippiacris rabiosus, by original
designation. Liebermann, 1945: 277; 1954: 180-183; Dirsh, 1961: 391; 1975: 95, Eades,
1962: 6; Moroni, 1972: 3 (syn. of Elasmoderus); Amedegnato, 1974; 197; Eades and
Kevan, 1974: 259-260.

1. A partir de la lista sinonimica de Flasmoderus reconstruya la historia taxonomica
y nomenclatural def género.

EJERCICIO 4

Las 18 especies de plantas hipotéticas modificadas a partir del trabajo de Duncan et
al. (1980) (Fig. 2), fueron asignadas al género también hipotético, Floriparus Wenders
1895. Algunas de dichas especies fueron descriptas en el mismo trabajo que el gé-
nero y otras, transferidas a Floriparus, a partir de Plantara. Asimismo, Taylor en
1950 realiz6 estudios cromosémicos, al cabo de los cuales llegé a la conclusion de
que las especies 15, 17y 18 no pertenecen a Floriparus y que las-especies 3,4, 9y 10
representan ecofenot_ipos de una misma especie. i

Lista de las especies ilustradas en la figura 2.

1- F. trinalis Wenders (1895)

2- F obesus Wenders (1895) 7
3- F simplex (Blanchard 1851) Wenders (1895)
4- F. partitus (Blanchard 1858) Wenders (1895)
5- F vulgaris Wenders (1895)

6- £ obesus Wenders (1895)

7- F multiflora {De Candolle 1820) Wenders (1895)
8- £ nanus Wenders (1895)

9- F bifidus Wenders {1895)

10- F. elegans (Saura 1810) Wenders (1895)

11- F arthaudi Wenders (1895)

12- F. tuberosus Wenders (1895)

13- £ carota (De Candolle 1820) Wenders {(1895)

45




14- F. grandiflora (Linneo 1753) Wenders (1895)
15- E tubiflorus Wenders {1895)

16- F. quinqueflorus Wenders (1895)

17- F. nigrus Wenders (1895)

18- F paranigrus Wenders (1895)

Material tipo examinado:

3 sintipos, £ bifidus Wenders, Argentina, Buenos Aires, La Plata, 8-1-1854 (BMNH
234); holotipo, P elegans Saura, Uruguay, Montevideo, 3- IV- 1809, Cabrera leg.
(MLP 13278); 2 sintipos, P. partitus Blanchard, Argentina, Corrientes, Bella Vista, 4-
11-1858 (MNHN 13567); holotipo, P. simplex Blanchard, Argentina, Misiones, Posa-
das, 1-11-1850 (MNHN 13242).

Otros materiales examinados:
ARGENTINA: Buenos Aires: Tandil, 1-11-1988, Ortiz col. (& ejs. MLP); Quilmes, Xli-
1970 (3 ejs. MACN). BRASIL: Sdo Pablo: Piracicaba, 3-1-1980 (3 ejs. MZSP).

Acrénimos de las colecciones revisadas: BMNH: Museo Britanico de Historia Natural;
MNHN: Museo Nacional de Historia Natural de Paris; MLP: Museo de La Plata; MACN:
Museo Argentino de Ciencias Naturales Bernardino Rivadavia; MZSP: Museo de Zoo-
logia de la Universidad de S&o Paulo, Brasil.

Sobre la base de la informacion previamente mencionada:

1. Senale cual es el nombre correcto de la especie que fue objeto de la sinonimia
establecida por Taylor (1950). ;

2. Brinde la lista sinonimica completa considerando que tres de esas especies fueron
descriptas originaimente en el género Plantara.

3. Realice una diagnosis y una descripcion de dicha especie tomando en cuenta la
lista de caracteres de la tabla |, y siguiendo un ordenamiento logico en la secuencia
de estructuras y caracteres.

4. Brinde los datos de distribucion geografica y temporal de la especie.

Figura 2.
Plantas modifi-
cadas a partir
de Duncan et
al. (1980}, las
cuales se
asignan a las
especies
hipotéticas de
Floriparus.




Tabla I. Lista de caracteres presentes en las especies de la figura 2, adaptada de Duncan et al. (1980).

Pétalos: libres o fusionados
Habito de las flores: erecto o pénduio

Pétalos: cortos o largos
Tipo de hoja: simple o compuesta

XNV A WN -

Habito del tallo: erecto o rastrero
. Tallo: suculento o no suculento

P e A e Ve ]
AWN = O

. Tipo de raices: fibrosas o no fibrosas

—
[o) IV

. Posicion del ovario: superior o inferior
. Posicion de las hojas: caulinares o basal

NN N
O o0~

. Hojas con peciolos: cortos o sésiles

N
[

Ramiftcacion del tallo: ausente o presente
Forma de las hojas: lanceolada, filiforme, o en forma de espinas
Tipo de inflorescencia: no umbelada o umbelada

es

Simetria de las flores: actinomorfa o zygomorfa

. Numero de flores por planta: una o mas de una
. Noédulos en las raices: ausentes o presentes
. Nodulos deflas raices: de color oscuro o claro

: Posicion de los estambres: incluidos o no incluidos

. Largo del caliz: menos que la mitad de los pétalos o mayor que la mitad de los pétalos

. Caliz con {obulos: sin forma de taza o con forma de taza
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CAPITULO 4

CARACTERES TAXONOMICOS

MAarGARIA, CECILIA Y ANALIA A, LANTERI

. 4 p .
DEFINICION DE CARACTER TAXONOMICO

Los caracteres taxondmicos son atributos utilizados para distinguir los miembros de un taxén,
de los miembros de otro taxon (Mayr & Ashlock, 1991), o atributos heredables cuya variacion
permite diferenciar grupos o taxones {Smith, 1994). Las distintas alternativas o variantes de un
caracter se denominan estados de caracteres (Pimentel & Riggins, 1987) e.g. forma de las ante-
nas: geniculadas, moniliformes o filiformes; color de los pétalos: blancos o rojos.

Las definiciones previamente mencionadas responden a criterios taxondmicos tradicionales,
ya que enfatizan los aspectos diagnosticos de los caracteres, es decir aquellos que habitualmen-
te se emplean en las claves dicotémicas para identificar taxones (Kitching et al.,, 1998). En el
contexto de la Sistematica Filogenética o Cladistica los caracteres equivalen a “series de trans-
formacion” de estados homaélogos (Mickevich, 1982; Kitching et al., 1998). Por eso Farris et al.
(1970) definen a los caracteres como “colecciones de estados mutuamente exclusivos que tienen
un orden fijo y una evolucion, de modo que cada estado se deriva de otro y hay un Unico estado
a partir del cual derivan en ultima instancia todos los demas”.

La observacidn y el registro de caracteres es un paso fundamental de la practica taxonomica,
pues del mismo dependen la correcta delimitacién de las especies y su clasificacion en taxones
superiores. Los caracteres deben ser independientes unos de otros y no proporcionar informa-
cion redundante (Mayr & Ashlock, 1991). La independencia implica que cada caracter puede
haber seguido un camino evolutivo diferente (Wiley, 1981; Schuh, 2000). Por ejemplo, el extre-
mo terminal del ovipositor de algunos gorgojos que oviponen en el suelo presenta un par de
estructuras (hemiesternitos o coxitas) en forma de unas fuertemente esclerotizadas; en las espe-
cies que oviponen sobre las plantas dichas estructuras tienen forma de valvas y estan poco
esclerotizados; si “forma” y “grado de esclerotizacion” de los hemiesternitos fueran caracteres
funcionalmente correlacionados (= ligados por la ontogenia), ambos deberian considerarse como
un Gnico caracter, pues su informacion seria redundante. Las decisiones sobre cudles y cuantos
caracteres registrar, y cudles y cuantos estados forman parte de una misma serie de transforma-
cion, son fundamentales para el analisis cladistico, ya que pueden afectar el principio de inde-
pendencia y distorsionar los resultados de dicho analisis (ver Capitulo 8).

Existen varias clasificaciones posibles de los caracteres‘ﬁzéh este capitulo se desarrollaran dos, la
que los separa en discretos y continuos, en funcion de las propiedades matematicas del rango de
ndmeros usados para medir un determinado atributo (Kitching et al., 1998) y la que los agrupa de
acuerdo con la fuente de informacién de la cual provienen (Wiley, 1981; Mayr & Ashlock, 1991).

- CARACTERES DISCRETOS Y CONTINUOS

Los caracteres utilizados en estudios sistematicos numéricos, se clasifican en discretos y cuantita-
tivos continuos (Kitching et al., 1998; Schuh, 2000). Los datos discretos se expresan logicamente
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mediante valores enteros, que representan un subconjunto de todos los valores posibles, e.g. nime-
ro de espinas presentes en las tibias de un insecto igual a 8, 10 0 12. Los caracteres cuantitativos de
variacion continua registran valores infinitesimalmente préximos dentro de un rango, de modo que
no es posible asignarles valores enteros, e.g. largo de las tibias de un insecto medido en milimetros.
Cuando en los caracteres cualitativos se observan discontinuidades, es posible distinguir dos
0 mas estados de caracteres, los cuales si se quieren analizar numéricamente, deben ser codifica-
dos. Codificar significa asignar un codigo alfanumérico a cada estado, e.g. forma de las escamas,
lanceoladas (0), redondas (1) ovales (2). Los caracteres cuantitativos continuos no requieren de
codificacion, aunque si se registran discontinuidades, también se pueden expresar como varia-
bles discretas e.g. rostro 1-2 veces mas largo que ancho, o 3-4 veces mas largo que ancho. En la
tabla | se brindan ejemplos de datos discretos y continuos, de uso frecuente en Sistematica:

Tabla I. Ejemplos de caracteres discretos y continuos.

A. Caracteres discretos ,
e Cualitativos doble-estado:  Simetria radial (0), bilateral (1)
Ojos convexos (0), aplanados (1)
Flagelo ausente (0), presente (1)
Sitio de restriccion ausente (0), presente (1)
Electromorfo ausente (0), presente (1)
Inversion cromosémica ausente (0), presente (1)
¢ Cualitativos multiestado: Tegumento liso (0), tuberculado (1), canaliculado (2)
Tegumento desnudo (0), con setas (1), con escamas (2)
Bases nitrogenadas del ADN: adenina (A), guanina (G), citosina
(Q), timina (T)
e Caracteres meristicos: Numero cromosoémico n= 11, n=22, n= 26
* Continuos transformados en discretos:; -
Fémures 2 a 3 veces tan largos como anchos (1), 4 a 5 veces tan
largos como anchos (2)

B. Caracteres continuos

Datos morfométricos .

* Medidas: Largos o anchos en micras, milimetros, centimetros, etc.

* Proporciones: Largo sobre ancho, ancho sobre ancho, largo sobre largo de determinadas es-
tructuras.

* Variables obtenidas a partir de landmarks (= puntos de referencia) o coordenadas de contor-
nos.

Datos expresados como distancias :

¢ Distancias inmunolégicas, distancias obtemdas mediante analisis de fragmentos y otros datos
moleculares que pueden transformarse en distancias. o -

Datos expresados como frecuencias :

* Frecuencias alélicas, alozimicas, de reordenamientos cromosémicos, etc.

Algunos autores han sefialado que la diferencia entre caracteres cuali y cuantitativos es sub-
jetiva, ya que no constituye una propiedad intrinseca de los organismos (Stevens, 1991). Ciertas
diferencias morfologicas cualitativas suelen ser mejor representadas mediante datos
morfométricos, es decir, por caracteristicas cuantificables de la forma, tales como proporciones
largo sobre ancho de una estructura {Rohif & Marcus, 1993; Marcus et al., 1996). Asimismo en las
descripciones de los taxones suelen emplearse expresiones tales como “élitros dos veces mas
largos que el protdrax o tres veces mas largos que el protérax”, las cuales denotan variables
cualitativas expresadas como cuantitativas discretas (Schuh, 2000).

Las variables discretas se analizan principalmente por los métodos de Parsimonia propuestos
por la Cladistica, que se aplican en estudios filogenéticos entre especies o taxones superiores



-

(ver Capitulos 8-10). Las variables continuas, en cambio, se analizan mediante técnicas numéri-
cas asociadas con la Fenética y métodos de distancias, aplicados generalmente a nivei
infraespecifico, o para delimitar especies proximas (ver Capitulos 6y 7).

Los datos cuantitativos continuos también suelen ser objeto de tratamientos estadisticos que
proporcionan informacion sobre rangos y medias de las variables estudiadas, medidas alrede-
dor de la media (varianza, desviacion estandard, coeficientes de variacion) y/o estadisticos
inferenciales (error estandard, limites de confianza) (Wiley, 1981). En la figura 1 se ilustran algu-
nos de los caracteres cualitativos y cuantitativos (= morfométricos) registrados en un trabajo
taxonomico realizado sobre un grupo de especies de insectos (Lanteri et al., 1987).

Figura 1. Caracteres
cualitativos discretos y
cuantitativos continuos
(indicados con llaves),
registrados sobre
Asynonychus durius y
especies afines
(Coleoptera:
Curculionidae). 1, antena;
2, cabeza, vista frontal; 3,
cabeza, protérax vy élitros,
vista dorsal; 4, protérax
{caracter cualitativo con
dos estados); 5, extremo
de la tibia posterior; 6,
abdomen; 7, esternito 5
(caracter cualitativo, con
cinco estados); 8,
espermateca (nd =
nodulus, rm = ramus, ¢p =
cuerpo, cn = cornu, ce =
conducto espermatecal, gl
= glandula) (Lanteri et al.,
1987).

Los datos morfométricos se registran mediante instrumentos tales como calibres, reglas, cin-
tas métricas, compases, oculares micrométricos, etc. (Morfometria tradicional) o por medio de
instrumental tecnolégicamente mas complejo, como tabletas digitalizadoras, video
digitalizadores y digitalizadores de tres dimensiones (Morfometria geométrica). Las distancias
lineales proporcionan generalmente informacion incompleta (y a veces redundante) acerca de
la forma, pues no permiten discernir cual es la localizacion especifica donde se halla la variacion
(Rohlf & Marcus, 1993). Las técnicas de Morfometria geométrica, en cambio, permiten analizar
la variacion de la forma:y el tamarfio de las estructuras, con un nivel de detalle mayor que la
Morfometria tradicional basada en anélisis de colecciones de medidas (= distancias, proporcio-
nes, angulos). Sin embargo, se ha sefialado que las distancias entre puntos siguen siendo fuen-
tes importantes de informacion morfométrica (Pérez, 2003).

Cuando se emplean técnicas de Morfometria geométrica (ver Capitulo 7), el elemento
morfoldgico se caracteriza por una serie de puntos denominados landmarks (= puntos de refe-
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rencia), que se ubican en suturas, foramenes, u otras zonas de yuxtaposicion de tejidos, o en -
puntos de maxima curvatura, puntos extremos o de inflexién de una estructura (Bookstein,
1991) (Fig. 2). En analisis morfométricos se pueden utilizar ademas coordenadas de contornos.

Figura 2. Landmarks del craneo
utilizados frecuentemente en
taxonomia de hominidos
(modificado de Guy et al.
2003).

CLASIFICACION DE CARACTERES SEGUN SUS FUENTES

La evidencia morfoldgica ha sido tradicionalmente la principal fuente de informacion en
Taxonomia, excepto para algunos grupos como bacterias, protistas y virus (Wiley, 1981). La ma-
yoria de los taxones actuales y extinguidos se han descripto sobre la base de datos morfolégicos,
informacion biogeografica y en algunos casos, de nicho ecolégico. Sin embargo, 1a historia de-
muestra que los taxdnomos no han cesado de buscar nuevas fuentes de informacion para resol-
ver problemas relativos a la delimitacion de las especies y la reconstruccion filogenética. En la
Tabla ! se brinda una clasificacion posible de los caracteres seqgin sus fuentes, adaptada a partir
de aquéllas propuestas por Wiley (1981) y Mayr & Ashlock (1991). La mayoria de los caracteres
mencionados en la tabla Il son intrinsecos, pues estan sujetos a las leyes de la herencia, pero
ciertos caracteres como las asociaciones de huéspedes o los datos biogeograficos son extrinsecos
(Schuh, 2000).

Tabla lI: Tipos de caracteres segun sus fuentes.

1. Morfoldgicos

* Morfologicos externos (e.g. color, forma, tamaiio)

* Morfoldgicos internos (= anatomia) #

* Morfologia de estructuras especiales {e.g. genitalia de insectos, granos de polen)

* Embrioldgicos (e.g. tipo de huevo, blastula, gastrula)

« Citoldgicos e histologicos (e.g. presencia de cilios o flagelos, de vacuolas pulsatiles, de determi-
nado tipo de células en diferentes tejidos)

2 Fisiologicos

» Factores metabdlicos (e.g. regulacidon de la temperatura corporal, respiracion aerdbica o
anaerdbica, presencia o no de diapausa invernal o estival)

* Secreciones corporales (e.g. tipo de hormonas de crecimiento o sexuales, secreciones glandula-
res relacionadas con funciones defensivas, etc.)

3. Cromosdmicos o cariolégicos

* Ndmero cromosémico

¢ Forma y tamanio de los cromosomas

* Presencia de reordenamientos cromosomicos (e.q. inversiones, duplicaciones o translocaciones)
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4. Moleculares proteicos

e Diferencias electroforéticas (e.g. en isoenzimas, aloenzimas o proteinas estructurales)

s Secuencias de aminoacidos

¢ Distancias inmunolégicas

5. Moleculares def ADN ]

e Secuencias del ADN de genes particulares (nucleares, mitocondriales, de los cloroplastos y
ribosomales)

» Analisis mediante endonucleasas de restriccion {(e.g. AFLP, RFLP)

» Datos obtenidos a partir de técnicas de hibridacion de ADN, y otros marcadosres moleculares
{e.g. RAPD)

6. Ecoldgicos

» Habitat y hospedadores (e.g. preferencias o restricciones de habitat, especificidad de nicho
ecologico, etc))

e Tipo de alimento consumido (e.g. organismos de habitos herbivoros, carnivoros, omnivoros,
detritivoros)

¢ Rol ecolégico (e.g. comsumidores primarios, secundarios, depredadores)

* Organismos asociados (e.g. parasitos, endosimbiontes, patdgenos, etc.)

7. Etoldgicos (= comportamiento)

e Mecanismos de cortejo previo a la copula

* Mecanismos defensivos y otros patrones de comportamiento

8. Biogeogréficos _

* Patrones biogeograficos (e.g. regién, provincia o distrito biogeografico en que se distribuye
un taxon) .

* Relaciones de simpatria-alopatria entre distintos taxones

Caracteres morfoldgicos versus otro tipo de caracteres

Un caracter morfologico es un atributo estructural del organismo generalmente referido a
su tamafio, forma, color o patrén de coloraciéon (Wiley, 1981). Las estructuras que pueden ser
contadas {e.g. datos meristicos como el nimero de estambres, de espinas, de dientes, etc.) o
medidas (e.qg. datos morfométricos como longitud, ancho, volumen) proporcionan datos
morfoldgicos. o

La evidencia morfoldgica se registra a nivel celular o de ultraestructuras celulares, tisulares, :
de 6rganos, sistemas de 6rganos, y en estructuras especiales tales como genitalia de insectos y
granos de polen (Mayr & Ashlock, 1991). Para el registro y observacion de algunos caracteres
morfologicos se debe recurrir a la realizacion de disecciones, o a la aplicacién de técnicas
hisftoquimicas o microscopicas particulares (e.g. microscopia electronica de barrido, tincion de
estructuras citologicas, etc.). Otros tipos de caracteres, por ejemplo ecolégicos, etolégicos y fi-
siolégicos, pueden resultar de gran utilidad para resolver problemas sistematicos, pero por lo
general no se dispone de informacion suficiente al respecto y en consecuencia su uso es limitado
(Schmidt-Nielsen, 1979; Wenzel, 1992). ‘ , : '

El empleo de caracteres morfologicos en Sistematica brinda ciertas ventajas, ya que suelen
ser faciles de observar y/o requieren instrumental y técnicas relativamente sencillas, en compa-
racion con aauéllas aue se emnlean nara el reqistro de otrac caracteres coman lnc datos molecilares




filogenética, los datos morfologicos suelen ser insuficientes para resolver adecuadamente rela-
ciones genealdgicas y es preciso emplear otros caracteres, por ejemplo datos moleculares del
ADN (Hillis & Wiens, 2000). -

La Sistematica molecular se ha desarrollado rapidamente durante las Gltimas dos décadas,
como consecuencia de las grandes innovaciones tecnoldgicas en el campo de la Biologia molecular
(Hillis & Moritz, 1990; Soltis et al., 1998) y esto ha provocado importantes cambios en lo que
respecta al registro y andlisis de caracteres. Debido a la gran importancia de los caracteres
moleculares del ADN en Sistematica, se brindara un mayor detalle sobre los fundamentos de las
técnicas empleadas para su obtencion. También se detallaran los caracteres reqgistrados a partir
de los cromosomas y mediante distintos marcadores moleculares (proteicos y del ADN), cuyas
técnicas de estudio se consideran precursoras de las mas avanzadas de secuenciacién del ADN.

Caracteres cromosoémicos (= carioldgicos)

El descubrimiento de que en células tratadas en un medio hipoténico es posible observar la
dispersion de los cromosomas metafasicos, dio lugar al estudio detallado de su ndmero, tamafio
y morfologia, principalmente a partir de la década del 50 (Hiflis & Moritz, 1990). Para observar
este tipo de caracteres se emplean técnicas de Citogenética tradicional, in vivo o in vitro (=
utilizando cultivos de tejidos). Estas siguen una serie de pasos que incluyen la seleccion de teji-
dos con alta actividad mitética o de facil estimulacion por agentes mitogénicos (e.g. médula
Osea, epitelios o tejidos embrionarios en animales), el tratamiento de dichas células en una
solucion hipoténica, la inhibicion del huso mitdtico para bloquear las células en metafase (gene-
ralmente se usa colchicina), la fijacion del material y la confeccién de preparados cromosémicos
por aplastado (= squash) o goteo (splash) sobre un portaobjetos (Hillis & Moritz, 1990). Median-
te la observacion detallada de estos preparados se puede llegar a conocer el cariotipo de un
individuo o especie, y confeccionar un idiograma (Fig. 3).

Cariotipo: es el conjunto sistematicamente ordenado de los cromosomas de una célula, regis-
trado a partir de una fotografia o dibujo, que por extension representa el complemento
cromosoémico del individuo y de la especie. Permite observar caracteristicas tales como el nimero
y tamano relativo de los cromosomas, y la posicion del centromero y constricciones secundarias.

Idiograma (Fig. 3): es la representacion esquematica del complemento cromosémico de una
especie obtenida por la medicion de un niimero estadisticamente significativo de cariotipos.

s, il
} ,

En la tabla Il se brinda una lista de caracteres cromosémicos utilizados en estudios sistemati-
cos y/o filogenéticos. El numerc cromosomico por lo general se incluye en los trabajos sistemati-
cos sobre plantas vasculares, grupo para el cual se dispone de informacién bastante completa al
respecto (Grant, 1971); por lo contrario, el nimero cromosémico de la mayoria de las especies
animales es aun desconocido (Wiley, 1981; Mayr & Ashlock, 1991). Existe una gran variacion en
el nimero cromosomico, tanto de las especies vegetales como animales, e.g. nimeros somaticos
(2n) extremos de algunas especies de plantas son los siquientes: Haplopappus gracilis (Compositae)

Figura 3. Cromosomas

(izquierda) e idiograma

(derecha) de una especie

hipotética. En este tltimo

se pueden observar el \
numero, forma y tamano

de los cromosomas. —_—
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2n= 4; Ophioglossum reticulatum (Pteridophyta) 2n= 1260. Algunos numeros haploides (x) co-
nocidos para animales son: Drosophila melanogaster (Insecta, Diptera) x= 4; Ctenomys occultus
(Mammalia, Rodentia) x= 70. Las variaciones en nimero cromosémico se dan a diferentes nive-
les taxondmicos, e.g. en anuros dicho nimero suele ser constante a nivel de géneros y familias,
en insectos lepidopteros, en cambio, varia generalmente a nivel de especies.

La presencia de poliplodia ha tenido una gran importancia en la especiacion de las plantas
vasculares, dado que el 40% de las angiospermas son de origen poliploide (Grant, 1971). Asimis-
mo en ciertos grupos de animales, como los gorgojos (Coleoptera: Curculionidae) se ha descu-
bierto un nimero creciente de razas poliploides, incluyendo formas triploides (3x) {las mas fre-
cuentes) hasta decaploides (10x) y también formas aneuploides (Saura et al,, 1993).

Los reordenamientos cromosomicos suelen acompanar procesos de especiacion, funcionan-
do como barreras gaméticas, y provocando esterilidad, inviabilidad o escasa fecundidad en los
hibridos, de alli la importancia de estos caracteres para reconocer especies proximas, especial-
mente en el caso de los mamiferos (Reig, 1984; Bianchi et al., 1985; Bidau et al., 1996).

¥
Tabla I Lista de caracteres cromosdémicos

a) Numero cromosémico:
- Cambios que afectan a todo el complemento haploide: euploidia. Ef cambio mas frecuen-
te es la poliplodia (aumento de la dotacion cromosémica completa). Puede haber
alopoliploidia o autopoliploidia, segdn el origen del cambio sea o no por hibridacion.
- Cambios que afectan parte del complemento haploide: aneuploidia. En este caso hay
ganancia o pérdida de uno o mas cromosomas por fusién o fision.

b) Forma y tamano de los cromosomas:
Esta determinada principalmente por la posicion del centrémero y el largo relativo de los
brazos, como asi también por la presencia de constricciones secundarias. De acuerdo con su
morfologia los cromosomas se dividen en metacéntricos, submetacéntricos, acrocéntricos y
telocéntricos.

<) Presencia de reordenamientos, reorganizaciones o mutaciones cromosomicas:
- Inversiones: cambios de posicion de un fragmento intracromosémico. Las inversiones pue-
den ser pericéntricas (estan involucrados fragmentos ubicados a ambos lados del centromero)
o paracéntricas (estan involucrados fragmentos ubicados a un lado del centrémero).
- Duplicaciones: presencia doble de un mismo fragmento cromosomico. A
- Translocaciones: intercambio de fragmentos entre cromosomas no homélogos. Las
translocaciones pueden ser reciprocas o robertsonianas (no incluyen al centromero), o fu-
siones y fisiones (incluyen al centrémero y suelen provocar disminucién o aumento del
numero cromosémico).
- Deleciones: ruptura y pérdida de fragmentos cromosémicos.
- Inserciones: ganancia de fragmentos cromosomicos.

Téenicas de bandeo cromoséomico .

Las técnicas de bandeo cromosdmico constituyeron un importante avance tanto para la iden-
tificacion de cromosomas homologos (de cariotipos de una misma especie) como homeologos
(entre cariotipos de distintas especies), pues permiten individualizar cada par cromosomico por
su modelo de bandas, lo que significa caracterizar cada cromosoma por la distribucion de bases
del ADN (Dulout, 1979). Estas técnicas de citogenética molecular son numerosas y variadas; la
primera, fue propuesta en 1958, empleaba mostaza de quinacrina y el patrén de bandas resul-
tante era visible en un microscopio de fluorescencia; hacia 1970 se desarrollaron otras técnicas
como los bandeos C, G, Q y R. El bandeo G es uno de los mas frecuentemente utilizados, emplea
- colorante de Giemsa y produce bandas transversales oscuras en las regiones ricas en adenina-
timina. En el bandeo C se tifien de color oscuro zonas de heterocromatina constitutiva formadas
por secuencias de ADN altamente repetidas (Solari, 1999). Estas bandas suelen ubicarse en re-
giones pericentroméricas y teloméricas, y con menos frecuencia en zonas intersticiales del
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cromosoma (Sanchez & Confalonieri, 1993). La presencia-ausencia de determinadas bandas puede
registrarse como caracter taxonémico (Borowik, . 1995) (Fig. 4), aunque en algunos casos (e.g.
bandas C) pueden aparecer en estado polimérfico dentro de una misma especie. A nivel
poblacional, también se emplean como caracteres cromosomicos, las frecuencias de determina-
dos reordenamientos (ver Capitulo 6).

Caracter 1 Caracter 2
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Figura 4. Presendia-ausencia de fusiones o fisiones cromosémicas {caracteres 1y 2) o de inversiones (caracteres
3-4). Las inversiones pueden ser independientes (caracter 3) o dependientes (caracter 4), es decir, derivadas de
inversiones previas, en cuyo caso se consideran como caracteres con mas de dos estados. Por debajo de las
ilustraciones se indica la codificacion de los estados de caracteres segun Borowik (1995).

Se denominan cromosomas compartidos, los cromosomas de distintas especies, que presen-
tan: a) igual tamafo y morfologia; b) igual cronologia y modelo de duplicacion; ¢ igual distribu-
ciény tipo de bandas (Fig. 5). En la década del 70 se publicaron numerosos trabajos sobre cariotipo
humano (n= 23) comparado con el del chimpancé (n= 24), los cuales demostraron que ambas
especies comparten 11 pares de cromosomas (cromosomas 3, 6, 7.8, 11,13, 14,19, 21, 22 y X)
(Dulout, 1979).




Espécimen A ' Espécimen B

Determinacion taxondmica \

Especies Ay B

Extendidos cromosémicos ' l
Metafases Ay B

Determinacion del n° y forma Aplicacion de técnicas de bandeo
de los cromosomas cromosémico

Cromosomas bandeados Ay B

Construccion del cariotipo
i . -
Cariotipos Ay B
Construccion del idiograma l

‘Idiogramas Ay B

Figura 5: Pasos a seguir para identificar cr,b’.moso'inas compartidos (modificado de Olivero et al., 1987).

Técnicas de hibridacidn in situ

Uno de los ultimos avances en el campo de la citogenética molecular lo representan las técni-
cas de hibridacion in situ, que emplean sondas de acidos nucleicos marcadas radiactivamente o
mediante elementos de tincion, sobre preparados cromosomicos. De este modo es posible loca-
lizar secuencias de ADN especificas, en cromosomas o partes de cromosomas particulares (Bennett,
1995). Estas técnicas son las mas simples y directas para el mapeo fisico de los genes en los
cromosomas. Los mapas cromosomicos indican la secuencias y distancia de los genes en los
cromosomas y tienen numerosas aplicaciones, entre ellas el reconocimiento de hibridos y la
identificacion de sus especies parentales (Poggio et al., 1999).

Caracteres moleculares proteicos

Las proteinas son macromoléculas poliméricas formadas por uno, dos o mas polipéptidos, los
cuales incluyen secuencias de aminodcidos ligados por uniones peptidicas covalentes. La secuencia
de aminoacidos de una proteina se conoce como su estructura primaria, y esta determinada por la
secuencia de bases nitrogenadas del ADN, de modo que estudiando la composicion de las protei-
nas se puede obtener informacion acerca de la constitucion genética de los individuos y de las
especies. Por ejemplo, la sustitucion de los nucleétidos AAG por GAG en ei ADN, determina la
sustitucion del aminoacido denominado acido glutamico, por el aminoacido lisina (Tamarin, 1996).

El empleo de técnicas de electroforesis aplicadas al anélisis de proteinas enzimaticas y no
enzimaticas tuvo un gran desarrollo a partir de la década del 60 y ha disminuido desde princi-
pios de la década del 90 hasta la actualidad, en la medida que aumentaron las posibilidades de
manipulacién del ADN (Soltis et al., 1998). La electroforesis se basa en la propiedad de las pro-
teinas de migrar en un campo eléctrico, y en el supuesto de que la movilidad de las proteinas de
distintas especies, reflejara diferencias en la secuencia de sus aminoacidos (Hillis & Moritz, 1990).
Se ha aplicado para separar isoenzimas (forimas funcionalmente similares de enzimas, incluyen-
do polimeros producidos por diferentes loci génicos, o por diferentes alelos del mismo focus) y
aloenzimas (conjunto de isoenzimas que representan diferentes alelos del mismo locus génico).

Para realizar una corrida electroforética es preciso contar con una fuente de poder (ge-
nerador), dos cubas, un puente de unioén, una solucion buffer (regula el ph en gue se realiza
la corrida) y un soporte (gel de almidon o de poliacrilamida). Una vez sembradas en el so-
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porte embebido en el buffery establecido el campo eléctrico, las proteinas migraran hacia
el anodo (positivo) con una velocidad que dependera de su carga electrostatica neta, su
tamano y su configuracion estructural. La carga electrostatica de las proteinas se debe a que
cinco de los 20 aminoacidos que las forman, son o bien basicos y estan cargados positiva-
mente (radical amino NH3+ en los aminoacidos lisina, arginina e histidina), o bien acidicos y
estan cargados negativamente (radical carboxilo COO" en los aminoacidos acido aspartico y
acido glutamico).

La coloracion histoquimica o revelado de los geles donde se ha realizado la corrida
electroforética, permite observar patrones de bandas. Dependiendo del tipo de revelado del
gel, se podra detectar la fraccion proteica total (método de electroforesis de proteinas totales)
o un determinado sistema enzimatico (método de eletroforesis de isoenzimas), de modo que
cada banda coloreada o electromorfo representa una fraccién proteica. La presenciafausencia
de bandas, en el caso del método de proteinas totales, como también su posicidén y grosor, se
pueden registrar como caracteres taxonémicos (Fig. 6). En el caso del método de electroforesis
de isoenzimas, los datos electroforéticos se expresan como frecuencias alélicas o alozimicas (es

decir, como variables continuas) ya que puede inferirse el control genético de las distintas ban-
das (Confalonieri et al., 1990). :
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Figura 6. Representacion esquematica del patron de bandas de proteinas seminales de Bulnesia chilensisy B.
retama (poblaciones de Argentina y Peru) (Zygophyllaceae) (Comas et al., 1984). Cada una de las bandas o
electromorfos se consideré un caracter presente o ausente. El cero de la escala indica el lugar de siembra de las
muestras proteicas.

La electroforesis de isoenzimas ha sido muy utilizada para analizar relaciones filogenéticas
entre taxa, hasta fines de la década del 80 (Crawford, 1983), pero a partir de entonces fue
reemplazada por los marcadores moleculares del ADN. Entre las limitaciones de la electroforesis
de isoenzimas cabe senalar las siguientes (Schuh, 2000): a) el nimero de caracteres gue provee
es menor con respecto a los datos que proporciona el ADN (existen 64 codones del ADN para
codificar 20 aminoacidos y por lo tanto ciertas sustituciones de nucleétidos no se reflejaran en
las proteinas); b) numerosos taxa son polimorfos para ciertos productos proteicos; c) la informa-
cién comun entre taxa suele ser escasa, de modo que aparecen bandas tnicas para cada taxén,
que son irrelevantes para agrupar taxa; d) existen inconvenientes para la determinacién de las
homologias de los caracteres proteicos. No obstante estas limitaciones, la electroforesis proteica,
en especial de isoenzimas, es considerada por muchos especialistas como una herramienta de
gran utilidad para el reconocimiento de especies proximas y para el estudio de la variabilidad
genética poblacional, flujo génico e hibridacion (Arnold & Emm:s, 1998).

Otras técnicas que han sido empleadas para el estudio de proteinas no enzimaticas {(e.qg.

hemoglobina, albaminas del suero), con fines sistematicos y filogenéticos, son las de secuenciacion
de aminoacidos (Gorr et al., 1991) y las técnicas inmunoldgicas (e.g. Fijacion de Microcomplemento
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o MC'F), basadas en el grado de reactividad antigeno-anticuerpo de las especies comparadas y
su especificidad con respecto a determinados antigenos (Maxson & Maxson, 1986). En la actua-
lidad estas técnicas, al igual que los denominados caracteres bioquimicos (e.g. presencia de
micromoléculas como pigmentos antocianicos, alcaloides, latex, etc., en algunos vegetales), no
se utilizan en Macrotaxonomia (Nieto & Llorente-Bousquets, 1994).

Caracteres moleculares del ADN

Las técnicas modernas de manipulacién del ADN se basan en el aprovechamiento de una de
las principales propiedades de esta macromolécula organica: la complementariedad de las bases
nitrogenadas de sus dos cadenas helicoidales (Bianchi, 1990). El-desarrollo espectacular-de estas
técnicas se produjo principalmente a partir de la década del 80, cuando se generalizaron el uso
de las endonucleasas de restriccion para cortar el ADN en determinados sitios de reconocimien-
to y la técnica denominada Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR) para obtener multiples
copias de un mismp fragmento de ADN (Satz & Kornblihtt, 1993).

Las endonucleasas de restriccion son enzimas que las bacterias emplean para destruir el ADN
foraneo, generalmente de virus. Fueron descubiertas en 1978 y permiten reconocer secuencias
de nucledtidos de 4 a 10 pares de bases (pb) y cortar el ADN en puntos especificos de reconoci-
miento (Tamarin 1996; Hillis et al., 1996). Para realizar una PCR es preciso contar con un
termociclador, en el cual se colocara el ADN “blanco” conjuntamente con nucledtidos, enzima
polimerasa (TAQ polimerasa) y los cebadores o primers especificos para el gen en estudio (Satz
& Kornblihtt, 1993). La muestra se somete a altas temperaturas {e.g. 90°C), para que el ADN se
desnaturalice y se separen sus cadenas complementarias al romperse los puentes de hidréogeno.
Luego se reduce bruscamente la temperatura (e.g. 45°C), a fin de que se comiencen a formar
cadenas complementarias de aquéllas previamente separadas, a partir de los cebadores incor-
porados a la muestra y gracias a la presencia de los nucleodtidos y de la enzima polimerasa. La
repeticidon de este procedimiento en varios ciclos sucesivos permite obtener muitiples copias del
ADN “blanco”. El descubrimiento de la TAQ polimerasa, obtenida a partir de la bacteria terméfila
Thermus aquaticus, hizo posible la generalizacion de fa PCR, ya que al resistir altas temperaturas
no exige que en cada ciclo se adicione enzima polimerasa.

Las muestras de organismos que seran sometidos a estudios de ADN deben ser conserva-
das convenientemente, por ejemplo los insectos se deben colocar en alcohol al 100% o en
freezer a -80C°, inmediatamente después de muertos (Reiss et al., 1995). Una vez en el laborato- ;
rio se procede a la extraccion del ADN, es decir, a su separacion de otras moléculas organicas
mediante el uso de productos como detergentes, fenol y/o cloroformo isoamitico (Hillis et al.,
1996). En organismos muy pequenos la extraccién comporta la destruccion del ejemplar, pero
en especimenes grandes solo basta tomar una muestra de tejido. En este altimo caso es conve-
niente conservar los ejemplares completos como material de referencia (= voucher specimens).
En la actualidad es posible extraer ADN no sélo a partir de especies vivientes sino también de
restos fésiles (Lanteri & Confalonieri, 2001).

Los pasos siguientes a la extraccion del ADN son la purificacion, la amplificacion por PCRy la
aplicacién de algan método, para cuya eleccion se tomara en cuenta principalmente el tipo de
estudio arealizar y los recursos econdmicos y tecnologicos disponibles. Las técnicas moleculares
mas utilizadas para inferir relaciones filogenéticas entre grupos de organismos, son las:de
Secuenciacion y en segundo término los Analisis de sitios de restriccion, pero para el estudio de
las variaciones y la estructura poblacional, e! flujo génico interpoblacional y otros aspectos rela-
cionados con los procesos de especiacion, se suelen emplear marcadores moleculares menos
costosos y de mas facil aplicacion (Avise, 1994; Olmstead & Palmer, 1994).

Tanto las técnicas de Secuenciacion como las de Analisis de sitios de restriccion pueden
aplicarse sobre genes nucleares de copia Gnica o de copias multiples {e.g. genes nucleares de
ADN ribosomal que codifican para ARN ribosémico= ADNr), y también sobre genes mitocondriales
(ADNmt) y de los cloroplastos (ADNcp) (de copias multiples ya que hay cientos a miles de dichas
organelas por célula).




Téenicas de secuenciacion o

Las técnicas de secuenciacion de ADN permiten.determinar el orden en que se encuentran ubica-
das las bases nitrogenadas responsables de la informacion genética que reside en dicha molécula.
Fueron desarrolladas por dos investigadores en forma independiente, uno de Harvard (Walter Gilbert)
y otro de Cambridge (Frederick Sanger), quienes gracias a sus investigaciones se hicieron acreedores
al premio Nobel de quimica en 1980 (Tamarin, 1996). El método propuesto por Sanger se denomina
del “didesoxi”, pues utiliza didesoxinuclestidos o andlogos de nucleétidos. Consiste basicamente en
realizar una reaccion de PCR especial a partir de la cual se obtienen fragmentos fluorescentes del
ADN “blanco”, de todos los tamafios posibles, en cuyo extremo final se ubican los didesoxinucleétidos,
ya que cuando éstos ingresan a la reaccion de sintesis, ésta se interrumpe.

Los fragmentos de diferente tamafio se separan por electroforesis en gel (Hillis et al., 1996; Tamarin,
1996). A medida que se lleva a cabo la separacién de los fragmentos, un lector laser detecta la
intensidad de la emision fluorescente de los mismos y de este modo identifica las distintas bases
nitrogenadas. Los cromatogramas resultantes de la lectura de los geles se observan en una compu-
tadoray se traducen directamente en secuencias de nucleétidos. En la actualidad se utilizan méto-
dos de secuenciacién modificados a partir del de Sanger, pero que proceden de manera mas rapida,
en especial, en lo que respecta a la separacion e identificacion de los fragmentos.

Cada sitio o posicion de una secuencia de ADN se considera un caracter con cuatro estados
posibles, correspondientes a las diferentes bases nitrogenadas del ADN: A (adenina), T (timina),
C (citosina) y G (guanina). Adenina y guanina son bases ptricas, y citosina y timina bases
pirimidicas. Cuando se comparan secuencias de cientos y miles de nucleétidos (o pares de bases),
en varias especies o individuos, suelen encontrarse sitios invariantes (sin mutaciones puntuales)
y sitios donde se han producido cambios o sustituciones de bases (= mutaciones puntuales), de
dos tipos principales, transiciones (cambios de purina a purina o de pirimidina a pirimidina) y
transversiones (cambios de purina a pirimidina o viceversa). Por ejemplo, si los nucleétidos AT
de una especie, son reemplazados en otra especie por los nucle6tidos GC, se interpretara que se
han producidos dos transiciones (el cambio de A a G es de purina a purina, y el cambiode Ta C,
de pirimidina a pirimidina); pero si se hubiera producido un cambio de AT a CG, habran ocurrido
dos transversiones. Existen cuatro transiciones y ocho transversiones posibles:

Transiciones : Transversiones
A «— G A +—> T C — G
C — T A ¢—> C G «—r 7T

Ademas de las sustituciones de bases, se producen cambios que consisten en deleciones (pér-
didas de bases) e inserciones (ganancia o adicion de bases), también denominadas mutaciones
indel. En este caso, al comparar las secuencias de dos especies, se advierte que una de ellas es
mas larga que la otra (tendra mayor namero de nucledtidos) (Tabla 111). La presencia de inserciones
y deleciones dificulta la determinacion de la correspondencia entre los sitios o posiciones de los
taxones comparados. El procedimiento por el cual se establece la equivaleHcia (u homologia
posicional) de los sitios se denomina alineacion y se vera con mayor detalle en el Capitulo 10.

Tabla 1ll. Secuencia de bases del ADN de cuatro taxones (B-E), en los cuales se observan susti-
tuciones (transiciones y transversiones), inserciones y deleciones, con respecto al taxén A.

Especie A: AATCGTTCC

Especie B: AACCGTTCC (sustitucion= transicion en la tercera posicion)
Especie C AAACGTTCC (sustitucidon= transversion en la tercera posicion)
Especie D: AAGGTCGTTCC (insercion de dos bases)

Especie E: AA - - GTTCC {delecién de dos bases)

Las secuencias completas de los genes del genoma eucaridtico incluyen cientos o miles de
pares de nucledtidos o pares de bases (bp), pero sélo una escasa proporcidon presenta variacio-
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nes. Debido a su gran tamarno, las tablas de secuencias de ADN ya no se publican en los trabajos,
sino que se registran directamente en bases de datos electrénicas, con un nimero o cédigo de
identificacion. Una de las bases mas consultadas, a la que se puede acceder a través de Internet,
es GenBank (Hillis & Moritz, 1990).

Analisis de sitios de restriccion

Las técnicas para el analisis de sitios de restriccion han tenido un gran impacto en estudios
sistematicos, a partir de la década del 80, sin embargo su uso ha disminuido desde que se gene-
ralizaron las técnicas de secuenciacion del ADN, y actualmente se emplean como una primera
aproximacion a la inferencia filogenética molecular (Hillis et al., 1996). Entre dichas técnicas
cabe citar la denominada RFLP (Restriction Fragment Length Polymorphism)y la técnica de AFLP
(Amplified Fragment Length Polymorphism). "

La técnica de RFLP consiste en digerir el ADN en estudio mediante distintas endonucleasas
de restricciéon (se digiere con una o dos enzimas por experimento), lo cual permite obtener
fragmentos de diferentes tamanos, que luego se separan por electroforesis, se transfieren a
una membrana de filtro, y se hibridan con sondas (oligonucleétidos de secuencia conocida)
(Wettstein, 1992), marcadas radiactivamente o con algin método no radiactivo colorimétrico
y/o inmunoldgico/fluorescente. De este modo se pueden individualizar los sitios con secuen-
cias compiementarias (Avise, 1994, Hillis et al., 1996). Entre sus multiples aplicaciones cabe
destacar el analisis de ADN mitocondrial a nivel de poblaciones humanas (Templeton, 1983;
Cann et al., 1987). o

El nimero de fragmentos producidos por el corte de las distintas enzimas de restriccion y el
tamano de estos fragmentos es generalmente diferente para cada especie. Estas diferencias
se interpretan como debidas a mutaciones (inserciones, deleciones, o sustituciones de bases) y
permiten elaborar mapas de restriccién caracteristicos de los taxones comparados. Un mapa
de restriccion es una representacion de la estructura fisica del ADN en que se localizan los
diferentes sitios. La presencia o ausencia de los sitios de restriccion se codifica como caracter
taxonomico. El nimero de caracteres dependera de la cantidad de enzimas utilizadas y del
nuamero de sitios que éstas permitan reconocer (Avise, 1994; Hillis et al., 1996). Al igual que en
el caso de los analisis proteicos, puede haber sitios polimoérficos (presentes/ausentes) en una
misma especie. En la figura 7 se ilustra el mapa de restricciéon de los camélidos sudamericanos
(guanaco, alpaca, llama y vicuna), clasificados en los géneros Lama y Vicugna, y su compara-
cion con el mapa de restriccion del camelio del viejo mundo (Camelus bactrianus).
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Figura 7. Mapas de restriccion de los camélidos sudamericanos (A) y del camello del viejo mundo (B),
utilizando dos endonucleasas de restriccion EcoRl y BamHI (identificadas con E y B), para digerir el ADN.
En el esquema se puede observar fa posicion de cada uno de los cortes producidos por las enzimas (senala-
dos con el acrénimo de la enzima y un numero o letra). Los recuadros indican zonas conservadas, ubicadas
en los genes de ADN ribosomal 18S y 285 (modificado de Semorile et al., 1994).




Otros mareadores moleculares

Uno de los marcadores utilizados frecuentemente para analizar variaciones intrapoblacionales
o para diferenciar poblaciones o especies proximas es la técnica de RAPD (Random Amplified
Polymorphic DNA). Esta técnica utiliza una serie de primers arbitrarios o al azar, que se “pegan”
al “ADN blanco” donde encuentran secuencias complementarias. Los productos de amplifica-.
cion por PCR se separan por electroforesis y se obtienen bandas marcadoras (Scataglini et al,
2000). Los caracteres registrados consisten en la presencia o ausencia de bandas RAPDs. Cuando
se realizan estudios poblacionales, a partir de dichas bandas marcadoras se calculan frecuencias
alélicas, que luego se analizan mediante métodos de distancia (ver Capitulo 6).

5] il

Flercitaciones

Ejercitaciones

EJERCICIO 1

Registre el mayor nimero de caracteristicas posibles para distinguir las especies del
grupo de Asynonychus durius (Coleoptera: Curculionidae) (Fig. 8) y vuéiquelos en
una tabla de taxones por caracteres. Para seleccionar los caracteres puede tomar
como referencia la figura 1. En caso de registrar caracteres cualitativos con dos o
mas estados, asigne un cédigo a cada uno de ellos (e.g. 0y 1,1y 2; 1,2y 3). Los
caracteres cuantitativos continuos podra expresarlos en {a medida que fueron to-
mados, 0 a través de indices o proporciones.

Figura 8. llustracion esquematica de las especies del grupo de Asynonychus durius (Coleoptera: Curculionidae):
A, Asynonychus tessellatus; B, A. viridipallens; C, A. durius; D, A. santafecinus; E, A. pallidus morfotipo |; F, A.
pallidus morfotipo Il (modificado de Lanteri et al., 1987). Se ha representado la cabeza, protérax y élitros (vista
dorsal), et abdomen y la espermateca con su conducto.



EJERCICIO 2

Elabore una lista de al menos 10 caracteres utilizados para clasificar grupos de ani-
males, plantas y Protistas. Para cada caracter sefiale sus estados y la fuente a la que
pertenecen.

EJERCICIO 3

Comas et al. (1979) obtuvieron patrones electroforéticos a partir de proteinas de las
semillas de siete especies de plantas del género Bulnesia (Zygophyllaceae) (Fig. 9).
Las 84 bandas o electromorfos que se observan en la figura, se consideraron carac-
teres con estados presente (si todos lo individuos de la especie tenian esa banda),
presentefausente {algunos individuos presentaban bandas y otros no) y ausente (sin
bandgs en esa posicion). La mayoria de los caracteres (60 bandas) son polimérficos a
nivel especifico (bandas presente/ausente).

1. A partir del patron electroforético de la figura 9, construya una tabla de especies
por caracteres, y registre los estados para cada una de las especies estudiadas.

2. iQué opinion le merece el hecho de que se hayan registrado numerosos
polimorfismos?
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Figura 9. Representacion esquematica del patron de bandas de proteinas seminales de siete especies de
Bulnesia (Zygophyllaceae) (modificado de Comas et al,, 1979). El cero de la escala indica el lugar de siembra de
las muestras proteicas. Las bandas monomarficas para las especies estudiadas, se indicaron con negro y las
polimorficas, con blanco.

EJERCICIO 4.

Langor & Sperling (1995) obtuvieron un mapa de restriccion (Fig. 10) para cinco
especies del género Pissodes (Coleoptera: Curculionidae), gorgojos muy perjudicia-
les para las plantaciones de pinos. En el mapa se observan los sitios en que 10
endonucleasas de restriccion han cortado los genes mitocondriales de la Citocromo
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Oxidasa 1 (COl) y Citocromo Oxidasa 1i (COIl). Las enzimas utilizadas se identificaron -
mediante los acronimos A, B, D, E, H, N, R, S, T, y X. Los estados de caracteres para
cada especie son sitios presentes o ausentes. {'0s sitios polimorficos se hallan indica-
dos con lineas interrumpidas (pueden codificarse con un signo de mterrogacnon) El

numero total de caracteres serd igual a la suma de los cortes produados por todas
las enzimas.

1. A partir del mapa de restriccién de la figura 10, obtenga una tabla de especies
por caracteres.

2. ;Qué tipo de técnicas emplearia para anallzar estos datos? ; Fenéticas o Cladisticas?
Justxﬁque su respuesta.
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Figura 10. Mapas de restriccion correspondientes a cinco especies del género Pissodes (Coleoptera:
Curculionidae) (Langor & Sperling, 1995). Las 10 enzimas de restriccion utilizadas se identifican con letras (A, B,

D, E, H, M, R, S, Ty X)y los sitios donde cada enzima corté al ADN mitocondrial (genes COl y COII) se hallan
numerados correlativamente.

EJERCICIO 5 #
Sobre la base de la matriz de secuencias de ADN que se brinda en la tabla IV:

1. Indique cuales son los sitios variables e identifique las sustituciones de bases (tran-
siciones y transversiones), y las mutaciones de tipo indel (inserciones y deleciones)
de las secuencias de las especies B-H, con respecto a la especie A.

2. ;Qué cambios son mas frecuentes, las transiciones o las transversiones?
Ejemplifique.

Tabla IV. Secuencias de ADN para siete especies hipotéticas. Las bases nitrogenadas se indi-
can con A= adenina, C= citosina, G= guanina y T= timina; los sitios ambiguos {no se sabe qué
base corresponde por problemas en el procedimiento de secuenciacién o por presencia de
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heterocigosis o heteroplasmia), mediante la notacién M= A/C, R= A/G, W= A/T, 5= C/G, Y= /T, K=
G/T, X= cualquiera de las cuatro bases; las columnas rellenas con () representan caracteres
invariantes; el signo (-) indica ausencia de bases en ese sitio.

P12 3141516781910 11 1213]14]15]16/]17
Especie A [ CIATC|ITITITIAJCICIGIC GG CHCTAY -
EspecieB | TIRJC i TICITIATA GiCl1aG)p.1CcteCcy -1 A
Especie C (K| T{W{CILT|CITIT). AT T}L.JCLAL-]A
EspecieD [ K| T | T {S|T{CIT|T}. Gi.t1C1Ct -1 A
EspecicE | T{T|TJCIA Y XA} A TH.JCTAL -} T
Especie F | TiT{TICIC|ITIAL. 1 GH?2HG . TCTAL -1 A
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CAPITULO 5

ESPECIE, VARIACION INFRAESPECIFICA Y DECISIONES TAXONOMICAS

LANTERI, ANALIA A., M. MARTA CIGLIANO Y MaRTA S. FERNANDEZ

£ .
ESTATUS ONTOLOGICO DE LA ESPECIE

El término especie alude a tres conceptos diferentes aungue estrechamente relacionados, la
categoria o rango especie (nivel basico de la jerarquia linneana), los taxones especie (grupos de
organismos descriptos sobre la base de algin criterio taxondmico y asignados a la categoria
especie), y las especies biologicas (entes de la naturaleza capaces de evolucionar) (Reig, 1979;
Lanteri, 1995; Bock, 2004). En este contexto los taxones especie constituyen. bvi_p\étesis sobre el
estatus ontoldgico de determinados conjuntos de organismos. -

Linneo y sus contemporaneos del siglo XVl consideraban a los taxones especie como
entidades reales de la naturaleza, pero al mismo tiempo adherian a conceptos abstractos
como el de «esencia», asociado con la filosofia aristotélico-platonica (Mayr, 1998). Ei con-
cepto de especie de estos taxdnomos puede definirse como «esencialista» (= los mienbros
de una especie comparten la misma esencia), «fijista» (= las especies son inmutables) y
«tipologista» (= se describen arquetipos y las variaciones son irrelevantes para el reconoci-
miento especifico).

A partir de la publicacién del «Origen de las especies» (Darwin, 1859), se comenzo6 a conside-
rar a la especie como un agregado de poblaciones morfoldgicamente variables y con capacidad
de evolucionar (Mayr, 1982; Reig, 1983). El concepto aristotélico-linneano fue gradualmente
reemplazado por una concepcion evolutiva y basada en el aislamiento reproductivo, sin embar-
go en la practica taxonomica se continuaron aplicando criterios arbitrarios, ya que la distincion
entre especies y variedades dependia de una evaluacion subjetiva de la magnitud de las diferen-
cias observadas.

A mediados del siglo XXy en el contexto de las controversias sobre la clasificacion protagoni-
zadas por taxénomos evolutivos y feneticistas, se plantearon dos posturas con respecto a las
especies: el Realismo Evolutivo y el Nominalismo (Crisci, 1981, 1994; Mayr, 1982), las cuales se
expresaron en numerosos trabajos que involucran conceptos filoséficos de realidad, individuali-
dad y entidad (Ghiselin, 1974; Hull, 1976; Reig, 1979; Mayr, 1982; Wiley, 1978; Baum, 1998). Los
feneticistas (= nominalistas) sostuvieron que en la naturaleza sélo existen los organismos indivi-
duales (Sokal, 1973; Sokal & Crovello, 1970), y segun los taxdnomos evolutivos las especies son
entidades reales de la naturaleza, que constituyen unidades de evolucion (Huxley, 1940; Mayr,
1957; Simpson, 1961; Dobzhansky, 1970). ' .

Ciertos genetistas de poblaciones apoyaron la posicion nominalista, con el argumento de
que los hibridos interespecificos e intergenéricos constituyen una prueba en contra de la reali-
dad de las especies, dado que demuestran que las barreras reproductivas entre miembros de
distintas especies son muchas veces inexistentes o incompletas (Levin, 1979; Lovtrup, 1979). Ade-
mas, argumentaron que las caracteristicas atribuidas generalmente a las especies, como por
ejemplo la capacidad de evolucionar, son atributos de las poblaciones locales o demos. Los rea-
listas justificaron su posicion, con argumentos biolégicos (los miembros de la misma especie
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estan cohesionados por la reproduccion), evolutivos (las especies tienen roles ecolégicos y evo-
lutivos propios), y empiricos {(muchas especies reconocidas en las clasificaciones vernaculas coin-
ciden con las entidades descriptas por los taxénomos) (Mayr, 1969; 1982). Reig (1979) basé su
postura realista en la “Teoria general de sistemas” de Bertalanffy (1975), y en consecuencua
considerd a las especies como “biosistemas genético-evolutivos”.

A partir de la década del 80 se afianzé la posicidn realista con respecto a las especies
biologicas, conjuntamente con el enfoque filogenético de la clasificacion (Wheeler & Meier,
2000). No obstante, en afios recientes han resurgido posiciones nominalistas como la de
Mishler & Brandon (1987) y Mishler & Theriot (2000), quienes postulan que las entidades
reales de la naturaleza son: los organismos (unidades fisiolégicas), los linajes (unidades evo-
futivas) y los demos (unidades reproductivas), pero las especies son grupos monofiléticos
cuya delimitacion y nominacion de acuerdo con el sistema linneano formal, depende de una
decision arbitraria de los taxénomos. Finaimente cabe sefnalar la postura de algunos auto-
res, segun los cuales ciertas especies tonstituyen grupos arbitrarios, por ejemplo las especies
agamicas (con reproducciéon asexual o partenogenética), en tanto que otras tienen una
funcionalidad en la naturaleza, como la que han descrlpto los realistas (Crisci, 1981, 1994;
Mayr, 2000; Meier & Willmann, 2000).

CONCEPTOS DE ESPECIE

Hasta el presente se han propuesto mas de 20 definiciones o conceptos de especie (Crisci,
1981, 1994; Mayden, 1997; Llorente Bousquets & Michan Aguirre, 2000), algunos con mayor
énfasis en aspectos teorico-filoséficos (e.g. concepto evolutivo) y otros basados en criterios mas
operacionales (e.g. concepto morfoldgico). La coexistencia de distintas definiciones de especie
es tal vez inevitable, pues debido a la enorme diversidad organica no se podria aplicar un mismo
concepto en todos los casos (Mishler & Donoghue, 1982). Sin embargo, esta disparidad para el
reconocimiento de las especies representa un problema, por ejemplo, cuando se quieren reali-
zar estimaciones de la biodiversidad, analisis historicos o caracterizaciones demograficas de los
taxones, y se advierte que las especies descriptas no son equivalentes (Llorente Bousquets &
Michan Aguirre, 2000; Cracraft, 2000).

Entre los conceptos asociados con la posicion nominalista, cabe mencionar el Morfolégico
(Cain, 1954), el Paleontologico {segin Simpson, 1961) y el Fenético (Sokal, 1973); entre los con-
ceptos realistas propuestos por los taxdbnomos evolutivos, el Biologico (Mayr, 1970), el Cohesivo
(Slobodchikoff, 1976) y el Evolutivo (Wiley, 1978, modificado de Simpson, 1961); y entre.las
definiciones propuestas por los cladistas, el concepto Filogenético (Nixon & Wheeler, 1990), el
Autapomoérfico (de Queiroz & Donoghue, 1988, 1990) y el Monofilético {Mishler & Brandon,
1987) (Tabla 1).

Tabla I. Algunos conceptos de especie propuestos por representantes de las distintas escuelas

de la clasificacion. #
Concepto de especie Definicion Autor
Morfoloégico Conjunto de individuos morfolégicamente Cainr(1954)r

similares, generalmente asociados entre
si por una distribucion geografica
definida y separados de otros conjuntos
por discontinuidades morfologicas.

Paleontoldgico Serie cronoldgica en un solo linaje cuyos Simpson {1961)
limites, por definicion, son arbitrarios.



Concepto de especie

Definicion

Autor

Fenético

Grupo de poblaciones fenéticamente
similares en muchos tipos de caracteres

_ (morfolégicos, etoldgicos, moleculares, etc.)

cuyos limites se pueden establecer por una
evaluacién numérica.

Sokal (1973)

Bioldgico o de
aistamiento reproductivo

Grupo de poblaciones naturales,
genéticamente similares, interfértiles, y
aisladas reproductivamente de otros grupos
analogos.

Mayr (1970)

Evolutivo

Secuencia ancestro-descendiente de
pobiaciones (= linaje) que evoluciona
separadamente de otros linajes y que tiene
un papel evolutivo y tendencias propios.

Simpson (1961)
Wiley (1978)

Cohesivo

Sistema de individuos y poblaciones
genéticamente similares, que se mantienen
como una unidad cohesiva a causa de un
conjunto de presiones de seleccién, que
balancean las fuerzas desorganizadoras
impuestas por factores ambientales, mutacion
o recombinacion génica.

Slobodchikoff
(1976)

Filogenético

Menor grupo de poblaciones sexuales o
linajes asexuales que puede reconocerse por
una combinacion Gnica de estados de
caracteres, en individuos comparables

(= semaforontes).

Nixon & Wheeler
(1990)

Autapomorfico

Unidad cladistica resuelta mas pequeiia, que
posee al menos un caracter que la diferencia
de otras.

De Queiroz &
Donoghue
(1988, 1950)

Monofilético

Taxones menos inclusivos que se pueden
reconocer en una clasificacion, en fa cual los
organismos son agrupados sobre la base de
ta evidencia de monofilia.

Mishler &
Brandon
(1987)

Uno de los conceptos de mayor aceptacion entre los sistematicos es el concepto bioldgico

(Mayr, 1970), el cual pone su acento en la interfertilidad de fos miembros de la misma especie y
su aislamiento reproductivo con respecto a otros grupos. Sin embargo, dicho concepto es dificil-
mente llevado a la practica, ya que exige la demostracion empirica del aislamiento reproductivo,
y no es aplicable en el caso de especies agamicas y paleoespecies.

Las especies agamicas han sido definidas como “grupos de poblaciones de reproduccion
uniparental” (Cain, 1954), y a criterio de algunos autores sus limites son arbitrarios (Mayr, 2000;
Meier & Willmann, 2000). Por lo contrario, otros especialistas consideran que las agamoespecies
son entidades reales de la naturaleza, que representan clados jerarquicamente organizados,
originados a partir de un individuo fundador (Wiley & Mayden, 2000; Wheeler & Platnick, 2000).
En la figura 1 se ilustra cdmo una hembra que adquirié6 la capacidad de reproducirse asexualmente
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o por partenogénesis, dio lugar a una agamoespecie, la cual se halla separada completamente
de su especie ancestral, de reproduccion sexual biparental. ' *
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(modificado de Meier
& Willmann, 2000).

Las paleoespecies o cronoespecies también suelen interpretarse como entidades arbitrarias
[Simpson, 1961; Pascual, 1996), pues la evaluacion de la magnitud de las discontinuidades obser-
vadas a lo largo de una serie cronoldgica depende generaimente del criterio subjetivo del

Sp.2 Sp.2 Sp.3

Figura 2. llustracion
de tres mecanismos
de especiacion: a,
surgimiento de una
paleoespecie (sp 2),
por adquisicion de
novedades evolutivas
(puntos negros), a lo
largo de un linaje
simple, a través del
tiempo; b, evento de
especiacion que da
lugar al origen de
dos especies, lasp 1

_no difiere en sus
caracteristicas, de la
especie ancestral, en
tanto que los individuos de la sp 2 adquieren novedades evolutivas (puntos negros); ¢, las dos especies surgidas
a partir de un evento cladogenético difieren de la especie ancestral y adquieren novedades evolutivas (puntos
con rayas en la sp 2 y puntos negros en la sp 3) (modificado de Wheeler & Platnick, 2000).
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paleontélogo. Sin embargo, dadistas como Wiley & Mayden (2000} y Wheeler & Platnick (2000)
consideran que las paleoespecies, surgidas como consecuencia de una especiacion filética (a fo
largo de un linaje simple que evoluciona en el tiempo), no son necesariamente arbitrarias (Fig.
2 a). Segun Eldredge & Cracraft (1980) y Nelson & Platnick (1981) tanto las especies fésiles como
las vivientes constituyen hipodtesis sobre grupos de organismos que han existido o existen en la
naturaleza, como consecuencia de algun mecanismo de especiacion, sea éste gradual (=
darwinismo clasico) o abrupto (= "equilibrios intermitentes” segin Eldredge & Gould, 1972). El
principal problema con respecto al reconocimiento de las especies extintas, es el material frag-
mentario en que habitualmente se basan sus descripciones.

Las diferencias actuales entre los cladistas con respecto al concepto de especie, se refieren a dos
aspectos principales: la necesidad o no de considerar a las autapomorfias (novedades evolutivas
exclusivas de un taxdn) como evidencias empiricas de la no ambiglUedad de una especie filogenética,
y la conveniencia o no de aplicar los términos monofilético, parafilético y polifilético a grupos de
individuos por debgjo del nivel de especie (Lanteri, 1995). Segun los autores que adhieren al con-
cepto autapomodrfico, aquellos grupos de organismos que no estan definidos por novedades evo-
futivas exclusivas de dicha especie (autapomorfias) son dudosas y se denominan metaespecies
(Donoghue, 1985; de Queiroz & Donoghue, 1988, 1990) (Fig. 3). Por lo contrario, Nixon & Wheeler
(1990) y Wheeler & Platnick (2000) consideran que las especies sin autapomortfias no son necesa-
riamente dudosas, ya que pueden reconocerse por una combinacion Gnica de caracteres
plesiomorficos (Fig. 2 b, sp. 1). Asimismo, con posterioridad al evento de especiacién, dichas
especies pueden adquirir novedades evolutivas (Fig. 2 ¢, sp. 2).

A B C D

Figura 3. Cladograma de cuatro linajes (A-D), de los cuales
solo D se haila definido por autapomorfias (indicadas con
guiones negros) y podria ser descripto como una “buena
especie”. Las restantes serian metaespecies o especies
dudosas: A y B no podrian ser asignadas a ninguna especie y
C, podria considerarse como un linaje de D, que aun no ha
adquirido las autapomorfias tipicas de dicha especie.

Otra de las problematicas actuales en torno al reconocimiento de las especies se relaciona
con la posibilidad de reconstruir filogenias de individuos mediante datos moleculares. Por ejem-
plo, las secuencias de ADN mitocondrial, en animales, permiten obtener filogenias matrilineales
utilizando a los individuos como unidades terminales del analisis cladistico y reconocer grupos
monofiléticos cada vez menos inclusivos (Avise, 2000; Lanteri & Confalonieri, 2003). Si cada gru-
po definido de esta manera fuera descripto como una especie diferente, se correria el riesgo de
caer en un excesivo reduccionismo. Esta es una de las razones por las cuales la mayoria de los
cladistas no esta de acuerdo con la aplicacidén de los términos monofilético, parafilético y
polifilético por debajo del nivel de especie (Platnick, 1977; Vrana & Wheeler, 1992; Wheeler &
Platnick, 2000). Pese a ello los bidlogos moleculares justifican-la utilidad de reconocer dichos
grupos para interpretar procesos de especiacion (Avise, 2000) (Fig. 4).

TIPOS DE ESPECIES Y VARIACIONES INFRAESPECIFICAS
Tipos de especies

Existen diferentes criterios para clasificar a las especies (Mayr, 1968), por ejempl'o,'so'\bre la
base del tipo de reproduccion se las puede agrupar en especies sexuales biparentales,

partenogenéticas, asexuales y hermafroditas. De acuerdo con sus patrones de distribucion se
clasifican en simpatridas (presentan areas de distribucion superpuestas), alopatridas (con areas




Figura 4. Representacion de la
evolucion de dos poblaciones
divergentes (A y B). Dentro de
cada poblacion se indican los
cruzamientos sexuales entre
individuos, y con un trazo oscuro,
las filogenias matrilineales
obtenidas mediante el estudio
del ADN mitocondrial. La flecha
vertical sefala una barrera
antigua al flujo génico entre las
poblaciones Ay B; los numeros
de la izquierda corresponden al
numero de generaciones transcu-
rridas; los numeros romanos de la
derecha, a etapas sucesivas de la
evolucién de estas poblaciones.
Al principio éstas no son
monofiléticas, pero al cabo de
varias generaciones alcanzan un
estado de monofilia reciproca,
que podria desembocar en el
surgimiento de dos nuevas
especies {(modificado de Lanteri & oo
Confalonieri, 2003). L

de distribucion no superpuestas), o parcialmente simpéatridas (areas de superposicion parcial).
Otra clasificacion posible las agrupa en especies politipicas (con subespecies), polimdérficas
(con morfos poblacionales discretos) y gemelas (sin diferencias morfolégicas con respecto a
otras especies proximas).

Especies politipicas: Son especies ampliamente distribuidas y con variacidn geografica, de
modo que incluyen dos o mas subespecies o razas geograficas (Mayr & Ashlock, 1991). Segun
dichos autores, el descubrimiento de las especies politipicas es uno de los mas importantes de la
historia de la Taxonomia, y para ilustrar este hecho sefialan que en el afo 1910 se reconocian
19.000 especies de aves, y en 1991, este nimero se redujo a 9040, debido a qd’e muchas de las
especies descriptas previamente, eran razas geograficas.

Especies polimdrficas: Los miembros de una poblacion pueden agruparse en clases discretas
o fenotipos discontinuos (morfos) de acuerdo con la presencia de algun cardcter conspicuo (Mayr
& Ashlock, 1991). La mariquita asiatica Harmonia axyridis (Coleoptera: Coccinelidae), indigena
de Siberia, Japon, Corea y China, presenta una notable variabilidad genética expresada en el

patron de coloracion de sus élitros, con una variacion desde formas predominantemente amari- ~

llas con pequefias maculas negras, hasta formas con predominio de color negro con grandes
maculas amarillas o rojas (Fig. 5). Asimismo, si bien en cada poblacion se halla presente mas de

.un morfo, éstos son distintos en diferentes areas de la distribucién geografica de la especie

(Ayala, 1979). Un ejemplo similar ha sido descripto recientemente por Lanteri & del Rio (2003)
para la especie de gorgojo Briarius augustus (Coleoptera: Curculionidae). Asimismo cabe sefia-
lar que el dimorfismo sexual y fa variacion en castas de los insectos sociales, son también casos
particulares de polimorfismos.
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Figura 5. lustracion de algunos de los
morfos de la mariquita Harmonya axyridis
(Coleoptera: Coccinelidae) (modificado de
Ayala, 1979).

Especies cripticas o gemelas: El nombre de especies gemelas fue introducido por Mayr (1942),
para referirse a especies que presentan escasa diferenciacion morfolégica, pero se distinguen
por otro tipo de caracteres (e.g. etoldgicos, fisiologicos, ecologicos, etc.). Mayr (1968) menciono
numerosos ejemplos de especies gemelas, uno de los mas citados en la literatura se refiere al
complejo de Anopheles maculipennis, constituido por varias especies similares en su morfolo-
gia, pero que se diferencian por las preferencias de habitat, de modo que solo algunas de ellas
transmiten la malaria. Se han descripto numerosas especies gemelas en grillos (Orthoptera), las
cuales se distinguen principalmente por su canto (registradc mediante sonogramas), el ciclo
biologico y la seleccion de habitats (Otte, 1989); en otros invertebrados {Costa, 1995) y en
vertebrados, como el género Ctenomys (Caviomorpha: Ctenomyidae). Este Gltimo incluye espe-
cies de roedores con escasa diferenciacion morfologica pero con multiformidad cromosoémica,
causante de especiacion rapida en poblaciones periféricas (Bidau et al., 1996).

Variaciones infraespecificas

Subespecies (= razas geograficas): Conjunto de poblaciones similares que habitan una subdi-
visién geografica del rango de la especie (Mayr, 1968). Por lo general estan integradas por varias
poblaciones locales levemente diferenciadas, en caracteres morfométricos, de coloracion, y
moleculares. Las subespecies son real o potencialmente interfecundas, es decir que no estan
aisladas de otras subespecies por barreras reproductivas. Suelen representar estados evolutivos
previos al origen de nuevas especies. A : '

Poblacion local (= demo): Grupo de individuos de una localidad dada que forman una comu-
nidad reproductiva. Son las principales unidades de evolucion (Mayr & Ashlock, 1991).

Clines: Este término fue introducido por Huxley (1939), para referirse a un gradiente de ca-
racter, o cambio geografico gradual en uno o mas caracteres, a lo largo de una serie de pobla-
ciones contiguas. Los caracteres pueden ser morfoldgicos, fisioldgicos o de otro tipo. La varia-
cion clinal acompana un gradiente altitudinal o latitudinal y esta asociada con variables am-
bientales tales como cambios graduales en la vegetacion, la temperatura, la humedad, las horas
de luz, etc. (Endler, 1977). A veces resulta dificil establecer si una especie incluye subespecies, o
si se trata de una especie con variacion clinal. En el primer caso ei cambio en los caracteres es
mas abrupto y en el sequndo, es gradual, pero para poder diferenciar estas dos situaciones es
preciso contar con muestreos de toda el area de distribucion de la especie.




En Zoologia el término variedad no tienen estatus nomenclatural, dado que se ha utilizado con
diferentes criterios a lo largo de la historia de fa disciplina. En los siglos XVill y XIX se lo solia emplear
para describir variantes individuales que “se desviaban del tipo de la especie”; sin embargo luego se
comprobo que algunas de estas “variedades” correspondian a subespecies. En las especies vegetales
existe mayor variacién infraespecifica que en los animales, hecho que se evidencia en el mayor
namero de categorias por debajo del nivel de especie, reconocidas en el Codigo internacional
de Nomenclatura Botanica (ver capitulo 2). .

Variaciones intrapoblacionales

Mayr (1969) y Mayr & Ashlock (1991) describieron unaserie de variaciones intrapoblacionales,
cuya interpretacion resulta de gran importancia para el correcto reconocimiento de las espe-
cies. Por ejemplo, si un taxénomo desconociera o no advirtiera que ciertas diferencias entre
individuos se deben a caracteres del dimorfismo sexual, podria incurrir en el error de describir
una especie sobre la base de los caracteres secundarios de los machos y otra, basada en los
caracteres de las hembras. Este tipo de errores han sido frecuentes en la historia de la Taxono-
mia, debido a la insuficiente informacién biologica sobre las especies en estudio (Lanteri,
1982). '

Las variaciones intrapoblacionales se agrupan en no genéticas (el mismo individuo es real o
potencialmente capaz de cambiar de apariencia) y genéticas (existen diferencias en la constitu-
cion genética de los organismos) (Mayr & Ashlock, 1991). Debido a su capacidad de locomocién,
los animales estan menos sujetos a variaciones no genéticas que las plantas. En el reino vegetal
es muy frecuente la plasticidad fenotipica (el mismo genotipo se expresa con distintos fenotipos
de acuerdo con el ambiente en que se desarrolle). A continuacion se brinda una lista de los tipos
de variaciones intrapoblacionales y ejemplos relativos a algunas de ellas.

Tabla Il. Tipos de variaciones intrapoblaciones, segin Mayr & Ashlock (1991).

Variaciéon no genética
Variacion individual en el tiempo:
- Con la edad
- Estacional de un individuo
- Estacional de generaciones
Variacion social
Variacion ecoldgica:
- De habitat
- Inducida por condiciones climaticas temporales
- Determinada por el huésped
- Dependiente de la densidad _
- Alométrica #
- De color neurogénica
Variacion traumadtica:
- Inducida por parasitos
- Accidental y teratolégica
Variacion genética
Variacion asociada con el sexo (dimorfismo sexual):
- Diferencias sexuales primarias.
- Diferencias sexuales secundarias.
- Ginandromortfos e intersexos.
Variacion asociada con generaciones sexuales y asexuales
Variacion no asociada con el sexo:
- Variacion continua
- Variacion discontinua (= polimorfismo)
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Entre las variaciones no genéticas cabe senalar aquéllas relacionadas con la edad o desarrolio
ontogenético de los individuos, que son particularmente notables en organismos con metamor-
fosis, como los insectos holometabolos, cuyos estados de huevo, larva, pupay adulto presentan
morfologia y habitos diferentes, y se desarrollan en ambientes distintos. En estos casos, si no se
ha estudiado el ciclo biologico completo del insecto, resulta muy dificil conocer si los distintos
estados pertenecen o no a la misma especie.

Los insectos sociales, como las abejas, avispas y hormigas (Hymenoptera) y las termites
(Isoptera), constituyen casos extremos de variacion infraespecifica, pues no s6lo presentan
dimosfismo sexual (variacion genética), sino ademas division en castas cuya determinacion se
debe principalmente a causas no genéticas tales como factores troficos (el tipo y cantidad de
alimento ingerido durante el estado larval), produccion de hormonas juveniles o sociales, esti-
mulos sensoriales tactiles y olfatorios, e interacciones entre los individuos de la misma colonia
(regulacion social) (Gullan & Cranston, 2000). Por ejemplo, en el caso de fas termites, esta multi-
plicidad de factores puede determinar que a partir de un mismo huevo y larva del primer esta-
dio, se desarrollep soldados {(castas defensivas), obreras, o castas reproductoras aladas (Fig. 6).
Inclusive en algunos casos pueden surgir castas intermedias entre soldados y obreras (=
intercastas), debido a la influencia de ciertos parasitos, como microsporidios y diptercs de la
familia Phoridae (Grassé, 1965). ’

Figura 6. Casta de la
especie Nasutitermes
matangensis (lsoptera:
Termitidae): a, huevo; b,
ninfa; f, estadios del
desarrollo hasta ltegar a un
soldado adulto; g-i,
estadios del desarrollo
hasta llegar a una obrera
adulta; k-o, estadios del
desarrollo hasta llegar a
nifas braquipteras; p,
imago sexual, alado.
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Algunas especies de hormigas de los géneros fridomyrmex, Camponotus, Atta, etc. (Formicidae),
presentan dos o tres subcastas de obreras, que cumplen distintas funciones en la colonia (=
polietismo) y tienen notables diferencias en su tamafio corporal y variacién alométrica en la cabe-
za (Holldobler & Wilson, 1990) (Fig. 7). La alometria es el cambio regular y desproporcionado de
una dimensién anatdmica, en relacion con un cambio en el tamafo corporal. '

Figura 7. Obreras de tamanos
extremos en la especie de hormiga
Atta laevigata (Hymenoptera;
Formicidae), las cuales presentan
ademas, moderada alometria en la
cabeza y aloetismo (distinto rol en la
colonia) (modificado de Holldobler &
Wifson, 1990).

Las variaciones halladas en los insectos sociales han ocasionado errores taxonémicos, de modo
que castas de una misma especie han sido descriptas como especies diferentes. Tal es el caso de
una hormiga del Cretacico, perteneciente al género Sphecomyrma (Formicidae: Sphecomyrminae)
(ver explicacion en la figura 8).

Figura 8. Tres castas de
una misma especie de
hormiga del Cretacico
{(Hymenoptera:
Formicidae), las cuales
fueroff asignadas
originalmente a diferen-
tes especies y géneros,
estudiados sobre la base
de fosiles preservados en
ambar: a, reina alada,
con gran desarrollo del
abdomen, corresponde
al holotipo de Armania
robusta; ¢, macho,
corresponde al holotipo
de Paleomyrmex
zherichini; b, obrera,
corresponde al holotipo
de Sphecomyrma freyi;
(modificado de
Holldobler & Wiison,
1990).




Entre los casos de variacion ecologica cabe citar aquella dependiente de la densidad, como
ocurre con la langosta Schistocerca cancellata (Serville) (Orthoptera: Acrididae), que tiene su
zona de cria permanente en los valles de las provincias del noroeste argentino (La Rioja y
Catamarca). Esta especie, al igual que las restantes especies de langostas, presenta “polimorfismo
de fases”, es decir que en una misma especie existen generaciones de individuos que se diferen-
cian en cuantoa su morfologia, comportamiento, fisiologia y ecologia. De acuerdo a su compor-
tamiento pueden existir dos formas o fases diferentes: la “solitaria” y la “gregaria”. La diferen-
cia entre estas formas o fases es tan conspicua, que en otras especies de langostas, como
Schistocerca gregaria, durante mucho tiempo se creia que eran diferentes especies (Fig. 9). Re-
cién a principios de 1920, el entomdlogo ruso sir Boris Uvarov descubrié que constituian la
misma entidad. Este polimorfismo es atribuido a variaciones en fas densidades poblacionales y
pareceria estar intimamente relacionado con las condiciones ambientales. El aumento de las
densidades de poblacién desencadena la aparicion del comportamiento gregario, constituyén-
dose grupos de langostas juveniles (bandas de ninfas) que se van desplazando durante el dia.
Los sucesivos estagios ninfales tienen lugar durante la marcha, hasta alcanzar el estadio adulto,
donde vuelan formando inmensas congregaciones llamadas “mangas” que migran recorriendo
grandes distancias. La transformacion entre ambas formas es un hecho reversible entre las dis-
tintas generaciones, existiendo incluso formas intermedias. Cuando las densidades de las pobla-
ciones son bajas las langostas cambian su comportamiento y suelen mantenerse dispersas en la
fase solitaria, migrando solo durante la noche (Cigliano & Torrusio, 1999).

Fase solitaria

Figura 9. Fase solitariay
gregaria de la langosta
africana del desierto,
Schistocerca gregaria (Forskatl)
(Orthoptera: Acrididae), en la
cual ademas de la variacion
dependiente de la densidad se
observa dimorfismo sexual: a,
hembra adulta, b, macho
adutto, ¢, detalle de la cabezay
pronoto dorsal (modificado de
Popov & Launois-Luong, 1992).
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Las variaciones asociadas con generaciones sexuales y asexuales son de tipo genético, y se han
registrado tanto en organismos vegetales (e.g. esporofito y gametofito en helechos), como anima-
les (e.g. formas polipo y medusa en Celenterados; formas aladas sexuales y apteras partenogenéticas
en pulgones; formas sexuales y asexuales en foraminiferos). Al igual que en el caso de las variaciones
ontogenéticas, resulta dificil establecer si las formas alternantes, sexuales y asexuales pertenecen o
no a la misma especie, excepto que se cuente con datos precisos sobre el ciclo de vida.

La variaciéon continua dentro de una poblacién se expresa principalmente en caracteres
morfométricos (e.g. medidas de longitud y proporciones) y la variacion discontinua se refiere al
polimorfismo genético, expresado en algunos casos, en morfos con distintos patrones de colora-:
cion (especies polimérficas). Por ejemplo, Lopez Armengol (1988) sefiald que el 40% de las espe-
cies de gasterépodos del género Potamolithus presentan polimorfismo en los caracteres de su
conchilla, y que éstos nohan sido tratados satisfactoriamente desde el punto de vista taxonémico.
La autora menciona el caso- de P. bisinuatus y P, sykesii, especies descriptas sobre la base de la
presencia o ausencia de una banda castafna en la conchillay de labro con dos o tres sinuosidades,
que son consideradas actualmente como pertenecientes a una misma entidad especn‘nca y para
las cuales se ha establecido la correspondiente sinonimia.

ESPECIACION
Modelos de especiacion

La especiacidn es el proceso evolutivo que conduce al origen de nuevas especies a partir de
especies ancestrales (Mayr, 1968; Reig, 1983; Otte & Endler, 1989). La teoria evolutiva clasica ha
explicado que las mutaciones puntuales y otros procesos que producen variabilidad en las’ poblaao
nes (reordenamientos cromosdémicos, crossing over, reproduccion sexual, migracion, hibridacion),
conducen a una divergencia genética poblacional, y si surgiera algun tipo de barrera reproductiva
que impide el cruzamiento entre los individuos de dichas poblaciones, éstas podrian devenir en
nuevas especies (Freeman & Herron, 2001). Asimismo la interrupcion del flujo génico entre poblacio-
nes suele estar asociada con factores extrinsecos, como el surgimiento de barreras geograficas (rios,
mares, cadenas montanosas, etc.) y/o ecoldgicas (asociacion con diferentes habitats).

Desde que se publicaran algunos de los mas relevantes aportes a la teoria de la especiacion, en
ias décadas de 1960-1970, tales como los trabajos clasicos de Maynard-Smith (1966), Grant (1971),
White (1978) y Wright (1978), el conocimiento sobre las diferentes causas y procesos que condu-
cen a la especiacion no ha cesado. Por lo contrario, en los ultimos afos se ha enriguecido, especial-
mente con el estudio de la evidencia que brindan los reordenamientos cromosomicos, los
polimorfismos proteicos y del ADN, y las filogenias de distintos genes (Tureili et al., 2001). En este
Capitulo no se pretende abordar en profundidad un tema tan amplio y complejo como es el de la
especiacion, pero resulta necesario definir los principales tipos o mecanismos que explican el ori-
gen de nuevas especies, a fin de interpretar las dificultades que deben sortear los tax6nomos para
el correcto reconocimiento de las especies, como asi también, para podef comprender las
metodologias que propone la Cladistica, para poner a prueba hipétesis sobre mecanismos de
especiacion (ver Capitulo 12). Para una mejor comprension del tema, se recomienda consultar
obras especificamente referidas a la especiacion (Vrba, 1985; Grant, 1989; Otte & Endler, 1989),
textos generales sobre evolucion (Futuyma, 1998; Ridley, 1998, Patterson, 1999; Strickberger, 2000;
Freeman & Herron, 2001) y articulos publicados en series periddicas {(e.g. seleccidn de trabajos
sobre especiacion, publicada en la revista Trends in Ecology and Evolution, volumen 16(7) de 2001).

A continuacion se definen los principales mecanismos de especiacion gradual, clasificados en
funciéon de la presencia o ausencia de barreras geograficas y resumidos sobre la base del cuadro
_comparativo publicado por Reig (1983). La equivalencia de esta clasificacion con las de Templeton
(1980 a, b) no es exacta, pues dicho autor distingue tipos de especiacion sobre la base de los
mecanismos genéticos que subyacen al surgimiento de las barreras reproductivas.

Especiacion alopatrida propiamente dicha, geografica o por vicarianza (Mayr, 1942, 1968;
Templeton, 1980 b): Poblaciones aisladas por una barrera geografica alcanzan gradualmente
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diferencias genéticas (subespecies) que determinan mecanismos de aislamiento reproductivo
incompletos (semiespecies), los cuales se refuerzan y completan en una etapa ulterior de simpatria
o contacto secundario (Fig. 10, lado izquierdo). El aislamiento reproductivo es consecuencia de
la gradual pero profunda divergencia genética de las poblaciones separadas y sometidas a pre-
siones selectivas diferentes.

Especiacion peripatrida, en-cuello de botella, o por principio fundador (Mayr, 1957; Templeton,
1980 a): Es un tipo particular de especiacion alopatrida, que parte de unos pocos individuos
fundadores o requiere una gran reduccion del tamafo poblacional, e incluye factores estocasticos
(azar), que conducen a la especiacion rapidamente (Reig, 1983). Cuando un pequefic niumero
de individuos invade un nuevo territorio o queda aislade por retraccion areal, constituyendo
una colonia fundadora, lleva sélo una parte de la variacién genética de la poblacién original. En
consecuencia, por accién de la endocria, dicha colonia sufre una répida transformacion diver-
gente y el nuevo reservorio génico se expande (Fig. 10, lado derecho). Un ejemplo clasico de
especiacion peripatrida por principio fundador, se observa en numerosas especies terrestres que
han sido capaces de colonizar exitosamente archipiélagos oceanicos (Emerson et al., 2000; Lanteri,
2001; Sequeira etﬁl 2000). En este caso las colonias fundadores experimentan una divergencia
genética mucho mas rapida que las poblaciones del continente, y pueden dar origen a nuevas
especies, siempre y cuando el tiempo de aislamiento geografico sea suficientemente prolonga-
do como-para adqumr algun tipo de mecanismo de aislamiento reproductivo.

Especiacion parapatrida (Endler, 1977; Templeton, 1980 b): La diferenciacion local en un cline
o gradiente ambiental, restringe el flujo génico y conduce a la fragmentacion en semiespecies,
que se'expandeny perfeccionan su aislamiento por contacto secundario. En este caso no existen
barreras geograficas que determinen la separacion entre las distintas poblaciones.

La especiacion por extincion de poblaciones intermedias en un Rassenkreis (White, 1978;
Reig et al., 1980) podria considerarse como un caso particular de especiacion parapatrida, en
que el flujo génico en una cadena de razas diferenciadas por transformacion divergente se
interrumpe por extincién de razas intermedias, quedando las poblac;ones ‘extremas aisladas
reproductivamente entre si (Reig, 1983).

Especiacion simpatrida (Maynard-Smith, 1966; Templeton, 1980 b): Ocurre en ausencia de ba-
rreras geograficas, pero la divergencia entre las poblaciones esta favorecida por el aislamiento de
habitat (= microalopatria). En una poblacion con polimorfismo genético, la seleccion de habitat y
de pareja conducen a la fijacién de mutaciones o recombinaciones génicas, que determinan aisla-
miento reproductivo precigético, entre dos o mas grupos genéticamente diferenciados, en distin-
tos biotopos dentro de una misma area geografica. La especiacion Simpatrida fue muy discutida
en las dos décadas posteriores a su proposici()n, pero en los ultimos anos se han realizado investi-
gaciones que terminaron por demostrar su validez, en particular en especies de parasitos o fitéfagos
que han evolucionado en asociacion con distintos huéspedes (Bush & Smith, 1998; Via, 2001).

Figura 10. Esquema mostrando los pasos en un
proceso de especiacion geografica alopatrida
(izquierda) y peripatrida (derecha). Alopatrida:

i .
— ;/ \/ - una especie ancestral ampliamente distribuida y
i ™" relativamente homogénea se separa en dos
) L grupos de poblaciones al surgir una barrera
ALOPATRIDA PERIPATRIDA  gapgrafica (linea vertical); dichas poblaciones
. I ; ~ contindian su divergendia genética hasta
{ ( R f\) i @ adquirir aislamiento reproductivo; si fa barrera
b C i NZ27 T geografica desapareciera se podria establecer
: ' una zona de simpatria entre las dos especies ya
- " diferenciadas, sin que éstas perdieran su
P “"‘\\3 ; identidad. Peripatrida: un pequefio grupo de
PN , A ! individuos se separa de la especie ancestral y
{ T e H

coloniza un nuevo ambiente, atravesando una
_barrera geografica; la poblacién colonizadora se
diferencia genéticamente en forma rapiday
adquiere aislamiento reproductivo, dando lugar
a la formacion de una nueva especie.




Los tipos de especiacion descriptos previamente son graduales, por lo contrario, los mecanis-
mos de especiacion por hibridacion, por poliploidia u otros cambios cromosémicos estructura-
les, y por macromutaciones en organismos de reproduccion asexual (apomixis), se consideran
instantaneos.

Especiacion estasipatrida o cromosomica (White, 1978; Templeton, 1981): En algan lugar del
area original de la especie ancestral, se producen uno o mas cambios estructurales en los
cromosomas, que se establecen en el estado homocigético por heterosis negativa (produce este-
rilidad o baja fertilidad en sus portadores). Ef nuevo cariotipo se expande formando zonas de
contacto primario con el cariotipo ancestral, donde la semiesterilidad hibrida favorece el desa-
rrollo de mecanismos de aislamiento precigéticos.

Se ha propuesto gue los reordenamientos cromosomicos se fijan al azar, y para que ésto sea
posible, la poblaciéon debera ser muy pequefa, periférica, estar semiaislada, e incluir individuos
con alto grado de endogamia (Lande, 1985). En la especiacidn estasipatrida las barreras de ais-
lamiento reproductivo surgen con anterioridad a la diferenciacién morfoldgica, y no posterior-
mente, como ocurre en los mecanismos de especiacion gradual explicados anteriormente. Ejem-
plos de especiacion cromosémica han sido estudiados en varios grupos de mamiferos, por ejem-
plo, los roedores del género Ctenomys {Caviomorpha: Ctenomyldae) al cual pertenecen los
tuco-tucos (Reig et al., 1990; Bidau et al., 1996).

Especiacion por hibridacion: El fenomeno de hibridacion comporta una ruptura de los meca-
nismos de aislamiento reproductivo, entre especies, en algunos casos de diferentes géneros,
siendo muy frecuente en plantas (Grant, 1989). También se conocen ejemplos en animales, prin-
cipalmente invertebrados (Kubota & Sota, 1998). Las especies de origen hibrido son con fre-
cuencia poliploides y en el caso de los animales, se reproducen por partenogénesis o reproduc-
cion asexual (Saura et al; 1993). -

Las denominadas zonas hibridas, son areas de intercambio entre poblaciones divergentes,
donde con frecuencia se hallan descendientes hibridos, y surgen como consecuencia de dos
situaciones diferentes (Hewitt, 1988, 1993; Harrison, 1993):

« Durante un proceso de especiacion parapatrida, en la zona en que dos poblaciones divergen-
tes estan en contacto. ,

s Por contacto secundario entre dos especies incipientes, que divergieron previamente en
alopatria.

En la practica resulta dificil distinguir estos dos tipos de situaciones, aunque actualmente los
estudios moleculares mediante ADN mitocondrial facilitan tal diferenciacion (Avise, 2000). Como
ejemplo de zonas hibridas cabe mencionar aquélias formadas como consecuencia de los ciclos
climaticos del Pleistoceno en Sudamérica (2 millones a 10.000 afios), las cuales estan siendo
intensamente investigadas a nivel molecular (Avise & Walker, 1998). En dicho periodo geolégico,
los ciclos de sequia determinaron la retraccion y fragmentacién de las selvas, provocando aisla-
miento (interrupcion del flujo génico) de las poblaciones de algunas especies adaptadas a este
tipo de ambientes (Hewitt, 1996). En los ciclos htimedos las selvas se expandieron y las poblacio-
nes previamente aisladas establecieron contacto secundario, de modo que_ en esas zonas se
encuentran hibridos que, o bien podrian diferenciarse como especies nuevas, o coalescer con las
especies parentales.

Meecanismos de aislamiento reproductivo

El término mecanismo de aislamiento fue introducido en la Biologia por el genetista Teodoro
Dobzhansky, quien consideraba a las especies como las comunidades reproductivas mas grandes
e inclusivas de individuos que se cruzan por la reproduccion sexual y comparten un pool/ génico
(Dobzhansky, 1935). Seqgun Patterson (1973) el estudio de la especiacion es el estudio de los

* mecanismos de aislamiento reproductivo, que son los que protegen el pool génico de la especie
de la introgresion (= introduccion de nuevos genes). Estudios genéticos modernos senalan que
en algunos casos estos mecanismos estan controlados por unos pocos genes, pero existen tam-
bién poblaciones con una profunda estructuracion genética poblacional, que no han alcanzado
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aislamiento reproductivo (Mayr, 2000). En la tabla 1ll se brinda una lista de los mecanismos de
aislamiento segan Mayr (1968). Por lo general, operan varios mecanismos gue impiden el flujo
génico entre especies.

Tabla lll. Mecanismos de aislamiento reproductivo.

Pre- cigoticos

1. De habitat: Las parejas potenciales no se encuentran, por hallarse en diferentes habitats.
En animales muy vagiles este aislamiento no es muy efectivo.

2. Estacional o temporal: Las parejas potenciales no ceinciden en su estacién reproductiva
(periodo de floracion, o de celo).

3. Etolégico: Las parejas potenciales se encuentran pero no se produce copulia, por barre-
ras de comportamiento. No hay produccion, ni recepcion de los estimulos necesarios para
la copula, ya sean auditivos, tactiles o quimicos. E.g. en insectos, canto y otros mecanismos
de estridulacion, emision de luz, palpacion con las antenas, emision de feromonas sexua-
les. Es el mecanismo mas importante en animales.

4. Anatémico o mecanico: Se produce un intento de c6pula pero no hay transferencia de
esperma. Este tipo de aislamiento es bien conocido en insectos, en que existe un mecanis-
mo de llave-cerradura entre el érgano copulador de los machos y la armadura genital de
{a hembra. En caso de especies diferentes, no hay correspondencia morfo-funcional entre
estas estructuras. También hay aislamiento anatémico en plantas.

5. Mortalidad gamética: El esperma es transferido pero no hay fertilizacién del huevo, por
incompatilidad bioquimica. En el tracto femenino se produce una reaccion del tipo
antigeno-anticuerpo, de modo que los espermatozoides se inmovilizan y mueren. Un
mecanismo similar puede ocurrir también en plantas.

Post- cigéticos )

6. Mortalidad cigdtica ¢ inviabilidad hibrida: El huevo es fertilizado, pero la CIgota o el
embrion muere. E.g. Hibridos entre cabra y oveja. '

7. Esterilidad hibrida: La cigota produce descendencia hibrida (F1) pero ésta es parcxal o)
completamente estéril. E.g. Hibridos entre yegua y burro (mula).

8. Inferioridad hibrida: Los hibridos de la primera generacion (F1) son fértiles pero laF2 es
deficiente y/o estéril. E.g. Hibridos entre Drosophila pseudoobscura y D. persimilis, produ-
cen una F1 fértil y una F2 con individuos débiles y generalmente estériles.

DIFICUL l‘ADES PARA EL RECONOCIMIENTO DE LAS ESPECIES

La delimitacion de las especies y la descripcion de variaciones infraespecificas constituyen los
principales objetivos de la Microtaxonomia (Mayr, 1998). Esta tarea no resulta sencilla, dado que
en muchos casos no se cuenta con informacion suficiente para adoptar decisiones taxonémicas
correctas (Mayr & Ashlock, 1991). Por ejemplo suelée suceder que en las muestras en estudio, esta
representado uno sélo de los sexos o estados del cic!o_biolégico de la especie, o que dichas
muestras incluyan pocos individuos por poblacion, o representantes de un niamero reducido de
localidades, de modo que no es posible analizar la variabilidad de [a.especie en toda su area de
distribucion. A esto se suma el hecho de que en ciertos casos el estado de preservacion del
material es deficiente y no permite observar algunas estructuras gque proveen caracteres diag-
nosticos. Asimismo en especies fosiles las muestras consisten muchas veces en partes o fragmen-
tos de los organismos.

Dado que las especies son entidades que evolucionan, es decir que cambian a través del
tiempo, es frecuente hallar estadios evolutivos intermedios, por ejemplo, grupos que presen-
tan caracteristicas entre especies y subespecies, también denominados semiespecies (Mayr &
Ashlock, 1991). Este problema se observa principalmente en taxones que han experimentado
una notable radiacion adaptativa en etapas recientes del tiempo geoldgico. Por ejemplo, la
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gran diversificacion de los insectos, las plantas vasculares, los mamiferos y las aves, se produjo
principalmente a partir del Terciario, y la diferenciacion de numerosos taxones de rango espe-
cifico y subespecifico habria ocurrido durante el Plio- Pleistoceno (Hewitt, 1993). En conse-
cuencia, en estos grupos se registran numerosos casos de especies cripticas o gemelas aun no
diferenciadas en su morfologia, especies politipicas (con subespecies), y especies poliploides o
de origen hibrido (esto Gltimo en insectos y plantas). Asimismo, organismos de gran vagilidad,
como la mayoria de las aves y muchos insectos, han alcanzado areas de distribucién muy am-
plias, acrecentando las posibilidades de desarrollar distintos tipos de variaciones (altitudinales
y latitudinales, de tipo clinal y en razas geograficas), como asi también acentuados
polimorfismos poblacionales. ,

Cuanto mas compleja resulta la variacion de los grupos en estudio, mayor es la probabili-
dad de que distintos especialistas adoptén diferentes decisiones con respecto al estatus de los
taxones especie. Estas diferencias de criterio se plasman generalmente en extensas listas de
sindnimos, en las cuales grupos de organismos procedentes de distintas areas geogréaficas han
recibido diferentes nombres especificos, o han cambiado de rango (e.g. de especie a subespecie
y viceversa). B :

Un ejemplo ilustrativo en este sentido lo constituyen las especies tratadas por Lanteri et al.
(1987) bajo la denominacién de grupo de Asynonychus durius (Coleoptera: Curculionidae) (ver
ejercicio 1 del Capitulo 4), distribuido originalmente en las llanuras de Argentina, Uruguay y
Brasil, y con algunos linajes partenogenéticos introducidas accidentalmente en EE.UU, Australia
y Nueva Zelanda. Las diferencias morfométricas observadas tanto a nivel intra como
interpoblacional, en estructuras de la morfologia externa y de la genitalia de las hembras
(espermateca y conducto espermatecal), motivaron que los autores del citado trabajo aplicaran
métodos de analisis multivariado para el reconocimiento de las especies (ver ejercicio 2 del Capi-
tulo 7). El posterior hallazgo de nuevas especies procedentes de Brasjl, diferenciadas por marca-
das discontinuidades morfoldgicas con respecto a las previamente estudiadas, y la aplicacion de
un enfoque cladista, motivé la decision de reunir a todas las especies del grupo durius, diferen-
ciadas basicamente por datos morfométricos, en una misma especie denominada Aramigus
tessellatus (Lanteri & Diaz, 1994). En el cladograma de las especies de Aramigus obtenido por
Lanteri & Diaz (1994), A. tessellatus no presentaba autapomorfias, es decir, no podia ser diag-
nosticada por ninguin caracter morfolégico exclusivo de la especie. Finalmente, Normak & Lanteri
(1998) decidieron encarar un estudio filogenético de Aramigus empleando datos morfolégicos
y secuencias de ADN mitocondrial {ver ejercicio 3 del Capitulo 10), a través del cual se demostré
que A. tessellatus esta bien justificada por autapomorfias a nivel molecular, e incluye numerosos
linajes, algunos de ellos poliploides, probablemente de origen hibrido. En la mayoria de los
casos los principales grupos definidos mediante la evidencia molecular, coinciden con fos grupos
reconocidos por Lanteri et al. (1987) sobre la base de la morfometria. El ejemplo mencionado
demuestra que cuando se estudian especies de evolucion reciente, en las cuales se hallan
involucrados aspectos biologicos complejos (e.g. poliploidia, hibridacion), resulta muy dificil
adoptar una decision definitiva y satisfactoria, y es preciso recurrir a difefentes caracteres
(morfologicos, citogenéticos, moleculares, bioldgicos), como asi también a distintas estrategias
de analisis.

Como sefalara Cracraft (2000) el taxbnomo observa organismos individuales (o partes
de ellos) en un lugar preciso del espacio y el tiempo, y analiza su variacion fenotipica a fin
de delinear los limites entre poblaciones y taxones especie. Para ello, lo ideal es contar con
muestras poblacionales de numerosos individuos, que permitan realizar una evaluacion
conveniente de la variacion, y disponer de informacion suficiente sobre distribucion espa-
cial, flujo génico (interfertilidad), ecologia, comportamiento y datos sobre 1a historia fosil
de la especie en estudio. Pero lo real es que la mayoria de las especies conocidas se han

“descripto sobre la base de unos pocos especimenes (Cracraft, 2000).
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EJERCICIO 1

Hylidae es una familia de ranas, en su mayoria arboricolas, de distribucion cosmo-
polita. Hyla nana Boulonger 1889 se halié en las localidades de Resistencia (Chaco)
y Punta Lara (Buenos Aires), en tanto que Hyla sanborni Schmidt 1944, se distribuye
en Uruguay. Dado que ambos taxones son muy semejantes en su morfologia exter-
na e interna, y existen ademas individuos con caracteristicas intermedias, Barrio
(1967) propuso que no deberian ser consideradas especies diferentes, sino
subespecies: Hyla nana nana e Hyla nana sanborni. Nuevos trabajos de campo per-
mitieron reunir mas informacion a fin de adoptar una decision taxonémica definiti-
va con respecto a la categoria a asignar a dichos taxones (Basso et al., 1985) (Fig. 11):

1. ¢Qué fuentes de caracteres se emplearon para realizar el estudio de los dos taxones
de Hyla?

2. ;Cree Usted que los taxones en cuestion deben ser considerados con la categoria
de especies o de subespecies? Justifique su respuesta.

Numero de ejemplares Los Talas  Punta Lara Delta del Parand Chaco Tigre
estudiados por localidad
Hyla nana nana 11 5 4 2 -
Hyla nana sanborni 5 23 : 4 - 7
Taxones y caracteres Hyla nana nana ’ Hyla nana sanborni
Parpados superiores Opacos , Translacidos
Talon Alcanza el timpano Alcanza el ojo o
Hocico Elongado y triangular Romo y no triangular

~ Canto rostral Bien definido No distinguible

~ Region loreal Levemente cdncava Plana

~ Narinas Laterales Superorales -
Granulaciones en el vientre Muy marcadas Poco marcadas -

- Tamano con/dr?éT(’hembras) 20-22mm , B 18-21mm B
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Canto nupcial de Ayla nana nana Canto nupcial de Hyla nana sanborni

P
&

Intensidad
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Frecuencia en KHZ Frecuencia en KHZ

Craneo de Hyla nana nana Craneo de Hyla nana sanborni

Figura 11. Morfologia
craneana y sonogramas
correspondiente al
canto nupcial de Hyla
nana nana (izquierda)
e Hyla nana sanborni
(derecha).

EJERCICIO 2

Mimographus micaceus y Mimographus villosipennis (Coleoptera: Curculionidae)

fueron descriptas por Hustache, en un trabajo publicado en 1947 {paginas 25y 26

respectivamente). Lanteri (1985) advirtié que dichas especies nominales se diferen-

ciaban exclusivamente por el patréon de su revestimiento tegumentario. Aquellos

individuos cubiertos completamente por escamas plateadas podian ser asignados a

la especie M. micaceus, y los individuos con areas escamosas formando un dibujo

caracteristico sobre un fondo desnudo de escamas, correspondian a M. villosipennis.

La autora comprobé que las diferencias no correspondian al dimorfismo sexual, y

no observo otros caracteres que permitieran separar dichas especies.

Por otra parte Lanteri (1985) describié una nueva especie de Mimographus, a la cual

denomind Mimographus ocellatus, cuyas diferencias morfoldgicas con las anteriores

se evidenciaban en numerosos caracteres morfoldgicos externos y de la genitalia, y

en cuyas muestras poblacionales aparecian también dos tipos de individuos, con el

cuerpo completamente recubierto por escamas, y con areas escamosas y desnudas.
g

1. ¢ Considera Usted que hay razones para suponer que M. micaceusy M. villosipennis

pertenecen a una misma entidad especifica?

2. Si asi fuera ;a qué tipo de especie corresponderian?

3. ;Qué decisiones nomenclaturales se deberian adoptar?

4. ;Como definiria la variacion observada en Mimographus ocellatus?

EJERCICIO 3

Wagneriella albula y Wagneriella lineata (Coleoptera: Curculionidae) fueron
descriptas por Hustache en 1923 (paginas 297 y 295 respectivamente). Lanteri (1982)
observé que ambos taxones correspondian a ejemplares mache y hembra de una
misma especie. Los machos (W. albula) eran de tamano mas pequeno, con élitros de
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color casi uniforme, y los primeros artejos antenal y tarsal (pata 1) mas engrosados.
Las hembras (W. lineata) eran de tamafo mayor, los élitros presentaban un patron
de coloracion con lineas oscuras, caracteristico, y los primeros artejos antenal y tarsal
no estaban engrosados (Fig. 12).

1. ¢Qué tipo de variacién presenta la especie estudiada por Lanteri?
2. ¢Qué decision nomenclatural corresponde adoptar? Proponga un nombre valido
para el taxén y justifique su respuesta.

Figura 12. Caracteres morfoldgicos de Wagneriella Hustache (Coleoptera: Curculionidae). Hembra (a-): a,
esternito 8; b, ovipositor en vista ventral; ¢, ovipositor, vista lateral; d, espermateca; e, cabeza, torax y élitros,
vista dorsal; f, idem, vista lateral; g, cabeza, vista frontal; h, antena; i, tarsitos del primer pat de patas; j, abdo-
men, vista ventral. Macho (k-r): k, cabeza, torax y €litros, vista dorsal; §, idem vista lateral; m, cabeza, vista
frontal; n, antena; o, tarsitos del primer par de patas; p, abdomen; g, aedeagus, vista ventral; r, idem, vista
lateral. .
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EJERCICIO 4

Lanteri & del Rio (2003) estudiaron la especie Briarius augustus (llliger) (Coleoptera:
Curculionidae), y consideraron que presenta variacion geografica, principalmente en
caracteres morfométricos y de coloracién. Como consecuencia de ello, decidieron tra-
tar como subespecies, a las especies nominales B. augustus (illiger, 1802) distribuida
desde Santa Catarina hasta Espiritu Santo, en Brasil; B. germari (Boheman, 1833),
desde Sao Paulo hasta Espiritu Santo a lo largo de la Foresta Atlantica, en Brasil; B.
margaritaceus (Sturm, 1826) desde Santa Catarina hasta Bahia, y B. varnhageni (Germar,
1824), desde Santa Catarina hasta la Argentina (Misiones) y Paraguay. En la Serra do
Mar (Santa Catarina, Brasil), un probable refugio del Pleistoceno para especies adap-
tadas a selvas subtropicales, hallaron individuos pertenecientes a tres de las subespecies,
y poblaciones con variantes discretas en los patrones de coloracion (ejemplares sin
manchas o bandas pilosas oscuras, con manchas, y con bandas continuas).

1. ¢Qué tipo de especie es Briarius augustus?

2. ;Como deberian nombrarse las subespecies reconocidas por Lanteri & del Rio?
3. ¢Por qué cree que en la Serra do Mar se ha observado tanta variacion? ;Cémo
designaria a dicha area?

EJERCICIO 5

Cigliano (1997) describio el género Ronderosia (Orthoptera: Acridoidea) y asigno a
dicho taxén nueve especies previamente descriptas en Dichroplus Stal, las cuales se
diferencian entre si por varios caracteres morfoldgicos y en especial, por la genitalia
masculina. La autora observé que Dichroplus bergi Stal 1878, Dichroplus distinguendus
Giglio Tos 1894, Dichroplus brasiliensis Bruner 1906, y Dichroplus bicolor Giglio:Tos
1894, se diferenciaban en caracteres morfoldgicos de la coloracion, los cuales variaban
tanto a nivel intra como interpoblacional (Fig. 13), pero no registré diferencias en la
genitalia masculina de dichas especies nominales.

1. ;Qué decisiones taxonomicas y nomenclaturales adoptaria?
2. ;Cual deberia ser el nombre valido del o de los taxones especie reconocidos?

Figura 13. Variacion en
los patrones de
coloracién observados
en cuatro especies
nominales de
Ronderosia
(Orthoptera:
Acridoidea): a, macho,
vista lateral; b-d,

~ macho, cabezay
pronoto, vistas dorsaly ‘g

lateral, en las cuales se .
observan los distintos L

patrones descriptos i
por Cigliano (1997). .



EJERCICIO 6

)

5

Figura 14. Metaleptea brevicornis
(Linneo): a, macho, vista lateral; b-e,
genitalia de una de las subespecies
estudiadas; f-i genitalia de otra de las
subespecies. b, f: genitalia masculina
externa; ¢, d, g, h, genitalia masculina
interna; e, i: genitalia femenina.
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Para la especie de tucura Metaleptea brevicornis (Linneo, 1763) (Orthoptera:
Acridoidea) se habian des'cripto dos subespecies, M. brevicornis brevicornis {(Linneo),
distribuida en América del Norte y América Central, y M. brevicornis adspersa
(Blanchard, 1846), distribuida en América del Sur (Fig. 14), sobre la base de diferen-
cias en sus caracteres morfométricos. Nuevos estudios realizados por Donato &
Cigliano (2000), demostraron que dichos taxones presentaban ademas, una notable
diferenciacion tanto en la genitalia masculina (externa e interna), como en la
genitalia femenina, y que existia correlacion entre ambos tipos de caracteres.

1. { Cree Usted que las nuevas evidencias reunidas por Donato & Cigliano, podrian
afectar el estatus de los taxones de Metaleptea brevicornis?

2. {Qué decision taxonémica y nomenclatural adoptaria?

3. ;L.o& nuevos caracteres observados por los autores, le sugieren algun tipo de ais-
lamiento reproductivo comun en insectos?

4. Brinde el nombre valido de, o de los taxones en cuestion.

BIBLIOGRAFIA CITADA

AVISE, J. C. 2000. Phylogeography: The history
and formation of species. Harvard Univ. Press,
Cambridge, Mass.

AVISE, J. C. & D. WALKER. 1998. Pleistocene
phylogeographic effects on avian populations and
the speciation process, Proceeding of the Royal
Socicéty of London B 265: 457-163.

AYALA, F. J. 1979. Mecanismos de la evolucion. Pp.
13- 28. En: Evolucion. Libros de Investigacién y

Ciencia, Ed. Labor S. A., Barcelona.

89

BARRIO, A. 1967. Sobre la validez de Ilyla
sanborni K.P. Schmidt e Hyla uruguayana K.P.
Schmidt (Anura: Hylidae). Physis 20: 521-524.
BASSO, N.,S. PER1 & 1. DI TADA. 1985. Revali-
dacion de Hyla sanborni K.P. Schmidt, 1944 (Anura:
Hylidae). Cuadernos de Herpetologia 1: 1-11.
BAUM, D. A. 1998. Individualily and the existence
of species through time. Systematic Biology 47: 641-
653.

BERTALANFFY, L. von 1975. Perspectivas en la




teoria general de sistemas. Alianza Univ., Madrid.
BIDAU,C.,M.D. GIMENEZ & J. R. CONTRERAS.
1996. Especiacién cromosémica y la conservacion
de la variabilidad genética: el caso del género
Ctenomys (Rodentia, Caviomorpha, Ctenomyidae).
Mendeliana 12: 25-37.

BOCK, W. J. 2004. Species: the concept, category
and taxon. Journal of Zoology, Systemaiics,
Evolution Research 42: 178-190.

BUSH, G. L. & J. J. SMITIIL. 1998. The genetics and
ecology of sympatrie speciation: A case study.
Research in Population Ecology 40: 175-187
CAIN, A. J. 1954. Animal species and their
evolution. Hutchinson, London.

CIGLIANO, M. M. 1997. Ronderosia a new genus of
South American Melanoplinae (()rlrht)pt(:r'a:
Acrididae). Journal of Orthoptera Research 6: 1-19.
CIGLIANO, M. M. & S. TORRUSIO. 1999. Siste-
mas de informacion geografica y plagas de insectos.
Ciencia Hoy 9: 34-42,

COSTA, F. G. 1995. Especies gemelas. Ciencia Hoy
6: 52-56.

CRACRAFT, J. 2000. Species concepts in theorical
and applied biology. Kn: Wheeler, Q. D. & R. Meier
(eds). Pp. 3-14. Species concepts and phylogenetic
theory: A debate. Columbia Univ. Press, New York.
CRISCIL, J. V. 1981. La especie: realidad y.concep-
tos. Pp. 21-31. En: Symposia VI Jornadas Argenti-
nas de Zoologia. L.a Plata.

CRISCL, J. V. 1994. La especie: realidad y concep-
tos. Pp. 53-64. En: Llorente Bousquets & 1. Luna
Vega (comp.). Taxonomia Biolégica. UNAM, Fondo
de Cultura Econémica, México.

DARWIN, C. 1859. The Origin of Species by Means
of Natural Selection. John Murray, London.

DE QUEIROZ, K. & M. J. DONOGHUE. 1988.
Phylogenetic systematics and the species problem.
Cladistics 4: 317-338.

DE QUEIROZ, K. & M. J. DONOGHUE. 1990,
Phylogenetic systematics and species revnscd.
Cladistics 6: 83-90.

DOBZHANSKY, T. 1935. A eritique of the species
coneept in biology. Philosophical Science 2: 341-355.
DOBZHANSKY, T. 1970. Genetics of the Evolutionary
Process. Columbia Univ. Press, New York.

DONATO, M. & M. M. CIGLIANO. 2000. Revision of
the genus Metaleptea Brunner von Wattenwyl
(Orthopiera; Acrididae; Hyalopterygini). Transactions
of the American Entomological Society 126:145-173.
-DONOGHULE, M. J. 1985. A critique of the biological
species concept and recommendations for a
72-181.

1080.

phylogenetic alternative. Bryologist 88:

ELDREDGE. N. & J. CRACRAYT.

Phylogenetic patterns and the evolutionary process.
- Columbia Univ. Press, New York.

ELDREDGE,N. & S. J. GOULD. 1972. Panctuated
equilibria: an alternative to phyletic gradualism. Pp.
82-115. En: Schopl J. (ed.) Models in I’aleoblology
Freeman C. & Co., San Francisco.

EMERSON, B. C., P. OROMI & G. M. HEWITT.
2000. Colonization and diversification of the species
Brachyderes rugatus (Coleoptera) on the Canary
islands: evidence from mitochondrial DNA COIl
gene sequences. Evolution 54: 911-923.

ENDLER, J. A. 1977. Geographic variation, speciation
and clines. Monographs in Population Biolog ey N° 10,
Princeton Univ. Pre ss, Princeton, New Jersey.
FFREEMAN, S. & J. C. HERRON. 2001. Fvolutionary
Analysis. 2 ed. Prentice-Hall, New Jersey.
FUTUYMA, D. J. 1998. Evolutionary biology. 3 ed.
Sinauer Ass., Sunderland, Mass.

GHISELIN, M. T. 1974. A radical solution to the
species problem. Systematic Zoology 23: 536-544.
GRANT, V. 1971. Plant speciation. Columbia Uniy.
Press, New York.
GRANT, V. 1989. Especiacién vegetal. Limusa, México.
GRASSE, P. P. |
Tomo IX. Masson et Cte. Editeurs, Paris.
GULLAN, P. J. & P. S. CRANSTON. 2000. The

Insects. An outline of entomology. Blackwell Science

965. Traité de Zoologia. Insectes.

Inec., 2 ed., London.

HARRISON, R. C. (ed.). 1993. Hybrid zones and the
evolutionary process. Oxford Univ. Press, New York.
HEWITT, G. M. 1988. Hybrid zones, natural
laboratories for evolutionary studies. Trends in
Lcology and Evolution 3: 158- 167.

HEWITT, G. M. 1993. Postglacial distribution and
species estructure: lessons from pollen, insects and
Pp. 97.123. En: Leeds, . R. & D.

Kdwards (eds.) Evolutionary patterns and processes.

hybrid zones.

Linnean Sociely Symposium Series 14, Academic
Press, London.

HEWITT, G. M. 1996. Some geﬁctic consequences
of ice ages. Biological Journal of the Linnean
Society 58: 247 276.

HOLLDOBLER, B. & E. O. WILSON. 1990. The
ants. The Belknap Press of Havvard Univ. Press,
Cambridge, Mass.

HULIL.,
Systematic Zoology 25: 174-191.

HUXLEY, J. S. 1939, Clines: an auxiliary method
in taxonomy. Bijdra Gen tot de dier Kunde. 27: 191-
520. '
ITUXLEY, J. S. 1940.
George Allen & Unwin., London.

RKUBOTA, K. & T. SOTA. 1993

D.L. 1976. Are species realy individuals?

Towards the new synthesis.

. Hybridization and

90



speciation in the Carabid beetles of the subgenus
Ohomopterus (Coleoptera, Carabidae, genus Carabus).
Research in Population Ecology 40:213-222.
LANDE, R. 1985. The fixation of chromosomal
rearrangements in a subdivided populétion with lo-
cal extinction and colonization. Herediry 54: 323-332.
LANTERI, A. A. 1982. Estudio taxonémico del géne-
ro Wagneriella Hustache (Coleoptera: Curculionidae).
Reuvista de la Sociedad Entomolégica Argentina 41:
61-64.

LANTERI, A. A. 1985. Revision de las especies ar-
gentinas del género Macrostylus Boheman,
subgénero Mimographus Schoenhery (Coleoptera:
Curculionidae). CIPFE-CED Orione Contribucio-
nes Biologicas, Monjevideo, Uruguay 12: 1-6.
LANTERI, A. A. 1995. La sistemética filogenética y
los conceplos de especie. Mendeliana 11(1): 37-43.
LANTERI, A. A. 2001. Biogeografia de las Islas
Galapagos: Principales aportes de los estudios
filogenéticos. Pp. 141-151. En: Liorente Bousquets, J.
& J. J. Morrene (eds.). Introduccion a la Biogeografia
en Latinoamérica: Conceptos, teorias, métodos y apli-
caciones. Vol. 1, Facultad de Ciencias, UNAM, México.
LANTERI, A. A. & V. A. CONFALONIERI. 2003.
Filogeografia: objetivos, métodos y ejemplos. Pp. 185-
193. En: Llorente Bousquets, J. & J. J. Morrone (eds.).
Una perspectiva latinoamericana de la biogeografia.
Facultad de Ciencias, UNAM, México.

LANTERIL A  A. & M.G. del RIO 2003. Revision of
the genus Briarius [Fisher de Weldheim]
(Colcoptera: Curculionidae). Insect Systematics
and Evolution 34: 281-294.

LANTERLA.A. & N. B. DIAZ. 1994. Systematic study
and cladistic analysis of the genus Aramigus Horn
(Coleoptera: Curculionidae). Transactions of the
American Entomological Soctety 120 (2): 113-144.
LANTERL A. A.,N. B.DIAZ, M. S. LOIACONO & M.
DEL C. COSCARON. 1987. Aplicacion de 1éenicas
numéricas al estudio sistematico del grupo de
Asynonychus durius (Germar) {(Coleoptera:
Curculionidae). Entomological. Arbaiten Museu Frey,
35/36: 171-198.

LEVIN, D. A. 1979. The nature of plani species.
Science 204: 381-384.

LOPEZ ARMENGOL, M. . 1988. Analisis de los
caracteres taxonomicos: enfoques modernos. Univ.
Nac. de La Pampa, Ser. Suplem. 4: 35-45.
LOVTRUP,S. 1979. The evolutionary species concept.
Fact or fiction? Systemutic Zoology 28: 386-392.
LLORENTE BOUSQUETS, J. & L. MICHAN
AGUIRRE. 2000. El concepto de especie y sus

implicancias para el desarrollo de inventarios y es-

J.J. Morrone & A. Melic (eds.). Pp. 87-96. Hacia
un Proyecto CYTED para el Inventario y Estima-
cion de la Diversidad Entomolégica en
Iberoamérica. PriBES 2000. Monografias del Ter-
cer Mileniio, vol. 1, SKA, Zaragoza, Espaia.
MAYDEN, R. L.
concepts: the denoucment in the saga of the species
problem. En: Claridge, M. A, . A. Dawah & M. R.
Wilson (eds). Pp. 381-424. Species: the units of
diversity. Chapman & Hall, London.
MAYNARD-SMITH, }.1966. Sympalrie speciation.
American Naturalist 100: 637-650.

MAYR, E. 1942, Systematics and the Origin of
Species. Columbia Univ. Press, New York.

MAYR, E. 1957. Species concepts and definitions.
En: Mayr, E. (ed.). Pp. 1-22. The species problem.

1997. A hierarchy of species

Publ. 50, American Assoc. for the Advancement of
Science, Washington, D. .

MAYR, E. 1968. Especies animales y evolucién. Kd.
Ariel, Univ. de Chile, Santiago de Chile.

MAYR, E. 1969. Principles of Systematic Zoology.

~Mec Graw-Hill, New York.

timaciones en biodiversidad. En: Martin Pieva, 1., -

91

MAYR, E. 1970. Populations, Species, and
Evolution. Harvard Univ. Press, Cambridge, Mass.
MAYR, E. 1982. The growth of biological thoughi:
Diversity, evolution and inheritance. Harvard Univ.
Press, Cambridge, Mass.

MAYR, E. 1998. Asi es la biologia. Debate pensa-
miento, Ed. Debaté, Madrid.

MAYR, E. 2000. The biological species concepi. Pp.
17-29. En: Wheeler, Q. D. & R. Meier. 2000 (eds. ).
Species concepts and phylogenetic theory. A deba-
te. Columbia Univ. Press, New York.

MAYR, E. & P. D. ASHLOCK. 1991. Principles of
Systematic Zoology. Mc Graw-Iill, Inc., New York.
MEIER, R. & R. WILLMANN. 2000. The hennigian
species concept. Pp. 30-43. En: Wheeler, Q. D. & R.
Meier. 2000 (eds.). Species concepts and phylogenetic
theory. A debate. Columbia Univ. Press, New York.
MISHLER, B. D. & R. N. BRANDON. 1987.
Lidiyidliality, pluralism, and the phylogenetic species
concept. Biology and Philosophy 2: 397- 414.
MISHLER, B. D. & M. J. DONOGHUE. 1982. Species
concepts: a case for pluruliSHL Systematic Zoology
31:491-503.

MISHLER, B. D. & E. C. THERIOT. 2000. The
phylogenetic species concept (sensu Mishler &
Theriot): Monophyly, Apomorphy and Phylogenetic
species concepis. Pp. 44-34. En: Wheeler, Q. D. & R.
Meier. 2000 (eds.). Species concepts and phylogenetic
theory. A debate. Colambia Univ. Press, New York.
NELSON G.J. & N. 1. PLATNICK. 1931.

Systematics and Biogeography: cladistics and




vicariance. Columbia Univ. Press, New York.
NIXON, K. C. & W. D. WHEELER. 1990. An
amplification of the phylogenetic specics concept.
Cladistics 6: 211-223.

NORMARK, B.B. & A.A. LANTERI. 1993.
Incongruence between morphological and
mitochondrial DNA characters suggest hybrid
origins of parthenogenetic weevil lineages (Genus
Aramigus). Systematic Biology A47: 459-478.
OTTE, D. 1989. Speciation in Hawaian evickets. Pp.
486-523. En: Otte, D. & J. A. Endler (eds.).
Speciation and its consequences. Sinauer Ass.,
Sunderland, Mass. )

OTTE,D. & J. A. ENDLER (eds). 1989. Speciation
and its consequences. Sinauer Ass., Sunderland,
Mass. V
PASCUAL, R. 1996. Tebrica y practica de los concep-
tos de especie en Palcontologia. Mendeliana 12: 1.9,
PATTERSON, H. E. H. 1973, Animal species
studies. Journal of the Royal Society of Western
Australia. 36: 31-36.

PATTERSON, C. 1999. Evolution. Cornell Univ.
Press, Ithaca. ,

PLATNICK, N. 1. 1977, Par.aphyleti(: and
polyphyletic groups. Systematic Zoology 26: 195-266.
POPOV C. B. & M. IL. LAUNOIS-LUONG. 1992.
Schistocerca gregaria (F QrkSai, 1775). Acrididae:
Cyrtacanthacridinae. SGR. Cirad-Prifas, Montpellier.
REIG, 0. A. 1979. Proposiciones para una solucién
al problema de la realidad de las especies biologi-
cas. Revista Venezolana de Filosofia 11: 3-30.
REIG, 0. A. 1983. Estado actual de la teoria de la for-
macion de las especies animales. Pp. 37-57. Informe

Jinal IX Congreso I atinoamericano de Zoologia, Perti.
REIG, 0. A, ML AGUILERA, M. A. BARROS & M.
USECHE. 1980. Chromosomal speciation in a
Rassenkreis of Venezuelan spiny rais (genus
Proechimy, Rodentia, Echimyidae). Genetics 52/53:
293-312.

REIG, 0. A., €. BUSCH, M. O. ORTEILA & R.
CONTRERAS. 1990. An overview of evolution,
systematics, population biology, cytogenetics,
molecular 1)i6]()gy and speciation in Ctenomys. En:
Nevo, E. & 0. A. Reig(eds.). Pp. 71- 96. Evolution
of subterranean mammals at the organismal and
mol‘ec_glar levels. Alan R. Liss, New York.
RIDIJEY, M. (ed.). 1998. Fvolution. Oxford Rez‘lder's,
Oxford.

-SAURA,A_ | J.LOKKI & E. SUOMALAINEN. 1993.
Origin of poliploidy in parthenogenctic weevils.
Journal of Theoretical Biology 163: 149-456.
SEQUEIRA, A, A. A. LANTERI, M. A. SCATAGLINI,

Vo AL CONFALONIERI & B. FARRELL. 2000. Are

7 flightless Galapaganus weevils older than the
Galapagos Islands they inhabit? Ieredity 85: 20-29.
SIMPSON, G. G. 1961. Principles of animal

taxonomy. Columbia, University Press, New York.

SLOBODCHIKOFF, C. N. (comp.) 1976. Concepts 7

of species. Hutchinson & Ross, Stroudburg,
Dowden.

SOKAL, R. R. 1973. The species problem
reconsidered. Systematic Zoology 22:360-374.
SOKAL, R. R. & T. J. CROVELLO. 1970. The
biological species concept: a critical evalnation.
American Naturalist 104: 127- 153.
STRICKBERGER, M. W. 2000. Evolution. 3 ed.,
Jones & Barlett Publishers, Mass.

TEMPLETON, A. P. 1980 a. The theory of speciation
via the founder principle. Genetics 94: 1011-1038.
TEMPLETON, A. P. 1980 b. Modes of speeiation
and inferences based on geneiic distances. Fvolution
34: 219-229,

TEMPLETON, A. P. 1981. Mechanisms of speciation:
a population genetic approach, Annual Review in
Ecology and Systematics 12: 23-48.

TURELLL M., N. H. BARTON & A. COYNE. 2001.
Theory and speciation. Trends in Ecology and
Evolution 16: 330-338.

VIA, S. 2001. Sympatric speciation in animals: the
ugly duckling grows up. Trends in Ecology and
Evolution 16: 381-390. )

VRBA, K. S. (ed.). 1985. Species and speciation.
Freeman & Co., San Francisco.

VRANA, P. & W. WHEELER. 1992. Individual
organisms as terminal entities laying the species
problem to rest. Cladistics 8: 354-363.
WHEELER, Q. D. & R. MEIER (eds.). 2000. Species
concepts and phylogenetic theory. A debate. Colum-
bia University Press, New York.

WHELLER, Q. D. & N. T. PLATNICK. 2000. The
phylogenectic species concept (sensu Wheeler and
Platnick). Pp. 55-69. En: Wheelgr, Q. D. & R. Meier.
2000 (eds.). Species concepts and phylogenetic
theory. A debate. Columbia Univ, Press, New York.
WHITE, E. 0. 1978. Modes of speciation. Freeman
& Co., San Franeisco.

WILEY, E. O.1978. The evolutionary species concept
reconsidered. Systematic Zoology 27: 17-26.,
WILEY, K. O. & R. I.. MAYDEN. 2000. The
evolutionary species concept. Pp. 70-89. kn:
Wheeler, Q. D. & R. Meier. 2000 (eds.). Species
concepts and phylogeunetic theory. A debate. Colum-
bia Univ. Press, New York.

WRIGIET, S. 1978, Evolution of the genetics of

populations. Yol. 4. Variability within and among

natural populations. Univ. of Chicago Press, .

Chicago.

97




CAPITULO 6

ANALISIS MULTIVARIADO: TECNICAS DE AGRUPAMIENTOS.
ARBOLES DE DISTANCIAS

TANTERI, ANALIA A, Crciuia MARGARIA Y M. Marta CiGLIANO

ANALISIS MULFIVARIADO

Los estudios sistematicos a nivel de especie se basan, en su mayoria, en la comparacion de
muestras provenientes de distintas poblaciones (Mayr & Ashlock, 1991). Es sobre la base de
dichas comparaciones que se toman importantes decisiones taxonémicas tales como, si las
unidades de estudio pertenecen a la misma especie, si deben ser asignadas a distintas espe-
cies aunque proximas entre si, o si existen variaciones infraespecificas tales como subespecies,
clines, etc.

Las decisiones taxondmicas a nivel de especies proximas o infraespecificas resultan particular-
mente dificultosas, ya que por lo general no se observan caracteres cualitativos que permitan
diagnosticar facilmente las muestras, sino variaciones en datos cuantitativos continuos {e.g. datos
morfométricos, frecuencias alélicas o cromosdémicas, distancias genéticas o inmunologicas, etc.), a
veces con rangos superpuestos. En este caso las técnicas de analisis multivariado resultan de gran
utilidad, ya que permiten analizar simultaneamente numerosas variables interrelacionadas (James
& McCulloch, 1990), y estudiar numerosas muestras compuestas por muchos individuos. Los méto-
dos estadisticos univariados, por ejemplo un andlisis de ANOVA, se suelen aplicar para comparar
tres o mas muestras poblacionales, a fin de establecer si éstas son significativamente diferentes
con respecto a alguna variable, pero no permiten agrupar-individuos o muestras cuando se han '
registrado numerosos caracteres, de alli la ventaja de los analisis multivariados en Sistematica
(James & McCulloch, 1990).

Las técnicas multivariadas permiten establecer relaciones de similitud global (o fenéticas)
entre unidades de estudio, sobre la base de la evidencia que brindan sus caracteres (Sneath &
Sokal, 1973; Sokal, 1986). A partir de los resultados de estas técnicas (e.g. un fenograma), el
especialista podra adoptar decisiones taxonomicas con respecto a las especies y las variaciones
infraespecificas. S

Existen numerosas técnicas de analisis multivariado: Método de ligamiento promedio no
ponderado (UPGMA), Analisis de Componentes Principales (PCA), Analisis de Coordenadas Prin-
cipales, Regresién Multiple, Analisis de Correspondericia, -Analisis Factorial MdGltiple, Analisis
Canonico, Analisis Multivariado de la Varianza, etc., pero las mas utilizadas en Sistematicay en
estudios de Morfometria geométricé son las dos primeras (James & McCulloch, 1990).

Las técnicas multivariadas se dividen en dos grupos principales, de agrupamientos y de orde-
nacién. Las técnicas de agrupamientos, tales como UPGMA (Unweighted Pair Group Method
Average), producen graficos donde las unidades de estudio se relacionan en una estructura
ramificada jerarquica (= fenograma), obtenida a partir de una matriz de similitud entre dichas
unidades (James & McCulloch, 1990). Las técnicas de ordenacién, como el PCA, no son jerarqui-
cas y dan por resultado graficos de ejes cartesianos, donde las unidades de estudio se distribu-
yen como puntos en el espacio delimitado por dichos ejes, los cuales representan una reduccion
de la variacion inicialmente analizada (James_& McCulloch, 1990).
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Existen varios programas de computacion para la aplicacion de técnicas multivariadas. Algu-
nos de ellos estan integrados con subprogramas de analisis estadistico y se emplean no solo en
Sistematica, sino también en estudios ecolégicos, genéticos, etc. EI NTSYS-pc (Numerical Taxonomic
System) (Rohlf, 1998), es el programa de computacién maés utilizado en estudios de tipo sistema-
tico, ya que ha sido disefiado originalmente para tal fin.

TECNICAS DE AGRUPAMIENTOS
Generalidades

En el contexto de la Sistematica, las técnicas multivariadas de agrupamientos se asocian con
la escuela Fenética, ya que permiten estimar la similitud global entre grupos de organismos y
para ello evaluan las diferencias en sus caracteres, que se convierten en distancias (Schuh, 2000).
El empleo de este tipo de técnicas para la construccion de clasificaciones se halla en desuso,
debido a que la mayoria de los taxdbnomos adhiere actualmente al paradigma propuesto por la
Cladistica, segln la cual dichas clasificaciones deben construirse sobre la base de la similitud
homologa. No obstante, las técnicas numéricas de agrupamientos siguen empleandose con fre-
cuencia a nivel de Microtaxonomia, principalmente para analizar datos cuantitativos continuos
resultantes de la aplicacidon de diversos marcadores moleculares.

Las unidades de estudio de un analisis de agrupamientos son designadas frecuentemente como
OTU (Operational Taxonomic Units) (Sneath & Sokal, 1973), término que denota la influendia
Operacionalista y Empirista de la Fenética. Las numerosas técnicas de agrupamientos de uso fre-
cuente 2n Sistematica son jerarquicas, aglomerativas y secuenciales (Crisci & Lépez Armengol,
1983), jerarquicas porque el resultado final de su aplicacién se expresa en un fenograma, que es
un diagrama jerarquico arborescente que representa las relaciones de similitud global entre las
OTU (Sneath & Sokal, 1973; James & McCulloch, 1990), aglomerativas y secuenciales porque cuan-
do se construye el fenograma, las OTU se van incorporando una a una, y forman grupos cada vez
mas inclusivos hasta que todas ellas se combinan en el fenograma.

Pasos para la construccién de un fenograma

El algoritmo para la construccion de fenogramas parte de una matriz de similitud entre OTU
y comienza por conectar las dos unidades mas similares entre si. El ingreso de las demas OTU se
realiza de acuerdo con su mayor similitud con respecto a las OTU ya ingresadas. Los pasos nece-
sarios para su obtencion son los siguientes:
s Eleccion de las OTU a estudiar
¢ Seleccidn y registro de caracteres
¢ Construccion de una matriz de datos de OTU por caracteres
* Calculo de un coeficiente de similitud (o disimilitud) entre cada par posible de OTU
e Construccion de una matriz de similitud (o disimilitud) entre OTU
¢ Obtencion del fenograma entre OTU
* Medida de la distorsién del fenograma
e Descripcion del fenograma e interpretacion de los resultados

P

Eleccion de OTU: Por lo general son individuos, poblaciones, linajes génicos de una misma
especie, subespecies o especies proximas. El empleo de taxones de rango superior como unida-
des de estudio de un andlisis de agrupamientos no es frecuente en la actualidad, al menos en el
campo de la Sistematica.

Seleccion y registro de caracteres: La mayor parte de los caracteres empleados en este tipo de
estudios son variables cuantitativas continuas tales como datos morfométricos, frecuencias de
alelos dominantes, frecuencias alélicas de foci polimorficos para sistemas enzimaticos, frecuen-
cias cromosomicas, etc.



Los datos morfométricos se pueden expresar en distintas escalas de medidas (milimetros,
centimetros, micras, etc.). También se utilizan proporciones, por ejemplo, largo sobre ancho de
una estructura o parte del cuerpo, en vez de ambas medidas por separado.

En estudios sistematicos basados en datos morfol6gicos, es frecuente que se incluyan
algunos caracteres cualitativos, con dos o mas estados, los cuales deben ser codificados a fin
de posibilitar su analisis (ver Capitulo 4). Los numeros o cédigos 0-1 se emplean para codifi-
car estados ausentes (0) y presentes (1) y no tienen ningun tipo de connotacion evolutiva, ni
intentan sefialar un sentido de cambio filogenético. Los datos morfométricos no requieren
una codificacién, pero en algunos casos se establecen rangos de medidas aprovechando
discontinuidades entre los valores continuos, de modo que los datos continuos se transfor-
man en discretos, por ejemplo: largo del cuerpo de 15 a 19 mm (1), de 25 a 29 mm (2), y de
35 a 39 mm (3).

Construccion ge una matriz de datos: Los valores registrados para cada unidad de estudio se
vuelcan en una tabla de OTU por caracteres, denominada matriz de datos (Tabla 11). Las matrices
gue incluyen datos discretos y continuos, se denominan matrices mixtas.

En el caso de matrices mixtas donde se emplean diferentes escalas de medidas, es convenien-
te que éstas sean transformadas, de manera tal que los datos se expresen en una misma escala.
La técnica de transformacién mas utilizada es la estandarizacion, que consiste en transformar
los datos en unidades de desviacion estandar, aplicando la siguiente férmula:

Xij estandarizado = Xq. - X/S,

Donde X, €s el valor del caracter i para la unidad de estudio j; x, es el promedio del caracter
i; y S, es la desviacion estandar del caracter i (la desviacion estandar es la raiz cuadrada de la
varianza).

Calculo de un coeficiente de similitud (o disimilitud) entre cada par posible de OTU: Se han
propuesto distintos coeficientes para evaluar la similitud global entre pares de OTU (Sneath &
Sokal, 1973). Algunos coeficientes, como los de distancia y correlacion, se aplican a matrices

mixtas y otros, como los de asociacion, se pueden utilizar solamente sobre matrices de datos

presencia/ausencia (Tabla |).

Para la eleccion de un coeficiente se debe tomar en cuenta la estructura de las matrices de
datos, como asi tarnbién, otros aspectos relacionados con los objetivos del trabajo que se quiere
realizar. Por ejemplo, el coeficiente de Jaccard considera sélo el nimero de caracteres presentes
compartidos, para evaluar la similitud entre organismos o muestras, pero el Simple Matching,
toma en cuenta tanto las presencias como las ausencias compartidas. Por lo tanto si en un estu-
dio taxondmico (o ecoldgico) sélo se quiere considerar la similitud evidenciada en los caracteres
presentes compartidos, se debera utilizar el coeficiente de Jaccard.

Los valores de maxima y minima similitud varian en cada tipo de coeficiente, como puede
observarse en la Tabla 1. Uno de los coeficientes mas sencillos de aplicar es el de Manhattan
Distance, igual a la sumatoria de los valores absolutos de las diferencias entre los valores regis-
trados para todas las OTU comparadas. Por ejemplo, para dos OTU que difieren en tres caracte-
res binarios presencia/ausencia (0-1), el valor de Manhattan Distance sera 3. En el coeficiente
Taxonomic Distance el nGmero de diferencias entre caracteres se divide por el niimero total de
caracteres comparados. El coeficiente de correlacion del Momento-Producto de Pearson (r) es
uno de los mas complejos en cuanto a su formulacion, pero también uno de los que se emplean
con mayor frecuencia en estudios sistematicos basados en evidencia morfolégica (se aplica a
datos morfométricos y matrices mixtas). Un mayor detalle sobre la representacion geométricay
significado de los coeficientes de distancia y correlacion puede consultarse en Sneath & Sokal
(1973) y Crisci & Lopez Armengol (1983). En la tabla Il se brindan algunos ejemplos del calculo de
coeficientes a partir de una matriz de datos de tres OTU y siete caracteres.
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Tabla 1. Coeficientes de similitud de uso mas frecuente en analisis de agrupamientos. En las
formulas de los coeficientes de distancia y correlacion, los términos Xijy Xik, indican el valor del
caracter “i” en la OTU “j", y el valor del caracter “i” en la OTU “k", respectivamente. En las
formulas de los coeficientes de asociacion se emplean los términos: a= presencias compartidas;

b= caracter presente en una de las OTU comparadas y ausente en la otra; ¢= inversa de b; d=
ausencias compartidas.

Tipo de Nombre Formula Fipo de datos sobre Maxima | Minima
cochiciente fos que se aplica similitud | stmlitud
n X
Manhatian UK Xl {oble estado
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Distancia . 0 @
n Multiestado
Mean chavacter U X[ Xl
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iffere ) et - Mixtos
o . Mudtiestados
Momenio X 4\‘:’%; K3 A Ky -X3) cuantitalivos
. » > 1T
Correlacion producto de i ! -
Pearson nooon . Nixtos (con mayoria
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a+d
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R Daoble estado 1 0
Asociacion a PIESURNCIA-ausSChCH
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Tabla Il. Matriz de datos de tres OTU (A, B, C) y siete caracteres, y calculo de coeficientes a
partir de la misma
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‘('\FW\>
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Manhattan Distance:!
Mean Character Difference:

AB=3;,A(C=5;B,C=6

A,B=3/7=0.42

A C=5/7=0.71

B.(=6/7=0.85 #
A,B= 3/(3+2+1)= 3/6=0.50
A,C=2/(2+3+2)=2/7=0.28

B,C= 1/(1+3+3)= 1/7=0.14

AB= 3+ 1)/(3+2+1+1)=4/7=0.57

A,C= (2+0)/(2+3+2+0)= 2/7=0.28

B,C= (1+0)/(1+343+0)= 1/7=0.14

Jaccard:

Simple Matching:

Cuando se analizan datos expresados como frecuencias (cromosomicas, alozimicas, de alelos
dominantes, etc), se aplican coeficientes distintos a los de la tabla I. Uno de los coeficientes
"utilizados con mayor frecuencia para expresar distancias genéticas es el coeficiente de distancia
de Nei (1972) que en el caso de estudios isoenzimaticos se interpreta como el numero neto de

sustituciones de codones, que se habrian acumulado desde que dos poblaciones han divergido.
La formula es fa siguiente:




-In U xy / (Jx Jy)"]

Donde In es el logaritmo natural, “x” es la frecuencia del alelo “i”, en un locus particular de

la unidad “x”, e “y" es la frecuencia-de ese mismo alelo “i”, en la unidad “y”. Jx, Jy, y Jxy son
medias aritméticas de Zx?, Zy?, Zxy.

Asimismo, cuando se realizan estudios morfométricos basados en landmarks, cuyos resulta-
dos finales tienen por objetivo expresar relaciones de similitud entre OTU, se emplea frecuente-
mente un coeficiente denominado coeficiente de distancia generalizada ¢ de Mahalanobis D2
para cuyo calculo se toman en cuenta las varianzas y covarianzas de los datos. Detalles sobre el
calculo de este coeficiente se pueden consultar en Marcus et al. (1996).

Construccion de una matriz de similitud: Los valores resultantes de la aplicacion de un coefi-
ciente de similitud (distancia, correlacion o asociacion), a cada par posible de OTU se vueican en
una matriz de sir}nilitud, gue es una matriz cuadrada (de OTU por OTU), en que la diagonal
principal incluye los valores de maxima similitud (0 en el caso de coeficientes de distanciay 1 en
los de correlacion y asociacion) y los restantes casilleros contienen los valores registrados para
cada par de OTU (Tabla lil). S6lo es necesario representar una mitad de la matriz, pues la otra es
su imagen especular. Por lo general se representa la mitad inferior izquierda.

Tabla lil. Matrices de similitud correspondientes a los coeficientes calculados en la Tabla ll. De
izquierda a derecha: Manhattan Distance, Taxonomic Distance, Jaccard, Simple Matching.

A B C A B C A B C A 8 C
A0 A0 Al1 Al
Bi3 0 Bi042 0 B{0.50 1 B [0.57 1
Ci5 6 0. cl|071 085 0O C}|028 0.14 1 C€|0.28 0.14 1

Construccion de fenogramas: En un fenograma las OTU se relacionan entre si formando gru-
pos cada vez mas inclusivos, cuyos valores de similitud se expresan en una escala ubicada gene-
raimente en la parte superior de dicho fenograma. En el ejemplo de la figura 1 la escala comien-
za en 0y termina en 6, lo cual indica que se ha utilizado un coeficiente de distancia; en el caso
de coeficientes de correlacion o asociacion, la escala comenzaria en 1. Cuanto mas cercana al =
inicio de la escala (margen derecho del grafico) se encuentre la unidon entre las OTU, mayor sera '
su similitud.

La construccion de un fenograma de seis OTU (A-F), mediante el algoritmo UPGMA, se
ejemplifica en la figura 1:
e Primero es preciso identificar en la matriz de similitud, las OTU mas similares entre si {(cuando
se ha usado un coeficiente de distancia, como ocurre en el ejemplo, se debera buscar el valor de
menor distancia). Las OTU mas similaresson Dy F, se'paradas por una distancia igual a 1 (nimero
en blanco con recuadro negro), y formaran el primer nucleo del fenograma.
® Luego se conétruye una matriz derivada (con una columna y una fila menos que la anterior),
en la cual el nucleo ya ingresado al fenograma (DF) ocupara una sola fila y columna. Para com-
pletar los casilleros correspondientes a los valores de distancia de DF con las demas OTU, se
debera calcular un promedio. Por ejemplo, el valor de DF con A, sera igual al valor de distancia
D-A (=3) mas el valor de distancia F-A (=2) dividido 2, que es igual a 2.5.
* Luego se inspecciona la matriz derivada, para identificar la proxima OTU o el proximo nicleo
que ingresara al fenograma. Dado que el valor de menor distancia es 2 (niumero blanco con
recuadro negro) y se registra entre las OTU Cy E, éstas seran las proximas en ingresar al fenograma.
* Se construye una segunda matriz derivada (de 4x 4 OTU) donde el nucleo CE ingresa en una
misma fila y columna, y se calculan los promedios de sus valores de similitud con las restantes
OTU. Siempre se vuelve a la matriz original para obtener los valores a partir de los cuales se
calculara dicho promedio.
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» Se construye una tercera matriz derivada y se procede como se ha indicado precedentemente.
En este caso, para calcular el valor de distancia entre el grupo ADF y B, se debera dividir por tres;
y para calcular el valor de distancia entre el grupo ADF y el nticleo CE, se debera dividir por seis
(valores de CA, CD, CF, EA, ED y EF /6). :

* El procedimiento descripto termina cuando todas las OTU se han incorporado al fenogramay
se han conectado entre si formando un grupo que las contiene a todas.

El algoritmo UPGMA o técnica de Iigamiento promedio no ponderado, es el mas utilizado,
dado que produce una menor distorsion del fénograma con respecto a los valores de la matriz
original (ver punto siguiente). Otros tipos de ligamiento como el simple, el completo o el pro-
medio ponderado, practicamente no se utilizan, debido a que producen mayor distorsiéon (Sneath
& Sokal, 1973; Pielou, 1986). ‘
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Figura 1. Pasos para la construccion de un fenograma de seis OTU (A-F) segln ia técnica de liggmiento prome-
dio no ponderado (UPGMA). izquierda: matriz de similitud de distancia original y matrices derivadas de la
misma. Derecha: secuencia en la construccion de un fenograma, con una escala de distancia de 0 a 6.
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Medida de la distorsién del fenograma: Los valores de similitud expresados en el fenograma,
se hallan distorsionados con respecto a los de la matriz de similitud a partir de la cual se construyo.
Por ejemplo el valor de similitud entre Ay D es 3, segun la matriz de similitud original, pero en el
fenograma estas OTU se conectan a un valor de 2.5 (Fig. 1). Para medir ia distorsion de un fenograma
se construye primero una matriz derivada del mismo, que se denomina matriz cofenética (Tabla
IV), y luego se aplica el coeficiente de correlacion del Momento- Producto de Pearson, para com-
parar las matrices de similitud original y la cofenética (Sneath & Sokal, 1973; Crisci & Lopez Armengol,
1983). Los valores X, y X, de la formula del coeficiente de correlacion, equivaleit a los valores
representados en Ios casnlleros de una y otra matriz, excluyendo los de la diagonal principal, los
cuales tampoco se consideran para calcular los valores promedio. Si el valor resultante esta proxi-
mo a 1 indica que la distorsion es escasa, y a medida que se acerca a 0 aumenta la distorsion. Los
valores de distorsién se indican como (r ) o (CCC= Coeficiente de Correlacion Cofenética), por lo
general, en alguno de los angulos de la figura donde se ilustra el fenograma.

Tabla IV. Matri# cofenética correspondiente al fenograma de la figura 1.

A B C D E F

0 - J—
3 0
425 425 0

25 3 425 0
425 425 2 425 0
25 3 425 1 4.25 0

Mmoo N m >

Descripcion del fenograma e interpretacion de resultados: Cuando los fenogramas estan for-
mados por numerosas OTU solo se describen los grupos principales y/o aquéllos sobre los cuales
se quieren realizar interpretaciohes" El fenograma obtenido en la figura 1 puede describirse del
siguiente modo: se observan dos grupos principales, uno formado por las OTU D, F, Ay B,y el
otro integrado por las OTU Cy E, las cuales forman un nucleo. Asimismo dentro del primer
grupo se distinguen dos subgrupos, uno integrado por una sola OTU (B) y el otro por las restan-
tes; en éste Gltimo se separa por un lado A, y por el otro el nucleo D-F,

En cuanto a la interpretacion de los resultados, sgponiéndo que las OTU del fenograma
descripto fueran poblaciones, y si otras evidencias adicionales apoyaran la hipotesis N
(interfertilidad, aislamiento geografico), podria interpretarse, que los dos grupos principales de '
dicho fenograma corresponden a subespecies de una misma especie.

Una desventaja de las técnicas de agrupamientos es que en los resultados siempre aparecen
grupos delimitados, aun cuando éstos no se ajusten a la estructura de los datos. Por ejemplo, un
fenograma no seria una buena representacion de una variacion clinal, en la que no cabe esperar
que los individuos o muestras poblacionales formen grupos, dado que los clines de caracteres
expresan una variacion continua y gradual (ver Capitulo 5). Por otra parte mediante estas técni-
cas no se puede evaluar la similitud homologa (Schuh, 2000). Sin embargo, dado que los algoritmos
de parsimonia propuestos por la Cladistica operan sobre datos discretos, las técnicas de
agrupamientos, al igual que los arboles basados en distancias, constituyen herramientas dtiles
para el analisis de datos continuos frecuentemente utilizados para el estudio de la variacion
infraespecifica mediante marcadores moleculares.

ARBOLES BASADOS EN DISTANCIAS

Arbol de Neighbor-Joining (N})

El empleo de datos moleculares que se expresan como distancias genéticas e inmunolégicas,
dio lugar a la propuesta de algoritmos que permiten relacionar las OTU comparadas en funcién
de esas distancias, y produur graficos que se interpretan como arboles evolutivos basados en




distancias (Mayr & Ashlock, 1991; Forey et al., 1992; Schuh, 2000). Uno de los primeros algoritmos
propuestos para construir estos arboles se debe a Fitch & Margoliash (1967). Luego se propusie-
ron otros algoritmos, como el denominado arbol de Neighbor-Joining (Saitou & Nei, 1987),
utilizado en la actualidad para analizar datos continuos, como por ejemplo frecuencias alélicas.
La conversion de datos discretos, como son las secuencias de ADN, en matrices de distancias'hd '
se recomienda (Farris, 1981). _ '

Los arboles de distancias se ilustran como networks (redes) o arboles sin raiz (Fig. 2). La
longitud entre los nodos (= puntos de ramificacion), o entre nodos y taxones terminales, es
proporcional a la divergencia genética entre ellos. Por ejemplo en la fig. 2, la poblacion F se
halla separada por una menor distancia genética de la E que de la poblacion B.

B - : C
A

N

G P l I \ :
K E D
Figura 2. Arbol de Neighbor-Joining correspondiente a siete OTU hipotéticas {poblaciones A-G). La escala

indica una distancia genética de 0.05.

El método de construccion de un arbol de distancia es similar al que se utiliza para construir
fenogramas, ya que se seleccionan primero las unidades de estudio cuya distancia genética es
minima y luego se van incorporando secuencialmente las restantes, siempre de acuerdo con sus
minimas distancias (Fitch, 1977). La diferencia fundamental con los fenogramas, es que para
obtener el arbol definitivo, se realizan una serie de rearreglos o cambios de las relaciones entre
los taxones con respecto - a la topologia inicial (Mayr & Ashlock, 1991). El mejor rearreglo sera el
que produce el mejor ajuste entre la matriz de distancia derivada del arbol y la matriz de distan-
cia original (Fitch, 1981). Durante la realizacion de dichios reordenamientos se van asignando
largos a las ramas y en algunos casos éstas pueden registrar valores negativos, lo cual ha ocasio-
nado criticas a esta técnica (Farris, 1981).

Los arboles de Neighbor-Joining se pueden calcular mediante el programa NTSYS-pc (Rohlf,
1998) siguiendo una secuencia de opciones similar a la empleada en el caso de los fenogramas,
pero con la condicién de que para obtener la matriz de distancia se debe seleccionar algun
coeficiente de distancia genética, como el de Nei (1972). El programa PAUP (Swofford, 1999),
ampliamente utilizado para calcular arboles filogenéticos por parsimonia, también permite
obtener arboles de Neighbor-joining.

=
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Fiercitaciones

Ejercitaciones

EJERCICIO |

1.Sobre la base de la matriz de datos de la tabla V obtenga una matriz de similitud,
aplicando un coeficiente de distancia y otro de asociacion.

2. A partir de alguna de dichas matrices, construya un fenograma entre OTU, me-
diante el tipo de ligamiento UPGMA.

3. Construya la matriz cofenética correspondiente al fenograma obtenido.
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Tabla V.

Matriz de datos de cuatro OTU (A, B, C, D} y ocho caracteres presencia/ausencia.

1 2 3 4 5 6 7 8
A 0 0 0 0 1 0 0 0
B 0 0 1 0 1 0 0 0
C 0 1 1 1 1 0 0 0
D 0 0 0 1 1 1 1 1
EJERCICIO 2

Cigliano et al. (1989) realizaron analisis multivariados para resolver un problema
taxondmico entre cuatro especies de tucuras (Orthoptera) distribuidas en el norte
de Chile: Philippiacris rabiosus Liebermann, P. wagenknechti Liebermann,
Elasmoderus lutescens Blanchard y un grupo de individuos que segin los autores
del trabajo representarian una nueva especie.

Las OTU analizadas fueron individuos de las supuestas cuatro especies de tucuras,
procedentes de 32 localidades de Chile. Machos y hembras se analizaron por sepa-
rado, ya que la influencia de los caracteres del dimorfismo sexual podria alterar los
resultados. Asimismo cada una de las matrices de datos se analizé aplicando coefi-
cientes de distancia y de correlacion. En las figuras 3-4 se brindan algunos de los
resultados obtenidos.

1. ¢ Qué informacién brindan los fenogramas con respecto a las especies estudia-
das? ;Se deberian seguir considerando como taxones independientes o no? Justifi-
gue su respuesta. b

2. Considera que los resultados obtenidos avalan la decision de describir una nueva
especie? '

3. Los fenogramas de las figuras 3-4 justificarian la asignacion de las especies P rabiosus
y P wagenknechti a un mismo género separado de Elasmoderus? ; Por qué?
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]!;1 (23] 153 ) 123 23 3 15 oy 203
3 3 + i

Figura 4. Fenograma UPGMA
de correlacion entre machos de
P rabiosus (estrelia), P 8
wagenknechti {circulo blanco), ——t
E. lutescens (cuadrado negro) y

sp. nueva? (triangulo negro)

(tomado de Cigliano et al,, : .
1989). [

EJERCICIO 3

La especie de tucura Trimerotropis pallidipennis (Orthoptera: Acrididae) se distribuye a
lo largo de toda América. En algunas poblaciones sudamericanas de zonas montafiosas
se observaron inversiones cromosémicas pericéntricas, presentes en determinadas fre-
cuencias; las poblaciones norteamericanas, en cambio, no presentan dichas inversiones
(son monombdrficas). Matrajt et al., (1996) llevaron a cabo un estudio cromosémico de
poblaciones de la Argentina, distribuidas a lo largo de varios gradientes altitudinales,
con el fin de establecer si el polimorfismo cromosomico observado se correlaciona con
alguna variable ambiental (mayor altitud y/o de temperaturas mas bajas).

El cariotipo de los machos de T. pallidipennis consiste en 23 cromosomas (22 + X0),
los pares 1-3 son grandes, 4-8 medianos y 9-11 pequenos. Los cromosomas grandes
son submetacéntricos (SM), el cromosoma X es metacéntrico (M), y los restantes son
acrocéntricos (A). Las inversiones pericéntricas se presentan en los pares de
cromosomas medianos y como consecuencia de ellas la forma acrocéntrica basica
cambia en submetacéntrica (SM1, SM2, SM3 y SM4), metacéntrica (M) o acrocéntrica
invertida (Al). Los valores de frecuencia de aparicidon de estos reordenamientos en
poblaciones de Mendoza, se pueden observar en la tabla VI, donde 0 significa au-
sencia de determinada morfologia cromosémica (A, SM o M), y 1 indica. que todos
los individuos de la poblaciéon presentan dicha morfologia.

En las figuras 5y 6 se representan los fenogramas obtenidos al analizar la matriz de
frecuencias cromosodmicas de la tabla VI y una matriz de datos de frecuencias de
aioenzimas (Matrajt et al., 1996; Confalonieri et al.,1998). En la figura 7 se ilustra el
fenograma resultante de un analisis de frecuencias cromosémicas que incluye cua-
tro de las poblaciones mendocinas previamente estudiadas (todas menos Chosmes
y Cacheuta) y otras dos poblaciones, de Quilmes (Tucuman, 2150 m) y de Bariloche
(Rio Negro, 863 m). Esta ultima localidad y Puente del Inca son las que registran
temperaturas minimas mas bajas, entre todas las muestras estudiadas.

1. ;Considera Usted que los fenogramas basados en datos de frecuencias
cromosémicas y frecuencias de aloenzimas postulan agrupamientos similares?

2. ;Los agrupamientos observados se correlacionan con algin parametro ambiental?
3. La nueva informacién sobre temperaturas minimas registradas ;afecta la inter-
pretacion de los datos realizada previamente por Usted? Evalide los efectos de la
altura y las temperaturas minimas en el surgimiento de reordenamientos
Cromosomicos.
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Tabla Vi. Frecuencias cromosdmicas observadas en poblaciones mendocinas de la especie
Trimerotropis pallidipennis (Orthoptera: Acrididae), para los cromosomas medianos 4, 6, 7y 8
{(Matrajt et al., 1996). Acronimos de los cromosomas: A (acrocéntrico), Al (acrocéntrico inverti-
do), SM (submetacéntrico), M (metacéntrico). Localidades estudiadas: CHO (Chosmes), OBS (Ob-
servatorio), TUN (Tunuyan), CAC (Cacheuta), USP (Uspallata), PTI (Puente del Inca) {modificado
de Confalonieri et al., 1998). -

N° de los Morfologia CHO OBS TUN CAC UspP PTI
cromosomas
4 A 0.11 0 0.069 0.173 0.184 1
4 Al -0.89 1 0.899 0.827 0.739 0
4 SM1 0 0 0.031 0 0.076 0
6 M 0.84 0.59 0.641 0.333 0.136 0
7 SM2 0.88 0.818 0.719 0.405 0.046 0
8 A 0.04 0 0.047 0.143 0.561 1
8 SM3 0.62. 0.727 0.766 . .0.524 0.364 0
3 SM4 034 0.273 0.188 0.33 - 0.076 0
15 1, 0.5, a,
Chosmes 354 m
——————t . Observatorio 827 m
”‘{-__________ Tunuydn 900 m
Cacheuta 1237 m
_— — Uspallata 1830 m
Puente del Inca 2720 m
0.8, 0,08 095 6.03, o,
: - . _ Chosimes 354 m
Observatorio 827 m
1 Tunuyan 900
_ Cachemta 1237 m
Uspallata 1830 m

Puentedel tnca 2720 m

Figura 5y 6. Fenogramas UPGMA de poblaciones de la especie T. pallidipennis (Orthoptera: Acrididae) basados
en fos datos de frecuencias cromosomicas de la tabla V1 y en frecuencias de aloenzimas. Para cada localidad se
brindan fos datos de altitud. (Modificado de Matraijt et al., 1996) .

1.2, 108 06 04 02 0
Puente del Inca 2720 m

_“‘{:—— Bariloche 863 m

| Quilmes 2150 m

Uspallata 1830 m
] . Tunuyan 900 m
r'—! Observatorio 827 m

Figura 7. Fenograma UPGMA basado en datos de frecuencias cromosémicas de poblaciones de la especie T.
pallidipennis (Orthoptera: Acrididae). Incluye cuatro localidades de Mendoza (= Tabla V1) y dos localidades de
otras provincias, Quilmes (Tucuman) y Bariloche (Rio Negro), para las cuales se brindan los correspondientes

- datos de altitud. (Modificado de Confalonieri et al., 1998).
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EJERCICIO 4

1. Grabe la matriz de datos obtenida para las especies préximas a Asynonychus
durius (Coleoptera: Curculionidae) al realizar el ejercicio 1 del Capituio 4, segun el
formato del programa NTSYS-pc. ’

2. Construya a partir de dicha matriz, un fenograma empleando un coeficiente de
distancia y otro, utilizando un coeficiente de correlacion.

3. Calcule la distorsion de dichos fenogramas, mediante el coeficiente de correla-
cion cofenética.

4. Describa los fenogramas y sefiale qué especies presentan mayor similitud.

EJERCICIO 5

El fenograma-de la figura 8 pertenece a 13 taxones especificos y subespecificos de
hominoideos no humanos vivientes. Hylobates (gibén) y Pongo (orangutan) son
monos asiaticos; Gorilla (gorila) y Pan (chimpancé) son monos africanos. La matriz
de datos que dio origen al fenograma fue obtenida a partir de 19 landmarks del
complejo maxilo-facial, analizados por el método de deformacion (ver Capitulo 7).

1. Describa las relaciones de similitud expresadas en el fenograma.
2. ;Existe correlaciéon entre los principales agrupamientos y la distribucion de los
monos asiaticos y africanos?

lt)f});.‘)()l Rit 206, 16 9

" Hvlobates (Symphalangus) svadactvlus syndacivius
_Hylobates (11 ) lar entelloides '
f{ Idobates (H.) lor carpenteri
- I ___Hylobates (H) muelleri funereus
 Pongo pygmaeus pygmagus

I .
i Ponge pygmacus abelii
Pan paniscus

Pan roglodyvtes schwelinfurithii
—{ Pan troglodyvies verus
‘{- " Pan troglodvies trogladvies
T Goritla gorifia beringel
{—Mi Gorilla gorilla graueri

. Gorilia gorilla gorilla

p

Figura 8. Fenograma UPGMA obtenido a partir de una matriz de distancias de Mahalanobis D2, entre 13
taxones de hominoideos no humanos vivientes (modificado de Guy et al., 2003).

EJERCICIO 6

Anthonomus grandis (Coleoptera: Curculionidae) es una especie plaga conocida vul-
garmente como “picudo mexicano del algodonero”. El insecto se considera origina-
rio de zonas selvaticas del sur de México, donde se alimenta de diversas especies de
malvaceas de las tribus Gossypieae e Hybisceae. Desde esa area se habria dispersado
hacia el norte durante el Pleistoceno, siguiendo la distribucion de sus huéspedes nati-
vos, y hacia fines del siglo XIX invadio el cinturon algedonero del sur de EE.UU. oca-
sionando cuantiosos dafios. Su presencia en América del Sur, a partir de la sequnda




mitad del siglo XX, fue interpretada por los especialistas, como consecuencia de una
introduccion accidental desde EE.UU. debida al comercio del algodén. La expansidon
de dicho cultivo en Brasil y Paraguay habria sido la causa de su ingreso a la Argentina
en 1993. El primer hallazgo de la especie, sin embargo, se produjo en un area prote-
gida, el Parque Nacional Iguaz (Misiones). Luego se detecté en las provincias de
Formosa, Corrientes y Chaco, en zonas algodoneras.

Scataglini et al. (2000) caracterizaron poblaciones de A. grandis mediante el marca-
dor molecular denominado RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA}y constru-
yeron una matriz de datos de poblaciones por caracteres de frecuencias de alelos
dominantes, a partir de la cual obtuvieron un arbol de Neighbor-Joining (Fig.9). E!
- objetivo principal de ese trabajo fue establecer el origen de las poblaciones de picu-
dos de Argentina, Brasil y Paraguay. Para ello compararon muestras procedentes de
los tres paises sudamericanos, con muestras patron de México y EE.UU.

5

1. Realice una sintética descripcion del arbol de Neighbor-Joining ilustrado en la
figura 9, sefialando cuales son la poblaciones genéticamente mas similares.

2. Las distancias genéticas expresadas en el arbol jse correlacionan con las distan-
cias geograficas entre las poblaciones estudiadas? ¢ En qué casos?

3. Sobre la base de las evidencias obtenidas ¢Considera que las poblaciones de
Formosa (Nn) y Misiones (Pe, Ig) tendrian el mismo origen geografico? justifique su
respuesta. _

4. ;Las muestras coleccionadas en areas algodoneras o proximas a ellas (la mayoria
de las estudiadas) tienen una mayor afinidad genética entre si, que con aquellas
asociadas con zonas de vegetacion nativa (las de México o Iguazu)?

5. ¢ Podria haber una explicacion alternativa a la hipotesis que propone que A. grandis
ha sido introducida en Sudamérica desde EE.UU., como consecuencia de actividades

econdmicas relacionadas con el comercio del algodén?

¥j
Ca
ig Me
Nn Pe } ‘
' us Figura 9. Arbol de Neighbor-
Joining correspondiente a
nueve poblaciones de
. - Anthonomus grandis
0.05 ) (Coleoptera: Curculionidae)
. modificado de Scataglini et.
A ( 9

al., 2000). Acrénimos: US,
Estados Unidos de América;
ME, México; Cj, Caraja (Brasil);
Lo, Londrina (Brasil); Yj, Yihovi
(Paraguay); Ca, Caacupé
(Paraguay); Nn, Laguna Naick-
Neck (Formosa, Argentina); Pe,
Puerto Peninsula (Misiones,
Argentina); lg, Parque iguazu
(Misiones, Argentina). La
mayoria de las muestras
poblacionales estudiadas
procede de zonas de cultivos
de algodon, con excepcion de
la poblacion del Parque
Nacional Iguazu. La escala
indica distancia genética.
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CAPITULO 7

ANALISIS MULTIVARIADO: METODOS DE ORDENACION.
MORFOMETRIA GEOMETRICA

Por Cicriano, M. MartA, MARTA S. FERNANDEZ Y ANALIA A. LANTER].

METODOS DE CRDENACION

Los métodos de ordenacion permiten proyectar y representar las unidades de estudio (indivi-
duos, muestras, especies, etc.) como puntos en un espacio bi o tridimensional, de modo que una
mayor similitud entre dichas unidades se expresa en una mayor proximidad espacial entre las
mismas (Fig. 1). Estos métodos se basan en la premisa de que cada atributo que caracteriza a las
OTU representa una dimension en un espacio multidimensional (James & McCulloch, 1990), s
dicho espacio se reduce a dos o tres dimensiones, podra representarse geométricamente y de
este modo se facilitard la representacion de las relaciones de similitud entre las unidades de
estudio, en funcion de los caracteres.

A diferencia de las técnicas de agrupamientos (fenogramas), la delimitacién de grupos debe
realizarla el especialista, de acuerdo con algun criterio de ponderacién de las discontinuidades
observadas (Crisci & Lopez Armengol, 1983; Pielou, 1986). Por ejemplo, en la figura 1 las unida-
des’ senaladas con simbolos negros se ubican en los cuadrantes de la izquierda, y las sefialadas
con’color blanco, en los cuadrantes de la derecha, razén por la cual podrian ser consideradas
como pertenecientes a dos grupos diferentes. Sin embargo, dado que algunas OTU ocupan una
posicion intermedia, distintos especialistas podrian adoptar una decisién diferente con respecto
a la delimitacién de dichos grupos.
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Algunos métodos de ordenacion se aplican a matrices de similitud entre OTU y otros, a matri-
ces de similitud entre caracteres (Crisci & Lopez Armengol, 1983; James & McCulloch, 1990).
Entre los primeros cabe citar el Analisis de Coordenadas Principales (Gower 1966; Pielou 1986),
el cual parte de una matriz de distancia entre OTU. Dentro det sequndo grupo cabe mencionar
al Anélisis de Componentes Principales = PCA (Sneath & Sokal, 1973; Pielou, 1986), qué parte de
una matriz de correlacion entre caracteres o de una matriz de varianza-covarianza (Fig. 2). En
ambos casos la representacion grafica final es similar, pues expresa relaciones de similitud entre

OTU, sin embargo el PCA proporciona mayor informacion sobre la importancia de cada uno de
los caracteres en la discriminacion de.dichas OTU.

| MATRIZ BASICA DE DATOS
{

I 1
MATRIZ DE SIMILITUD DE ‘ | MATRIZ DE SIMILITUD
DISTANCIA (OTU x OTU) , CARACTER x CARACTER)
ANALISIS DE ANALISIS DE °
COORDENADAS PRINCIPALES COMPONENTES PRINCIPALES

Figura 2. Diagrama de flujo simplificado, para la aplicacion de dos métodos de ordenacion: Analisis de
Componentes Principales y Analisis de Coordenadas Principales.

Analisis de Componentes Principales (PCA)

Generalidades y pasos de procedimiento

Esta técnica permite describir los patrones de similitud entre las unidades de estudio, redu-
ciendo una matriz de correlacion entre caracteres o una matriz de varianza-covarianza, a unas
pocas dimensiones, de modo que las OTU se ubican en un espacio bi o tridimensional en que
los ejes o componentes principales, son combinaciones lineales de caracteres (James &
McCulloch, 1990) (Fig. 1). Al reducir el nimero de dimensiones de un conjunto de datos, gene-
ra un menor numero de variables abstractas que son combinaciones lineales de las variables
originales (Pielou, 1986).

La contribucién individual de cada caracter a cada componente principal esta expresada por
el eigen-vector. Asimismo, en cada componente los caracteres tienen una contribucién diferen-
cial, es decir que el caracter 1 puede realizar un importante aporte al primer componente pero
no al segundo y asi sucesivamente. El cuadrado de la contribucién de un caracter para un com-
ponente representa la varianza de ese caracter para el citado componente. La sumatoria de las
varianzas de todos los caracteres para un determinado componente principal se conoce como
eigen-valor.

El primer componente es el que reline el mayor porcentaje de variacion y'en los restantes
componentes la variabilidad decrece en forma progresiva (ver tabla 1). Cada componente con-
tiene informacion de todos los caracteres pero en diferentes proporciones. Los componentes
principales no estan correlacionados entre si, por lo que se interpretan independientemente
unos de otros. Por lo general, en un grafico bidimensional donde cada una de las dimensiones
(eje cartesiano) representa un componente principal, es posible expresar entre un 70-90 % de la
variabilidad total acumulada en los caracteres. En la figura 1, el componente | contiene 61.89 %
de la variacién total y el componente Hlun 22.11 %, por lo tanto el grafico de estos componentes
esta representando el 84 %de la variacion total contenida en las OTU.

Tabla L. Columnas de la izquierda: Eigen-valores correpondientes a los componentes | a lil (=
i), indicando porcentaje de contribucion a la variabilidad total y porcentaje acumulado. Colum-
nas de la derecha: Figen-vectores correspondientes a los tres primeros componentes principales
X= caracteres 1 a 3.




i Eigen-valores % % acumulado X I I ]

I 556989 61.89 61.89 1 0566 0357 0.293
ff 1.08978 22.11 84.00 2 -0.173 0.933 0.078
tH 0.79568 9.98 93.98 3 0.787 0.173 -0.008

Los pasos a seguir para la aplicacion de las técnicas de Analisis de Componentes Principales, a
partir de una matriz de correfacion entre caracteres son los siguientes (Rohlf, 1998):

* Eleccion de las OTU a estudiar

* Seleccidn de los caracteres

* Registro de los mismos y codificacion en el caso que resulte necesario
¢ Construccion de una matriz de datos de OTU por caracteres (MBD)

* Estandarizaciéon de la MBD original por caracteres

e Obtencion de una matriz de correlacion entre caracteres

* Calculo de eigen-vectores y eigen-valores

* Proyeccion de 1a€OTU en un grafico delimitado por los componentes
s Visualizacién de las OTU en un grafico bidimensional

Los cuatro primeros pasos no difieren de los que se realizan para llevar a cabo un analisis de
agrupamientos (ver Capitulo 6).
* Estandarizacion de la MBD original por caracteres. La estandarizacion de la MBD se realiza
siempre y cuando los datos no estén expresados en la misma unidad de medida,' de‘lo,contrario
no es necesario realizar este paso. ‘
* Obtencion de una matriz de correlacion entre caracteres. Se lleva a cabo mediante el calculo
del coeficiente de correlacion del Momento Producto de Pearson (ver Capitulo 6).
* Cdlculo de eigen-vectores y eigen-valores. A partir de la matriz de correlacion entre caracteres
obtenida en el paso anterior se calculan los eigen-vectores (contribucion de cada caracter a cada
componente) y los eigen-valores (porcentaje de contribucion de los componentes principales a
la variabilidad total) obteniéndose una matriz de factores.
¢ Proyeccion de las OTU. Las OTU se proyectan en el espacio delimitado por los factores o com-
ponentes y se calcula una nueva matriz de proyeccion.
¢ Visualizacion de las OTU en un gréfico bidimensional. Los resultados de esta técnica se grafican
sobre ejes ortogonales que representan los componentes principales que delimitan un espacio
bi o tridimensional, segun se utilicen dos o tres ejes por vez. Las OTU se sittan dentro de este
espacio delimitado por los componentes segun los valores de sus coordenadas con respecto a
éstos. Generalmente se representan los dos o tres primeros componentes ya que son los que
contienen la mayor parte de la variabilidad. Las representaciones graficas deben ir acompana-
das por la siguiente informacién acerca de los componentes principales: eigen-valores, porcen-
taje de traza, acumulacion del porcentaje a medida que se extraen los componentes y valor de
contribucién de cada caracter a cada componente. ,
* [nterpretacion de los resultados. La técnica de PCA permlte determinar las relaciones de
similitud entre las unidades de estudio y el valor discriminatorio de los caracteres con res-
pecto a las relaciones establecidas. La mayor similitud entre OTU se determina, como se dijo
anteriormente, por su proximidad en el espacio de los componentes. Por ejemplo, en el
grafico de la figura 1, el componente | es un buen discriminante entre el grupo conformado
por los triangulos y circulos negros, y el grupo formado por los circulos blancos. Los caracte-
res que mas contribuyen a diferenciar esos grupos son los que tienen un mayor peso en
dicho componente.

Fundamentos tedricos para [a obtencion de componentes principales

La técnica PCA va construyendo, en forma sucesiva, componentes que no estan correlacionados
entre si. El objetivo es transformar el espacio de representacion P en un nuevo espacio P1, en el
cual los datos no estén correlacionados (Fig. 3). Se trata de encontrar un nuevo conjunto de ejes
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ortogonales en que la varianza de los datos sea maxima, reduciendo el niumero de dimensiones
(variables que caracterizan las unidades de estudio), una vez realizada la transformacion.

Figura 3. a, OTU representa-

das en el espacio e
bidimensional P, delimitado * . *
por los caracteres X'y X% b, : b
OTU representadas en el ) o

nuevo espacio bidimensional
P’, donde la maxima separa-
cion de las OTU se produce a
lo largo del eje mayor de la v
elipse, Y' (primer componente - Lo
principal). a

En la figura 3a se representa un par de caracteres (X!, X?), que tienen cierto grado de corre-
lacion, y que delimitan un espacio bidimensional, donde se ubican las unidades de estudio. Sise
proyectan estos caracteres en un nuevo espacio generado por las variables Y' e Y2 (Fig. 3b), que
se corresponden con los ejes de la elipse y se considera Unicamente Y', la proyeccion de las OTU
sobre este eje determina que su dispersion sea mayor que sobre cualquier otro eje, y en particu-
lar sobre cualquiera de los ejes originales.

Si en P los datos estan correlacionados, la direccion de maxima varianza en P es la del eje princi-
pal de la elipse que los caracteriza. Este nuevo eje, Y', se calcula como una rotacion de magnitud
del primer eje de P, X'. Si el nuevo sistema de coordenadas es ortogonal, el sequndo eje, Y?, se
establece en base al sequndo eje del sistema original, X?, mediante una rotacién de la misma magni-
tud que la aplicada al primero. En definitiva, la relacion entre los nuevos ejes y los ejes anteriores,
consiste en una relacién lineal, que asume Gnicamente una rotacién, manteniendo el origen de
coordenadas comun para los sistemas de coordenadas (X', X?) e (Y', Y?). Con esta transformacion, la
longitud del eje mayor Y indicara el rango de los datos a lo largo de este nuevo eje, que sera
necesariamente mayor que sobre cualquiera de los ejes originales, X' 6 X°. En consecuencia, depen-
diendo de la relacidon entre los ejes originales, la mayor parte de la informacion contenida en el
espacio P puede retenerse tinicamente en el primer eje principal, Y', lo que implica una seleccion de
caracteristicas en el espacio transformado P'.

Si se trabaja con datos de dimensionalidad mayor que 2 el procedimiento es similar: los nue-
vos ejes se definen en forma sucesiva de manera que un nuevo eje se corresponde con aquél
que es perpendicular al seleccionado anteriormente, y su direccion es la de la maxima varianza
entre todos los ejes posibles. Desde una perspectiva geométrica, es equivalente a una rotacion
de magnitud alrededor del origen:

Y'= cos a X'- sin o X?

Y2 =sin o X' + cos o X? P

El problema entonces se reduce a encontrar el angulo de rotacion (Fig. 3b). Sin embargo, la
solucion se aborda desde una perspectiva diferente, a través de célculos de algebra matricial
(Blackith & Reyment, 1971, Pielou, 1986).

Los ejes de la elipse o componentes principales se reconocen, pues las distancias cuadraticas de las
unidades de estudio con respecto a ellos es minima. Matematicamente, este paso se realiza a través del
calculo de la matriz de varianza-covarianza cuando todos fos caracteres estén originalmente expresa-
dos en la misma unidad de medida. En el caso de emplearse una matriz de correlacion entre caracte-
res, registrados originalmente en distintas escales, dicha matriz se debe estandarizar (ver Capitulo 6).

Analisis de Coordenadas Principales

El Analisis de Coordenadas Principales (Gower, 1966) aplica un procedimiento mas simple
que el PCA, pues la representacion de las OTU en el grafico bidimensional, se determina a partir




del calculo de una matriz de distancia entre OTU (James & McCulloch, 1990). Por lo tanto la
distancia que separa a las OTU en el grafico, equivale a aquélla resultante del calculo de un
coeficiente de similitud entre cada par posible de OTU (Pielou, 1986). En consecuencia esta
técnica no brinda informacion sobre la contribucion de los caracteres a cada coordenada princi-
pal, lo cual en el PCA resulta de gran utilidad para identificar los caracteres mas discriminativos
(los que mas contribuyen a la separacion de los grupos).

Los pasos a seguir para la aplicacion de técnicas de Analisis de Coordenadas Principales, son
los siguientes (Rohlf, 1998):

o Eleccion de las OTU a estudiar

* Seleccidn de los caracteres

» Registro de los mismos y codificacion en el caso que resulte necesario

* Construccion de una matriz de datos de OTU por caracteres

* Obtencion de una matriz de distancia entre OTU

¢ Centrado de la matriz de distancia

° Proyeccion de las OTU en un grafico delimitado por las coordenadas principales
e Visualizacién de los resuitados en un grafico bi o tridimensional

La aplicacion del Analisis de Componentes Principales y de Coordenadas Principales puede
realizarse a través de la implementacion de una serie de subprogramas que contiene el NTSYS-
pc (Rohlf, 1998).

ANALISIS MULTIVARIADO Y MORFOMETRIA GEOMETRICA

La morfometria comprende la descripcion, analisis e interpretacion cuantitativa de la formay
del cambio morfolégico en Biologia (Rohlf, 1990; Rohlf & Marcus, 1993). Es el estudio de la varia-
cion de la forma y su covariacién con otras variables (Bookstein, 1991). La variacion organica se
puede expresar en gran medida, en diferencias de tamano y forma, definidas como proporciones,
magnitudes relativas o deformaciones localizadas. La morfometria geométrica permite analizar la
variacion de la forma y el tamano de las estructuras, con un nivel de detalle mayor que la
morfometria tradicional basada en analisis de colecciones de medidas (=distancias, angulos y pro-
porciones) (Bookstein, 1991; Rohlf, 1990), dado que estas Gltimas no permiten discernir cudl es la
localizacién especifica donde se halla la variacion (Strauss & Bookstein, 1982).

Tradicionalmente los estudios morfométricos comprendian la aplicacion de analisis estadisti-
cos multivariados a conjuntos de variables cuantitativas, pero en los Gltimos anos se ha produci-
do un gran desarrollo de los estudios morfométricos y se han planteado nuevos enfoques (Rohlf
& Marcus, 1993; Bookstein, 1996; Marcus et al., 1996; Marcus & Corti, 1996).

Entre otras aplicaciones, las técnicas de morfometria geométrica se han utilizado para la
resolucion de problemas sistematicos (Loy et al., 1993), tales como el reconocimiento de espe-
cies y subespecies (Sara, 1996). Ademas han sido empleadas para el estudio del dimorfismo
sexual (Wood & Lynch, 1996), el analisis de la variacion geografica (Baylac & Daufresne, 1996), y
el analisis de la variacion alométrica y de la covariacion del tamano y la forma durante el desa-
rrolio ontogenético de un organismo, o entre miembros de una poblacion, o entre poblaciones
de una espécie (Klingenberg, 1996). -

La morfometria geométrica permite abstraer la forma de los organismos como un conjunto
de datos de coordenadas en dos o tres dimensiones, y sus técnicas se aplican a:

* Coordenadas de Landmarks (=puntos de referencia)
* Coordenadas de contornos (outline coordinates)

En la tabla !l se resumen distintas estrategias de analisis morfométrico y los principales pasos
que se llevan a cabo en cada una de ellas. Como puede apreciarse, para la adquisicion de datos
se utilizan instrumentos tecnolégicamente mas complejos que en morfometria tradicional. Una
vez que se registran los datos, se pueden analizar mediante diferentes métodos, por ejemplo en
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el caso que se trabaje con landmarks se aplican métodos de superposicion, cuyos resultados se
someten a distintos tipos de analisis estadisticos uni y multivariados (analisis de la variacion
candnica, analisis discriminante, etc.). De este modo se intenta remover la variacion no debida a
la forma (e.g. variacién en tamafo), e identificar las areas donde se produce mayor variacién
morfométrica. Asimismo, a partir de los resultados de los estudios multivariados es posible obte-
ner matrices de distancia (e.g. aplicando el coeficiente de distancia de Mahalanobis), que pue-
den ser analizadas para establecer relaciones de similitud entre OTU (poblaciones, especies,
subespecies), con fines sistematicos.

Tabla II. Pasos alternativos a sequir en un andlisis de la Morfometria geométrica (adaptado
de Marcus et al., 1996).

Registro de datos Tipo de datos A{lal‘lsxs Resultados Rcsultadf)s v Analisis
Prefiminares Preliminares Finales
Calibre Pistancias Mcsims Yo Tgb@as ¥ (?raﬁcos__ Anlisis multivariado.
Vartanzas bidimensionales Test de medias
Grificos y .
Tabletas ‘ Coordenadas de - . L
b oy Ay , Adios P 3
digitalizadoras 20 Landmarks forma —  coordenadas de .. Andlisis multivaniadc
forma
Métodos de Grificos v datos  Regiones de variacién,
“superposicion T residuales T Andlisis maltivagade
Vide . .
o o 3D Landmarks Diferencias de Ia forma
digitalizador . . . .
Graficos v partial ___ globales y parcialces,

Thin plate spline -——

Wwarp scores relative warps, analisis
multivariado, alometriy
Digitalizadores N .
d% T — Coordenadas _ Amnalisisde _ Coeficientes y —— Analisis multivariade
cH de contorno Fourier arificos ' ) "

tridimensionalcs

Tipos de landmarks

El término landmark significa “punto de referencia”, pues el “elemento morfoldgico” queda
caracterizado por una serie de puntos que representan zonas anatdémica o geométricamente
homadlogas. Bookstein {1991) reconocio tres tipos de landmarks: (1) yuxtaposicion de tejidos; (2)
maxima curvatura o procesos morfogenéticos locales; (3) puntos extremos o de inflexiéon. El
primer tipo de landmarks corresponde a puntos homaologos ya que se pueden localizar en todos
los especimenes (uniones entre suturas craneanas, foramenes, fenestras, etc), en tanto que los
tipos (2) y (3) corresponden a landmarks geométricos o funcionales. La eleccion de los flandmarks
depende deltipo de resultado que se desee obtener. Los mismos pueden a su vez estar definidos
por dos coordenadas, en un espacio bidimensional (2D), o por tres coordenadas en un espacio
tridimensional (3D).

: #
Analisis de landmarks mediante el méiodo de superposicion o Proerustes.

Para comparar landmarks homélogos en distintos organismos, se suelen emplear métodos
de superposicion, como el de Procrustes (Siegel & Benson, 1982). En este caso se utilizan progra-
mas computarizados y algoritmos matematicos que permiten superponer las imagenes a com-
parary realizar la rotacion, traslacion y escalados minimos necesarios, para que los landmarks
de los distintos especimenes coincidan o se acerquen lo mas posibles. Los métodos de Procrustes
tratan de reducir la distancia entre los conjuntos de landmarks homdlogos. Estas técnicas de
superposicion proveen resultados graficos constituidos por constelaciones superpuestas de
landmarksy de vectores que indican la direccidon del cambio de cada Jandmark, entre especimenes.
La media de las longitudes de los vectores entre landmarks constituye una estimacion de la “dis-
tancia morfologica” entre los contornos comparados (Fig. 4) y se emplea para generar matrices de

distancia que luego pueden ser analizadas mediante técnicas de agrupamientos UPGMA (ver Ca-
pitulo 6).



Figura 4. Comparacién de craneos de dos géneros de mamiferos (Xenarthra: Pampatheriidae) aplicando un
método de superposicion de Procrustes. a, Imagen del craneo de Vassallia indicando los landmarks; b, resulta-
do de la superposicion de imagenes correspondientes al craneo de Euphractus (espécimen base, indicado con
lineas interrumpidas) y Vassallia (tomado de Vizcaino et al., 1998).

Anilisis de landmarks mediante el método de Thin-plate-spline

Otros métodos ytilizados en morfometria geométrica son mas complejos, por ejemplo el de
deformacion o Thin-plate-spline, basado en la deformacién total de dos o mas colecciones de
landmarks (Rohlf, 1993). En este caso se calcula una matriz de energia de deformacion (bending
energy matrix) que determina el esfuerzo necesario para transformar las coordenadas de los
landmarks de cada individuo, en una configuracion tomada como referencia (=individuo con-
senso). La configuracion de referencia define un espacio marco dentro del cual se analizan las
demas configuraciones. Luego se calculan las deformaciones principales o principal warps (eigen-
valores de la matriz de energia de deformacion) y las deformaciones parciales o partial warps
(variables que describen la variacion de forma a diferente escala geométrica) (Bookstein, 1991;
Rohlf, 1996). Los parametros de estas transformaciones pueden ser usados como nuevas varia-
bles en un Anélisis de Componentes Principales o Andlisis de Variacion Candnica, y la magnitud
de las deformaciones de los individuos en estudio, con respecto a aquél tomado como referen-
cia, se pueden apreciar en grillas de déformacion (Fig. 5).
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Analisis de variables a partir de conternos

Se emplea cuando resulta dificil identificar landmarks, en consecuencia, se analizan y compa-
ran contornos completos. Se pueden aplicar distintos tipos de analisis (de Fourier, eigen-shape
analysis, semi-landmarks, fractales), que se basan en la idea de que los contornos muy complejos
son repeticiones de otros mas simples (Lohmann, 1983; Rohlf, 1990; Slice, 1993). El fundamento
matematico de estos métodos es bastante complejo. Este tipo de analisis se ha aplicado no sélo
en biologia sino ademas en geografia, por ejemplo, para comparar lineas de costas maritimas.

113




Existen en la actualidad numerosos programas de computacion que son utilizados para de-
terminar la coleccion de landmarks a partir de las imagenes tomadas de la estructura en estu-
dio, que luego serdn analizados por programas estadisticos como el SAS (Statistical Analysis
System). El programa NTSYS-pc permite realizar el analisis de Fourier, Shape coordinate, analisis
de relative warp, y otros analisis de morfometria geométrica (Marcus & Corti, 1996).
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EJERCICIO 1

Tabla HI.

En el sudoeste de la provincia de Buenos Aires se hallan representadas dos subespecies de
abejas Apis mellifera mellifera (abeja germanica) yApis mellifera ligustica (abeja italiana)
{Hymenoptera: Apidae), y existen ademas ejemplares con caracteristicas intermedias en-
tre ambas subespecies. Las abejas italianas presentan por lo general menor grado de
agresividad y mayor productividad, es por eso que los apicultores de la zona se interesa-
ron en conocer en qué proporcion se hallaban presentes en sus apiarios. Para ello De
Santis et al. (1983) realizaron un estudio de varias muestras de la zona referida, que
compararon con un par de muestras patron de.ejemplares puros de las dos subespecies.
Se censtruyeron matrices de datos de 40 abejas (10 de Apis mellifera mellifera, 10 de Apis
mellifera ligustica y 20 no identificadas) por 9 caracteres (8 cuantitativos continuos y 1
cualitativo), las cuales se analizaron mediante técnicas de agrupamientos (fenogramas
de distancia y correlacidon) y de Anélisis de Componentes Principales.

1. Describa los gréaficos resultantes del Analisis de Componentes Principales (Fig. 6).
¢ A qué subespecie pertenece la mayoria de los individuos de cada una de las cuatro
muestras analizadas?

2. ;Considera que algunos de estos individuos podrian ser hibridos desde el punto
de vista genético? Justifique su respuesta.

3. Sobre la base de la lista de caracteres utilizados en el analisis (Tabla i) y de los
eigen-valores y eigen-vectores calculados (Tabla 1V), indique qué caracteres contri-
buyen mas a la discriminacion de las dos subespecies de abejas (haga referencia a
los dos primeros componentes).

Lista de caracteres utilizados en el analisis de muestras de abe]as (Apis mellifera),

para diferenciar las subespecies A. m. melliferay A. m. ligustica.

1- Largo del tercer par de patas (en mm).
2- Ancho del ala anterior (mm).
3- Largo de los urotergitos 1l + 1V (mm).
4- Ancho del uroesternito Hl {(mm).
5- Ancho del uroesternito V (mm).
6- Ancho del uroesternito VI (mm).
7- Indice de la delgadez abdominal.
8- Indice cubital.
9- Color de los tres primeros urotergitos:
con predominio de amarillo (1)
con predominio de castafio cscuro (2)
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Tabla IV. Columnas de la izquierda: Eigen-valores correpondientes a los componentes 1a 9 (= i),
indicando porcentaje de contribucion a la variabilidad total y porcentaje acumulado. Columnas de
la derecha: Eigen-vectores correspondientes a los tres primeros componentes principales. x = carac-
teres 1 a 9. Los datos corresponden a la figura 6a y fueron tomados del trabajo realizado por De
Santis et al. (1983), sobre Apis mellifera.

Eigen-valores % Y%acumulado

i X | ff tH
1 5.56989 61.89 “61‘89 ) 1 0.655 0.257 0.193
2 1.08978 1211 74.00 ) 2 0176 0.944 0.087
3 0.79568 8.84 82.84 3 0.877 0.190 -0.002
4 0.60872 6.76 89.60 4 0.512 -0.217 0.804
5 0.37917 4.21 93.81 o 5 0.860 -0.097 s -0.242
6 0.23246 2.58 - 96.40 - 6 0.960 -0.069:: -0.081
7 0.18611 2.07 98.46 7 0.929 " 0.088 -0.035
8 0.10907 1.21 99.68 8 -0.831 0.120 0.190
9 0.0291 0.32 >100% g 0.929 0.119 -0.047
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Figura 6. llustracion de los graficos resultantes de fa técnica de Analisis de Componentes Principales (PCA),
aplicado a muestras de abejas {Apis mellifera) de cuatro apiarios (a, b, ¢, d). Los individuos de la muestra
problema se numeraron del 1 al 20 (circulos negros), los de Apis mellifera mellifera del 21 al 30 (circulos
blancos) y los de Apis mellifera ligustica del 31 al 40 (cuadrados blancos) (modificado de De Santis et al., 1983).
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EJERCICIO 2

del Capitulo 6?

En las figuras 7-8 se ilustran los resultados de la aplicacidon de la técnica de Anélisis
de Componentes Principales a individuos pertenecientes al grupo de Asynonychus
durius (Coleoptera: Curculionidae), cuyas especies y morfotipos se ilustraron en el
Capitulo 4 (modificado de Lanteri et al., 1987). La figura 7 representa los compo-

nentes Iy lf, y la figura 8, los componentes H y lll.

1. ¢Qué diferencia observa entre ambos graficos? ;Cudl de ellos resulta mas
discriminativo para las especies del grupo de A. durius? ; Cudl de ellas se encuentra
mas diferenciada de las restantes?
2. ¢Considera que las relaciones de similitud expresadas en los resultados dei PCA
son congruentes con las expresadas en los fenogramas obtenidos en el ejercicio 4
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Figura 7. Gréfico bidimensional
correspondiente a un Analisis de
Componentes Principales, aplicado al
estudio de las especies del grupo de
Asynonychus durius (Coleoptera:
Curculionidae) (modificado de Lanteri
et al., 1987). El componente | (abcisa)
acumula el 41.42% de la variacion y el
il (ordenada), el 13.37 %. Las unidades
de estudio son individuos.
Asynonychus durius (circulos blancos);
A. santafecinus {cuadrados blancos); A.
viridipallens (triangulos blancos); A.
tessellatus (circulos negros); A. pallidus
morfotipo I (triangulos negros); A.
pallidus morfotipo Il (cuadrados
negros).
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EJERCICIO 3

Analice los graficos resultantes del Analisis de Componentes Principales (Figs. 9-10)

.. de cuatro supuestas especies de Elasmoderus Saussure y Philippiacris Lieberman
(Insecta: Orthoptera) (ver Capitulo 5). Se ha representado la distribucién de machos
y hembras, en el éspacio de los componentes | y il.

1. ¢Qué diferencias observa entre los dos graficos? ; Ambos avalarian las mismas
decisiones taxonomicas con respecto a la delimitacién de las especies?

2. Compare estos resultados con los fenogramas del Capitulo 6 (Figs. 3-4) ;En qué
medida se corresponden? Adopte una decision definitiva con respecto ai estatus de
las especies. ‘
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. Figura 9. Proyeccion

~

de los componentes | y
it del Analisis de
Componentes Princi-
pales de cuatro
supuestas especies de
Elasmoderusy
Philippiacris
(Orthoptera). Las
unidades de estudio
son hembras, sp. nov.?
(triangulos = A), E.
lutescens (cuadrados
=B), P rabiosus
(estrellas= C), P
wagenknechti {(circulos
=D) (tomado de
Cigliano et al,, 1989).

Figura 10. Proyeccion
de los componentes |
y H del Analisis de
Componentes Princi-
pales de cuatro
supuestas especies de
Elasmoderusy
Philippiacris
(Orthoptera). Las
unidades de estudio
son machos, sp. nov.?
(triangulos = A), E.
{utescens (cuadrados =
B), P. rabiosus
(estrellas = C), P
wagenknechti
(circulos = D) (tomado
de Cigliano et al.,
1989).




EJERCICIO 4

La especie de tucura Metaleptea brevicornis (Orthoptera: Acridoidea) tiene una am-
plia distribucion en las Américas. Dentro de este taxén se reconocian dos subespecies:
M. brevicornis brevicornis, distribuida en la costa este de América del Norte hasta
Costa Rica, y M. brevicornis adspersa, distribuida desde Panama hasta el centro de la
Argentina. Posteriormente estas subespecies fueron elevadas a la categoria de espe-
cies sobre la base de diferenciasen las estructuras genitales (Donato & Cigliano, 2000).
Como parte de este trabajo los autores realizaron un analisis multivariado, a fin de
establecer si cada una de las especies presentaba variacion clinal en el tamafio corpo-
ral, ya que diferentes especialistas sostenian que la variacion morfométrica observa-
da en dichos taxones se correspondia con un gradiente ambiental, geografico. Exami-
naron especimenes de ambas especies y construyeron dos matrices separadas, una de
machos y otra de hembras, ya que existe dimorfismo sexual en ef tamafo, y reunir los
dos sexos en una misma matriz podria inducir a error. Los individuos estudiados pro-
ceden de las localidades que se enumeran en la Tabla V (las localidades del trabajo
original de Donato & Cigliano se agruparon por paises y se redujo el numero de las
mismas para simplificar la ejercitacion).

1. Realice un Analisis de Componentes Principales mediante el uso del programa
NTSYS-pc sobre la base de una matriz de hembras de las dos especies en estudio.
2. ¢Las dos especies de Metaleptea se hallan claramente separadas en el analisis de
ordenacion?

3. ;La variacion observada es continua o se forman grupos bien diferenciados den-
tro de cada especie?

4. Considera usted que hay variacion geografica clinal en estas especies? Justifique
su respuesta.

Tabla V. Datos de procedencia de los ejemplares hembra de Metaleptea brevicornisy M.
adspersa (Orthoptera: Acridoidea).

Acrénimo  Estado/Pais Acronimo  Estado/Pais Acréonime  Estado/Pais

Ala Alabama (EE.UU) | Hon Honduras Pan Panama

Arg Argentina T Hflinois (EE.UU) Par Paraguay

Bol Bolivia La Lousiana (EE.UU) |Per Peru

Bra Brasil Ma Maryland (EE.UU) {Su Surinam

Del Delaware (EE.UU) | Mex Meéjico Ten Tennesse (EE.UU)
Ec Ecuador Mich Michigan (EE.UU) {Te Texas (EE.UU)
Flo Florida Mis Missouri (EE.UU) [va Virginia (EE.UU)
Ga Georgia (EE.UU) |Nic Nicaragua U Uruguay

Gu Guatemala NJ New Jersey (EE.UU)
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Figura 11. Grafico bldxmensmnal correspondiente a un Analisis de Componentes Principales, aplicado al
estudio de las especies de Metaleptea (Orthoptera Acridoidea) (modificado de Donato & Cigliano, 2000). El
componente | (abcisa) acumula el 49.5% de la variacion y el Il (ordenada), el 23.30 %. Las unidades de estudio
son individuos hembra. Circulos blancos: M. adspersa; circulos negros: M. brevicormis.

EJERCICIO 5

Las especies del género Crocidura (Mammalia: Soricidae) han sido objeto de diver-
sos estudios taxonomicos, utilizando datos carioldgicos, electroforesis de aloenzimas,
morfometria tradicional (empleando variables del craneo) y morfometria geométrica
(utilizando el método de superposicion de Procrustes para analizar landmarks de la

mandibula). En las figuras 13 y 14 se ilustran los gréaficos resultantes de dos técnicas .

de analisis multivariado: un PCA obtenido a partir de 14 variables del craneo
(morfometrla tradicional), cuyas unidades de estudio son poblac&ones correspon-
dientes a siete especies (Fig. 13); y un fenograma UPGMA (Fig. 14) obtenido a partir
de’ 15 landmarks de la mandibula (Fig. 12), cuyas unidades de estudio son cuatro
poblaciones correspondientes a las especies C. siculay C. canariensis. Estas dos espe-
cies son las mas conflictivas a criterio de los especialistas, ya que presentan el mismo
cariotipo (en las demas especies del genero los cariotipos son distintos) y escasa
distancia genética.

1. { Observa congruencia entre los resultados de la morfometria tradicional y los de
la morfometria geométrica? :

2. ;Cree Usted que C sicula y C. canariensis deberian ser consideradas especies, o
seria mas pertinente tratarlas como subespecies= razas geograficas? Justifique su
respuesta.
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Figura 12.
Landmarks de la
mandibula
registrados en 21
poblaciones
correspondientes
a siete especies de
Crocidura
(Mammalia:
Soricidae) (toma-
do de Sara, 1996).

Figura 13. Analisis de Componentes Principales, obtenido a partir de 15 variables métricas, registradas en el
craneo de 21 poblaciones correspondientes a siete especies de Crocidura (Mammalia: Soricidae): 1, C esuae
(sp. del Pleistoceno); 2-8, C. sicula (Sicilia); 9-12, C sicula (otras islas dei archipiélago Siciliano); 13, C. canariensis
(Is. Canarias); 14-15, C. leucodon (italia y Polonia); 16-18, C. russula (Marruecos, Sardinia y Tunisia); 19, C.
suaveolens (Italia); 20-21, C. whitakeri (Marruecos y Tunisia). El componente | retine el 65.4 % de la variacién y
el componente If, el 15.8 % (modificado de Sard, 1996). P

el
54}

; 6.9 4.5 3.0 1.3
¢ i i I §

Salenu

_ Ficussa
———] —1__ Maritimo

Cananas

Figura 14. Fenograma UPGMA de cuatro poblaciones correspondientes a Crocidura sicula {poblaciones de
Salemni, Ficussa y Maritimo) y C. canariensis (Islas Canarias), basado en distancias de Mahalanobis. Salemi se
hafila situada al noroeste de Sicilia, Ficuzza en el centro oeste de la isla, y Marittimo, en el archipiélago Egadi,
proximo a Sicilia. (modificado de Sara, 1996).
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CAPITULO 8

SISTEMATICA FILOGENETICA: ARGUMENTACION HENNIGIANA

FERNANDEZ, MARTA S., M. MartA CIGLIANO Y ANALiA A. LANTERI

£ . ,
POSTULADOS DE LA SISTEMATICA FILOGENETICA

En 1950, el entomologo aleman Willi Hennig desarrollé una metodologia para construir cla-
sificaciones bioldgicas que constituyen hipotesis sobre los patrones evolutivos de ancestralidad
comun, y por lo tanto sirven como sistema general de referencia en Biologia (Eldredge & Cracraft,
1980). Uno de los principios fundamentales de la Sistematica Filogenética o Cladistica es que en
la naturaleza existe un orden jerarquico que se refleja a través de los patrones de similitud
homologa entre los grupos de organismos, como resultado del proceso de la evolucion.

El concepto de evolucion implica “descendencia con modificacion”. Esto significa que en los
descendientes de un mismo antecesor aparecen nuevas caracteristicas (e.g. la presencia de glan-
dulas mamarias en los mamiferos), y que al mismo tiempo existe continuidad en ciertos caracteres
del antecesor y los descendientes (e.g. la columna vertebral esta presente en todos los Vertebrados).
El hecho de que algunos caracteres aparezcan antes que otros (columna vertebral antes que glan-
dulas mamarias) es lo que determina la jerarquia de los caracteres, y en consecuencia, de los taxa.

Los patrones de similitud homologa entre los grupos de organismos pueden representarse a
través de diagramas jerarquicos denominados cladogramas, donde cada nivel esta definido por
una o mas novedades evolutivas denominadas sinapomorfias. Los grupos que comparten
sinapomorfias se denominan monofiléticos (tienen una historia filogenética tnica), grupos na-
turales o clados. El objetivo final de todo analisis filogenético es reconocer dichos grupos y
establecer sus relaciones genealdgicas.

Los postulados de la Sistematica Filogenética o Cladistica sequn Eldredge & Cracraft (1980),
Forey et al. (1992), Kitching et al. (1998) y Schuh (2000) se resumen a continuacion:

* Los taxones manifiestan un patron jerarquico en la naturaleza gue esta dado por sus relacio-
nes genealogicas. :

* Ese patron puede representarse mediante cladogramas, los cuales son diagramas jerarquicos
ramificados que reflejan las relaciones de ancestralidad »comun,(_ cladisticas) entre taxa.

* El patron de relaciones de parentesco expresado en un cladograma puede trasladarse a una
clasificacién filogenética.

* El cladograma se construye de tal manera que los cambios de un estado de caracter a otro sean
minimos. El principio en que se sustenta esta regla es el de simplicidad o parsimonia.

* Los taxa de una clasificacion filogenética deben ser grupos naturales o monofiléticos (= clados).
* Los grupos monofiléticos se reconocen por los caracteres derivados compartidos por sus miem-
bros (= smapomorﬂas)

* La condicion primitiva (= plesiomorfa) o derivada (= apomorfa) de un caracter depende de su
distribucion en los distintos niveles de la jerarquia taxonémica. Los caracteres presentes en to-
dos los integrantes de un grupo o en un nivel jerarquico superior al mismo (= plesiomorfos), no
seran informativos de las relaciones de parentesco dentro de dicho grupo.
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« La congruencia entre caracteres es el dltimo test a aplicar, para distinguir entre similitud .
homologa (debida al antecesor comin) y similitud homoplasica (debida a paralelismo, conver-
gencia o reversion).

CRITERTOS DE HOMOLOGIA PRIMARIA Y SECUNDARIA

En el contexto de la Sistematica Filogenética es preciso distinguir entre homologia primaria
(concepto tradicionalmente relacionado con la Anatomia Comparada) y homologia secundaria
(concepto relacionado con la practica de la Sistematica Filogenética o Cladistica). La homologia
primaria se determina antes de realizar el analisis cladistico y se aplican dos criterios principales
(De Pinna, 1991):

e De similitud: Los hom()logospfesentan semejanza estructural, embriolégica, y de disposicion
espacial (similitud topografica). Ademas en algunos casos exhiben una continuidad a través de
formas intermedias, por ejemplo los huesos articular, cuadrado e hiomandibular de la mandibu-
la de los reptiles, se transforman en el martillo, yunque y estribo del oido medio de los mamife-
ros. Esto se evidencia en el registro fosil a través de grupostaxonoémicos que presentan estados
intermedios {reptiles mamiferoides) (Wiley, 1981). o '

» De conjuncién o no coexistencia: Dos supuestos homologos no pueden encontrarse en un
mismo organismo. Si dos o mas estados de un caracter se hallaran en un mismo organismo, se
debera admitir que se ha cometido un error en la determinacion de su homologia primaria, por
{o tanto dichos estados deberan considerarse como caracteres independientes y no como parte
de fa misma serie de transformacion (Patterson, 1982). ' '

En la figura 1 se ilustran los miembros anteriores de un tetrapodo generalizado (a) y tres
ictiosaurios (reptiles marinos extinguidos) (b-d), donde se puede observar la homologia de los
huesos humero, radio, ulna e intermedio, los cuales cambian su forma pero no su posicion,
Notese que en los ictiosaurios del Jurasico (c-d) desaparece la primera falange y aparecen digitos
accesorios, que no tienen huesos homologos ni en los tetrapodos ni en los ictiosaurios del Triasico
(Motani, 1999; Fernandez, 2001).

Figura 1. Homologia de los huesos del miembros anterior, determinada mediante la aplicacion de los criterios
de similitud (estructural, embriolégica y topogréafica) y de conjuncion: a, tetrapodo generalizado; b, ictiosaurio
del Triasico Inferior; ¢, ictiosaurio del Jurasico Medio; d, ictiosaurio del Jurasico Superior. Acronimos: h:
hamero; r: radio; u: ulna; it intermedio; ¢ carpales; mc metacarpales; f: falanges; -V digitos primarios; da:
digitos accesorios.

Cuando se analizan secuencias de ADN también es preciso determinar su homologia prima-

ria. Se trata de una homologia posicional que se determina al alinear las secuencias a comparar,
de modo tal que los sitios o posiciones de los nucle6tidos sean equivalentes (ver Capitulo 10).
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La homologia secundaria supone la realizacion de un “test filogenético” o “test de con-
gruencia de caracteres” (Kitching et al., 1998}, que se lleva a cabo cuando se obtiene el o los
cladogramas de mayor simplicidad. Entonces aquellos caracteres que ademas de haber supera-
do los criterios de similitud y conjuncion (homologia primaria), superan el de congruencia de
Caracteres y se expresan como sinapomorfias, se consideran secundariamente homologos.

DEFINICIONES RELATIVAS A LOS CARACTERES, EN SISTEMATICA FILOGENETICA

Existen distintos términos para referirse a los estados de caracteres en Sistematica Filogenética o
Cladistica (Hennig, 1968; Eldredge & Cracraft 1980; Nelson & Platnick 1981; Wiley 1981; Ax, 1987):

Estados homoélogos: Se originan filogenéticamente uno de otro preexistente, o en el mismo
estado del mas reciente antecesor comin del grupo en estudio (Wiley, 1981). Dos caracteres son
primariamente homologos si han superado los tests de similitud, conjuncién, y congruencia de
caracteres (Kitchin,g et al., 1998).

* Estado primitivo o plesiomorfia: Es el homodlogo que surge primero en el tiempo y deriva
posteriormente en uno o mas estados apomorfos o apomarficos.

* Estado derivado o apomorfia: Es el homoélogo que ha evolucionado directamente a partir de
otro preexistente, como resultado de una transformacioén dentro del grupo en estudio.

* Autapomorfia: Estado apomérfico de un dnico taxon dentro de un grupo.

* Sinapomorfia: Estado apomorfico compartido por dos 0 mas taxa de un mismo grupo.

* Simplesiomorfia: Estado plesiomérfico compartido por dos o mas taxa de un mismo grupo.

Estados no homélogos u homoplasicos: Se han originado independientemente unos de otros, por
paralelismo o convergencia (Wiley, 1981). Son similares desde el pun‘"to de vista estructural, embrio-
l6gicoy topografico, pero después del analisis filogenético se demuestra que se han originado inde-
pendientemente en distintos taxa o en diferentes momentos, y no a partir de un antecesor comun.
* Paralelismo: Evolucion independiente de caracteres similares, dentro de un grupo. Los caracte-
res que producen paralelismo superan el test de similitud estructural y de conjuncién, pero no el
de congruencia de caracteres (Kitching et al., 1998).

* Convergencia: Los caracteres que presentan evolucion convergente superan el test de conjuncion,
pero no los tests de similitud estructural y de congruencia de caracteres (Kitching et al., 1998).

* Reversion: Apomorfia que se pierde subsecuentemente (revierte a un estado plesiomorfico)
en alguno de lostaxa de un grupo monofilético.

Los términos apomorfico y plesiomérfico son siempre relativos y su condicion cambiara de acuer-
do con el nivel jerarquico del cladograma. Una autapomorfia de un taxén, por ejemplo un género,
es una sinapomorfia de las especies de dicho género, la cual a su vez puede derivar en un nuevo
estado apomédrfico, en alguna de estas especies. Las sinapomorfias en un determinado nivel, son
irrelevantes para resolver relaciones en niveles subordinados, ya que se convierten en simplesiomorfias.
Tanto en las sinapomortfias como en las simplesiomorfias se infiere que los estados homologos se
hallaban en el antecesor comun del grupo. Su diferencia fundamental es que en las simplesiomorfias
los homologos se habrian originado en un antecesor coman mas lejano, y en las sinapomorfias, en el
antecesor comun mas proximo. Por ejemplo, el caracter presencia de amnios (anexo embrionario) es
una simplesiomorfia para las aves, pues se infiere que estuvo presente no solo en su antecesor mas
proximo, sino ademas en el antecesor comin de reptiles, aves y mamiferos. Hennig (1968) consider6
que solo los caracteres derivados en comun (= sinapomorfias) sirven para reconocer los taxones
naturales de una clasificacion.

PRINCIPIO DE SIMPLICIDAD (= PARSIMONIA)

La Simplicidad o Parsimonia es un principio o criterio general para la eleccion de hipotesis
que compiten entre si para explicar los datos de la forma mas simple y eficiente (Kitching et al.,
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1998). Este principio se aplica en diversas ramas de la ciencia, e implica que cuando varias hip6-
tesis compiten entre si deben ser sometidas a un test de contrastacion (= falsacion), de modo
que aquéllas que no superen este test deberan ser reemplazadas por otras conjeturas especula-
tivas (Popper, 1983, 1985). Las hipétesis menos simples requieren numerosos supuestos ad-hoc
para explicar los datos y su contenido informativo es menor que el de las hlpotesvs mas
parsimoniosas (Wiley, 1981).

En el caso de la Sistematica Filogenética una hlpoteSlS podria ser que la especie A estd mas
relacionada con B que con C. La ley general en que se apoya esta hipotesis es que existen relacio-
nes genealdgicas entre los taxa como producto de la evolucion. El principio auxiliar, es que
dichas relaciones genealogicas pueden ser reconstruidas tomando en cuenta la similitud homéloga
expresada en los caracteres. Es por eso que varios autores han destacado la estrecha relacién
entre los postulados basicos de la Sistematica Filogenética y la filosofia de Karl Popper conocida
como Empirismo légico o Falsacionismo (Gaffney, 1979; Platnick, 1979; Wiley, 1975, 1981).

La Sistematica Filogenética aplica el principio de Simplicidad o Parsimonia para elegir el
cladograma o arbol filogenético op’nmo entre varias hipotesis alternativas (Farrls 1982; Kluge,
1984). Este criterio minimiza el nimero de supuestos ad-hoc (paralelismos y reversiones) que
deben postularse para explicar las observaciones (caracteres) {Smith, 1994). En consecuencia, se
prefiere la o las hipotesis filogenéticas (cladogramas) donde se observa una mayor congruencia
entre los caracteres que justifican los agrupamientos. Por ejemplo, existen tres hipétesis posi-
bles de relaciones dicotémicas entre las especies A-B-C (Fig. 2 a-c). Cuando los caracteres
apomorficos se utilizan para poner a prueba dichas hipotesis, se observa que la hipétesis “c”,
registra el menor nimero de homoplasias (=paralelismos). En ella el caracter 1 es una
sinapomorfia de los tres taxones en estudio, los caracteres 2 y 4 exhiben una distribucién con-
gruente y justifican la relacion entre los taxa A-B (son sinapomorfias), los caracteres 3y 5 no
justifican ninguna relacion (son autapomorfias), y los caracteres 6 y 7 se han originado indepen-
dientemente mas de una vez (son paralelismos). En las otras dos hipétesis (“a” y “b") el nimero
de caracteres que producen homoplasias es mayor que en “c”, de modo que se prefiere esta
ultima hipotesis, por considerarse mas simple o "parsimomosa". Asimismo la evolucién de los
caracteres 6 y 7 también podria interpretarse como se ilustra en “d"”, es decir que se puede
inferir que dichos caracteres estaban presentes en el antecesor del grupo (sinapomorfia basal) y
que luego “revirtieron” a la condicion plesiomorfica en el taxén A (caracter 6) y en el taxon B
(caracter 7).
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Figura 2. Matriz de datos de tres taxones (A, B, C) y siete caracteres; a-¢, tres cladogramas posibles. (las
autapomorfias y sinapomorfias se indican con un guion y los paralelismos con dos guiones); d, mismo
cdladograma que en ¢, pero interpretando la evolucion de los caracteres 6 y 7 de manera diferente (e} asterisco
sefiala reversiones).
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PASOS PARA LA OBTENCION MANUAL DE CLADOGRAMAS = ARGUMENTACION
HENNIGIANA

» Delimitacién del grupo (ingroup) y de las unidades de estudio.

» Seleccion de caracteres. Establecimiento de homologias primarias. Codificacion. Determina-
cion de la polaridad a priori.

» Construccion de una matriz de datos.

* Obtencion de cladogramas de mayor simplicidad. Test de homologias secundarias de los ca-
racteres.

Delimitacion del grupo (ingroup) y de las unidades de estudio.

‘El grupo a estudiar o grupo interno (ingroup) puede ser un taxéon de cualquier rango (orden,
familia, género, etc.), en lo posible monofilético, aunque esta condicion no es imprescindible
para realizar un analisis filogenético (Goloboff, 1998). Para justificar la monofitia del ingroup se
debe buscar algung(s) sinapomorfia(s) de todos sus miembros y esto requiere contar con una
hipétesis filogenética previa. Asimismo, se asume que cada uno de los taxones del ingroup son
a priori monofiléticos, pudiendo pertenecer a diferentes categorias taxondémicas. Por ejemplo,
si el objetivo del trabajo es reconstruir la filogenia de una familia de organismos, los taxa a
analizar podran ser tribus, subtribus, o géneros cuya asignacién a determinadas tribus o subtribus
resulte dudosa.

Seleccién de caracteres. Establecimiento de homologias primarias. Codificacién.
Determinacion de la polaridad a priori.

Los caracteres a utilizar en un analisis cladistico pueden provenir de dn‘erentes fuentes, con
la condicion de que sean discretos, doble estado o multiestados (ver Capitulos 4 y 9). En la
actualidad las fuentes de caracteres mas utilizadas son la morfoldgica y las secuencias de ADN
de distintos genes. - '

El reconocimiento de los caracteres y de sus estados, como asi también la codificacion de los
mismos, es un paso fundamental del analisis filogenético, ya que esto puede afectar drasticamente
las hipdtesis de relacion entre los taxa en estudio (Kitching et al., 1998). Para codificar las obser-
vaciones (= caracteres) es necesario aplicar algun criterio que no altere el principio de indepen-
dencia de los caracteres (ver Capitulo 4). A continuacion se brinda un ejemplo de las distintas
alternativas que podrian ser consideradas para la codificacion de un mismo conjunto de caracte-
res, en cuatro taxones (Fig. 3).

: / E Figura 3. Conjunto de caracteres presentes en
s cuatro taxones (modificado de Pleijel, 1995).

Codificacion compuesta (un caracter multiestado donde se asume una serie de transforma-
cion) (Wilkinson, 1995) :

Caracteres: cuadrado negro (0); cuadrado blanco (1); tnangulo negro {2); tridangulo blanco (3).

Codificacion intermedia (dos caracteres doble estado, donde se asumen dos series de trans-
formacion)

Caracter 1: cuadrado (0); triangulo (1).

Caracter 2: negro (0), blanco (1). :

Codificacion reductiva (cuatro caracteres doble estado, donde no se asume una serie de trans-
formacion) (Wilkinson, 1995).

Caracter 1: cuadrado ausente (0); presente (1).

Caracter 2: triangulo ausente (0); presente (1).

Caracter 3: negro ausente (0); presente (1).

Caracter 4: blanco ausente (0); presente (1).

e
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La codificaciéon reductiva es la menos aconsejada desde el punto de vista de la 6ptica cladistica,
ya que no asume ninguna serie de transformacién. En los ejemplos de codificacion compuesta e
intermedia se asumen “series de transformacion” (Mickevich, 1982), integradas por dos o mas
estados considerados primariamente homologos, a los cuales es posible asignarles una polari-
dad, y en el segundo caso, también un orden (Schuh, 2000). ’

Los caracteres multiestados morfoldgicos se pueden ordenar en una secuencia determinada,
sobre la base de una magnitud creciente o decreciente en la cualidad estudiada (morfocline o
estados del desarrollo ontogenético). Dicha secuencia puede ser lineal o ramificada (Fig. 4). Los
caracteres multiestados ramificados pueden ser codificados aplicando la codificacion binaria. En
la matriz de datos los caracteres asi codificados ocuparan tantas columnas como numero de
estados derivados tenga cada uno (Tabla l). .

1
Fi i0 : -
gura 4. Representacion de 00— 1—2 0
caracteres multiestados ordenados ’ \2
lineal y ramificado o i . .
Multiestado ordenado lineal Multiestado ordenado ramificado
Tabla I. Codificacién de caracteres multiestados.

Caracter multiestado lineal

Caracter  Estado Codificacion lineal Codificacion binaria
Conicos 0 00

Dientes Comprimidos lisos 1 10
Comprimidos estriados 2 11

Caracter multiestado ramificado

Caracter Estados Codificacion binaria
Conicos 00

Dientes Comprimidos 10
Globosos 01

Determinar la polaridad es establecer la direccion del cambio evolutivo de cada caracter, es
decir, identificar su estado piesiomorfo y su o sus estados apomorfos. Por convencion se asigna
el cédigo “0" al estado plesiomorfoy “1” 0 “1, 2, 3 etc.” al estado o los estados apomorficos. La
Sistematica Filogenética en el sentido de Hennig (1968) o Argumentacion hennigiana (Kitching
et al., 1998), se basa casi exclusivamente en la evidencia morfoldgica, y considera a la polariza-
cion de los caracteres como un paso fundamental, que el especialista debe realizar a priori del
analisis cladistico. Cuando se emplean métodos de cladistica cuantitativa la determinacion de la
polaridad a priori no es necesaria (ver Capitulo 9). Se han propuesto varios criterios para deter-
minar la polaridad de los caracteres de los cuales los mas utilizados son el deiomparadén con el
grupo externo {(outgroup)y el ontogenético:

Criterio ontogenético (Nelson, 1978, 1985; Nelson & Platnick, 1981). El criterio ontogenético
considera como estado primitivo a aquél que aparece en las etapas mas tempranas del desarro-
llo ontogenético de los integrantes del grupo en estudio, y como derivados al o los estados
subsecuentes. Este criterio es considerado directo, ya que no necesita de la informacién de una
clasificacion previa para su aplicacion.

Criterio de la comparacién con el grupo externo (Watrous & Wheeler, 1981; Wiley, 1981; Nixon
& Carpenter, 1993). Establece que el estado primitivo es aquél que se halla tanto en el grupo en
estudio (ingroup) como en el grupo mas afin o superior al estudiado (outgroup) (Fig. 5). Este
criterio supone que si un caracter homologo esta al mismo tiempo presente en el ingroup y en el
outgroup, es porque ha sido heredado de un antecesor comun a ambos, mientras que si esta solo
en el grupo en estudio se interpreta como novedad evolutiva. El criterio de la comparacion con el
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grupo externo es indirecto ya que no se basa en evidencias del mismo taxén sino en supuestos
filogenéticos previos, y es el que se emplea con mayor frecuencia en la actualidad.

Los grupos interno y externo deben presentar sinapomorfias en comun, no compartidas con
otros grupos, y en algunos casos (cuando hay evidencias basadas en una filogenia previa entre
taxones de mayor nivel), se considera que son grupos hermanos (sister groups). Estas sinapomorfias
son mas inclusivas que las que agrupan a los integrantes del ingroup.

Grupo externo Grupo interno
1 J-- e
O O O ® @
Xo X1 A B C
d g Figura 5. Cladograma con
cinco taxones terminales, dos
[ (X0, X1) conforman el
- outgroup y tres el ingroup (A,
B, €). Circulos blancos:
plesiomorfias; circulos negros:
apomorfias.

Confeccion de una matriz de datos.

Todos los estados de caracteres registrados para cada taxén a analizar, se vuelcan en una
tabla de taxones por caracteres denominada matriz de datos. Por convencion, los taxones se
suelen representar en las filas y los caracteres en las columnas.

Construccion de los cladogramas de mayor simplicidad. Test de homologias secun-
darias de los caracteres.

Los cladogramas se construyen sobre la base de las evidencias que aportan los caracteres y la
congruencia entre los mismos permite agrupar a los taxones en estudio por sinapomorfias (Hennig,
1968). Mediante el test de congruencia de caracteres (= de homologia secundaria o test
filogenético) se ponen a prueba las hipotesis de homologia primaria propuestas al principio del
analisis (De Pinna, 1991). Como resultado del mismo puede ocurrir que estados de caracteres
considerados primariamente homologos sean no homologos u homoplasicos.

El procedimiento propuesto inicialmente por Hennig (1968) para la construccion de
cladogramas resulta relativamente sencillo para un reducido namero de taxa y para matrices
que presentan escaso conflicto entre sus caracteres, pero en el caso de matrices de datos con
numerosos taxa y/o caracteres, se debera recurrir al uso de programas de computacion especifi-
cos (ver Capitulo 9). Por ejemplo, para 4 taxa existen 15 cladegramas dicotémicos posibles; para
5 taxa, 105 cladogramas; y para 7 taxa, 10.395 cladogramas (Felsenstein, 1978). A continuacion
se describen los pasos del procedimiento conocido como argumentacuon hennigiana o regla de
la inclusion/exclusion (Forey et al., 1992):

1) Para cada uno de los caracteres de la matriz de datos se construye un cladograma, de
acuerdo con los estados apomorficos compartidos (=sinapomorfias) por los taxa (Fig. 6).

2) Se comienzan a combinar los cladogramas de caracteres a fin de obtener un cladograma
de taxa o hipétesis filogenética unica, basada en todos los caracteres. Esto es posible cuando los
grupos justificados por los distintos caracteres se incluyen o se excluyen totaimente (Fig. 7).

3) Si los cladogramas de caracteres no se pueden combinar, porque contienen informacion
conflictiva o incongruente (=postulan distintos agrupamientos), se plantean todas las solucio-
nes alternativas o hipotesis posibles, y se elige la mas simple (con menor niamero de
homoplasias).
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1 2 3 4 5
A 1 1 0 0 0 1 2 3 4 5
B 1 1 0 0 0 ABCDTETFABETFDEFCDEF
C 1 0 0 0 1 |
D 1 0 0 1 1. ]
E 1 0 1 1 1 l : l |
F ! 0 1 ! ! Figura 6. Matriz de datos de seis taxones {(A-F) y cinco caracteres
(1-5), y cladogramas de caracteres correspondientes.
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Figura 7. Combinacién de la informacion que aporta cada uno de los caracteres, para la obtencion del
cladograma éptimo o “mas parsimonioso”, donde se postulan patrones de relaciones congruentes.

ONES

0)
j@W@i@@
Ejer taciones
EJERCICIO 1
En la figura 8 se brindan ejemplos de caracteres multiestados, ordenados en una

secuencia ramificada. Codifique dichos caracteres mediante codificacion binaria, de
modo de representar el orden y ramificacion de los estados correspondientes.
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Figura 8. Caracteres multiestados ramificados.

EJERCICIO 2

En la figura 9 se hallan representados los plastrones de cuatro grupos de tortugas
pleurodiras. En tres de ellos se encuentran presentes e indicadas con color oscuro, las
placas denominadas mesoplastrones: Proganochelys (género de tortugas del Triasico,
filogenéticamente basal con respecto a los demas taxones), pelomedusido actual y
quélido del Cretacico. En los quélidos actuales dichas placas estan ausentes.

1. Reconozcael o los caracteres y estados de caracteres derivados de los mesoplastrones
y codifiquelos.

Proganochelys Pelomedisido Quélido Quaelido
triasico actual cretacico actual

Figura 9. Plastrones de tortugas pleurodiras, indicando los mesoplastrones.

EJERCICIO 3

En la figura 10 se ilustran ocho especies hipotéticas correspondientes a invertebra-
dos parasitos disefiados por Brooks et al. (1984). Las especies A hasta G constituyen
un grupo monofilético {ingroup) y X es el primer outgroup. El sequndo outgroup
X' (no esta ilustrado), es similar a X en todos sus caracteres, excepto por la presencia
de carretel de color blanco.

1. Elabore una lista de caracteres fo mas exhaustiva posible, reconozca sus estados,
codifiquelos, establezca su polaridad aplicando los criterios del grupo externo y
ontogenético {informacion brindada a través del desarrollo de las especies By G)
(Fig. 11) y vuelque la informacion obtenida en una matriz de datos.

2. Obtenga un cladograma aplicando la regla de inclusion/exclusion.

3. Sefiale cuantas y cuales homoplasias se registran en el arbol.

4. Describa el cladograma y reconozca los grupos monofiléticos.

-
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s D

= G

Figura 10. Parasitos hipotéticos disefiados por Brooks et al. (1984). El receptaculo que desemboca entre los
brazos es el sistema digestivo cerrado. Dado que se trata de organismos hermafroditas, presentan testiculos
(circulos o cufias negros) y ovarios (circulos blancos de contorno irregular). También suelen presentar anclas y
espinas en los brazos, un cirro u ovillo y un pie para su fijacion al huésped.

Taxon B

Ry

Taxon G

LS

Figura 11 . Desarrollo ontogenético de las especies By G.

EJERCICIO 1

Sobre la base de la siguiente matriz de datos de cuatro taxones (ingroup A, B, Cy
outgroup X) por seis caracteres:

1. Plantee todas las hipdtesis de relaciones genealogicas posibles.
2. Indique las sinapomorfias, autapomorfias, paralelismos y reversiones.
3. Sefiale qué caracteres producen homoplasias y elija la hipotesis de mayor simplicidad.
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EJERCICIO 5

En la figura 12 se ilustran los craneos de ocho géneros de reptiles hipotéticos:
Conosaurus pertenece a la familia Conosauridae, y es el taxén hermano de los res-
tantes siete géneros, agrupados en la familia Saurocephalidae. Esta ultima se divide
en dos subfamilias, Saurocephalinae (cresta nasal ausente y dientes premaxilares y
maxilares de igual tamafio), incluyendo Saurocephalus, Paracephalus, Temnocephalus
y Campycephalus, y Rhynocephalinae con los géneros Rhynocephalus, Nesocephalus
y Gnatocephalus (cresta nasal presente y dientes premaxilares hipertrofiados). La
lista de caracteres seleccionados se brinda en la tabla Il.

1. Obtenga un cladograma de mayor simplicidad (=més parsimonioso u 6ptimo).
2. ¢Cuales son los caracteres que mejor definen los nuevos agrupamientos y cudles
los que producen homoplasia?

3. Indique sobre el cladograma obtenido las sinapomorfias, autapomorfias, rever-
siones y/o paralelismos.

4. ¢Cuales son los principales grupos monofiléticos del cladograma? ;Cual o cuales
son los taxones cuya ubicacién en el cladograma no coincide con la clasificacion
preexistente? ; Qué cambio(s) propondria en la clasificacion de Saurocephalidae a
fin de que sus dos subfamilias sean monofiléticas?

Sam'uccplmlrz’/x// '
=y

Paracephalus

Figura 12. Craneos correspondientes al género Conosaurus (Conosauridae) y a siete géneros de
Saurocephalidae. Acrénimos: Aberturas craneanas: FPO, fenestra preorbitaria; FT1, fenestra temporal inferior;
FTS, fenestra temporal superior; N, narinas; OR, orbita. Huesos: j, yugal; la, lagrimal; mx, maxilar; px,
premaxilar; q, cuadrado; qj, cuadrado-yugal. :
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Tabla Il Lista de caracteres craneanos, correspondientes al género Conosaurus (Conosauridae)

y a siete géneros de Saurocephalidae.

Orbita: reducida (0), grande (1).

CONOV A WN

10 Cresta nasal: ausente (0), presente (1)
11. Lagrimal: presente (0), ausente (1).

Cresta sagital: ausente (0), presente y pequefia (1), hipertrofiada (2).

Fenestra temporal inferior: cerrada ventralmente (0), abierta (1).

Narinas: laterales reducidas (0), laterales agrandadas (1), dorsales (2).

Exposicion laterai del maxilar: amplia (0), reducida (1).

Dientes premaxilares: homodontes (0), hipertrofiados (1).

Dientes maxilares: presentes (0), ausentes (1).

Cuadrado-yugal: ampliamente expuesto en vista lateral (0), reducido (1).
Cuadrado en vista lateral: vertical y ancho (0), inclinado hacia atras y reducido (1).
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CAPITULO 9

CLADISTICA: METODOS CUANTITATIVOS

CicLiaNO, M. MARTA, MARTA S. FERNANDEZ Y ANALIA A. LANTERT

P
GENERALIDADES

La Cladistica es un método de reconstruccion filogenética desarrollado a partir de las ideas
del entomélogo aleman Willi Hennig y basado en el principio de Simplicidad o Parsimonia. Sin
embargo, ha sido James Farris el autor que mas ha contribuido al desarrolio numérico de la
Cladistica (Kluge & Farris, 1969; Farris, 1970, 1980, 1983, 1986; Farris et al.,, 1982). En la practica,
este principio se aplica mediante algoritmos matematicos computarizados, que tienen por obje-
to hallar el o los arboles mas cortos (con menor nimero de pasos o cambios entre los estados de
caracteres = minima homoplasia) para un conjunto de datos determinado. Come generalmente
resulta impracticable evaluar todos los arboles posibles para un set de datos (excepto que los
taxones analizados no sean mas de 10 o 20), se generan arboles cuya longitud es evaluada
durante el procedimiento computacional y se retienen aquélios mas cortos (Goloboff, 1998). La
obtencion del arbol mas corto (= 6ptimo) no es un procedimiento directo, sino que existen
distintas estrategias de andlisis, a partir de las cuales se obtendran resultados mas o menos
confiables en cuanto a la posibilidad de haber obtenido el arbol mas corto o todos los arboles
mas cortos.

En la figura 13, se ilustra un cladograma con sus componentes. Términos tales como raiz, taxa
terminales o nodos no fueron utilizados por Hennig (1968) sino que se asocian con los analisis de
la Cladistica cuantitativa o numérica. Asimismo en cladogramas publicados en la actualidad,
que incluyen numerosos taxa y a veces varios miles de caracteres (cuando se emplean secuencias
de ADN), las sinapomorfias y homoplasias no se indican sobre las ramas (ver cladogramas en
Capitulo 8) sino que directamente se brindan valores que expresan el grado de soporte de di-
chas ramas (ver Capitulo 10). En Cladistica se suelen usar los términos cladograma y arboi como
sinonimos, aunque por lo general no se ilustran como arboles (con las longitudes de las ramas
proporcionales a la cantidad de cambio acumulado).

Raiz. Es la base del cladograma.

Taxa terminales. Son las unidades de estudio.

Nodos internos. Son los puntos de ramificacion del cladograma. Los nodos que unen los taxa
terminales pueden ser rotados sobre si mismos expresando las mismas relaciones (Fig. 1 b-c)

Ramas internas. Son los segmentos que unen los nodos internos. '

Ramas externas. Son los segmentos que unen los nodos internos y los outgroups.

En el cladograma de la figura 1a las relaciones entre los taxa son todas dicotomicas (cada
nodo interno esta conectado con otros dos nodos internos o taxones terminales); en la figura
1b, hay una politomia, ya que uno de los:nodos internos esta conectado con mas de dos nodos
internos o taxones terminales; en lasfigura 1c se han rotado los nodos del cladograma 1b, pero
las relaciones entre los taxa no se alteran. - =
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Figura 1. a, componentes de un cladograma; b, cladograma con indicacién de una dicotomia y una politomia;
¢, dadograma de la figura 1b con los nodos rotados.

ELECCION DE TAXONES TERMINALES

En Cladistica cuantitativa se emplean como taxa terminales, ademas de los integrantes del
ingroup, uno, dos o mas grupos externos (outgroups), filogenéticamente préximos al ingroup.
Esta es una diferencia importante con la argumentacion hennigiana clasica, en que el outgroup
se empleaba para polarizar los caracteres a priori, pero raramente se incluia en el analisis. En
Cladistica numérica la polaridad se infiere a partir del cladograma (Nixon & Carpenter, 1993), es
decir a posteriori del andlisis cladistico.

Un tipo de estrategia que se aplica con frecuencia en Cladistica, es el analisis “simultaneoy no
restringido” de ingroup y outgroups (Kitching et al.,1998).:Se denomina simultdneo porque fos
integrantes de ambos grupos son analizados al mismo tiempo, y no restringido o de parsimonia
global, porque las relaciones del outgroup no estan definidas antes del analisis. La ventaja es que
mediante este tipo de analisis se ponen a prueba las hipétesis previas sobre la delimitacion de
ingroup y outgroups, de modo que podria suceder que al cabo del mismo, algunos de los miem-
bros del ingroup se ubicaran fuera del grupo, o que algun outgroup resultara ser parte del ingroup.

En caso que los taxa terminales sean supraespecificos, se han propuesto dos alternativas para
su tratamiento (Yeates, 1995): el método del ejemplar (examplar) y el del plan base (groundplan).
Este Gltimo consiste en examinar todas las especies que conforman el taxon supraespecifico
(familia, tribu, género, etc.} y deducir cual es la condicién o estado ancestral del mismo. El méto-
do del ejemplar consiste en incluir como taxones terminales solo uno o algunos representantes
de dicho taxén, por ejemplo la especie tipo de cada género (ver Capitulo 2). Cuanto mayor sea
la diversidad dentro de un taxon terminal, tanto mas especies “ejemplares” deberan incluirse
en el analisis.

St algunos taxones terminales fueran polimérficos para ciertos caracteres, lo cual es bastante
frecuente, se recomienda dividir dichos taxones en dos 0 mas grupos, de acuerdo con los esta-
dos de dichos caracteres. Por ejemplo, los géneros se podrian separar en subgéneros o grupos
de especies, y emplear estos tltimos como taxones terminales, en vez de los géneros.




ELECCION DE UN CRITERIO DE OPTIMALIDAD O MODELO DE PARSIMONIA

En Cladistica cuantitativa o numérica, la seleccién de caracteres, el establecimiento de
homologias primarias y la codificacion se realiza de modo similar al explicado en el Capitulo 8
referido a Cladistica no numérica. Los programas de computacién utilizados admiten dos opcio-
nes para tratar los datos: en forma no ordenada o no aditiva, y en forma ordenada o aditiva.

Caracteres no ordenados o no aditivos: Los estados no pueden ser ordenados en una secuen-
cia de grados de atributos, por ejemplo, el color de ojos azul, rojo y amarillo; o los nucleétidos
de las bases nitrogenadas Adenina, Timina, Citosina, y Guanina, cuando se trabaja con secuen-
cias de ADN (ver Capitulos 4y 10).

Caracteres ordenados o aditivos: Los estados se pueden ordenar en una secuencia determinada,
sobre la base de una magnitud creciente o decreciente en la cualidad estudiada (morfocline o esta-
dos del desarrollo ontogenético). El reconocimiento de un orden implica la postulacion de una
hipotesis sobre la secuenCIa de cambio entre los diferentes estados del caracter o serie de transfor--
macion, sobre la base de su similitud. Dicha secuencia puede ser lineal o ramificada (ver Capitulo 8):
Algunos programas de computacion como el PAUP, permiten ingresar secuencias ramificadas:

La decision de analizar los datos muitiestados como ordenados tiene una gran incidencia en
fos resultados del analisis cladistico, y comporta la elecciéon de un “criterio de optimatidad o
modelo de parsimonia”, es decir la eleccion de un modelo de transformacién de los caracteres.
Si bien la parsimonia busca minimizar el nimero de pasos en las transformaciones.entre estados-.
de caracteres, los distintos modelos difieren en las restricciones que imponen a dichas transfor--
maciones (Forey et al., 1992; Lipscomb, 1994). Los modelos empleados con mayor frecuencia eni’
el analisis de datos morfoldgicos son los de Wagner (= Farris) y'de Fitch; y para secuencias de -
ADN, el de Fitch o el de parsimonia generalizada (Kitching et al., 1998; Schuh, 2000). Cuando los
datos multiestado se analizan de forma ordenada, se esta aplicando parsimonia de Wagner (=
Farris), pero si los datos se analizan como no ordenados, el modelo que se aplica es el de Fitch,
por esa razon, la longitud e inclusive la topologia de los arboles puede variar segun los caracte-
res se analicen de una u otra forma. Los modelos de Wagner y de Fitch admiten que durante su.
transformacion, los estados de caracteres homoplasicos se expresen como paralelismos o como
reversiones, otros modelos como el de Dollo, no admite los paralelismos (Kitching et al,, 1998).

Parsimonia de Wagner ¢ de Farris (Wagner, 1961; Kluge & Farris, 1969; Farris, 1970)

Se emplea cuando se analizan caracteres binarios y multiestados ordenados. Las probabilida-
des de cambios en ambos sentidos son iguales y se suma un paso por cada transformacién de.un
estado a otro, de modo gue cambios 0-1y 1-2 tienen un costo 1, pero cambios 0-2 tienen un
costo 2. Para un caracter con tres estados ordenados, las transformaciones posibles son tres:

0—1-—2 21— 0 06— 1-->2

Parsimonia de Fitch (Fitch, 1971)

Se aplica para caracteres binarios (en este caso no dlflere de Wagner) 0 mult:estados desor-
denados, tales como los datos de secuencias de acidos nucleicos. Cada paso puede derivarse de
otro en cualquier orden y se contabiliza siempre un paso por cada transformacion de modo que
cambios 0-2 o 0-1 tienen un costo de1. Por ejemplo, para un caracter con tres estados habra 9
transformaciones posibles.

01— 2 02— 1 1 02
1—2—0 1—0—2 0 ¢—1-—2
20— 1 210 1 €20
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CODIFICACION DE DATOS FALTANTES E INAPLICABLES. TAXA CON CARACTE-
RES POLIMORFICOS

Varios especialistas han discutido algunos problemas derivados de la codificacion de los ca-
racteres empleados en analisis numéricos, por ejemplo como deben codificarse los datos incier-
tos (faltantes e inaplicables). A estos datos muchas veces se los suele codificar de igual forma
(con un signo de pregunta “?"), pero no deberian ser tratados de este modo pues la naturaleza
de los mismos es diferente (Platnick et al., 1991).

Datos faltantes o no observables. Esto puede deberse al deficiente estado de conservacion
de algunos de los ejemplares en estudio, a que un determinado estado de desarrollo (e.g. larva,
huevo) o alguno de los sexos (macho o hembra) atin no han sido hallados o estudiados; a que
alguna posicion nucleotidica no pudo secuenciarse correctamente, etc. El signo “?” en tales
casos representa cualquiera de los estados existentes en los restantes taxa. Por ejemplo, si se
tratara de un caracter binario, el ? podria representar 1.0 0. Cuando se construye el arbol ambas
posibilidades son evaluadas en'la busqueda del cladograma mas corto (Lipscomb, 1998).

Taxa con numerosos datos faltantes pueden dificultar fa-bisqueda del arbol mas corto y en
ciertos casos conviene excluirlos del analisis (Lipscomb, 1998). Esto ocurre frecuentemente cuan-
do se analizan datos en Paleontologia.

Datos inaplicables o inexistentes. El caracter no existe en el taxén en estudio. Es relevante
para resolver una parte del cladograma, pero irrelavante o inaplicable para resolver otra parte
(Lipscomb, 1998). Por ejemplo, si se desea analizar la filogenia de los hexapodos, el caracter
tipo de alas es inaplicable a los apterigotas. El “?” no representa ninguno de los estados existen-
tes en los restantes taxa. Si se tratara de un caracter binario, el “?” no representariani 1ni 0. En
este caso se recomienda corregir la codificacién a fin de evitar los datos inaplicables, por ejem-
plo, incorporando la ausencia como un estado mas, al principio de la serie de transformacion.
Una correccidon posible en el casc de los hexapodos seria la siguiente: alas ausentes (0), alas
membranosas (1), alas anteriores membranosas y posteriores transformadas en balancines (2),
alas anteriores transformadas en hemiélitros y posteriores membranosas (3), alas anteriores trans-
formadas en élitros y posteriores membranosas (4).

También se suelen codificar errbneamente con un “?" los caracteres polimorficos {(con mas de
un estado del mismo caracter en cada taxon). En este caso el “?” representa 1y 0 (Platnick et a/,,
1991). Nixon & Davis (1991) criticaron este tipo de codificacion ya que no tiene en cuenta la varia-
cién en los taxa terminales durante el analisis cladistico. El problema se puede resolver dividiendo
los taxa con caracteres polimorficos en distintas unidades terminales, del modo que se indicod
previamente en este capitulo, bajo el titulo “Elecciéon de taxa terminales”. Otra estrategia, es usar
un programa computarizado, como el NONA (Goloboff, 1996) o el PAUP (Swofford, 1999), que
permiten ingresar los distintos estados presentes en un taxa polimoérfico y analizar dichos taxa.

£

Como se ha dicho previamente, la Cladistica cuantitativa no requiere ninguna informacion a
priori acerca de la polaridad de los caracteres. Las distribuciones de los caracteres en los taxa es
la Gnica informacién necesaria para establecer las hipétesis de relacion en el grupo estudiado.
Esto es asi, dado que la mayoria de los algoritmos computarizados para obtener cladogramas
construyen primeramente redes (= networks), es decir arboles no enraizados, y al ubicar la raiz,
generalmente entre el grupo internoy el o los grupos externos, se determina la polaridad de los
caracteres (Nixon & Carpenter, 1993).

BflSQUEDA DE LOS ARBOLES DE LONGITUD MINIMA
Los algoritmos de Parsimonia implementados para obtener cdladogramas, mediante el uso de

programas de computacion como el Hennig 86 (Farris, 1988), NONA y Pee-Wee (Goloboff, 1996),
PAUP (Swofford, 1999) y TNT (Goloboff et al., 2003) construyen arboles no enraizados (networks),



procedimiento que reduce el numero de calculos a realizar, ya que para cada arbol no enraizado,
existen varios arboles con raiz posibles (Fig. 2). El nlimero de pasos del arbol o fa parsimonia global
de los caracteres no depende de la posicion de la raiz, sin embargo la ubicacion de la raiz determina,
ademas de la polaridad de los caracteres, la topologia final del arbol (Nixon & Carpenter, 1993).

A B C D E A B C D E A B C B D
L }_] L
[ T
1 i 2 3
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A B D E [ L } Figura 2. Arbol

no enraizado de
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~|:— hasta E) y los
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4 5 o mismo (1-7). Las
flechas con
c D E numeros 1a 7
indican las
diferentes
posiciones en
que se puede
insertar la raiz
(modificado de
Nieto Feliner,
1999).

El primer algoritmo para construir arboles no enraizados corresponde a Kluge & Farris (1969)
y Farris (1970) y se conoce como algoritmo de Wagner. Este algoritmo genera arboles 6ptimos
en ausencia de homoplasia, sin embargo, para matrices de mas de 15-20 taxa y datos con consi-
derable homoplasia, es probable que no permita encontrar el arbof mas corto o todos los arbo-
les mas cortos (Goloboff, 1998). '

Algoritmo de Wagner (Fig. 3)

Procede de la siguiente manera:

a. Conecta el primer taxon terminal que aparece en la matriz de datos (generalmente coincide
con el outgroup) con el taxon mas proximo (es el que se diferencia en un menor namero de
caracteres). En el ejemplo de la figura 3 el outgroup OG se conecta con A, ya que éste difiere sélo
en dos caracteres, en tanto que B y C difieren en tres y cuatro caracteres, respectivamente.

b. Busca el siguiente taxén mas proximo y lo inserta en el punto que produce un menor
incremento en la longitud del arbol (en el ejemplo se debe incorporar B). En caso de empate
suele ingresar el taxon que aparece primero en el orden de la matriz de datos. En el punto de
union se ubica el primer nodo (nodo 1), para el cual sera preciso calcular los estados de los
caracteres. El estado de cada caracter del nodo, sera igual a la mediana (valor medio) entre
los estados registrados para dicho caracter, en los tres taxa a los cuales se ha conectado (me-
diana entre OG, Ay B).

c. El proximo taxoén (en el ejemplo es C) se incorporara al segmento que comporte el menor
incremento en longitud del arbol y en el punto de unién se ubicara el nodo 2. Para saber a qué
segmento del network debera conectarse C, es preciso calcular todas las opciones posibles, es
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decir, las distancias entre Cy los segmentos OG-Nodo 1, Nodo 1-A, Nodo 1- B. Una vez realiza-
dos estos calculos, se elegira la opcion que produzca menor incremento en longitud. En el ejem-
plo de la figura 3 la conexion de C que menos incrementa la fongitud del network es con el
Nodo1-B.

d. Para incorporar los restantes taxones, si los hubiera, se procede de igual modo que en el
paso anterior, solo que al incrementarse el numero de taxones y de caracteres, aumenta tam-
bién el namero de calculos que es preciso realizar.
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El algoritmo de Wagner permite encontrar arboles mas cortos gue si se generaran al azary por
lo tanto constituye un buen punto de partida para la aplicacion de otras estrategias de busqueda
mas exhaustivas. Existen distintas opciones en lo que respecta a las secuencias de incorporacion de
los taxa al arbol de Wagner (Forey et al., 1992): incorporaciéon segun su ubicacién u orden en la
matriz de datos, al azar, o de acuerdo con los valores de distancia con respecto al outgroup (Fig.
3). En algunos casos, a partir de distintas opciones de secuencia de adicion de los taxa al arbol, se
pueden obtener distintas topologias.

Dado que el algoritmo de Wagner no garantiza que se haya encontrado el arbol mas corto o
todos los arboles mas cortos, se han propuesto otras alternativas de busqueda, aungue muchas de
ellas parten del citado algoritmo. Existen dos tipos de busquedas principales, #xactasy heuristicas.

Biasquedas exactas

Garantizan que se han hallado todos los arboles de longitud minima, pero ésto solo es posi-
ble cuando se analizan matrices de menos de 20-25 taxa. Existen dos tipos de algoritmos exac-
tos, los exhaustivos y el algoritmo de branch and bound= bandb (Hendy & Penny, 1982; Swofford
& Olsen, 1990).

La busqueda exhaustiva o enumeracién implicita {(Goloboft, 1998; Lipscomb, 1998) consiste
en revisar todos los cladogramas totalmente resueltos posiblesy elegir el mas corto. Dado que el
nGmero de arboles posibles crece muy rapidamente, este algoritmo es solo aplicable para sets
de datos con menos de 11 taxones (Forey et al., 1992).

El algoritmo de bandb se usa para matrices que no superen los 20-25 taxonesy permite flegar a
un resultado exacto sin calcular todos los arboles posibles. Para ello construye primero un arbol
mediante el algoritmo de Wagnery considera que su longitud sera el limite superior (upper bound)
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que no podran exceder otros arboles hallados. El algoritmo de bandb va incorporando taxones
secuencialmente y evaluando la longitud de los arboles parciales generados, pero abandona los
caminos que resultan en una longitud mayor que la del arbol de Wagner de referencia asegurando
de este modo la recuperacién de todos los arboles mas cortos (Swofford& Olsen, 1990).

B €
\KA
B D ) B D ¢ B C
c D
22 . 28 2¢
A A A
8 E D 8 BDE C D

E D B 8 .
D B E c '
C F < \ c £ Figura 4. llustracion de la
3a s ac - - estrategia de basqueda branch
A A A A A and bound para la obtencion del

cladograma mas parsimonioso
8 ED © 8 E E o 5 ¢ o ¢ entre cinco taxones (A-E). Dado

e D - 5 un cladograma inicial de tres
8 ) 8 8 taxones (A,B,C), D podra incorpo-
E rarse en tres posiciones diferen-
aF 36 D am - 2 tes (2A, 2B, 2C). Dados tres
A A A A cladogramas de cuatro taxones E

podra incorporarse en 15
posiciones diferentes (3A hasta
30), pero el algoritmo abando-
nara los caminos que resulten de
un arbol mas largo que el de
referencia (tomado de Swofford
& Olsen, 1990).

Basquedas heuristicas

Se utilizan en el analisis de matrices de mas de 20- 25 taxa y proporcionan scluciones aproxima-
das, que no garantizan el hallazgo de todos los arboles de minima longitud. Los métodos heuristicos
buscan arboles mas cortos a base de prueba y error, usando como punto de partida uno o mas
arboles iniciales. El programa de computo aplica un procedimiento de permutacion de ramas
(branch swapping) que consiste en mover las ramas del arbol inicial a diferentes partes del arbol,
contar los pasos y guardar los arboles de igual longitud o los mas cortos. El movimiento de ramas
se repite hasta evaluar todas las combinaciones posibles en los arboles guardados en memoriay se
detiene cuando ya no hay arboles de igual longitud o mas cortos, o cuando no alcanza la memoria
disponible. La busqueda de arboles requiere de una estrategia definida por el usuario.

Las formas mas comunes de permutacion de ramas (Fig. 5) son NNI (Nearest Neighbour
Interchange), SPR (Subtree Pruning and Regrafting) y TBR (Tree Bisection Reconnection) siendo
la ultima la mas exhaustiva (Swofford & Olsen, 1990). En NN los arboles se dividen en subarboles
con una rama libre cada uno, que intercambian ramas con los vecinos; en SPR uno de los subarboles
conserva una rama libre y el otro no, de modo que la rama libre se conecta en diferentes puntos
al otro subarbol. En TBR ninguno de los subarboles tiene ramas libres, y cada uno se conecta a
través de sus ramas internas, a las ramas internas.del otro subarbol. Para una matriz de 40
taxones se realizan aproximadamente 5000 reacomodamientos SPR y 25.000 TBR.

Un problema que surge con el uso de los algoritmos de branch swapping es la formacion
de islas de arboles (= grupos de topologias de arboles), que son conjuntos de arboles igual-

-mente parsimoniosos separados entre si por un solo swap o una sola permutacion de sus
ramas (Swofford & Olsen, 1990). Las permutaciones de ramas permiten encontrar las distintas
topologias presentes en.una misma isla, pero por definicion, no permitiran hallar las topologias
presentes en otras islas. En consecuencia, si hubiera varias islas con topologias muy diferentes, lo
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mas recomendable es partir de mas de un arbol de Wagner inicial, e.g. diez, obtenidos por
secuencias de adicion al azar, y aplicar a ellos permutacion de ramas. Cuando la permutacion de
ramas se aplica a un solo arbol de Wagner inicial, sélo podran hallarse 1os arboles éptimos, si
éstos pertenecen a la misma isla.

También surgen problemas para encontrar el o los arboles mas cortos cuando se analizan
matrices de datos muy grandes (por ejemplo la matriz Zilla de 500 taxones de plantas). Para
estos casos se han propuesto estrategias de bisqueda tradicionales mas eficientes (Schuh, 2000)
y nuevas estrategias como la denominada Parsimony ratchet, desarrollada por Nixon (1999 a) e
implementada en el programa TNT (Goloboff et al., 2003).

Las estrategias de basqueda tradicionales eficientes se llevan a cabo de la siguiente manera:
- Se realizan varios analisis de TBR a partir de diferentes arboles de Wagner construidos por
secuencias de adicién al azar, reteniendo relativamente pocos arboles en cada busqueda (a mayor
numero de terminales menor cantidad de arboles retenidos).

- Se retienen los arboles mas cortos y se realizan TBR mas exhaustivos, reteniendo en este paso
un mayor namero de arboles en la memoria.
- Se repiten los pasos anteriores varias veces.
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Figura 5. Esquemas de distintos procedimientos de permutaciones de ramas. A la izquierda NNI {Nearest
Neighbour Interchange), en el centro SPR (Subtree Pruning and Regrafting), a la derecha TBR (Tree Bisection
Reconnection). El ultimo tipo de permutacion es el mas exhaustivo y uno de los mas utilizados.

OPTIMIZACION DE CARACTERES #

Optimizar un caracter en un arbol dado, significa asignar un estado definitivo a cada nodo
interno del arbol, de modo que el nimero de transformaciones entre los estados de los caracte-
res sea minimo (Schuh, 2000). Una vez optimizados los caracteres, es posible calcular su numero
de pasos y la longitud de todo el arbol. Para optimizar un caracter es preciso realizar un proce-
dimiento de lectura desde los taxones terminales del cladograma hacia la raiz, asignando a los
nodos internos los estados compartidos por los taxones hermanos. En el caso de registrarse
ambigiiedades, éstas se resuelven mediante una lectura hacia arriba, en que a cada nodo inter-
no se le asigna el estado que reporte menor costo de transformacion, de acuerdo con el modelo
de parsimonia elegido. Si se optimiza con Wagner o Fitch, que aceptan tanto los paralelismos
como las reversiones, hay dos opciones: ACCTRAN (Accelerated transformation) o FAST, que
optimiza cerca de la raiz y favorece las reversiones, y DELTRAN (Delay transformation) o SLOW,
donde los cambios se producen mas lejos de la raiz, y se da prioridad a los paralelismos (Fig. 6).
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La opcion UNAMBIGUOUS de los programas WINCLADA, NONA y TNT, representa solo los
clados soportados bajo ambos tipos de optimizacion (FAST y SLOW) dado que es posible que
aparezcan clados soportados por un solo tipo de optimizacion (Fig. 7}, y si ésta cambia, dichos
clados o ramas colapsan. '

Reglas para la lectura hacia abajo:

1. Si los taxones hermanos comparten el mismo estado de caracter, o uno de los estados, el
nodo tendra dicho estado.

a a a ab
a a
5
2. Si los taxones hermanos tienen estados de caracteres diferentes, el nodo tendra ambos (el

estado es ambiguo), y la ambigliedad se resolvera en la lectura hacia arriba segun la opcion
elegida sea FAST (Fig. 6, izquierda) o SLOW (Fig. 6, derecha).
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Figura 6. Optimizacion de un caracter doble estado, segiin parsimonia de
Wagner {en este caso igual a Fitch). En el primer cladograma se muestra la
lectura hacia abajo, lo que determina ambigtedad en la asignacion de estados
a algunos nodos. En los otros dos cladogramas se muestra la resolucion de
dichas ambigtedades mediante la lectura hacia arriba, y bajo las opciones
FAST (prioriza reversiones) y SLOW (prioriza paralelismos). i
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Figura 7. Matriz de datos de cinco taxones (A E) y siete caracteres, y optimizacion de los caracteres segin
Parsimonia de Wagner (en este caso igual a Fitch), obtenida mediante-el programa WINCLADA (Nixon, 1999
b). El caracter 7 cambia su distribucién de acuerdo con la optimizacion elegida: Opcion FAST, opcion SLOW y
opcion UNAMBIGUOUS (en esta ultima no aparece dicho caracter por ser ambigua la optimizacion).

PARAMETROS DEL ARBOL

Longitud del arbol

La longitud de un arbol es el parametro mas simple para evaluar el grado de homoplasia o
ajuste de sus caracteres. Se calcula como la suma del ndmero de transformaciones de todos los
caracteres, multiplicado por el peso de dichos caracteres. El peso es generalmente 1, para todos
los caracteres, al principio del analisis cladistico. Otra forma de medir el grado de ajuste de los
caracteres a un arbol dado, es mediante la aplicacion de los indices de consistencia (Cl) y de
retencion (RI).

indice de consistencia (Kluge & Farris, 1969)

El valor de este indice varia entre 0 y 1. Se aproxima a 1 cuando no se producen cambios o
transformaciones “extras” en los caracteres, y tiende a cero a medida que aumentan los parale-
lismos y las reversiones. Se calcula para cada caracter en forma individual y para todo el arbol:

Para cada caracter Para el cladograma
ci=m/s Cl= M/S

m: cantidad de cambios (= pasos) minimos posibles entre los estados de un caracter (= rango del
caracter).

s: numero de cambios registrados para cada caracter, en un arbol dado.
M: sumatoria de "m” de todos los caracteres (= sumatoria de los rangos).
S: sumatoria de “s”, o de los cambios registrados en todos los caracteres.
Los valores de CI son influenciados por las autapomorfias de los caracteres y los caracteres
invariantes, razén por la cual conviene calcularlo excluyendo fos mismos.

2

indice de retencion (Farris, 1989)

Fue propuesto con posterioridad al indice de consistencia, para representar la relauon entre
sinapomorfias aparentes y sinapomorfias reales (o su complemento, homoplasia relativa con
respecto a homoplasia maxima posible). En ausencia de homoplasia es igual a 1. No esta influido
por las autapomorfias o los caracteres invariantes.

Para cada caracter Para el cladograma
ri={g-s)/{(g-m) RI= (G -S)/ (G -M)
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g: nimero maximo de pasos o transformaciones posibles de un caracter. Equivalente a una
politomia total.
G: sumatoria de “g" de todos los caracteres.

Indice de consistencia re-escalado (Farris, 1989)

Resulta de multiplicar ci por ri {rci) o Cl por RI (RCI). Ef rci se utiliza para asignar pesos diferen-
ciales a los caracteres, de acuerdo con su grado de homoplasia, durante el procedimiento de
pesado sucesivo.

Tabla 1. Matriz de datos y calculo de los indices de consistencia (ci) y retencion (ri) para los
caracteres 6 y 8, segun su ajuste al cladograma de la figura 8. Dichos caracteres presentan el
mismo valor de ci (0.5), pero difieren en el ri (0.5 y 0) (modificado de Wiley et al., 1991).

1 2 ¥ 4 5 6 7 8 Caracter 6 Caracter 8
0G| 0 0 0 0 0 0 0 0
A 1 0 0 0 0 . 1 0 1 €ci=12=05 ci= 1/2=Q.5
B |1 1 1 0 1 0 1 0 ri=3-2/3-1=05 ri=2-22-1=0
C 1 0 1 1 1 0 0 0
D 1 1 1 0 1 1 1 0 : -
6G A B D E
E |1 1 1 1 1111 ¢ ,
T* |+
== 6 =4=6
Figura 8. Cladograma donde se observa la distribucién
paraleia de los caracteres 6 y 8. El caracter 6 registra menos
homoplasia que el 8, pues una de las ocurrencias paralelas
justifica la sinapomorfia aparente de los taxa Dy E; el S
caracter 8, en cambio, no justifica ningiin agrupamiento. 1

PESADO DE CARACTERES

La asignacion de pesos diferenciales a los caracteres, a priori del analisis cladistico, no resulta
recomendable, debido a que es un procedimiento arbitrario. Por lo contrario, se acepta la asig-
nacion de pesos en funcion del comportamiento de los caracteres en el analisis cladistico, y de
este modo se puede reducir el nimero de arboles igualmente parsimoniosos que en muchos
casos se obtienen como resultado. Se han implementado distintos procedimientos de pesado,
que se aplican durante o a posteriori del analisis. Uno de los mas utilizados y que esta
implementado en el programa Hennig86 es el “pesado sucesivo de caracteres” (Farris, 1969;
Carpenter, 1988, 1994), otro es el "Analisis de parsnmoma bajo pesos implicados” (Goloboff,
1993) implementado en el programa Pee-Wee.

El pesado sucesivo opera del siguiente modo, una vez obtemdos los arboles mas parsimoniosos
a partir de una matriz donde todos los caracteres tienen igual peso, se les asigna mayor peso a
aquellos caracteres que registran valores de indice de consistencia re-escalado mas elevados, y
se vuelven a calcular los cladogramas. Por ejemplo, el programa Hennig86 suele asignarles un
peso de 10 a los caracteres con rci = 1 (no producen ninguna homoplasia); a aquellos caracteres
con rci = 0 (maxima homoplasia) no les asigna peso; y a los caracteres con valores de homoplasia
intermedios, les suele asignar pesos entre 3y 5. El procedimiento de pesado sucesivo es iterativo,
de forma tal que una vez pesados y recalculados los arboles de minima longitud, el procedi-
miento se repite hasta que se estabiliza el namero de arboles obtenidos y sus indices de consis-
tencia y retencion no varian. Un inconveniente posible del pesado sucesivo es que al cambiar los
pesos iniciales, se puede llegar a una solucion estable diferente (Goloboff, 1998).
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PROGRAMAS DE COMPUTACION EN CLADISTICA

Los programas de computacion utilizados en Cladistica pueden servir para Hevar a cabo las
siguientes tareas de un andlisis cladistico: edicion de la matriz de datos, alineacion de las se-
cuendias nucleotidicas (ver Capitulo 10), obtencién de cladogramas por parsimonia o Maximum
Likelihood {(ver Capitulo 10}, y analisis y edicion de cladogramas con alta calidad ‘grafica. A
continuacion se brinda informacion acerca de los programas de uso mas frecuente.

Programas que aplican algoritmos de simplicidad para la construceion de cladogramas

Existen varios programas para obtener arboles por parsimonia (Crisci et al., 1994), algunos de
los mas utilizados son Hennig86 (Farris, 1988), NONAy Pee-Wee (Goloboff, 1996), PAUP (Swofford,
1999) y TNT (Goloboff, et al. 2003). Estos programas han sido desarrollados para computadoras
IBM-PC compatibles, exceptuando el PAUP que fue desarrollado para Macintosh, pero tiene una
version beta para usar en sistema IBM. En general, el NONA y TNT son los que calculan arboles
con mayor rapidez. '

Hennig86 (Farris, 1988) es un programa de analisis muy rapido, desarrollado en MS-DOS,
pero que no permite leer directamente datos de secuencias nucleotidicas (los estados de carac-
teres expresados como A, T, Cy G deben ser codificados con valores numéricos, por ejemplo 0, 1,
2, 3), y no puede procesar matrices mayores de 128 taxa y 900 caracteres. En consecuencia es un
programa Util para analizar matrices no muy grandes y con datos morfolégicos. Para mayor
informacién consultar el sitio www.cladistics.org.

NONA (Goloboff, 1996) es un programa desarrollado en MS-DOS, que tiene una variedad de
opciones para encontrar el arbol mas parsimonioso y para evaluar el soporte de sus ramas.
Puede leer matrices con mas de 128 taxa y 900 caracteres, con datos de secuencias nucleotidicas.
Usa comandos similares al Hennig86 y es mas facil de utilizar en conjunto con WINCLADA. Una
version demo de este programa esta disponible en el sitio www.cladistics.com.

Pee-Wee (Goloboff, 1996) es similar al NONA, pero se diferencia porque permite calcular
arboles aplicando el procedimiento de pesos implicados. Una versién demo de este programa
esta disponible en el sitio www.cladistics.com.

PAUP (Swofford, 1999) ademas de realizar el analisis cladistico de los datos permite editar la
matriz de datos. Contiene una vasta seleccion de opciones para el anéalisis tanto de datos
morfoldgicos como de secuencias nudeotidicas, incluyendo la obtencion de arboles a partir del
calculo de Maximum Likelihood (ver Capitulo 10). En general este programa demora mas tiem-
po que el NONA en obtener los resultados. Informacién sobre este programa puede obtenerse
en el sitio www.sinauer.com.

TNT (Goloboff et al., 2003) a diferencia de los restantes programas permite obtener arboles,
a partir de matrices de datos muy grandes (e.g. 300-500 taxa), en tiempos razonables, y también
se aplica para el analisis de dichos arboles. Una version demo esta disponible en el sitio
www.cladistics.com.

2
Programas auxiliares para la edicién de matrices y analisis de cladogramas

WINCLADA (Nixon, 1999 b) no realiza por si solo todos los calculos inherentes al analisis
cladistico y es utilizado principalmente para editar y combinar matrices, visualizar y reordenar
arboles, optimizar caracteres y mapearlos directamente sobre el arbol, e imprimir cladogramas
con alta calidad grafica. Trabaja bajo el entorno de Windows y permite leer matrices de datos
con formato MS-DOS de Hennig86, NONA y PeeWee; ademas, provee una serie de mends que
actian como interfase para realizar el procesamiento de los datos o ciertos subprocesos me-
diante dichos programas. WINCLADA esta disponible en el sitio www.cladistics.com.

MacClade (Maddison & Maddison, 2001) permite realizar tareas similares a WINCLADA pero
con archivos obtenidos a partir de PAUP, en computadoras Macintosh. Informacién sobre este
programa puede obtenerse en el sitio: www.sinauer.com.




Ejerc)a

Llercitaciones

taciones

EJERCICIO 1

En la figura 9 se ilustra un arbol no enraizado de cuatro taxones (A-D) y la matriz
de datos correspondiente. Dicha matriz incluye cuatro caracteres doble-estado,
cuya polaridad no ha sido establecida a priori, de modo que los estados “a” y “b”

representaran los codigos "0” y “1” o viceversa, dependiendo de la posicién de fa
raiz. '

1. Construya todos los arboles con raiz posibles, utilizando para ello cada una de las
ramas Eerminales del network de la figura 9.

2. ;Algunos de esos arboles presenta ramas no soportadas por caracteres? En este
caso ¢coOmMo representaria las relaciones entre dichos taxa?

3. Entre todas las opciones de enraizamiento posibles ;cual le parece mejor, de
acuerdo con la evidencia que brindan los caracteres?
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Figura 9. Matriz de datos para cuatro taxones (A-D) y el arbol
no enraizado correspondiente.

EJERCICIO 2

Sobre la base de los cladogramas obtenidos en el capitulo 8 para las especies hipo-
téticas de Brooks et al. (1984), y para los géneros de Saurocephalidae, realice los
siguientes procedimientos:

Sin computadoras
1. Calcule la longitud y el indice de consistencia de los arboles.
2. Calcule los indices de consistencia y retencién para algunos de sus caracteres.

Con computadoras :

3. Grabe las matrices de datos construidas para las especies hipotéticas de Brooks et
al. y para los géneros de Saurocephalidae, con el formato adecuado para ser anali-
zadas mediante un algoritmo de parsimonia computarizado.

4. Obtenga el cladograma de mayor simplicidad y observe la distribucion de los
caracteres sobre el arbol. Distinga sinapomorfias, autapomorfias y homoplasias.

EJERCICIO 3

El género Galapaganus (Coleoptera: Curculionidae), distribuido en las islas Galapagos
y en las costas de Ecuador y Per(, incluye 15 especies, reunidas en dos grupos prin-
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cipales, el grupo femoratus con las especies G. femoratusy G. howdenae, y el grupo
darwini, con las restantes especies (Lanteri 1992). En la figura 10 se representa uno
de los cladogramas optimos obtenidos por Lanteri (1992) sobre la base de una ma-
triz de datos morfologicos. Los caracteres multiestado 1, 14, 17y 30 fueron analiza-
dos como no ordenados y los restantes como ordenados. Sobre la base de este resul-
tado responda las siguientes preguntas: ’

Sin computadoras

1. ¢Qué grupo de especies se halla mejor soportado por sinapomorfias?; el grupo
femoratus o el grupo darwini?

2. ;Qué especies se hallan mejor justificadas por la evidencia de los caracteres em-
pleados? _

3. {Cuél es el nimero minimo de colonizaciones independientes del archipiélago de
Galapagos, a partir del continente, que podria postularse sobre la base del
cladograma ilustrado?

Con computadoras .

4. Analice la matriz de datos de Lanteri (1992) mediante distintas estrategias de
busqueda (exactas y heuristicas) y cambiando las opciones de “ordenados” y “no
ordenados” de los caracteres multiestado. ; Cudntos arboles 6ptimos obtuvo en cada
caso? ; Cuales son los indices de consistencia y retencion obtenidos para los mismos?
5. En los casos que haya obtenido mas de un arbol optimo, aplique el procedimiento
de pesado sucesivo. ;Se reduce el nimero de arboles? ;Qué cambio observa en los
valores de los indices de consistencia (Cl) y de retencion (Rl) de dichos arboles? Com-
pare los valores de estos indices, al calcularlos con'y sin autapomorfias incluidas.

6. Analice los valores de los indices de consistencia (ci) y retencion (ri) de los caracte-
res, antes y después de aplicado el procedimiento de pesado sucesivo.
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Figura 10. Cladograma de las especies de gorgojos del género Galapaganus (Coleoptera: Curculionidae) segun
Lanteri {1992). Aquellas especies indicadas con un circulo blanco se distribuyen en el continente (Pera y
Ecuador) y las sefialadas con un circuto negro, en el archipiélago de Galapagos.



EJERCICIO 4
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El género de gorgojos Ericydeus (Coleoptera: Curculionidae) se halla distribuido en el
continente americano, desde la Argentina hasta Arizona en los Estados Unidos de Amé-
rica. Segun Lanteri (1995) dicho género incluye 16 especies: Ericydeus bahiensis, E. hancocki,
E. schoenherri, E. nigropunctatus, E. sedecimpunctatus, y E. argentinensis se distribuyen
en Sudamérica,; E. yucatanus (endémica de la provincia de Yucatan), E. roseiventris, E.
quadripunctatus, E. cupreolus, E. modestus, E. viridans, E. duodecimpunctatusy E. forreri,
se distribuyen en el sur de México y América Central; y E. lautus y E. placidus se hallan
restringidas al noroeste de México y suroeste de USA (Arizona). El cladograma ilustrado
en la figura 11 se obtuvo sobre la base de 35 caracteres morfoldgicos, considerando a los
multiestado 14, 16y 25, como no aditivos y a los restantes como aditivos. Sobre la base de
estos datos responda las siguientes preguntas:

Sin computadoras

1. ¢Las especies sudamericanas de Erycideus se separan en el cladograma 6ptimo de
la figura 11, de las restantes distribuidas en México, América Central y USA? ; Observa
una direccion del cambio evolutivo con sentido geografico norte-sur o sur-norte?

2. ;Cuales son los grupos monofiléticos del cladograma mejor soportados por
sinapomorfias?

Con computadoras

3. Analice la matriz de datos morfoldgicos del trabajo de Lanteri (1995) aplicando
distintas estrategias de busqueda (exactas y heuristicas) y considerando a los carac-
teres multiestado como ordenados y no ordenados. ; Cuantos arboles obtuvo en
cada caso? ¢ Cuales son los valores de los indices de consistencia (Cl) y retencion {(RI)?
4. El cladograma de Ericydeus fue enraizado con el género Lamprocyphus como
outgroup. Cambie la raiz del arbol, colocando alguna de las especies del ingroup en
la base ;Qué cambios observa en la topologia del cladograma? ;Cambian los valo-
res de Cly de Rl con respecto al arbol original?
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EJERCICIO 5

La familia Tristiridae (Orthoptera) comprende 18 géneros endémicos de América del
Sur y su monofilia esta definida por caracteristicas del complejo falico. El analisis
filogenético llevado. a cabo por Cigliano (1989) dio como resultado el cladograma
que se ilustra en la figura 12. Los 29 caracteres morfoldgicos utilizados corresponden
a la morfologia externa (caracteres 0 a 10), genitalia de la hembra (caracter 11), y
genitalia de los machos (caracteres 12 a 28). Sobre la base de esta informacion res-
ponda las siguientes preguntas:

Sin computadoras .

1. ¢ Qué caracteres justifican o brindan mayor soporte a los principales grupos del
cladograma? ¢los de la morfologia externa o los de la genitalia?

2. ;Considera Usted que la diferenciacion de los caracteres genitales de los machos
ha precedido a la diferenciacion de otros caracteres? Justifique su respuesta.

Con computadoras .

3. Sobre la base de la matriz de datos publicada por Cigliano (1989) obtenga un
cladograma 6ptimo, analizando los caracteres 14, 16 y 25 como no ordenados.

4. Mediante el uso del programa WINCLADA visualice la transformacion de los ca-
racteres, empleando distintas opciones de optimizacién: FAST, SLOW y
UNAMBIGUOUS. ; Qué caracteres registran cambios en su evolucion al emplear las
distintas opciones de optimizacion?
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Figura 12. Cladograma de la familia Tristiridae (Orthoptera) segun Cigliano (1989). Circulos negros:
apomorfias; circulos blancos: homoplasias. Los caracteres estan numerados desde 0.
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EJERCICIO 6

En la figura 13 se ilustra un cladograma correspondiente a 12 géneros de lagartos
marinos mesozoicos, en el cual se indican los estados de un caracter doble-estado.

1. Optimice el caracter, mediante Parsimonia de Wagner, utilizando las opciones

ACCTRAN y DELTRAN.

Aigialosgurus 0
0

Halisaurus

Clidastes 1
Prognathodon 0
~—— Mosasaurus 0 .

-—-——-——-—~} wru Figura 13.
Plotosanrus 1 Cladograma corres-
Ectenosqurus 0 pondiente a 12

géneros de lagartos
............... —— Platecarpus 0 marinos mesozoicos
{w e (mosasaurios). Los
Plivplatecarpus 1 c6digos 1-0 son los
Lakumasaurus | estados de un caracter
Prlos 1 presente en los
__..-w{ yosaurys taxones terminales
''''''''' — Haimosaurus H (modiﬁcado de Novas

et al., 2002).
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CAPITULO 10

ANALISIS FILOGENETICO DE DATOS MOLECULARES.
CONGRUENCIA TAXONOMICA. SOPORTE Y CONFIANZA ESTADISTICA
DE GRUPOS Y ARBOLES

LANTERT, ANALIA AL, M. MArTA CIGLIANO Y CECILIA MARCARIA

y
ANALISIS FILOGENETICO DE DATOS MOLECULARES

El espectacular avance de la Biologia molecular en las dos Gltimas décadas del siglo XX ha
tenido un gran impacto en todas las ramas de la Biologia, contribuyendo al planteo de nuevos
interrogantes y dando lugar a nuevos enfoques metodoldgicos y técnicas de analisis (Hillis &
Moritz, 1990; Hillis et al.,, 1996; Soltis et al., 1998). En el campo especifico de la Sistematica, el
incremento del namero de publicaciones sobre reconstruccion filogenética basada en informa-
cion del ADN ha sido enorme, de tal suerte que en la actualidad la mayor parte de los trabajos
que se publican en revistas especializadas tales como Systematic Biology y Cladistics, incluyen la
evidencia molecular. :

Entre las ventajas de los datos moleculares cabe sefialar, que permiten estudiar mas directa-
mente el genoma del organismo y proveen numerosos caracteres, los cuales pueden definirse
de un modo relativamente objetivo (Hillis, 1987; Hillis & Wiens, 2000). Sin embargo, la:propor-
cién de datos variables con respecto al niamero total de caracteres registrados suele ser baja
(e.g. en una secuencia de 1200 pares de bases puede haber sélo 100 o 200 caracteres variables)
y el nimero de caracteres informativos de relaciones entre taxones, es aun menor. Asimismo .
algunos problemas, como la determinacion de homologias, son de dificil solucion, tanto si se
trabaja con datos morfoldgicos como si se analizan secuencias de ADN (Hillis & Wiens, 2000).

Los datos moleculares mas utilizados en inferencia filogenética son las secuencias de distin-
tos genes, y en menor medida y como una primera aproximacion, datos sobre sitios de restric-
cion. Dado que ambas fuentes de informacion proveen variables discretas, su analisis mediante
los algoritmos de Parsimonia propuestos por la Cladistica, resultan los mas apropiados. La bus-
queda de los arboles mas cortos y otros aspectos del analisis de Parsimonia se realizan de modo
similar al explicado en el Capitulo 9, pero el estudio de la evidencia molecular plantea algunos
problemas particulares, por ejemplo la seleccion de los genes a estudiar, la determinacion de
homologias moleculares, las distintas estrategias de pesado a priori aplicadas a datos de secuen-
cias y los modelos de Parsimonia utilizados. Se han planteado ademas otros enfoques analiticos
alternativos a la Parsimonia como el de Maxima Verosimilitud.

Seleccion de los genes a estudiar

Los genes nucleares de los eucariotas estan compuestos por diferentes partes funcionales, los
exones, que se traducen a proteinas, y los intrones, que no codifican para proteinas (Hillis &
Moritz, 1990). Las regiones del ADN de utilidad en Sistematica pueden ser zonas codificantes o
no codificantes, pero no zonas hipervariables o de ADN altamente repetitivo, como las que se
analizan en estudios de paternidad mediante técnicas de finger printing (= huellas digitales del
ADN). Las zonas hipervariables evolucionarian a tasa rapida y constante, por lo que permiten
analizar variaciones a nivel individual (Hillis et af., 1996).
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La seleccion de los genes depende del objetivo del trabajo y del rango de los taxones cuyas -
relaciones filogenéticas se quiere analizar. En el caso de taxones superiores se deberan elegir
genes conservados (e.g. genes ribosomales) (Bult & Zimmer, 1993; Conti et al., 1993), por lo
contrario, si se quieren estudiar relaciones genealdgicas entre especies proximas, sera conve-
niente seleccionar secuencias de ADN que tengan una tasa de mutacion mas rapida (e.g. genes
mitocondriales en animales) (Normark & Lanteri, 1998; Sequeira et al., 2000). ’

Una de las ventajas de estudiar genes que codifican para ARN ribosémico (ADNr) en eucariotas, es
la existencia de multiples copias de cada uno de ellos por célula, razén por la cual resultan mas faciles
de amplificar que los genes nucleares de copia Unica. En plantas los genes ribosomales mas estudiados
son el 185y el 265 (correspondientes a la subunidad pequenay grande del ribosoma, respectivamen-
te). Se han empleado para analizar relaciones filogenéticas entre familias y tribus (Soltis et al., 1998). El
primero tiene aproximadamente 1800 pb (pares de bases) y el sequndo, unas 3000 pb. En animales, los
genes ribosomales mas estudiados son el 185 y en menor medida el 285y el 5.85.

Otros genes de copias midltiples utilizados con frecuencia en estudios filogenéticos son los
del ADN mitocondrial (ADNmt), en animales y los del ADN de los cloroplastos (ADNc), en plan-
tas. El genoma mitocondrial es similar al de los procariotas, con muy pocas regiones no
codificantes, lo cual facilita notablemente su estudio. Dado que las mitocondrias se heredan por
via uniparental (la gameta masculina a menudo es la que no tiene mitocondrias) y que general-
‘mente existe homoplasmia (todas las mitocondrias de un organismo son genéticamente igua-
les), los genes mitocondriales tales como el de la Citocromo Oxidasa 1y I, son particularmente
atiles para reconstruir filogenias en grupos de organismos con reproduccion partenogenética
(Normark & Lanteri, 1998) y también en estudios de filogeografia (Avise, 2000; Lanteri &
Confalonieri, 2003). Recientemente se ha propuesto un sistema de identificaciéon global de es-
pecies animales basado en el gen COIl. La base de datos con las secuencias de dicho gen se
denomina “Barcode of life” y puede consultarse en la pagina www.barcodinglife.com.

Los cloroplastos contienen ADN y ribosomas, al igual que las mitocondrias se hallan en gran
numero de copias por célula y pueden ser separados facilmente del genoma nucdlear. Es un tipo
de ADN muy conservado, mas que el ADN nuclear y muchisimo mas que el de las mitocondrias.
Algunos de los genes estudiados son rbclL y rbcS, localizados en la zona del genoma del cloroplasto
de copia simple, que codifica para las subunidades grande (large) y pequefia (small) de Rubisco,
gue es una enzima critica para la fotosintesis (Soltis et al., 1998).

Homologia a nivel molecular

Con frecuendia, los genes nucleares forman parte de familias génicas, algunas con numerc-
sos loci y otras con un pequefio numero de /oci (e.g. Adh = alcohol dehidrogenasa, es un gen
bien estudiado en bacterias, animales, hongos y plantas, con dos o tres loci en estas ultimas).
En estos casos, puede resultar dificultoso establecer inicialmente si los genes a estudiar son
ortologos (derivados de un evento de especiacion) o paralogos (derivados de un evento de
duplicacidén génica). 4

El problema de la ortologia de los genes ha sido abordado en el contexto del analisis cladistico,
pues se relaciona con la determinacién de homologias (De Pinna, 1991). Segun Patterson (1982,
1988) los mismos tests que se aplican para establecer la homologia de los caracteres morfolégicos
(de similitud, de conjuncion y de congruencia) (ver Capitulo 8) pueden ser aplicados a los datos
moleculares. Este autor describe diferentes tipos de secuencias, algunas de las cuales superan
todos los criterios de homologia (secuencias o genes ortologos) y otras que solo superan algu-
nos de estos tests. Asimismo, se ha establecido una analogia con las situaciones que se plantean
a nivel de caracteres morfoldgicos (Tabla I):

Tabla 1. Tipos de secuencias, tests de homologia, y situacion analoga en caracteres morfologicos
(segun Forey et al., 1992).
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Secuencias de ADN Test de Similitud | De Conjuncién | De Congruencia | Equivalencia en
B B morfologia
Ortologas Positivo Positivo Positivo Homologia
Paralogas Positivo Negativo “Positivo Homonomia
Xendlogas Positivo Positivo Negativo Paralelismo
Plerélogas Positivo Negativo Negativo Homeosis )

Secuencias ortélogas (ortho = recto, exacto): Son homologas y reflejan la filogenia de espe-
cies. Equivalen a estados homologos en morfologia. Solo las secuencias ortélogas pueden con-
tribuir a la resolucion de filogenias de taxones (Forey et al., 1992).

Secuencias paralogas (para = paralelo, al lado de): Pueden coexistir en el mismo organismoy
reflejan la historia de los genes. Se explican por duplicacion génica, fo cual equivale a homonomia
u homologia serial en morfologia (e.g. animales metaméricos). La familia de las globinas, esta
formada por varios genes paralogos, en animales, algunas plantas y microorganismos. Los de-
nominados pseudogenes también son secuencias paralogas de un gen funcional, pero no codi-
fican, pues tienen un defecto (Forey et al., 1992).

Secuencias xenodlogas (xeno = extrano). Reflejan en parte, la historia de los genes. Son incon-
gruentes con el genoma del organismo, pues se adquieren por transferencia horizontal (e.g. a
través de virus) o transfeccion (Forey et al., 1992).

Secuencias plerdlogas (pleres = lleno, completo). Son genes compuestos por “partes” de
otros genes. Esto ocurre cuando el orden o posiciéon de los exones e intrones cambia dentro de
un gen o entre genes, y en consecuencia se originan nuevas configuraciones entre intrones y
exones, y también nuevas funciones de las proteinas (Forey et al., 1992). La equivalencia en

~morfologia es homeosis (homeo significa “parecerse a”), e.g. alas posteriores bitérax de algu-

nas Drosophila (Diptera) y alas posteriores de Hymenoptera (Patterson, 1988). En este caso no se
cumple el criterio de conjuncion, pues las alas posteriores de los himenépteros en todos los
dipteros se transforman en balancines, y en las citadas Drosophila aparecen ambas estructuras,
balancines y alas membranosas, de modo que estas ultimas, aunque muy parecidas a las de
himenopteros, no son homélogas.

Alineaciéon de secuencias

El problema de las homologia a nivel molecular no sélo se refiere a la ortologia de los genes.
Dado que las secuencias génicas de distintos organismos suelen tener diferente longitud, debi-
do a mutaciones de tipo indel (inserciones y deleciones) (ver Capitulo 4), para poder comparar-
las, es preciso realizar una alineacion, procedimiento que consiste en establecer una homolegia
de los sitios (caracteres) a fin de realizar comparaciones validas entre sus estados (bases
nitrogenadas) (Swofford et al., 1996).

En el proceso de alineacién, o determinacion de la homologia posicional, cada nucledtido
debe ser “rastreado” hasta el antecesor comun del grupo. En este camino puede suceder que
una base nitrogenada no haya cambiado (dato invariante), que hayan ocurrido sustituciones o
cambios de una base por otra, o que se hayan agregado o perdido bases (mutaciones indel). En
este Gltimo caso para alinear las secuencias se deben agregar gaps (= espacios). La alineacion
manual consiste, precisamente, en reconocer visualmente algunos segmentos mas o menos con-
servados y en minimizar el agregado de gaps.

En el ejemplo que sigue la sequnda secuencia. se aline6 con la primera agregando gaps:

ACAGTC

A----C

También es postble realizar la alineacion de la secuencia mas corta, incorporando gaps en
uno de los extremos: '

ACAGTC

AC----
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- Entre dos alineaciones posibles, se elegira aquella que comporte la incorporacion del menor
namero de gaps (0 menor extension de los ya existentes). Sin embargo, en algunocs casos puede
haber mas de una alineacion alternativa. Asimismo, en la alineacion manual de secuencias, es
posible aplicar diferentes criterios, por ejemplo minimizar las sustituciones (a), o minimizar las
inserciones y deleciones, (by ). Las alternativas de alineacion a, b, ¢, presentan diferente name-
ro de gaps, que a su vez tienen distinto tamano. -

a) ACTTCCGAATTTGGCT
ACT--CGA--TTG-CT
En esta alineacién no se registran sustituciones pero hay 3 gaps.

b) ACTTCCGAATTTGGCT
ACTC - - - - GATT -GCT
En esta alineacion se registran 3 sustituciones (4°, 9°y 10° posicidon) y 2 gaps.

) ACTTCCGAATTTGGCT
ACTC----- GATTGCT
En esta alineacion se registran 4 sustituciones (4°, 10°, 11°y 13° posicidon) y 1 gap.

Dado que con el agregado de suficientes gaps se podria alinear casi cualquier par de secuen-
cias, a dichos gaps se les asignan “costos” o “penalizaciones” de acuerdo con los criterios elegi-

dos (Tabla I1). Solo algunos de estos gaps representarian mutaciones indef.

Tabla Ii. Ejemplo de asignacion de costos, a las alineaciones alternativas a, b, ¢

Sustituciones- Costo 1 Gaps o indels= Costo 2 Costo final
a 0x1=0 ' 3x2=6 0+6=6
b 3x1=3 2x2=4 3+4=7
c Ax1=4 1x2=2 4+2-6

Aplicando un costo de 1 a las sustituciones y de 2 a los gaps (es bastante frecuente asignar
mayor costo a estos Ultimos), se obtienen valores iguales, para los costos finales de las alineaciones
a)y <) (valor = 6), en comparaciéon con b) (valor = 7). En este caso podria elegirse la alineacion a)
(sin sustituciones) o ¢) (con menor cantidad de gaps). Por otra parte, si se hubiera aplicado un
costo de 1 a ambos tipos de cambios, los costos finales serian para a), valor = 3, y para b) y ),
valor = 5, en consecuencia, se deberia elegir a). Todavia no se ha liegado a un acuerdo definitivo
entre los especialistas con respecto a la mejor estrategia a seguir en la asignacion de costos y la
eleccién de alineaciones alternativas (Schuh, 2000). Inclusive, algunos autores proponen asig-
nar mayor costo a las transversiones que a las transiciones, ya que fas primeras ocurren con
menos frecuencia, o aplicar mayor costo a los gaps mas largos (en el ejemplé hay gaps de dife-
rente tamafo pero a todos se les asigné igual costo).

En caso de realizar una alineacién manual, o a fin de corroborar alineaciones realizadas me-
diante algoritmos computarizados, resulta de gran utilidad editar la secuencia de ADN y superpo-
ner sobre ella la secuencia aminoacidica correspondiente, pues en segmentos muy conservados no
cabria esperar que hubiese mutaciones que afecten la secuencia de aminoacidos. Por lo general,
los cambios de bases en la tercera posicion de los codones del ADN, no determinan cambios en el
reconocimiento de los aminoacidos (existen 64 codones posibles y 20 aminoacidos, por lo tanto,
varios codones posibles para un mismo aminoacido) (Hillis et al., 1996).

Cuando se alinean numerosas secuencias surge ademas el problema del orden, ya que las
secuencias que se alinean primero, tienen mas chance de agruparse entre si. La longitud de las
secuencias a estudiar (cientos a miles de pares de bases) y la posible subjetividad en relacion con
ciertas decisiones, justifican el alineamiento mediante algoritmos computarizados. Algunos de
estos algoritmos aplican criterios estadisticos o de similitud, como el CLUSTAL (Higgins & Sharp,




1988), otros se basan en Parsimonia, como el MALIGN (Wheeler & Gladstein, 1994), y también se
ha propuesto que la alineacion sea parte del analisis cladistico. Esta Gltima opcion se denomina
alignment optimization (Wheeler, 1996), pues sigue un procedimiento similar al de la optimizacion
de caracteres (ver Capitulo 9) y se realiza'mediante el programa POY. Sin embargo, para poder
utilizar dicho programa es preciso disponer de computadoras con una enorme capacidad de
memoria (Gladstein & Wheeler, 1997).

En sintesis, existe todavia mucha discusién en torno a la alineacion de secuencias, o cual no
es un problema menor en el andlisis filogenético, dado que constituye un aspecto central de
dicho analisis. Algunos de los temas mas discutidos son las penalizaciones o costos a aplicar por
fa incorporacién de gaps, los criterios:de optimalidad a elegir para realizar la alineacién, la
exhaustividad que deberian tener las busquedas de alineaciones alternativas, como asi también
cuantos alineamientos éptimos se pondran a prueba.

Pesado de caracteres y modelos de Parsimonia
¥

El analisis cladistico de matrices muy grandes o con caracteres conflictivos, exige que se apli-
que algin tipo de peso a los caracteres, a fin de reducir el nimero de arboles que compiten
entre si para explicar los datos. Los procedimientos mas ampliamente aceptados son los de pesa-
do a posteriori o durante el analisis (ver Capitulo 9), sin embargo, contrariamente a lo que
ocurre con los datos morfoldgicos, cuando se trabaja con secuencias de ADN se suelen asignar
antes de realizar dicho analisis (Swofford et al., 1996). Algunas de las alternativas propuestas
son las siguientes (Kitching et al., 1998):
1. Considerando diferentes posiciones de una secuencia
¢ Aplicar mayor peso ala 1° 0 1°y 2° posicion de los codones, que ala3e.
e Eliminar las 3° posiciones.
2. En las mismas posiciones
» Aplicar mayor peso a las transversiones que a las transiciones.
» Aplicar diferentes pesos a cada uno de los cambios posibles entre bases (12 en total), de acuer-
do con las frecuencias observadas o esperadas.

La idea de asignar menor peso o peso nulo a las terceras posiciones de los codones, se basa en
que éstas tienen una tasa de sustitucion mayor que la primera y la sequnda, debido a que en
general no producen cambios de aminoacidos (= sustituciones sinonimas) (Swofford et al,, 1996).
Sin embargo, autores como Kallersjo et al. (1999) demostraron que muchas veces la estructura
de un cladograma puede estar soportada en gran medida por las terceras posiciones, y por lo
tanto al eliminarlas se perderia informacion filogenética significativa.

Entre los modelos de Parsimonia de Wagner, Fitch, Dollo y Camin-Sokal (Forey et al.,, 1992),
el mas adecuado para el analisis de-secuencias de ADN es el de Fitch (1971), dado que se puede
emplear para datos multiestado no aditivos, de manera tal que todos los cambios entre carac-
teres (bases nitrogenadas) tienen igual costo de transformacion. También se suelen utilizar
modelos de Parsimonia en que ciertas transformaciones entre estados de caracteres tienen
mayor costo que otras, por ejemplo las transversiones podrian tener un costo 2 y las transicio-
nes un costo 1. Las distintas opciones de transformacion entre estados de caracteres se vuel-
can en matrices de costos (Tabla 1ll), y constituyen casos particulares de lo que se ha denomi-
nado Parsimonia generalizada (Sankoff & Rousseau, 1975; Swofford & Olsen, 1990; Swofford
et al.,, 1996; Arnedo, 1999).

Tabla Ill. Matrices de costos para datos de secuencias de ADN, segtn Parsimonia de: a, Fitch
(con igual costo para transiciones y transversiones); b, de transiciones rebajadas (las transversiones
tienen un costo 2 y las transiciones 1); ¢, de transversiones (las transversiones tienen un costo 1
y las transiciones un costo 0).
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La optimizacion de caracteres en los nodos del arbol, se realiza segiin los procedimientos de
lectura hacia abajo y hacia arriba explicados en el Capitulo 9. A continuacion se brinda un ejem-
plo de optimizacion de caracteres de secuencias de ADN segin el modelo de Parsimonia de
Fitch.

C T A G T

L

Figura 1. Optimizacién de caracteres de secuencias de ADN, segun el modelo de Parsimonia de Fitch, en que
los estados de caracteres son los nucledtidos del ADN de una posicion determinada de dicha secuencia. a:
lectura hacia abajo, en la cual se observan algunas ambigtedades en los nodos; b: lectura hacia arriba, en la
cual se resuelven las ambigiedades.

Cuando se trabaja con sitios de restriccion en vez de secuencias, el modelo de Parsimonia mas
adecuado es el de Dollo (Farris, 1977), que considera mas plausible que cada estado apomorfico
haya surgido una sola vez y todas las homoplasias se expresen como reversiones (o pérdidas
secundarias). En este caso la polaridad de los caracteres se debe establecer antes del analisis. En
los analisis de sitios de restriccion se ha observado una marcada asimetria entre la baja probabi-
lidad de ganar un sitio nuevo y la alta probabilidad de perder un sitio, de alli la conveniencia de
utilizar Dollo (Kitching et af., 1998).

En el procedimiento de optimizacion mediante Dollo, la diferencia mas importante con Fitch
o Wagner, es que cuando los nodos son ambiguos (01), en la lectura hacia arriba se les asigna
siempre el valor 1 (Fig. 2). En consecuencia, al optimizar con Dollo es frecuente obtener arboles
mas largos que con Wagner o Fitch. Por ejemplo, la optimizacion de Dollo (Fig. 2b) produce una
sinapomorfia basal y cinco reversiones, en tanto que bajo los modelos de Fitch y Wagner (Fig.
2a), habria una opcién mas parsimoniosa, con dos paralelismos.

P’
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| LT e e N
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Figura 2. Comparacion del resultado de la optimizaciéon de un caracter doble estado presencia-ausencia,
mediante: a, Wagner; b, Dollo.



Cambios nuiltiples y atraccién de ramas largas

El analisis de secuencias de ADN plantea otros probiemas, ademas de los ya mencionados,
como el de los cambios multiplesy la atraccion de ramas largas’

Cambios multiples (Multiple hits): Cuanto mas frecuente es un tipo de sustitucidon de bases
(e.g. una transicion) mayor sera la probabilidad de que hayan ocurrido cambios multiples en un
mismo sitio (Arnedo, 1999). Por ejemplo, si dos taxones tienen una “A” (adenina) en un mismo
sitio, se interpretara que dichos estados son homadlogos; sin embargo podria haber sucedido
que en uno de ellos la “A” hubiera cambiado numerosas veces en el curso de la evolucién (a
“G", "T" 0 “C") hasta volver nuevamente al estado inicial. Este tipo de situaciones son dificiles
de detectar y pueden conducir a errores o incongruencias en los resultados de distintos analisis.
En general el nimero de sustituciones aumenta a medida que se incrementa la divergencia
entre taxcnes, pero llegado un momento, el nimero de cambios permanece constante, pues
éstos ocurriran en las posiciones que ya habian cambiado. En este caso, si se emplean curvas de
saturacion, se obsefva que el numero de cambios aumentara hasta un punto en que la curva se
convierte en asintota (Arnedo, 1999).

Atraccion de ramas largas (Long branch attraction): Se ha propuesto que la tasa de cam-
bio en las ramas terminales del cladograma es mucho mayor que en el resto del arbol, por lo
tanto dichas ramas tenderan a atraerse, dando por resultado filogenias erroneas. Felsenstein

(1978) considera que la Parsimonia aumentaria este defecto, pero esto no ha sido comprobado
en datos reales.

Maxima verosimilitud (= maxinuum likelihood)

El ahalisis de Maxima verosimilitud se ha propuesto como una alternativa a la Parsimonia, en
el analisis de datos de secuencias de ADN. La verosimilitud es un concepto estadistico general,
basado en la probabilidad de obtener los datos observados. La verosimilitud de una hipdtesis
(H), para un grupo de datos (d) y un modelo (m), es proporcional a la probabilidad de obtener
esos datos (d) dada dicha hipdtesis (H) (de Queiroz & Poe, 2001). Para aplicar un analisis de
Maxima verosimilitud, es preciso elegir previamente un modelo de evolucién molecular o de
sustitucion nucleotidica, entre varios posibles (Felsenstein, 1981; Lewis, 1998). Se evaluara la
probabilidad de que las observaciones (caracteres) coincidan con determinado modelo, de modo
que el arbol de maxima verosimilitud serad el mas ajustado al modelo elegido (Schuh, 2000). Es
decir que para cada topologia se evalta la probabilidad de que el modelo evolutivo selecciona-
do haya generado la distribucion de estados observada y se elige el arbol que tiene la mayor
probabilidad (Swofford et al,, 1996; Posada & Crandall, 2001). Asimismo cabe destacar que fa
probabilidad de transformacion de un estado en otro va a depender, no solo de la secuencia de
ramificaciones, sino también de la cantidad de cambios que se hayan acumulado en las ramas de
dicho arbol hasta ese momento (largo de las ramas). ]

Un ejemplo de modelo evolutivo utilizado en el analisis de Maximum likelihood es el de
Jukes & Cantor (1969), que asume una tasa de transicion/transversion de 0.5. Los distintos mode-
los de Parsimonia, también podrian ser considerados como - modelos evolutivos alternativos
(Arnedo, 1999). , '

Desde la optica cladista, proponer un modelo antes de estimar la filogenia es erroneo,
pues presupone conocer previamente como opera la evolucion; 1o correcto seria analizar los
mecanismos de la evolucion, después de conocida la filogenia (Goloboff, 1998). Otras criticas
formuladas a Maximum likelihood se refieren a que los modelos mas simples asumen que cada
sitio tiene la misma tasa evolutiva, aunque en el proceso real de la evolucion las tasas evolutivas
suelen ser diferentes entre sitios y en las diferentes ramas del arbol, o cual puede provocar
inconsistencia en los resuftados obtenidos. Los defensores de Maximum likelihood sefialan que
el método de Parsimonia es estadisticamente inconsistente, pues no permite encontrar el arbol
correcto, aun cuando se llegara a analizar un numero indefinidamente grande de caracteres
(Felsenstein, 1978), pero tampoco la Maxima verosimilitud garantizaria tal consistencia.
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Mediante el programa PAUP (Swofford, 1999) se pueden realizar ambos tipos de analisis
(de Parsimonia y Maxima verosimilitud). Los resultados suelen ser similares, aunque pueden
diferir cuando las tasas de sustitucion nucleotidica son altas ¢ varian mucho entre las ramas
del arbol. La evaluacién por Maximum likelihood, sin embargo, insume mucho mas tiempo
que la de Parsimonia.

TECNICAS DE CONSENSO Y COMPROMISO

Como resultado de los analisis filogenéticos es frecuente obtener varios arboles 6ptimos. En
este caso conviene aplicar algin procedimiento de pesado a posteriori (e.g. pesado sucesivo de
caracteres) a fin de reducir el nimero de cladogramas y/o mejorar sus parametros (ver Capitulo
9). Si no fuera posible arribar a un Unico resultado, se calcula un arbol de consenso (Forey et al,,
1992; Kitching et al., 1998; Schuh, 2000).

Los arboles de consenso permiten combinar la informacion contenida en distintos cladogramas
obtenidos para los mismos taxones. Los cladogramas comparados podran estar basados en la
misma matriz de datos o en diferentes matrices de datos. En el arbol de consenso se hallaran
representados sélo algunos de los grupos presentes en los arboles comparados.

Se han propuestos diferentes técnicas para obtener arboles de consenso, algunas de las cuales
se han utilizado previamente para comparar fenogramas entre si, o cladogramas con fenogramas
(Schuh & Farris, 1981). Los arboles de consenso mas utilizados son los siguientes (Fig. 3):

Arbol de consenso estricto (Schuh & Polhemus, 1980).

Este arbol contiene solo los grupos monofiléticos que se repiten en todos los cladogramas
comparados. En algunos casos estos arboles tienen muy escasa resolucion e incluyen numerosas
politomias. Segun Nixon & Carpenter (1996) solo el arbol de consenso estricto deberia denomi-
narse arbol de consenso, en tanto que los demas deberian llamarse arboles de compromiso, ya
que estos Gltimos pueden incluir grupos sustentados en forma ambigua.

Arboles de compromiso

De mayoria (Margush & McMorris, 1981): Incluye los grupos monofiléticos que se repiten en
mas del 50% de los cladogramas comparados.

De Bremer o de Componentes combinables (Bremer, 1990): Incluye los grupos monofiléticos
presentes en al menos uno de los cladogramas comparados, pero compatible (no conflictivo) con
los restantes arboles. Por ejemplo, si en varios arboles apareciera una rama politémica, y en uno
de los arboles esta rama se resuelve, el arbol de compromiso de Bremer incluira el grupo resuelto.

Notacion parentética

La topologia de un cladograma puede representarse mediante notacion parentética. En este
caso los taxones que forman parte del mismo clado, se incluiran entre paréntesis, y se iran adi-
cionando nuevos paréntesis para representar las distintas jerarquias de los gF"upos monofiléticos
del cladograma (ver ejemplos basados en los cladogramas de la figura 3). Cuando los cladogramas
resultantes de un analisis de Parsimonia se graban en archivos, se utiliza la notacion parentética.
De este modo se pueden ingresar también, topologias de cladogramas publicados por otros
autores, a fin de compararlas con los resultados obtenidos.

Notacion parentética para los cladogramas 1-3

1) (CAB)(((DE)F)GH)

2) (A (B Q) ((DE) (F G) H)

3) (B (A Q) (((DF)E) (G H))

Notacion parentética para los arboles de consenso y compromiso correspondientes a los

cladogramas 1-3
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4) (A B Q) (D E F G H) Consenso estricto
5) (AB Q) (((D E) F) G H) Compromiso de mayoria

C A B D E F G ‘ABClDIEFGtH

e ]

B A € D F E G H
L l L | I L]
] L
#3 l
Figura 3. Cladogramas
A B CD E F G H A B CD E F G H alternativos referidos a
un mismo grupo de
I l | ’ l l ' l l—,—‘ I ‘l taxones {(A-H) y arboles
_ de consenso y compromi-
! l+—— so respectivos. 1-3:
' cladogramas compara-

4 l 5 l dos; 4; arbol de consenso
estricto; 5, arbol de
compromiso de mayoria.

ANALISIS SIMULTANEO VERSUS ANALISIS DE CONGRUENCIA
Estrategias de analisis de particiones

El 'uso de datos moleculares en Sistematica ha reactualizado el problema de la congruencia
taxondmica, es decir, del grado de correspondencia entre diferentes clasificaciones o
agrupamientos, producidos a partir de diferentes conjuntos de datos o particiones (Mickevich,
1978; Crisci, 1984). Algunas de las comparaciones realizadas frecuentemente por los taxdbnomos
son las siguientes:

* Caracteres morfologicos versus secuencias de ADN de distintos genes.

 Caracteres de los adultos versus caracteres de las larvas u otros estados del desarrollo
ontogenético.

* Caracteres de la morfologia externa versus caracteres anatomicos.

» Caracteres reproductivos versus caracteres vegetativos.

* Genes nucleares versus genes mitocondriales o de los cloroplatos.

Diferentes autores han planteado distintas estrategias de analisis de los conjuntos de datos;
algunos prefieren analizarlos por separado, a fin de poner en evidencia los puntos de conflicto
entre distintas particiones, y otros han sefialado que es mejor combinar todos los datos en una
misma matriz, y analizarlos simultaneamente (Kitching et al., 1998; Schuh, 2000):

* Andlisis separado, de consenso o de congruencia taxonémica (Miyamoto & Fitch, 1995): Pos-

tula que la mejor estrategia es analizar los conjuntos de datos por separado y una vez obtenidos

los respectivos cladogramas, calcular un arbol de consenso. En la actualidad lo mas frecuente es
" presentar los resultados del analisis separado como se indica en la figura 4.

* Analisis simultaneo o combinado (Kluge & Wolf, 1993; Nixon & Carpenter, 1996; Kluge, 1998):

Sefala que la mejor estrategia es reunir los conjuntos de datos disponibles en una matriz Gnica

y analizarlos conjuntamente.
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« Analisis combinado condicionado (Bull et al., 1993; de Queiroz et al., 1995; Huelsenbeck et al., -
1996): Propone realizar primero un analisis separado de los distintos conjuntos de datos y eva-
luar su congruencia. Si resultara que son muy incongruentes se recomienda no combinarlos, al
menos hasta que se puedan identificar y/o corregir las causas de incongruencia.

Existen argumentos a favor y en contra de cada una de estas estrategias. Los arboles obteni-
dos a partir de analisis simultaneos tienen un mayor poder informativo y explicativo de los datos
y en general, producen cladogramas mas resueltos que los analisis separados (Chippindale &
Wiens, 1994). El analisis separado, a pesar de sus limitaciones en cuanto a la resolucién de algu-
nas filogenias, contribuye a la identificacion de los grupos conflictivos, y de las causas de la
incongruencia. ;

Los defensores del analisis separado sostienen que en la combinacién de datos, aquéllos mas
numerosos {e.g. secuencias de ADN), podrian enmascarar la evidencia de los menos numerosos
(datos morfoldgicos); sin embargo esta diferencia estaria equilibrada, pues los analisis moleculares
incluyen unos pocos genes, en tanto que en la morfologia se expresan numerosos genes. Segun
Miyamoto & Fitch (1995), la combinacion de datos sélo es posible si se cumplen ciertas condicio-
nes, asimismo estos autores identifican criterios para establecer particiones (e.g. que los genes
no estan genéticamente ligados, que no especifiquen la misma funcion, etc).

En la figura 4 se ilustran dos cladogramas 6ptimos correspondientes a mamiferos euterios. El
cladograma de la izquierda es uno de los tres mas parsimoniosos, obtenidos sobre la base de
secuencias combinadas de tres genes, dos nucleares (IRBP de 1260 pb del exon 1; vWF de 1293
pb del exén 28) y uno ribosomal (12S ARN de 1063 pb del gen entero). Las transiciones y
transversiones fueron pesadas 2:1. El cladograma de la derecha: es uno de los cuatro mas
parsimoniosos, obtenidos a partir de secuencias de los tres genes mencionados y 89 caracteres
morfologicos. Sobre las ramas se indican valores de bootstrap (soporte de los grupos). Las lineas
interrumpidas de los cladogramas sefialan ios grupos comunes a los cladogramas comparados.
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Figura 4. Cladogramas obtenidos para taxones de mamiferos euterios. A la izquierda, cladograma basado en
secuencias de tres genes {dos nudeares y uno ribosomal); a la defecha, cladograma basado en una matriz

combinada, compuesta por los tres genes mencionados y 84 caracteres morfologicos (madificado de Liu &
Miyamoto, 1999).
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Causas de incongruencia

En la actualidad prevalece fa opinion de realizar anaiisis simultaneos (reuniendo la mayor
cantidad de evidencia posible) y de brindar alguna medida de la incongruencia de los datos
analizados (ver mas adelante test de incongruencia). Asimismo existe un gran interés en ahon-
dar tanto en las causas bioldgicas como metodologicas de la incongruencia. Algunas de estas
causas serian las siguientes:

Causas biologicas
* Diferentes tasas evolutivas de los genes.

* Hibridacion o evolucidn reticulada {muy frecuente en plantas).
« Transferencia horizontal de genes (transposones o genes saltarines se transmiten entre espe-
cies generalmente por medio de endoparasitos).

Causas metodoldgicas
¢ Insuficiente muestrec de caracteres.

* Determinacion efronea de las homologias primarias de los caracteres morfologicos y de la
ortologia de los genes.

* Errores en la secuenciacion de algunos fragmentos de ADN.

« Diferentes alineaciones posibles para las secuencias de ADN.

* Aplicacion de distintas estrategias de analisis de los datos (optimizacion y pesado de caracte-
res, tipos de busqueda del arbol mas corto, etc.).

Medidas de la incongruencia

Se han propuesto distintas medidas de la congruencia entre diferentes data sets, una de ellas
es el Incongruence length difference (ILD) (Mickevich & Farris, 1981): Dxy: L (x+y) - (Lx +ly).
Donde Dxy es igual a la longitud del arbol obtenido a partir de una matriz combinada L (x+y)
menos la suma de las longitudes de los arboles calculados a partir de las matrices de data sets
separados (Lx y Ly). Si ILD es muy elevado, significa que al combinar los datos aumenta la incon-
gruencia (surgen nuevas homoplasias).

Ademas, Farris et al. (1994) propusieron un test estadistico de incongruencia que se puede
calcular mediante el programa WINCLADA, y cuyo resultado es un valor P que indica si las matri-
ces comparadas son significativamente incongruentes o no. Para ello se realiza primero el calcu-
lo del ILD del modo descripto previamente, y luego se lo calcula considerando matrices de data
sets mezclados al'azar (random partition technique), del mismo tamano que las matrices separa-
das originales. Por ejemplo:

Calculo de ILD tomando en cuenta dos matrices separadas originales:
L {x+y)=59; Lx:= 30; Ly= 27 < ILD=59 - (30+27)=2

Calculo de ILD considerando cinco pares de matrices mezcladas, de igual tamafo que las
separadas originales: :
ILD1=59- (33 + 24)=2
ILD2=59 - (34 + 24)=1 (*)
ILD3=59- (33 + 26)=0 (*)
ILD4=59 - (29 + 28)=2
ILD5=59- 29+29)=1 (%)

Se parte de un namero “W" de particiones al azar (en el ejemplo son 5) y sobre ese numero
se estima “S™ que es el nimero de particiones que dieron valores de D menores que el obtenido
‘para las matrices originales {en el ejemplo son 3, indicadas con asterisco). El valor P de la prueba
estadistica se calcula del siguiente modo:

P=1- S/(W+1)= 1-3/(5+1)= 0.5

165




Se concluye que las matrices originales son “no significativamente incongruentes” (= la hipo-
tesis nula de congruencia no se rechaza), pues la probabilidad P obtenida (0.5) es mayor que
una probabilidad de error del 0.05, de que las matrices difieran por causas diferentes al azar.

SOPORTE Y CONFIANZA ES'I?ADiSTICA DE GRUPOS Y ARBOLES
Soporte de clados individuales

Se han propuesto distintas medidas de soporte de los grupos de los cladogramas, las cuales
permiten identificar los clados que estan mejor justificados por caracteres (Kitching, et al., 1998;
Schuh, 2000). En el caso de que se trabaje con matrices morfologicas de pocos caracteres, una
estima directa del grado de soporte de los grupos se podria realizar observando el nimero de
sinapomorfias presentes en sus nodos respectivos. Si se trabaja con datos moleculares y/o matri-
ces de numerosos caracteres esto resulta imposible, y es preciso cuantificar el grado de apoyo de
los clados. Algunas de las medidas propuestas, como el jackknifey el bootstrap (Felsenstein, 1985),
se basan en técnicas de remuestreo, y otras como el Bremer support (Bremer, 1994) tienen un
fundamento diferente. ’

Bootstrap (Felsenstein, 1985)

El procedimiento consiste en realizar un remuestreo con reposicion, de las columnas de la
matriz de datos (posiciones de las secuencias de ADN) para obtener una matriz del mismo tama-
fio que la original (matriz remuestreada o pseudorréplica). El proceso se realiza gran cantidad
de veces (100-1000), de modo que en cada pseudorréplica algunos caracteres pueden estar re-
petidos y otros, faltar. Por cada matriz remuestreada se calcula un cladograma y el grado de
conflicto entre los mismos se estima mediante un arbol de consenso de mayoria, que incluira
todos los grupos que estén soportados en mas del 50% de las pseudorréplicas (Kitching et al.,
1998). El porcentaje de veces que aparecen dichos grupos en todos los arboles comparados, se
interpreta como una medida estadistica de soporte de los mismos, aunque en sentido estricto,
no brinda limites de confianza. Segtin Felsenstein (1985) una rama con 95% de bootstrap tiene
que estar soportada al menos por tres caracteres.

Jackknife (Lanyon, 1985)

La diferencia principal con bootstrap, es que las pseudoréplicas se crean eliminando colum-
nas (= caracteres) (Kitching et al., 1998), o filas (= taxones) (Lanyon, 1985; Kitching et al., 1998;
Schuh, 2000). En consecuencia, las matrices remuestreadas seran de menor tamafio que la ma-
triz original. Cada columna o fila tiene la misma probabilidad de ser eliminada en cada
pseudorréplica. Las matrices remuestreadas tendran sélo el 50% o el 25% de los caracteres de la
matriz original. El valor de jackknife de cada clado, indica el porcentaje de ocurrencia de dicho
clado, en los cladogramas resultantes de las matrices remuestreadas. Segtin Schuh (2000) esta
técnica de remuestreo es mas eficiente que bootstrap. d

Soporte de Bremer (Bremer, 1994)

El soporte de Bremer de una rama determinada se define como el numero de pasos extras
necesarios para que dicha rama colapse (se pierda) en el consenso de los arboles suboptimos (uno
0 UNos POCcos pasos mas largos que el 6ptimo o mas parsimonioso). Una manera simple de calcular-
lo es buscar arboles subdptimos (por ejemplo 3 pasos mas largos que el optimo) y hacer un consen-
so entre ellos. Aquellas ramas que no hayan colapsado tendran un Bremer support de 3 o mas.

El soporte de Bremer también puede definirse como el menor numero de caracteres que es
necesario remover para que una rama se pierda en el arbol de consenso. Si removiendo un solo
caracter la rama se pierde, significa que su soporte es bajo, por fo tanto el clado es inestable. Los
grupos bien soportados recién colapsaran cuando se hayan removido numerosos caracteres. Por
io general los valores de soporte de Bremer se indican por encima y los de bootstrap por debajo
de las ramas del cladograma.
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Confianza estadistica de los arboles

La estructura o sefal filogenética contenida en un conjunto de datos se relaciona con la
confianza que se puede tener en los cladogramas resultantes del analisis de esos datos (Felsenstein,
1988; Kitching et al, 1998). Se han propuesto diferentes medidas para evaluar la confianza
estadistica de los arboles:

Skewvness o distribucion del largo de los arboles (DCL) (Hillis, 1991)

Mide el grado de sesgo de la distribucidn de fos arboles, de acuerdo con su fongitud. Cuanto
mayor sea la congruencia de ios caracteres menor sera el nimero de arboles éptimos y subdptimos
(&rboles un poco mas largos que el/los 6ptimos), en este caso el DCL es altamente negativo o
sesgado hacia la izquierda de la distribucidn, y la sefal filogenética por ende seré robusta. Por lo
contrario, si se obtienen muchos cladogramas suboptimos la sefial filogenética es débil, significa
que la topologia del arbol éptimo es inestable, y el DCL tendera a ser simétrico.

Decisividad (Ggloboff, 1991)

Los data sets decisivos son los que permiten decidir o elegir una hipotesis filogenética sobre
otras. Una decisividad baja indica que hay razones muy débiles para preferir un cladograma mas
parsimonioso sobre otros, incluyendo aquélios un paso mas largos. Goloboff (1991) demostro
ademas, que no existe una relacion directa entre data sets poco decisivos y elevada homoplasia
(cladograma con valores bajos de Cl y Rl). Es decir que algunos data sets podrian producir
cladogramas con considerable homoplasia, pero ser decisivos. Por ejemplo, si a partir de un con-
junto de datos moleculares se obtiene un solo cladograma, y a partir de la evidencia morfoldgica
se obtienen 10 cladogramas, se puede inferir que la decisividad de los datos moleculares es mayor
aun cuando los valores de Cl y Rl puedan ser mas bajos. :

lercitaciones

EJERCICIO 1

A partir de las siguientes secuencias de nucleétidos de distinta longitud:

Especie A TCCGCCCCACCCGTGGGGCCGGAGGC
EspecieB CCGCCTTACGAGGTGGGGC

Especie C  CGGGGCTCTTGGCTCCGGGC

Especie D CGTGCCGCGAGATCGGCACTCGA
Especie B CTCCCGGAGACGGGACGGGC

1. Proponga una alineacion de las secuencias correspondientes a las especies B-E,
con respecto a la secuencia de la especie A.

2. Aplique distintos criterios para la asignacion de costos a Ias sustituciones y gaps,
y elija una de las opciones de alineamiento. Justifique su eleccion.

EJERCICIO 2

En la figura 5 se observan seis cladogramas correpondientes a siete géneros y una
* tribu de la familia Onagraceae obtenidos a partir de distintos conjuntos de caracte-
res: Secuencias rbclL y rbeS (subunidad grande y pequefa de rubisco), sitios de res-
triccion de ADN nuclear y ADN de los cloroplastos, secuencias de ADN ribosomico
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Seccuencia de rbcL

nuclear y morfologia (modificado de Conti et al., 1993). A partir de dichos
cladogramas:

1. Construya los arboles de consenso estricto y de mayoria.

2. Represente los seis cladogramas originales y los arboles de consenso obtenidos,
mediante notacion parentética. :

Sitios de restriccion de DNAcp

Onagreae Onagreae
‘——[:—_Epilobium ——l:—_ Epilobium
Lopezia _ Lopezia
- Circaea Circaea
———l_—:__: Fuchsia ——! Fuchsia
Hauya \—- Hauya
Ludwigia Ludwigia
Secuencia de ARN nuclear Secuencia de rbeS
Onagreae o Onagreae
—JI Epilobium ' Epilobium
Circaea Hauya
— Fuchsia Fuchsia
Hauya Circaea
Lopezia  Lopezia
Ludwigia Ludwigia
Sitios de restriccion de ADN nuclcar Morfologia
Onagreae : Onagreae
——————: Epilobium Epilobium
Fuchsia Hauya
] ——I__: Hauya : Lopezia
Circaea ———E: Fuchsia
Lopezia Circaea
Ludwigia Ludwigia

Figura 5. Cladogramas obtenidos para seis géneros y una tribu de Onagraceae, empleando distintos conjuntos
de datos, moleculares y morfolégicos {modificado de Conti et af., 1993).

EJERCICIO 3 £

En la figura 6 se ilustran dos arboles de consenso estricto obtenidos para especiesy
linajes infraespecificos del género de gorgojos Aramigus (Coleoptera: Curculionidae)
(Normark & Lanteri, 1998). El cladograma de la izquierda esta basado en datos
morfolégicos, y el de la derecha, en secuencias del gen mitocondrial de la Citocromo
Oxidasa .

1. ¢Qué evidencia, morfologica o molecular, brinda una mejor resolucion de las
relaciones entre las especies y linajes de Aramigus?

2. iExiste congruencia entre los resultados de ambos analisis? Justifique su res-
puesta . .

3 Sobre la base de los valores de soporte de grupos (Bremery bootstrap), indique
qué clados se encuentran mejor apoyados por los caracteres del ADN mitocondrial.




grupe externo

pilosus
curiuius

Morfologia

[

planicculus
intermedius Al 24
3 intermedius A2 --3 1

intermedius B1 20

intermedius B2 100 47
gleboculus Sof 2
conirostris 1 20 {ag
conitostns 2 100

wuguayensis A

uruguayensis B1 2 S
wruguayensis B2 35 w0e

pallidus IV s
pallidus i A1 5 S !————
paliidus If A2 too 90

. pailidus 1 BY
pallidus i B2
pallidus 1t B3
pallidus 11 B3

santafecinus gy C1
! santafecinus gy C2
) santafecinus gy €3
¥ santafecinus gy C4
durius 1
duriys 2
santafecinus br At
santatecinus br AZ
santalecinus br B
viridipaliens br Bt
viridipailens br B2
viridipailens br B3
tessellatus ¥
N Vatus 2
selfatus 3
viddipallens gn A
L biseratus

|

lo
IEhniE

mills

by
o’

M1

ADN mt

Figura 6. Arboles de consenso basados en datos morfoldgicos (izquierda) y secuencias de ADN mitocondrial,
gen de la Citocromo Oxidasa | (derecha), correspondientes a individuos de las ocho especies del género de
gorgojos Aramigus (Coleoptera: Curculionidae): A. pilosus, A. curtulus, A. planioculus, A. intermedius, A.
globoculus, A. conirostris, A. uruguayensis y A. tessellatus (recuadrada y con la indicacion de los nombres de
distintos morfotipos). Sobre las ramas se indican vaiores de soporte de Bremer y debajo de las mismas, valores
de bootstrap (modificado de Normark & Lanteri, 1998).

EJERCICIO 4.

Realice un analisis separado y otro combinado, a partir de dos conjuntos de datos
(moleculares y no moleculares) registrados para siete géneros de plantas de la fami-
lia Onagraceae (Myrtales) y el outgroup Lythrum (Lythraceae) (ejemplo basado en
Hoch et al., 1993).

Taxones terminales: Lythrum, Ludwigia, Fuchsia, Circaea, Lopezia, Hauya, Oenothera
y Epilobium. s 7 :

Matriz de datos moleculares (Tabla IV): Incluye 8 taxones y 17 caracteres, corres-
pondientes a secuencias de ADN ribosomal, 18S y 26S (Bult & Zimmer, 1993). Los
primeros 15 caracteres son sustituciones de bases nitrogenadas y los caracteres 16y
17 representan eventos de insercion/delecion. Iniciaimente se habian analizado 1819
nucledtidos, de los cuales 1638 (90%) resultaron ser invariantes y los restantes, am-
biguos o no informativos (autapomorfias).

Matriz de datos no moleculares: Incluye 8 taxa y 17 caracteres de distintas fuentes:
morfologia, anatomia, embriologia, citologiay palinologia, la mayoria de los cuales

“son multiestado, excepto los caracteres 4, 6, 7, 9y 10 {Hoch et al., 1993).

1. Grabe las matrices de datos, y analicelas mediante un algoritmo exacto, conside-
rando a todos los caracteres como no aditivos (parsimonia de Fitch). ;Cuantos arbo-
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les obtuvo al analizar cada matriz? ;Qué tipo de datos producen resultados mas
estables, los moleculares o-los no moleculares? {Qué géneros tienen una posicion
variable en los cladogramas? En caso de obtener mas de un cladograma para cada
conjunto de datos calcule un arbol de consenso estricto para cada uno de ellos.

2. Combine los datos no moleculares y moleculares en una Gnica matriz. Analicela
utilizando un programa de Parsimonia. ;Cuantos arboles obtuvo? ;Alguno de ellos
coincide con los arboles basados en las matrices separadas?

3. Obtenga para dichos arboles los valores de soporte de bootstrap y jackknife. De
acuerdo con esos valores ;Qué grupos estan mejor soportados?

4. ;Qué cladograma prefiere para representar la filogenia del grupo en estudio?
¢Alguno de los arboles separados o el combinado? Justifique su respuesta.

5. Aplique el test de incongruencia de Farris et al. (1994) a las matrices de datos
moleculares y no moleculares, utilizando el programa WINCLADA. ; Considera que
son congruentes?

Tabla IV. Matriz de datos de ocho taxones (géneros de Onégraceae + el outgroup) y 17 carac-
teres moleculares (secuencias de los genes de ADN ribosomal 185y 26S).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17
Lythrum Cc ACTTTACCGCG GCC - -
Ludwigia T A C T CT A AAG CG G CC - -
Circaea GTT 1T ¢ T CTTTATT G CA
Hauya GTT T C T CTTTATCG G CC -
Fuchsia T 1 1T ¢ ACTAAATT G CA - -
lopezia T 1T T T C ¢ T A AG 2 G G C A + -
Oenothera oTT T ¢ A C T T A G C A CT A + +
Epilobium  ACT T C C € T T T G C G C T A + +
EJERCICIO 5

Morrone & Marvaldi (1998) realizaron un analisis separado y otro combinado o
simultaneo, sobre un grupo de gorgojos (Coleoptera: Curculionidae), empleando
caracteres morfologicos de larvas y adultos. De los 10 taxones terminales, tres son
especies asignadas tentativamente al género Listroderes (L. abditus, L. costirostrisy
L. bruchi) y otros siete, son géneros diferentes (Rhigopsidius, Antarctobius,
Listronotus, Tristanodes, Steriphus, Gromilus y Nestrius). Las matrices de datos sepa-
radas incluyen 32 caracteres de larvas y 24 caracteres de adultos.

1. Analice la topologia de los cladogramas de la figura 7y sefiale si existe congruen-
cia entre los cladogramas basados en datos morfoldgicos de larvas y aduitos.

2. ;Qué datos considera Usted que son mas decisivos? ;Los de las larvas o los de los
adultos? Justifique su respuesta.

3. ;El dadograma resultante del analisis combinado (Fig. 8) coincide con alguno de
los cladogramas de los analisis separados?

4. ; Qué decisién adoptaria con respecto a las tres especies asignadas provisoriamente
a Listroderes? ; Pertenecen a dicho género o alguna de ellas podria ser transferida a
otro género? ;En qué cladograma basaria su decision?




Rhigopsidius
Listroderes costirostris

J,__Lll&'tma’erus bruchi
Tristanodes
_ Listronotus

T Steriphus

Gromilus

Nestrius
Antarctobius
Listroderes abditus

) Rhigopsidius
‘ ‘ Listroderes costirostris
L 1_'—_ Listroderus bruchi
Antarctobius
—-——-—-,—{:LiszrodereS abditus
‘ ¥ Nestrius
] ____ Gromilus

__Steriphus
Tristanodes

c —E Listronotus

Rhigopsidius
Listroderes costirostris
EListroderus bruchi
Antarctobius
Listroderes abditus
Nestrius
Gromilus
Steriphus
Listronotus
e Tristanodes

Rhigopsidius

Listroderes costirostris

II Listroderes bruchi
Antarctobius

—————l:Listmderes abditus
. Nestrius

Gromilus

Steriphus

Tristanodes
Listronotus

Rhigopsidius

Listroderes costirostris

El,z"stroderus bruchi
Antarctobius
Listroderes abditus

" Nestrius
Gromilus
Steriphus
Listronotus
Tristanodes

Rhigopsidius

Antarctobius
Tristanodes

Steriphus

Nestrius

Gromilus

Listronotus
Listroderes abditus
Listroderes costirostris

L——‘:Listr()a’ere.s' bruchi

Figura 7. Cladogramas obtenidos a partir del analisis separado de un grupo de géneros de Curculionidae
{Coleoptera): a-e, cladogramas basados en caracteres de los adultos; f, cladograma basado en caracteres

larvales (modificado de Morrone & Marvaldi, 1998).

Raiz
Rhigopsidius

- Antarctobius -

 Listroderes abditus

Listroderes costirostris

—I: Listroderes bruchi

Listronotus
Tristanodes

Steriphus
Gromilus
Nestrius

Figura 8. Cladograma obtenido a partir del analisis simultaneo de caracteres de larvas y adultos de un grupo
de géneros de Curculionidae {Coleoptera) (modificado de Morrone & Marvaldi, 1998).
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CAPITULO 11

CLADISTICA, CLASIFICACION Y DECISIONES TAXONOMICAS

Lanteri, ANALIA A., M. MARTA CICLIANO Y MARTA S. FERNANDEZ

¥ P
TAXONES MONO, PARA Y POLIFILETICOS

Definiciones y ejemplos

Uno de los objetivos principales de la Sistematica es producir clasificaciones formales para las
especies y taxones superiores. El criterio para el ordenamiento de dichos taxones en un esquema
jerarquico linneano ha variado a lo largo de la historia de la Taxonomia, de acuerdo con los distin-
tos enfoques filosoficos de la clasificacion (Lanteri, 1989). En la actualidad prevalecen los criterios
propuestos por la Cladistica, escuela segin la cual los taxones reconocidos en las clasificaciones
deben ser monofiléticos (Hennig, 1968; Farris, 1974; Forey et al., 1992; Kitching et al., 1998).

Los grupos monofiléticos (Hennig 1968; Farris, 1974) se identifican por las sinapomorfias de
sus miembros y estan integrados por el antecesor comin mas reciente del grupo y todos sus
descendientes (Fig. 1). Por ejemplo, los Quelicerados (aranas, escorpiones, acaros, etc.) constitu-
yen un taxon monofilético, basado en varias sinapomorfias morfologicas (division del cuerpo en
prosoma y opistosoma, ausencia de antena preoral segmentada, presencia de un segundo par
de apéndices diferenciados formando un quelicero trissgmentado), las cuales han sido confir-
madas por datos moleculares (Wheeler & Hayashi, 1998).

Figura 1. Cladograma indicando
distintos grupos monofiléticos .
subordinados, con lineas puntea-
das.

Los grupos parafiléticos (Hennig, 1968; Farris, 1974) se reconocen por caracteres plesiomérficos
e incluyen al antecesor comn mas reciente y algunos pero no todos sus descendientes (Fig. 2 a).
Los vertebrados anamniotas, los reptiles, los prosimios, las gimnospermas, son ejemplos de taxones
parafiléticos, dado que sus integrantes forman parte de grupos donde se excluyen, respectiva-
mente, los vertebrados amniotas, las aves, los simios y las angiospermas.




Figura 2. Cladogramas
indicando: a, grupos
parafiléticos, y b, grupos
polifiléticos, con lineas
punteadas.

Segun los taxénomos evolutivos, tanto los grupos monofiléticos como los parafiléticos de los
cladistas, deberian designarse como monofiléticos, dado que incluyen descendientes de un mismo
antecesor. La definicion de grupo monofilético empleada por los cladistas equivale a la de grupo
holofilético de los taxdnomos evolutivos (Ashlock, 1974; Mayr & Ashlock, 1991). Para la Taxonomia
Evolutiva, los Ginicos grupos que deberian excluirse de las clasificaciones son los grupos polifiléticos.

Los grupos polifiléticos (Hennig, 1968; Farris, 1974) reGinen taxones basados en paralelismos
o convergencias (= homoplasias) e incluyen miembros de diferentes fuentes ancestrales. Por
ejemplo, los Radiata (Celenterados + Equinodermos) de las clasificaciones antiguas, son clara-
mente polifiléticos, pues'se ha comprobado que la presencia de simetria radial evoluciond inde-
pendientemente en cada uno de estos phyla. También se considera polifilético el grupo
Homeotermia (aves + mamiferos), dado que de acuerdo con la hipotesis filogenética de mayor
consenso entre los especialistas, aves y mamiferos habrian evolucionado como linajes indepen-
dientes a partir de diferentes grupos de reptiles (Mayr & Ashlock, 1991).

La condicion monofilética o parafilética de muchos taxones es muy discutida y se halla sujeta
a frecuentes cambios, segun los resultados de distintos analisis filogenéticos. Por ejemplo los
mamiferos artiodactilos (ungulados con dedos pares como los hipop6tamos y los camélidos) han
sido considerados tradicionalmente monofiléticos de acuerdo con la evidencia morfoldgica (Ax,
1987). Sin embargo, estudios mas recientes indican que Artiodactyla constituye un grupo

parafilético con respecto a Cetacea (ballenas, delfines, orcas, etc.), el cual es un taxén monofilético -

con numerosos caracteres derivados (Gatesy et al., 1999). Por lo contrario, la monofilia de los
edentados (= Xenarthra), grupo constituido por tres familias principales, Dasypodidae (mulitas
y peludos), Bradypodidae (perezosos) y Myrmecophagidae (osos hormigueros) resultaba dificil
de demostrar desde el punto de vista morfoldgico (Ax, 1987), pero la evidencia molecular indica
que estas familias constituyen un grupo claramente monofilético, pues presentan una delecion
de tres aminoacidos en una proteina de los ojos (alfa A-cristalino), que no se halla en ningun
otro orden de mamiferos euterios, ni tampoco en marsupiales o aves (van Dk et al., 1999).

Naturaleza de los taxones superiores

En el contexto filosofico de la Cladistica se ha propuesto que sélo los taxones monofiléticos
(= taxones naturales o clados) tendrian existencia real, en tanto que los grupos parafiléticos y
polifiléticos serian conceptos creados por los taxénomos, sin realidad objetiva. En este sentido
no existirian diferencias entre la naturaleza de los taxones superiores y lade las especies (Nelson,
1989). Segin Wiley (1981) aunque tanto las especies como los taxones superiores serian reales,
existe una diferencia entre ambos, dado que las especies exhiben “continuidad” y “cohesion”
por medio de la reproduccion, pero los taxones supraespecificos sélo tendrian continuidad his-
torica, a través de a filogenia.

Asimismo cabe sefialar que autores como Mishler & Theriot (2000) han expresado gue tanto
especies como taxones superiores son grupos definidos arbitrariamente, pues si bien existe la
evolucién y un orden de la naturaleza, que es real, los cladogramas son solo hipétesis sobre los
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grupos de organismos que han evolucionado, y la decisidon de aplicar un nombre a esos grupos,
es arbitraria y depende del criterio taxonémico.

VENTAJAS Y DESVENTAJAS DE LA CLASIFICACION CLADISTA

Las clasificaciones bioldgicas son sistemas de palabras empleados para organizar la diversidad
organica (Wiley, 1981) o sistemas de comunicacion (Mayr & Ashlock, 1991), pero desde el punto de
vista de la Cladistica, también constituyen hipotesis cientificas con respecto a las relaciones ancestro-
descendientes entre los taxones. Esta doble funcion de las clasificaciones bioldgicas es a veces
motivo de conflicto, dado que una clasificacion podria representar una hipétesis filogenética ro-
busta, pero no ser practica, si los taxones propuestos resultaran dificiles de reconocer, aun por los
propios especialistas (Cronquist, 1987; Mayr & Ashlock, 1991). Es por esta razén que aun subsisten
controversias en torno a las clasificaciones cladistas, en especial en lo que respecta a la idea de
reconocer exclusivamente taxones monofiléticos (Knox, 1998; Schuh, 2000).

Por ejemplo engl cladograma de los vertebrados amniotas (Fig.3), las aves constituyen un
taxon monofilético terminal, en una secuencia filogenética que comprende varios linajes de
reptiles. Este Gltimo es un taxén parafilético, pues no esta definido por sinapomorfias (= nove-
dades evolutivas propias del grupo) sinc por simplesiomorfias (= novedades evolutivas de.un
nivel inferior). Las clasificaciones tradicionales reconocen la Clase Reptilia (Cuadro { a), pero no
asi la clasificacion cladista (Cuadro | b), en que los reptiles forman parte de la superclase
Sauropsida. Asimismo dentro de esta Gltima, la subclase Archosauria es un taxéon heterogéneo
(en especial si se consideran solamente las formas actuales) que retine tanto cocodrilos como
aves. Es por eso que autores como Ashlock (1974) o Mayr (1974) prefieren la clasificacién que
propone la Clase Reptilia (Cuadro | a), que aunque parafilética, es mas homogénea que la Subclase
Archosauria. ’

Amniota
| Synapsida Swuropsida |
{ | T Anapsida Diapsida |

} | | Lepidosauria Archosauria i
i 1 f
Mammalia ‘Testudines Squamata Crocodilia Aves

Figura 3. Cladograma
de los grupos de
amniotas. Las ilaves
indican los taxones
monotiléticos de
acuerdo con una
clasificacion cladista.

Cuadro L. Clasificaciones alternativas para taxones de amniotas: a, segun los principios de la
Taxonomia Evolutiva y b, segun el enfoque de la Cladistica (Wiley, 1981). La ultima es congruen-
te con los grupos monofiléticos del cladograma de la figura 3.
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a. Clasificacion tradicional

Clase Mammalia

Clase Reptilia
Orden Testudinos
Orden Squamata
Orden Crocodilia

Clase Aves

b. Clasificacién cladista
Superclase Synapsida
Clase Mammalia
Superclase Sauropsida
Clase Anapsida
Subclase Testudinos
Clase Diapsida
Subclase Lepidosauria
Orden Squamata
Subclase Archosauria
Orden Crocodilia
Orden Aves

La clasificacion de los grandes grupos de insectos (actualmente Hexapoda) también ha cam-
biado, pues los apterigotas (Cuadro Il a) no constituyen un grupo monofilético (Ax, 1987). En su
reemplazo fue propuesta otra clasificacion (Cuadro Ii b), en la cual algunos de los insectos primi-
tivos que carecen de alas se incluyen en Entognatha (Diplura, Protura y Collembola) y otros en
Ectognatha (Thysanura de la clasificacion tradicional, divididos actualmente en Archaeognatha
y Zygentoma) (Schuh, 2000). La principal sinapomorfia de los Entognatha es la presencia de
mandibulas y maxilas alojadas profundamente en una cavidad dentro de la capsula cefalica. En
Ectognatha, la presencia de mandibulas, maxilas y labio libres en la capsula cefalica (=
ectognatismo) es un caracter primitivo, pero el grupo se halla justificado por varias sinapomorfias,
entre ellas la presencia de antenas con artejos anillados, sin musculatura, excepto en el escapo.
En fa actualidad la clase Insecta estaria conformada s6lo por los Ectognatha (Mackerras, 1991).

Cuadro lI. Clasificaciones alternativas para taxones de insectos: a, sequn los principios de la
Taxonomia tradicional y b, de acuerdo con el enfoque de la Cladistica (Ax, 1987: Schuh, 2000).
En este caso se ha empleado una notacién numérica como la que utilizé Hennig (1968) en reem-
plazo de las categorias tradicionales de la jerarquia linneana.

a. Clasificacion tradicional b. Clasificacion cladista

1. Apteygota
1.1. Diplura
1.2. Protura
1.3. Collembola
1.4. Thysanura

1. Entognatha
1.1 Diplura
1.2 Ellipura
1.2.1 Protura
1.2.2 Collembola

2. Pterygota 2. Ectognatha (Insecta)
2.1 Archaeognatha (Machilidae)
2.2 Dicondylia
2.2.1 Zygentoma (Th_ysanura)

2.2.2 Pterygota

A continuacion se brinda una sintesis de los atributos de una buena dasificacion biolégica:
* Proporciona informacion detallada sobre las Caracteristicas de los organismos y la distribucion
de sus caracteres. '
* Refleja la historia evolutiva de los taxones.
* Es estable, aunque flexible.
* Es robusta, es decir, esta apoyada por numerosas evidencias.
* Los procedimientos y fundamentos sobre los cuales se basa, han sido claramente explicitados.
* Sugiere explicaciones y permite realizar predicciones sobre el origen y evolucién de los taxones
y los caracteres.

* Sirve como fundamento confiable para realizar estudios en otras areas de la Biologia Compa-
rada.




Segan Farris (1979 a, b, 1980, 1983) las clasificaciones cladistas son la que tienen un mayor
contenido informativo, es decir, que brindan mayor informacion sobre las caracteristicas de los
organismos y la distribucion de los caracteres. Asimismo solo los grupos monofiléticos, nombra-
dos formalmente de acuerdo con las reglas de Nomenclatura Biologica o definidos de modo
informal, se pueden utilizar para poner a prueba hipotesis en el campo de la Bioclogia Compara-
da (Biologia Evolutiva, Biogeografia Historica, Paleontologia, etc.).

Las clasificaciones se consideran estables cuando no cambian sustancialmente con la adicion de
nuevos taxones, nuevos caracteres, y/o con la aplicacion de distintas estrategias de analisis de datos.
En las dltimas dos décadas, el uso de datos moleculares y de algoritmos de parsimonia produjo
numerosas modificaciones en aigunas clasificaciones que habian permanecido estables durante mas
de un siglo (Mayr, 1998). No obstante, la aplicacion de las nuevas metodologias también ha confir-
mado la monofilia de muchos grupos tradicionalmente reconocidos por fos taxénomos, como por
ejemplo los mamiferos, los insectos pterigotas, los himendpteros apdcrita, etc.

El progreso en la proposicion de clasificaciones cada vez mas estables y robustas se debe en
gran medida, a la posibilidad de emplear nuevas fuentes de informacion y poderosas herra-
mientas de analisis de datos. Para que esto sea posible, sin embargo, es necesario que los distin-
tos especialistas expliquen y justifiquen las decisiones adoptadas en el tratamiento de dichos
datos (codificacion de caracteres, algoritmos utilizados, esquemas de pesado de caracteres), los
criterios seguidos para transformar un cladograma en una clasificacion, para asignar rangos,
como asi también, los problemas aun no resueltos.

La capacidad de prediccion de una clasificacion se refiere a dos aspectos principales (Ax,
1987), la prediccion del descubrimiento de caracteristicas ya conocidas, en organismos nuevos o
todavia insuficientemente analizados y la prediccion del descubrimiento de caracteristicas des-
conocidas, en especies o grupos de especies que han sido bien estudiados. Platnick (1978) ha
destacado la importancia predictiva de las clasificaciones cladistas, en particular de caracteristi-
cas no conocidas. Esto se debe a que una vez descubiertos ciertos patrones o regularidades en la
distribucion de los caracteres, es posible predecir su aparicion en determinados taxones. Un
ejemplo tipico de clasificacién natural, predictiva (aunque no jerarquica), es la “tabla periodica
de los elementos” (Wiley, 1981). En ella, las entidades (= atomos) se hallan ordenadas de acuer-
do con determinadas cualidades (nimero atomico), de modo que el conocimiento de las leyes
que rigen este ordenamiento, permitid predecir ciertos procesos (e.g. reacciones quimicas), e
inclusive, la existencia de elementos hasta ese momento desconocidos.

PRINCIPALES CONVENCIONES PARA TRANSFORMAR UN CLADOGRAMA EN UNA
CLASIFICACION

Subordinacion y secuenciacion

Para transformar un c!adograma!en una clasificacion, sin perder informacion filogenética, se
han propuesto una serie de convenciones (Wiley, 1979; 1981; Ax, 1987; Forey et al., 1992; Morrone,
2000). Las mas importantes son las de subordinacion y secuenciacion (Wiley, 1981; Schuh, 2000).
La aplicacion de una u otra convencion se relaciona, eh gran medida, con la topologia del
cladograma obtenido (si es simétrico o asimeétrico) (Fig. 4).

OG A BC D E OG AC B D E

Figura 4. Cladogramas de dnco
géneros (A-E) y el outgroup
(OG), correspondientes a una
b superfamilia hipotét.ica: a,
simétrico; b, asimétrico.
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La subordinacion consiste en asignar a los taxones surgidos a partir de cada ramificacion dicotémica
del cladograma, un rango menor (categoria subordi"nada) que a los taxones parentales (Farris, 1976;
Wiley,:1979). Asimismo los taxones hermanos subordinados, deberan tener el mismo rango. Para
indicar cada uno de los niveles de subordinacion de los taxones se utilizan sangrias (Cuadro ll a, d).

Lasecuendacion (Nelson, 1972, 1973) se aplica generalmente cuando todo el dladograma es asimétrico,
o en las ramas asimétricas de un cdadograma. En este caso todos los taxones terminales se listan en'una
secuencia filogenética, desde la raiz hacia la corona, y se les asigna igual categoria (Cuadro Il ¢). Tanto la
convencién de secuendiacion como la de subordinacion respetan la monofilia de los grupos.

Cuadro Ill. .Distintas opciones de clasificaciones cladistas para los cladogramas de la figura 4,
simétrico (a, b) y asimétrico (c, d). :

a. Por subordinacién _ b. Por subordinacion-secuenciaciéon
Familia A-B 7 . Familia A-B
-Género A 7 - Género A
Género B o Género B
Familia C-E Familia C-E
Subfamilia C Género C
Género C Género D
SubfamiliaD-E Género E
Género D
Género E
¢. Por secuenciacion d. Por subordinacion
Familia A-E Familia A
Género A Género A
Género C Familia C-E
Género B Subfamilia C
Género D Género C
Género E Subfamilia B, D, E
' Tribu B
Género B
Tribu D-E
Género D
Género E

El hecho de que todos los niveles de la Jerarquia linneana resulten insuficientes para ubicar
los grupos monofiléticos de los cladogramas de diferentes grupos de organismos ha dado lugar
a la propuesta-de sistemas alternativos, que emplean prefijos numéricos en reemplazo de las
categorias de la Jerarquia linneana (Morrone, 2000). Estos sistemas, sin embargo, no han tenido
mayor aceptacion (Christoffersen, 1995).

Una clasificacion filogenética deberia ser minimamente redundante y novedosa (Farris, 1976;
Wiley, 1979, 1981) es decir que cuando se propone un nuevo esquema clasificatorio se recomienda
no emplear categorias innecesarias, y modificar la o las clasificaciones previas, 1o minimo posible.
Si siempre se aplicara el procedimiento de subordinacion, se Ilegari'an a reconocer cientos y hasta
miles de categorias, lo cual seria poco practico. Es por ello que en la proposicion de clasificaciones
cladisticas, habitualmente se aplica un procedimiento combinado de subordinacién {para las ra-
mas simétricas del arbol) y de secuenciacion (para las ramas asimétricas) (Cuadro il b).

Sedis mutabilis, incertae sedis y clasificacién de taxones fosiles ( = plesion)

El enfoque Cladista ha favorecido el analisis filogenético conjunto de taxones fosiles y actua-
les (Farris, 1976), como asi también, la clasificacion combinada de los mismos. Debido a lo in-




completo del registro fosil y a que muchos taxones extinguidos son conocidos sobre la base de
material fragmentario, suele resultar dificultosa la asignacion de los mismos a determinadas
categorias (Hennig, 1968;:Patterson & Rosen, 1977; Wiley, 1981). Es por eilo que en las clasifica-
ciones que incluyen taxones fosiles y actuales, resulta atil el uso de términos como incertae sedis
y sedis mutabilis.

Un plesion es un grupo monofilético para un taxén f6sil, y en los cladogramas y clasificacio-
nes se lo suele identificar precedido por un simbolo en forma de daga o cruz (Forey et al., 1992).
El término incertae sedis (del latin posicion incierta) se emplea para taxones cuya asignacion a
una categoria superior de la clasificacion resulta dudosa, y el término sedis mutabilis (del latin
posicion cambiante), para taxones involucrados en politomias de los cladogramas (Nelson, 1972;
Patterson & Rosen, 1977; Wiley,‘1981,' Forey et al, 1992; Morrone, 2000). Las politomias pueden
ser interpretadas como procesos de especiacion o cladogénesis multiple (politomias duras), o
como relaciones filogenéticas aun no resueltas (politomias blandas).

Algunas de las convenciones propuestas para la clasificacion de taxones fosiles son las si-
guientes: 4
* En las clasificaciones que incluyen taxones fosiles y actuales, los plesion deberan considerarse
como grupos hermanos de los restantes, y/o como incertae sedis o sedis mutabilis. Por ejemplo,
la clasificacion correspondiente a un cladograma de peces teledsteos, con una especie fosil basal
(Anaethalion vadali) y una tricotomia que incluye tres ordenes vivientes, es la siguiente (Patterson
& Rosen, 1977):

Cohorte Elopomorpha
Elopomorpha, incertae sedis: plesion Anaethalion vadali
Orden Elopiforme, sedis mutabilis
Orden Megalopiformes, sedis mutabilis

* Los grupos monofitéticos fosiles o actuales cuyas relaciones resulten inciertas, deberan ubicar-
se como incertae sedis en la jerarquia, al nivel cuyas relaciones sean mejor conocidas (Wiley,
1981). A continuacion se brinda un ejemplo referido a la clase Aves, orden Palaeognathiformes:

Suborden Tinami (perdices)
Suborden Ratiti (aves no voladoras)
Infraorden Apteryges
Superfamilia Apterygoidea (kiwis)
+ Superfamilia Dinornithoidea (moas)
+ Infraorden Dromornithes (incertae sedis)
+ Infraorden Eremopezithes (incertae sedis)
Infraorden Struthiones
+ Superfamilia Aepyornithoidea (aves elefante)
Superfamilia Struthionoidea '
Familia Casuariidae (casuarios y emues)
Familia Struthionidae (avestruces y nandues)

Patterson & Rosen {1977) han propuesto una convencion referida a la incorporacion provisoria
de grupos parafiléticos en las clasificaciones, pero con los nombres entre comillas, e indicando
que son incluidos como incertae sedis. Sin embargo la mayoria de los cladistas no esta de acuer-
do con incorporar grupos no monofiléticos a las clasificaciones (Schuh, 2000).

PROBLEMA DEL RANKING, TAMANO Y EQUIVALENCIA DE LOS TAXONES
SUPERIORES

La asignacion de categorias a los taxones (= ranking) es un procedimiento que comporta
subjetividad y arbitrariedad (Mayr & Ashlock, 1991; C,rjstof‘fersen, 1995). Mishler & Theriot (2000)
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han sefalado que las decisiones relativas al ranking de los grupos monofiléticos involucran cri-
terios practicos (e.g. numero y calidad de las sinapomorfias que soportan los grupos), y estan
condicionadas por el uso de la Jerarquia linneana, de modo que la aplicacion de nombres cien-
tificos a dichos grupos es subjetiva.

Por otra parte no existe una equivalencia entre la categorizacion de los taxones en distintos
grupos de organismos. Esto significa que no hay criterios universales para reconocer taxones de
rango familia, tribu, género, etc., razon por la cual una familia de insectos no es equivalente a
unade plantas vasculares, nia una familia de vertebrados. Hennig (1968) propuso correlacionar
las edades absolutas de origen de los taxones, con clases de edades delimitadas por convencion,
sobre la base de una escala de tiempo geoldgico, y de este modo intentd resolver el problema
de la equivalencia de los taxones, pero su propuesta resulta poco practica y no ha tenido acep-
tacion (Christoffersen, 1995). La ultima propuesta para resolver el problema del ranking y la
falta de ajuste entre el sistema linneano tradicional y el sistema filogenético, es el PhyloCode
(ver capitulo 2), el cual provee una serie de reglas para nombrar clados a través de una referen-
cia explicita a sus relaciones filogenéticas. De acuerdo con este cédigo, el cual aun no ha entra-
do en vigencia, la asignacion de rangos no es parte del proceso de asignacion de nombres. Para
mas detalles sobre el PhyloCode se puede consultar la pagina www.ohiou.edu/phylocode.

Hay una gran variacion en-el tamano de los taxones supraespecificos, e.g. algunos géneros
como Drosophila (Diptera) rednen mas de 1500 especies, en tanto que otros, como el género
vegetal Ginkgo, incluye una sola especie, G. biloba, y es el Gnico representante de la familia
Ginkgoaceae, y del orden Ginkgoales. La presencia de géneros monotipicos o con pocas especies
se debe en algunos casos, a que durante la evolucion del grupo hubo mucha extincion y/o escasa
diversificacion (Mayr & Ashlock, 1991). Las extinciones suelen producir discontinuidades o gaps,
que facilitan el reconocimiento de los grupos taxondmicos, de modo que los taxones mas anti-
guos estan generalmente mejor diferenciados que los grupos mas recientes. Asimismo, el tamano
de los taxones es una consecuencia del criterio aplicado por los taxbnomos para definirlos o
delimitarios. Una de las criticas que los evolucionistas han formulado a los cladistas, es precisa-
mente que las clasificaciones propuestas por estos altimos incluyen taxones demasiado grandes (y
por lo tanto heterogéneos) o muy pequefos (frecuentemente monotipicos) (Ashlock, 1974; Mayr,
1974). En todas las escuelas de la sistematica hay especialistas que prefieren reconocer taxones de
gran tamafio (flumpers) y taxbnomos que optan por dividir los taxones grandes en otros mas pe-
quefios (splitters) (Mayr, 1969). La tendencia que predomina en la actualidad, es conservar los
nombres y categorias de taxones monofiléticos muy diversos pero bien conocidos, tales como *
Drosophila, y dividirlos en subgéneros o grupos de especies con nombres informales (no regla-
mentados por los codigos de nomenclatura). Un criterio similar se emplea para clasificar taxones
superiores, por ejemplo Curculionoidea (Coleoptera) es la superfamilia mas diversa de los seres
vivos, con alrededor de 60.000 especies, y para la misma se han propuesto alrededor de 600 nom-
bres de familias, pero en la actualidad se reconocen solo seis o siete familias, y unos 70 nombres
familiares de las clasificaciones se emplean como nombres de tribus {Kuschel, 1995; Marvaldietal.,
2002). s

Ejercitaciones
Ejercitaciones

EJERCICIO 1

Los Deuterostomata constituyen un grupo monofilético dentro del cual se incluyen
cinco taxa: Echinodermata, Hemichordata, Tunicata, Cephalochordata y Vertebrata
(= Craniata). La posicion de los Craniata (= Vertebrados) ha sido muy discutida y
existen distintas propuestas de clasificacion.
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A continuacion se ilustran dos de estas propuestas, en que los cinco taxa menciona-
dos previamente aparecen formando parte de distintos grupos:

Clasificacion de Schaeffer (1987) Clasificacion de Jeffries (1986)
Deuterostomata Deusterotomata
Echinodermata Hemichordata
Pharyngothremata Dexiothetes
Hemichordata Equinodermata
4 Chordata Chordata
Tunicata Cephalochordata
Myomerozoa S Calcichordata
Craniata Craniata
Cephalochordata Tunicata

1. Dibuje los cladogramas correspondientes a cada una de las clasificaciones pro-
puestas para los Deuterostomata, considerando cinco taxones terminales
(Echinodermata, Hemichordata, Tunicata, Cephalochordata y Craniata).

2. Sefale por medio de una llave, sobre los cladogramas, cuales son los taxones de
rango superior reconocidos en las clasificaciones de Schaeffer (1987) y Jeffries (1986).
3. Compare ambos cladogramas (= clasificaciones) y mencione cual o cudles de los
taxones de rango superior no son congruentes.

EJERCICIO 2

En la figura 5 se mencionan 14 especies de gorgojos (Coleoptera: Curculionidae),
gue diferentes especialistas asignaron a los géneros Atrichonotus Buchanan, 1939
(sp. tipo A. taeniatulus Berg), Eurymetopus Schoenherr, 1840 (sp. tipo E. fallax
Boheman), Floresianus Hustache, 1939 (sp. tipo £. sordidus Hustache) y Floresianellus
Lanteri, 1981 (sp. tipo F. convexifrons Hustache, por designacion posterior de Lanteri).
Un analisis cladistico de este grupo (Lanteri & Morrone, 1995) dio por resultado un
cladograma pectinado en que sus 14 especies se ubican en una secuencia filogenética,
que comienza con la especie Atrlchonotus pac:flcus y termina con Eurymetopus
unicolor. De acuerdo con dicha secuencia:

1. ¢Qué condicidn reviste cada uno de los géneros delimitados en la figura 5, segun
el criterio de los distintos especialistas? ;Cuales son monofiléticos y cuales
paraﬁ!etl(os?

2. ;Considera que las clasn‘lcauones propuestas son. congruentes con los principios
basicos de la Cladistica? ; Por qué?
3. ;Qué modificaciones propondria? ;Qué cambios nomenclaturales deberian
adoptarse?
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Hustache Kuschel {anteri - Kuschel |anteri & {anteri &
{1939} (1958) (1981, 1984y  (1986) O'Brien (1890) Morrone (1995)

unicofor
bucki
vitteaus
birabeni
faliox
oblongus
globosus
whiteheadi g
W YL s
sordidus . o -::':
i \ . l'!'i
convexifrons ‘ \\ P,
‘ et
marginalis \ Sy
e :
obscurus s e Mutul
Lol . ) I'I’
o nanon s
raemiaiulus B utat

o
[} :‘
-I

i)
[}
o

pacificus

Figura 5. Esquema que muestra distintos agrupamientos para 14 espedies de gorgojos (Coleoptera:
Curculionidae). Los distintos especialistas asignaron dichas especies a los géneros Atrichonotus (recuadros
cuadriculados), Eurymetopus (recuadros blancos), Floresianus (recuadros con rayas oblicuas hacia abajo) y
Floresianellus (recuadros con rayas oblicuas hacia arriba) (modificado de Lanteri & Morrone, 1995).

EJERCICIO 3

En la figura 6 se ilustra un cladograma correspondiente a 11 especies de gorgojos
(Coleoptera: Curculionidae), asignadas previamente a los siguientes géneros:

e Priocyphus Hustache, 1939: P. bosqi (especie tipo), P. glaucus, P hirsutus, P
humeridens, P hustachei, P. inops, P. kuscheli, P. ovalipennisy P. vitidinitens.

e Cyrtomon Schoenherr, 1833: C. gibber (especie tipo con cuatro subespecies).

« Mendozella Hustache, 1939: M. curvispinis (especie tipo).

1. ¢El cladograma obtenido es consistente con la clasificacion previa? Justifique su
respuesta.

7 En caso de no haber coincidencia entre la clasificacion previa y una que refleje las
relaciones expresadas en el cladograma (Qué alternativas de clasificacion cladista
propondria? Considere la posibilidad de redefinir los géneros mencionados y/o de
crear nuevos géneros.

3. ;Qué cambios nomenclaturales deberian acompanar las decisiones taxonomicas
adoptadas?
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EJERCICIO 4

De acuerdo con una clasificacion tradicional, los géneros Pseudostoma vy
Cylindrostoma, (platelmintos, turbelarios, prolecitoféridos), incluian tres y dos es-
pecies, respectivamente: P klostermani Smith, 1836 (= especie tipo); P quadriculatum
Smith, 1836, y P. gracilis Thompson, 1877; C. gracilis Taylor, 1869 y C. fingalianum
Mayr, 1812 (= especie tipo). Un estudio filogenético hipotético basado en datos
moleculares, dio por resultado el siguiente cladograma: '

(( Pklostermani, P, quadricu»latum) (C. gracilis (P. gracilis, C. fin_(:jalianum)))
1. Sobre la base de las relaciones expresadas en el cladograma ¢ Cree Usted necesa-

rio adoptar alguna decisién taxonémica y nomenclatural a nivel genérico y/o espe-
cifico? Justifique su respuesta.

EJERCICIO 5

Ronderos & Cigliano (1991) llevaron a cabo un analisis cladistico para establecer las
relaciones filogenéticas en un grupo monofilético de tucuras de la familia Acrididae,
tribu Dichroplini, de distribucién Andina. Dicho-grupo incluye los géneros Boliviacris
Ronderos & Cigliano, Baeacris Rowell & Carbonell, Bogotacris Ronderos, Chibchacris
Hebard, Keyacris Ronderos & Cigliano, y dos grupos de especies de Dichroplfus Stal,
D. punctulatus y D. peruvianus, que también presentaban las sinapomorfias del
grupo. La especie tipo del género Dichroplus pertenece al grupo de especies de D.
maculipennis, el cual no fue incluido en el analisis por no presentar las sinapomorfias
referidas. El outgroup elegido fue el género Timotes Roberts.

1. Sobre la base de la informacion brindada y de las relaciones expresadas en el
cladograma de la figura 7 ; Qué decisiones taxonomicas y nomenclaturales tomaria?
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Timotes

Boliviacris

D.punctulatus
Baeacris

D. peruvianus

< BOGOLACTES

——— Chibchacris

Keyacris

D.peruvignus

Figura 7. Cladograma de Acridios de la tribu Dichroplini, de distribucién andina (modificado de Ronderos &
Cigliano, 1991).

EJERCICIO 6

El cladograma de la figura 8 ilustra las relaciones genealogicas entre siete especies
hipotéticas:

1. Construya una clasificacion, por subordinacion y/o por secuenciacién, consideran-
do que todas las especies pertenecen a un mismo orden de animales. .

2. Brinde varios ejemplos de grupos mono, paray polifiléticos, indicando en cada
caso cudles son las especies hipotéticas incluidas en ellos.

SpA SpB SpC SpF SpG

Ve

Figura 8. Cltadograma de especi hipotéticas pertene-
cientes a un mismo orden de arlimales.
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CAPITULO 12

CLADISTICA Y SUS APLICACIONES EN BIOLOGIA EVOLUTIVA
Y PALEONTOLOGIA

Cicriano, M. Marta, MarTA S. FERNANDEZ Y ANALIA A. LANTERI

p
GENERALIDADES

La metodologia cladista ha tenido un gran impacto no sélo en las ciencias de la clasificacion
(Taxonomia= Sistematica), sino también en otras disciplinas de la Biologia Comparada como son
la Biologia Evolutiva, la Biogeografia Historica, la Paleontologia, y también en estudios sobre
Adaptacion, Especiacion, Coevolucidn, Etologia y Biologia de la Conservacion (Nelson & Platnick,
1981; Coddington, 1988; Carpenter,1989; Brooks & MclLennan, 1991; Miles, 1993; Morrone &
Crisci, 1995; Grandcolas, 1997; Benton et al., 1999; Humphries & Parenti, 1999; Crisci et al., 2000).
Tanto la Sistematica como las demas disciplinas mencionadas intentan recuperar patrones con-
gruentes, ya sea entre diferentes sets de caracteres de un mismo grupo de organismos (Sistema-
tica Filogenética), entre areas de distribucién de distintos taxones (Biogeografia Histérica) o
entre relaciones filogenéticas de hospedadores y sus asociados (Coevolucion), etc. :

Dado que la Cladistica contribuye a poner en evidencia dichos patrones, se ha convertido en
una herramienta metodoldgica fundamental para el desarrollo de estas disciplinas. Una vez
obtenidos los cladogramas es posible formular explicaciones sobre los posibles procesos biologi-
cos que dieron origen a los patrones expresados en los mismos, en un contexto histérico
(Carpenter, 1989). Por ejemplo, en el caso de cladogramas de taxones, se pueden explicar proce-
sos de especiacion, la evolucidn de ciertos caracteres, el surgimiento de adaptaciones, la diversi-
ficacion de determinados grupos de organismos, etc. La independencia entre los procedimien-
tos para la obtencion de dichos patrones (= cladogramas) y la explicacién de los procesos que los
originaron resuita fundamental para realizar una verdadera contrastacion de las teorias biold-
gicas (Carpenter 1989; Brooks & McLennan, 1991; Grandcolas, 1997).

Varios campos de la Biologia Comparada, ademas de la Sistemdtica, y también diversos estu-
dios de Biologia General requieren de los conocimientos que provee la Cladistica, ya que ésta
contribuye a interpretar criticamente procesos evolutivos. A continuacion se enumeran las areas
de la Biologia en las cuales la Cladistica ha tenido un mayor impacto:

1. Adaptacion

a) Estudio de la evolucién y valor adaptativo de caracteres mediante mapeo y optimizacion.
b) Analisis de la diversificacion de clados hermanos.

2. Especiacion

Estudio de los tipos de especiacion consistentes con los cladogramas obtenidos.
3. Etologia : '

Estudios sobre evolucion del comportamiento.

4. Paleontologia y Estratigrafia

Evaluacién de la congruencia entre la filogenia y el registro estratigrafico.

5. Biogeografia historica '

Biogeografia vicariante.
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6. Coevolucion

Analisis del grado de congruencia entre cladogramas de organismos asociados, por ejemplo
hospedadores-parasitos, plantas- fitéfagos, etc.

7. Biologia de la conservacion

Eleccién de taxones y areas prioritarias para conservacion.

CLADISTICA Y ADAPTACION

Los caracteres adaptativos son aquellos que confieren a los organismos alguna ventaja fun-
cional o utilidad para vivir en un determinado ambiente y que surgieron historicamente como
resultado de la Seleccion Natural (Gould & Vrba, 1982). Segun Brooks & McLennan (1991) el
proceso de la adaptacion tiene tres componentes: el origen, la diversificacion, y el manteni-
miento o conservacién de los caracteres. La Cladistica contribuye al estudio del origen y la diver-
sificacion de los caracteres adaptativos; en tanto que la Ecologia Evolutiva se concentra en el
estudio de los procesos responsables de las interacciones entre los organismos y su ambiente, los
cuales determinan el mantenimiento de los caracteres adaptativos (Coddington, 1988; Carpenter,
1989; Brooks & McLennan, 1991; Wantrop et al. 1990; Grandcolas et al., 1994).

Analisis del origen de caracteres adaptativos

Para estudiar la historia de transformacion de ciertos caracteres supuestamente adaptatlvos
es preciso identificar los linajes donde se produjo la evolucion del caracter, determinar la se-
cuencia de transformacion de dicho caracter, y los cambios ambientales que habrian acompana-
do esta transformaciéon (Wenzel & Carpenter, 1994). Los pasos a sequir para estudiar el origen
de caracteres adaptativos aplicando técnicas cladisticas son los siguientes (Baum & Larson, 1991;
Andersen, 1995; Cigliano & Morrone, 2000):

« Se construye un cladograma con caracteres independientes de aquéllos cuya evolucion se
quiere analizar.

« Se optimizan el o los caracteres en estudio sobre el cladograma obtemdo en el paso previo. La
optimizacion de caracteres (asignacién de los estados de caracteres a los nodos del cladograma)
se realiza segun el procedimiento explicado en el Capitulo 9 de acuerdo con un criterio de
simplicidad previamente establecido, por ejemplo Parsimonia de Wagner.

e Se analiza cuantas veces surgié independientemente el o los caracteres supuestamente
adaptativos y su correlacion con determinadas funciones.

« Si una funcion aparece primero y el caracter morfoldgico asociado, con posterioridad, se interpreta
que éste es irrelevante desde el punto de vista de la adaptacion que podria conferirle al organismo. Si
la funciény el caracter morfolégico aparecen al mismo tiempo, o aparece primero el caracter morfolégico
y luego la nueva funcion, es posible que dicho caracter morfologico sea adaptativo (Fig. 1). Para confir-
mar esta hipotesis sera necesario analizar si existe correlacion con alguna variable ambiental.

vt x v . F
ADAPTACION AMBIGUO EXAPTACION
Funcién A A a A A rs
Cardcter morfologico O O ] ¢ O ® L 4
Ambiente 5 n ] ® [ n »
F3
3

Cambio ambienial

Figura 1. Evolucién de un caracter morfologico (circulo) y su funcion (triangulo) en relacion con cambios en las
condiciones ambientales (cuadrado). Adaptacién: Si el estado apomérfico del caracter morfologico (circulo
negro} y su funcién (tridngulo negro) evolucionan conjuntamente luego de que se produce el cambio ambien-
tal {cuadrado negro), se interpreta que estos caracteres confieren al organismo alguna ventaja adaptativa.
Habrian surgido como respuesta a dicho cambio, por Seleccion Natural. Ambigiiedad: Si el caracter
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morfolégico apomorfico y la funcion evolucionan simultaneamente con el cambio ambiental, Ia situacion es
ambigua con respecto a ia adaptacion. Exaptacion: Si el caracter morfoldgico apomérfico y la funcion evolu-
cionaron simultaneamente pero surgieron antes del cambio ambiental, se interpreta que hubo exaptacién. Los

cambios morfo-funcionales no son producto de la Seleccion Natural. Hustracién modificada de Andersen
(1995). :

Analisis de la diversificacion en clados hermanos

Sirve para poner a prueba hipotesis acerca de la correlacion que existiria entre el surgimiento
de una novedad evolutiva (apomorfia) y el grado de diversificacién alcanzado por un clado
determinado. Se interpreta que cuando el caracter adaptativo surge tempranamente en un
grupo monofilético, éste podria alcanzar una mayor diversificacion con respecto al taxén her-
mano en el que dicho caracter esta ausente. Es decir que el clado cuyos miembros poseen la
novedad evolutiva clave, deberia ser particularmente diverso o rico en especies, ya que la pose-
sion de la innovacion explicaria su éxito evolutivo (Mitter et al., 1988). Por ejemplo si se compa-
ran dos generos hermanos, el primero con un caracter supuestamente adaptativo y 100 espe-
cies, y el segundo s’i_n dicho caracter y con solo 10 especies, se podria inferir que la presencia del
caracter ha favorecido la diversificaciéon del grupo que lo posee (Brooks & McLennan, 1991). Los
pasos a seqguir son los siguientes (Miles & Dunhan, 1993):

* Se construye un cladograma y se identifican los grupos monofiléticos que poseen el caracter
adaptativo.

e Se identifican los grupos hermanos que carecen de dicha novedad evolutiva.

* Se compara el grado de diversificaciéon alcanzado por los grupos monofiléticos en estudio y sus
clados hermanos.

CLADISTICA Y ESPECIACION

La especiacion es un proceso evolutivo que determina el origen de nuevas especies a partir
de una o mas especies ancestrales (el Ultimo caso ocurre cuando las nuevas especies se origi-
nan por hibridacién). Las distintas poblaciones de una misma especie ancestral suelen acumu-
far cambios genéticos como son las mutaciones de punto (sustituciones, pérdidas o inserciones
de bases nitrogenadas), los reordenamientos cromosdmicos o la variacion surgida por crossing
over, los cuales determinan una divergencia genética (ver Capitulo 5). Si aparece algin tipo de
barrera reproductiva que impide el cruzamiento entre los individuos de dichas poblaciones
ancestrales, éstas pueden originar nuevas especies. Asimismo, el aislamiento o interrupcion
del flujo génico entre poblaciones suele estar condicionado por la presencia de factores ex-
trinsecos como son las barreras geograficas (rios, océanos, cadenas montafiosas, etc.) y/o
ecoldgicas (poblaciones adaptadas a diferentes habitats). La presencia o no de barreras geo-
graficas determina los distintos modelos de especiacion: alopatrida, peripatrida, parapatrida
y simpéatrida (Reig, 1983) {ver Capitulo 5). A

La cladistica contribuye a identificar los distintos modelos de especiacion que pueden haber
ocurrido durante la diversificacion de un grupo monofilético (Brooks & McLennan, 1991). En
este tipo de estudios, cuando se analizan los cladogramas se considera que cada uno de los
nodos o puntos de ramificacion representa un evento de especiacion o evento cladogenético
(Morrone, 2001). En las figuras 2 y 3 se ilustran modelos de especiacidn alopatrida y peripatrida,
y los cladogramas congruentes con dichos modelos. Se observa que cada evento cladogenético
esta acompanado por un evento de separacion a nivel de las areas geograficas ocupadas por
dichos taxones (evento vicariante). En el modelo de especiacion alopatrida (Fig. 2) las especies
surgidas a partir de cada evento cladogenético dicotomico, presentan autapomorfias; en el
modelo de especiacion peripatrida (Fig. 3), en cambio, solo una de las especies descendientes
presenta novedades evolutivas (aquella que esta mas aislada geograficamente) en tanto que la
otra no ha adquirido autapomorfias, de modo que es similar a la especie ancestral. La especiacion
peripatrida ocurre cuando una pequefia poblacién' periférica queda aislada geograficamente y
en consecuencia experimenta cambios genéticos rapidos (ver Capitulo 5).
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2 b B

Figura 2. Arriba: Modelo de especiacion alopatrida, con tres poblaciones ancestrates (ABC) y su posterior
divergencia en presencia de barreras geograficas, hasta originar tres especies nuevas. Abajo: Cladogramas que
representan el proceso descripto. Esquemas modificados de Morrone (2001).
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Figura 3. Arriba: Modelo de especiacion peripatrida, con tres poblaciones ancestrales (ABC) y su_posterior
divergencia hasta dar origen a tres especies nuevas. Abajo: Cladogramas que representan el proceso
descripto. En este caso la especie €, ha acumulado mayor numero de cambios que las especies Ay B. Esquemas
modificados de Morrone (2001).

CLABISTICA Y ETOLOGIA

La Cladistica contribuye al estudio de la evolucion de los patrones de comportamiento en
animales, por ejemplo, la evolucion del comportamiento de insectos sociales (Carpenter, 1989;
Schultz et al., 1999). Es posible emplear cladogramas para establecer si existe correlacion entre
la evolucion de dos o mas caracteres etoldgicos, o entre un caracter morfo!égicé y otro etolégico
(Brooks & MclLennan, 1991). Para realizar este tipo de estudios se suelen Hevar a cabo procedi-
mientos de mapeo y optimizacion de caracteres de comportamiento sobre cladogramas obteni-
dos a partir de datos morfoldgicos, de modo similar al explicado al principio de este capitulo
(Cladistica y adaptacion). De esta manera es posible establecer si la apariciéon de determinados
caracteres morfolagicos facilité la evolucién de cierto tipo de comportamiento.

En la figura 4 se brinda un ejemplo sencillo donde un caracter etolégico apomérfico (com-
portamiento social avanzado) se maped sobre cladogramas de tribus de abejas obtenidos a
partir de diferentes fuentes de caracteres. En la familia Apidae (Hymenoptera) el comporta-
miento presenta tres estados: solitario o comunal {estado plesiomorfico presente en fas abejas
de las orquideas= Euglossini); social primitivo {estado apomorfice intermedio presente en los
abejorros= Bombini) y social avanzado (estado apomorfico final, presente en las abejas meliferas
o Apiniy abejas sin aguijén o Meliponini). En las abejas con comportamiento social avanzado se
observa una marcada diferenciacién en castas y division del trabajo, altruismo entre los miem-




bros de una misma colonia, y gran complejidad en la comunicacion quimica y a través de la
danza que realizan las obreras para informar sobre la localizacion de las fuentes de alimento
(Lanteri et al., 2001). Los cladogramas basados en las evidencias morfolégica y del ADN no brin-
dan informacién coincidente sobre el origen del comportamiento social avanzado, ya que pos-
tulan uno (Fig. 4 a) y dos origenes independientes (Fig. 4b); la evidencia total sugiere que este

caracter surgio una sola vez en el antecesor de las tribus Apini y Meliponini. Esta Gltima hipote- -

sis es la mas aceptada actualmente por los especialistas (Schultz et al., 1999).

Figura 4. Cladogramas de

Euglossini Euglossini Euglossini tribus de abejas: a, basado
en caracteres
Bombini ‘ morfolégicos; b, basado
: Apini Bombini en caracteres del ADN; ¢,
o basado en ambas eviden-
Meliponini Meliponini Meliponini  cias combinadas. El
caracter apomoérfico
o o » mapeado es el comporta-
a Apini ¥ b Bombini ¢ Apini miento social avanzado.
lustracion tomada de
Morfologia ADNr Morfologia + ADNr Lanteri et al. (2001).

CLADISTICA Y PALEONTOLOGIA

La Paleontologia trabaja con dos fuentes de datos principales: la distribucion de los caracte-
res en los taxones y la distribucion temporal de los taxones en el registro fésil. A partir de la
combinacion de los cladogramas basados en evidencia morfolédgica (que especifican relaciones
atemporales entre taxones hermanos) y de los datos estratigraficos, surgen los arboles evoluti-
vos. Estos arboles son utilizados para evaluar el grado de congruencia entre los cladogramas y
los datos estratigraficos (Benton et al., 1999).

Los arboles evolutivos se construyen mapeando un cladograma sobre el registro fosil (Smith,
1994). Los rangos geoldgicos de los taxones terminales se dibujan sobre la columna estratigrafica,
y los grupos hermanos se unen de forma tal que la longitud de las ramas del arbol evolutivo sea
minima (Fig 5).
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Cuando se calibra un cladograma con el registro fosil surgen dos conceptos: las extensiones
del rango (range extensions) y los linajes fantasmas (ghost lineages). Las extensiones del rango
son supuestos ad-hoc sobre hiatos del registro (gaps) que ajustan la informacion del cladograma
a la bioestratigrafia (Fig 5). Un linaje fantasma es una rama del arbol evolutivo para la cual no
existe registro f6sil, que se crea hipotéticamente cuando se combina el cladograma con los
datos de la Bioestratigrafia. La extension temporal (= rango estratigrafico) del linaje fantasma
se establece convencionalmente, de modo tal que sea minima (Smith, 1994). Mediante esta
informacion los paleontélogos pueden realizar predicciones sobre la extension temporal mini-
ma de ciertos taxones y evaluar cuan completo podria resultar el registro fésil.

Evaluacién de la congruencia entre la filogenia y el registro estratigrafico
Existen diferentes indices para cuantificar el grado de correspondencia entre los cladogramas
y el registro estratigrafico; a continuacion se detallan los utilizados con mayor frecuencia:

a. indice de consistencia estratigrafica (Stratigraphic consistency index, SC1). Mide la relacion
entre el nimero de nodos internos del cladograma consistentes con los rangos estratigraficos y
el namero total de nodos del cladograma (Huelsenbeck, 1994). Un nodo es consistente con la
estratigrafia si los taxones por encima de dicho nodo son mas jévenes o de igual edad (en
millones de afios = ma) que los taxones por debajo del mismo (Fig. 6).

SCt=C/N

C es el nimero de nodos consistentes y N es el niumero total de nodos internos excluyendo la
raiz (la consistencia del nodo raiz no puede ser evaluada pues no se dispone de informacion
sobre su grupo hermano). Este indice varia entre 0 (todos os nodos son inconsistentes) y 1
(todos los nodos son consistentes).

b. indice de integridad relativa (Relative completeness index, RCl): Fue propuesto por Benton
& Storrs (1994) con el propdsito de comparar la cantidad de hiatos (gaps) de un registro fésil
particular en relacién con la parte del registro representada por los fosiles.

RC=[1-(MIG/XSRL]X 100

El MIG (Minimun implied gap o hiato implicito minimo) de cada taxén es el rango que se
extiende hipotéticamente hasta la misma edad que su grupo hermano (extensién del rango); y
el SRL (Simple range length) es la longitud del rango para cada taxén (rango observado). Los
valores de este indice varian desde 100% (ausencia de linajes fantasmas), 0 ( rango de linajes
fantasmas = rangos observados) hasta valores negativos infinitamente altos (rango fantasma >
rango observado).

r]

<. indice de hiato excesivo (Gap excess ratio, GER): El indice GER mide la diferencia entre la
totalidad de rangos fantasmas y el minimo posible de rangos fantasmas estimados a partir de
los datos de un arbol evolutivo {Wills, 1999). Este indice es analogo al indice de retencion (Rl) de
Farris (1989), y varfaentre Oy 1.

GER = 1- (MIG - Gmin) / (Gmax - Gmin)

G, = minima extension de rangos posible, se calcula como la diferencia entre la edad de
origen del taxon mas viejo y la del taxdn mas joven del arbol evolutivo.
G, = es la maxima extensién de rangos posible. Este término se calcula como la sumatoria

de la diferencia entre la edad de origen del taxdn mas antiguo, y la edad de origen de cada uno
de los otros taxones del arbol evolutivo.
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Ejercitaciones

EJERCICIO 1

{crocodilomorfos y aves)?

O nodo inconsistente
® nodo consistente
SRL = 386 ma
MIG = 173 ma
RCI = [1- ( 173/386)]X 100% = 55,2%
SCl=3/6=0,5
GER = 1-(173-112) / (523-112) = 0,8%

Figura 6. Arbol evolutivo de los
taxones hipotéticos A-H, distribucion
estratigrafica e indices de congruencia
entre la hipdtesis filogenética y el
registro fosil (modificado de wills,
1999).

En los reptiles y aves marinos actuales se observan distintas glandulas cefalicas que
se hipertrofian y segregan soluciones con alto contenido de sales. Dichas glandulas
actian como mecanismos de osmoregulacion extrarrenal y han recibido el nombre
de “glandulas de la sal”. En las serpientes son las premaxilares, en los lagartos {esca-
mados) las nasales, en cocodrilos actuales (Eusuchia) las sublinguales, y en las aves,
las nasales. La presencia de estas Gltimas ha sido inferida para aves marinas cretacicas
(Ichthyornis y Hesperornis) y recientemente se han descripto moldes de glandulas
de la sal nasales, para cocodrilos metriorrinquidos (Fernandez & Gasparini, 2000).

1. Sobre Ia base del cladograma de la figura 7 y de los datos brindados precedente-
mente ¢qué estado de caracter ancestral deberia atribuirse al nodo Archosauria




Serpentes
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Figura 7. Cladograma correspondiente a siete taxones de reptiles y aves actuales y extinguidos.

EJERCICIO 2

En la figura 8 se brinda un cladograma de 22 taxones terminales correspondientes a
19 especies de gorgojos (Coleoptera: Curculionidae) sobre el cual se mapeé el carac-
ter presencia de partenogénesis apomictica (= ameiética), considerandolo como una
condicién apomorfica irreversible con respecto a la presencia de reproduccion sexual
(Lanteri & Normark, 1995). Las especies Naupactus leucoloma, N. peregrinus y
Eurymetopus oblongus presentan partenogénesis geografica, es decir, linajes sexuales
(S) y partenogenéticos (P). La mayor parte de las especies representadas en el
cladograma tiene el segundo par de alas atrofiado y se distribuye principalmente
en areas de vegetacion abierta, con excepcion de las dos especies basales (M.
albolateralis y N. tucumanensis), distribuidas en areas de vegetacion cerrada (bos-
que xerofilo) y con alas presentes. Sobre la base de esta informacion respenda las
siguientes preguntas:

1. ¢Cuantos origenes independientes de la partenogénesis han ocurrido en el gru-
po? ;Cual seria el nimero de ocurrencias independientes si se considerara que la
partenogénesis puede revertir a la condicion de reproduccion sexual?

2. Analice la correlacion entre la pérdida del sequndo par de alas, el surgimiento de
partenogénesis y el cambio en el ambiente. ;Considera gqlie los caracteres
apomaortficos relativos a las alas y al tipo de reproduccién, pueden ser interpretados
como adaptativos? Justifique su respuesta.
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llustracién tomada de Lanteri &
Normark (1995). ’

EJERCICIO 3

En la figura 9 se ilustra un cladograma de nueve especies del género de tucuras
Scotussa (Orthoptera), su género hermano Leiotettix y otros géneros afines, ob-
tenido sobre la base de caracteres morfoldgicos. Dicho cladograma fue utilizado
para analizar la posible asociacion entre el cambio estructural en las valvas del
ovipositor y el cambio funcional en el habito de oviposicion (Cigliano et al., 1996).
La secuencia de cambio en la morfologia del ovipositor, desde una forma con
valvas curvas a una forma con valvas rectas, se graficé en el cladograma. Ade-
mas se realizé el mapeo (= optimizacion) del caracter tipo de habito de
oviposicién: las ramas blancas indican oviposicion hipodafica = en el suelo; las
ramas grises indican oviposicion endofitica = dentro de los tallos de las plantas;
y las ramas negras indican oviposicion epifitica = sobre los tallos de las plantas.
Cigliano et al. (1996) sefialaron que las especies de Scotussa, aunque parcial-
mente simpatridas con las restantes del grupo, presentan una distribucion geo-
grafica mas amplia y se asocian con ambientes mas humedos, donde por lo ge-
neral no llegan las demas especies.

1. Analice la correlacion entre tos cambios en la estructura de las valvas del ovipositor
y los habitos de oviposicion de las especies de Scotussa. ;Considera Usted que la
presencia de valvas rectas es un caracter que le ha conferido una ventaja adaptativa
a Scotussa? ;Por qué?

2. Compare la diversidad especifica de los géneros hermanos Scotussa y Leiotettix
;Considera que la presencia de ovipositor con valvas rectas ha favorecido la diversi-
ficacion de Scotussa?
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Figura 9. Izquierda: Scotussa brachyptera (Orthoptera), ejemplar adulto, vista lateral. Derecha: Cladograma de
Scotussa, Leiotettix y géneros proximos. Sobre el mismo se ilustraron los cambios en la morfologia del
ovipositor y se mapeo el caracter tipo de ovisposicion. Las ramas blancas indican oviposicion hipodafica, las
ramas grises oviposicion endofitica y las ramas negras, oviposicion epifitica. llustracién tomada de Cigliano et

al. (1996).

EJERCICIO 1

La xilofagia (= habito de alimentarse de madera) era considerada como un rasgo
primitivo dentro del orden Dichtyoptera (cucarachas) debido a que su grupo her-
mano, las termites, también tienen ese habito. Ademas, se suponia que uno de los
géneros de Dichtyoptera con especies xilofagas, Cryptocercus, ocupaba una posi-
cién basal en el esquema filogenético de este orden de insectos. En las figuras 10-11
se ilustran los cladogramas de dos subfamilias de Dichtyoptera, Polyphaginae y
Zetoborinae, que incluyen géneros con especies xilofagas, Cryptocercus y
Parasphaeria, respectivamente. Sobre la base de estos cladogramas Grandcolas (1995)
reevalud la hipétesis previa sobre la naturaleza primitiva de la xilofagia y analizé su
posible correlacion con la conquista de nuevos ambientes.

1. ;Considera Usted que la xilofagia es un caracter ancestral dentro de las cucara-
chas o que se trata de un caracter adquirido recientemente?

2. (En qué tipo de ambiente habria vivido el antecesor de los polifaginos y de los
zetoborinos, respectivamente?

3. ¢Cree Usted que la adquisicion de la xilofagia estaria correlacionada con la con-
quista de nuevos ambientes? Justifique su respuesta.



POLYPHAGINAE

Ii)'upo{\y?/mga SELVA TEMPLADA+ DESIERTO
Polyphaga SELVA TEMPLADA+DESIERTO
Anisogambia DESIERTO ~

Lrganla SELVA PLUVIAL

Fucorvdia SELVA PLUVIAL

Therea SELVA PLUVIAL

Cryptocercus SELVA TEMPLADA

Arenivaga DESIERTO
Homoeogamia DESIERTO
Psammoblatta DESIERTO
Mononychoblatta DESIERTO
Lelopterobiatta  DESIERTO
Heterogamisca DESIERTO

Nvmphytria DESIERTO
# Heterogamodes  DESIERTO

Figura 10. Cladograma correspondiente a géneros de ta subfamilia Polyphaginae (Insecta: Dichtyoptera)
indicando el tipo de ambiente en que se distribuye cada uno de ellos. Dentro del grupo, el tnico género
xilofago es Cryptocercus. Hlustracion modificada de Grandcolas (1995).

ZETOBORINAE

Thanatophyllum  SELVA PLUVIAL
Schultesia SELVA PLUVIAL
Parasphaeria SELVAS TEMPLADO/PLUVIAL
Schizopilia SELVA PLUVIAL
Lanxoblatta SELVA PLUVIAL

Capucina SELVA PLUVIAL

Phortioeca SELVA PLUVIAL

Zetobora SELVA PLUVIAL

Zetohorella SELVA PLUVIAL

T¥ibonium BOSQUE/SELVA PLUVIAL
BLABERINAE SELVA PLUVIAL

Figura 11. Cladograma correspondiente a géneros de la subfamilia Zetoborinae (Dichtyoptera) indicando el
tipo de ambiente en que se distribuye cada uno de sus géneros. Dentro del grupo, el tnico género xilofago es
Paraphaenia. llustracién modificada de Grandcolas (1995).

EJERCICIO 5

El género de Anuros Ceratophrys (Leptodactylidae) incluye seis especies endémicas
de América del Sur que habitan una amplia variedad de ambientes, selvas tropica-
les (C. aurita y C. cornuta), pastizales pampeanos (C. ornata), zonas de vegetacion
xeréfila (C. stolzmanniy C. cranwelli) y zonas de vegetacion semixérica (C. calcarata).
Sobre la base del cladograma obtenido para las especies de Ceratophrysy del mapa
que muestra su distribucion (Fig. 12).

1. ¢Considera Usted que los ambientes en que habitan las diferentes especies de
Ceratophrys pueden haber favorecido la diversificacion del género? Justifique su
respuesta. : '
2. De acuerdo con los datos de distribucion y el cladograma de las especies de
Ceratophrys ; Qué modelo de especiacion habria tenido lugar?
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e . cranweflf 1
| e C.omata 2
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Figura 12. Distribucion y cladograma det género de Anuros Ceratophrys. Modificado de Morrone et al. (1992).

EJERCICIO 6

En la figura 13 se ilustra el cladograma correspondiente a una subfamilia de avis-
pas, Vespinae (Hexapoda: Hymenoptera) cuyos taxones terminales son tres géneros
y cuatro grupos de especies. A la derecha del mismo se indican los estados de dos
caracteres etologicos: construccion de una o varias celdas en los panales, y habito
alimentario carrofiero y/o carnivoro.

1. Optimice ambos caracteres etoldgicos sobre el cladograma y sefiale cudl es el
estado ancestral presente en el grupo.

Vespa oo ,

5
] Provespa a0
Dolichovespula oo

-------------- - grupo de V. koreensis 7 ?
Legrupo de V. vulgaris ~ 0O @

— — grupo de V. squamosa 0O
L grupo de V. rufa - ¥o!

Figura 13. Cladograma de tres géneros y cuatro grupos de especies de Vespinae (Hymenoptera). Cuadrado
blanco: panales con mas de una celda para obreras; cuadrado negro: panales con una sola celda para obreras;
circulo blanco: habito alimentario de presas vivas y carrona; dcirculo negro: habito alimentario de presas vivas
solamente. El signo ? indica que los estados de caracteres son desconocidos.{datos faltantes) (modificado de
Carpenter, 1989).
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En la figura 14 se ilustra la distribucion estratigrafica de seis taxones hipotéticos
extinguidos para los cuales se obtuvieron dos cladogramas igualmente parsimoniosos:
((((AB) (CD) E)F) y ({{CD) A) B) E) F). Sobre la base de dicha figura:

1. Construya los arboles evolutivos correspondlentes
2. Calcule los indices SCI, RCl y GER.

3. {Cual de los dos cladogramas obtenidos mediante la evidencia morfolégica es
mas consistente con el registro estratigrafico? ;Por qué?

Figura 14. Distribucion estratigrafica de seis
taxones hipotéticos, extinguidos.
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CAPITULO 13

CLADISTICA Y SUS APLICACIONES EN BIOGEOGRAFIA HISTORICA
Y COEVOLUCION

DAMBORENEA, M. CRISTINA Y M. MARTA CIGLIANO

CLADISTICA Y ST APLICACION EN BIOGEOGRAFIA HISTORICA
Biogeografia Historica

La Biogecgrafia es la disciplina que estudia la distribucion de los seres vivos en tiempo y
espacio. Dentro de la misma existen dos enfoques, el ecolégico y el histérico. La Biogeografia
Ecologica analiza patrones de distribucién poblacional o de especies a nivel local, teniendo en
cuenta procesos de adaptacion al ambiente y las relaciones entre dichas poblaciones o especies.
La Biogeografia Historica analiza patrones de distribucion de especies y taxones superiores a
escala global, en funcidén de factores historicos (procesos tecténicos, movnmlentos orogénicos,
etc.) y macroevolutivos (Myers & Giller, 1988).

Dispersion-Vicarianza

Existen tres procesos diferentes en el espacio-tiempo que intervienen en la distribucién geo-
grafica de los organismos: extinciones, dispersiones y vicarianza. Los dos tltimos, dispersion y
vicarianza (Fig. 1) compiten entre si para explicar los patrones de distribucion disyunta de los
grupos de organismos, aunque se sabe que ambas ocurren en la naturaleza. Por distribucién
disyunta se entiende aquélla donde los miembros de un mismo taxén habitar localidades muy
distantes, sin una continuidad geografica entre ellas (Nelson & Platnick, 1984). La explicacion
por dispersion sefiala que los ancestros de los taxones distribuidos en areas disyuntas de
endemismo, se dispersaron a partir de centros de origen, atravesando barreras geograficas
preexistentes, hasta alcanzar las areas de distribucion actual de los descendientes (Fig. 1). La
explicacion por vicarianza sostiene que los ancestros de los taxones con distribucién disyunta se
encontraban en un area que compréndia las areas actualmente disyuntas, las cuales serian res-
tos de una distribucion ancestral. La poblacion ancestral se habria dividido en subpoblaciones
debido al surgimiento de alguna barrera geografica causante de la disyuncion (Fig. 1). Los even-
tos de vicarianza afectan a varios taxones a la vez (por ejemplo, fenémenos de separacion de
continentes o Tectonica de placas), mientras que la dispersion afecta, por lo general, a un solo
taxdén o unos pocos taxones (Nelson & Platnick, 1984). Debido a la generalidad de la vicarianza
cabe esperar una alta probabilidad de coincidencia entre los patrones de distribucién de taxones
que integran dos.o.mas biotas con un origen comun (blota -conjunto de taxones que habitan
un area determmada) -

Hasta la década del 50 la Biogeografia Histérica estuvo dommada por el dispersalismo, ya
que no se habian propuesto hipétesis alternativas para explicar la distribucion de los organis-
mos, y ademas, muchos biélogos ignoraban conceptos geoldgicos, como la teoria de la Deriva
Continental de Alfred Wegener (= Tectonica de placas), que contribuyeron a sustentar la
vicarianza. En 1958 el botanico italiano Leon Croizat planteé que “la vida y la tierra evoluciona-
ron juntas”, es decir que las barreras geogr‘éﬁcas.evdlucionaron conjuntamente con las biotas, y




que las areas disyuntas constituyen relictos de distribuciones ancestrales. En consecuencia ideé
un método denominado Panbiogeografia para reconstruir biotas ancestrales. Dicho método
pone su énfasis en el analisis de los patrones de distribuciéon comunes de los taxones animales y
vegetales, y no en la capacidad de dispersion de cada uno de ellos. La Panbiogeografia fue uno
de los primeros enfoques que considerd-a la vicarianza como un proceso fundamental en
Biogeografia Historica (Craw & Pége, 1988; Morrone & Crisci, 1995).

Vicarianza . Dispersion

Figura 1. Diagrama
gue explica la distribu-
cién disyunta de dos
taxones, por vicarianza
y por dispersion
(modificado de Nelson
& Platnick, 1981).

Diferenciacién de poblaciones Diferenciacion de poblaciones

Biogeografia Cladistica

La Biogeografia Cladistica, originalmente desarrollada por Donn Rosen, Gareth Nelson y
Norman Platnick (Rosen, 1976; Nelson & Platnick, 1981), asume la vicarianza como la hipotesis
que se debe poner a prueba para explicar las distribuciones disyuntas. Combina algunos concep-
tos tedricos de la Panbiogeografia y de la Cladistica, y emplea informacién sobre las relaciones
filogenéticas entre taxones y su distribucién geografica, para proponer hipotesis sobre la histo-
ria de las areas de endemismo. Se fundamenta en la bisqueda de patrones comunes en las
relaciones entre las areas de endemismo, los cuales surgen en forma repetida en la filogenia de
fos taxones y pueden relacionarse con eventos de la historia de la tierra (Crisci et al., 2000).

Los datos que emplea la Biogeografia Historica se obtienen a partir de los txones y las areas
de endemismo. La mayoria de los estudios biogeograficos historicos utilizan como unidades de
analisis a las areas de endemismo, un concepto distinto al de area de distribucion, ya que impli-
ca la superposicion de las distribuciones de dos o mas taxones (Crisci et al., 2000). Platnick (1991)
definié como area de endemismo aquella delimitada por las distribuciones congruentes de dos
O Mas especies. )

El analisis biogeografico cladistico supone la delimitacidon previa de las areas de endemismo
y comprende dos pasos fundamentales (Fig. 2):

* Construccion de cladogramas particulares de areas a partir de cladogramas de diferentes
taxones.

e Construccién de cladogramas generales de areas.

Construccion de dadogramas particulares de areas a partir de cdladogramas de diferentes
taxones. Se construyen reemplazando los nombres de [os taxones terminales en los cladogramas
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de taxones, por las areas de endemismo donde se distribuyen. Este procedimiento es simple si
cada taxon es endémico de una Unica area o si cada area posee un unico taxon, pero resulta
dificultoso cuando los cladogramas presentan taxones ampliamente distribuidos, distribuciones
redundantes y/o areas ausentes. En estos casos los cladogramas de areas deben ser transforma-
dos en cladogramas de areas resueltos y para ello se aplican ciertas reglas metodolégicas deno-
minadas supuestos 1y 2 (Nelson & Platnick, 1981) y supuesto 0 (Zandee & Ross, 1987).

Al A2 A3 f
\</ RS
B1 B2 B3 I

!
»
]
!
Lo

Figura 2. Pasos de
un-analisis en
Biogeografia
Cladistica (modifica-
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Cladogramas de Cladogramas de o C‘ladogram;’z : do de Morrone &
taxones (A, By () areas (1,2v 3) ' general de dreas, . Crisci, 1995).

Taxones ampliamente distribuidos: Son aquellos que se encuentran en dos 0 mas areas, por
lo tanto en los cladogramas de areas apareceran ramas terminales con dos o mas areas jun:tas
(en la Figura 3 el primer taxon esta distribuido en ias areas 1y 2). El supuesto 0 trata las areas en
que se halla el taxdon ampliamente distribuido como un grupo monofilético (recuadro péqueno
de la Figura 3), el supuesto 1 las trata como grupos monofiléticos o parafiléticos (recuadro
mediano), y el supuesto 2 las trata como grupos mono, para o polifiléticos (recuadro grande).

06 = 4

Q@ 3 4
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O 0 s 4 O Q 3 ¢
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Figura 3. Cladograma de areas

(modificado de Morrone &
Crisci, 1995).

e 2 9 4 Q 3 1 O 3 0 1€ - : ' :
con un taxon ampliamente 77
: distribuido en las areas 1y 2,y
su resolucion (en recuadros)
bajo los supuestos 0, 1y2

stipuesto 2
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Distribuciones redundantes: Se deben a que al menos una de las areas esta habitada por mas
de un taxon, por lo tanto en el cladograma de areas alguna de éstas aparecera repetida (presen-
te en mas de una rama). Los supuestos 0 y 1 consideran que si dos taxones estan presentes en la
misma area, sus ocurrencias son igualmente vélidas, mientras que bajo el supuesto 2 cada ocu-
rrencia de la distribucién redundante se considera separadamente (en diferentes cladogramas
de areas resueltos). ' :

Areas ausentes o faltantes: Son areas presentes en uno o mas cladogramas de &reas pero
ausentes en otros. Los supuestos 1y 2 las tratan como no informativas (datos no comparables) y
el supuesto 0, como primitivamente ausentes.

Construccion de cdadogramas generales de areas. Existen numerosos métodos para realizar
este procedimiento (Morrone & Crisci, 1995), pero aqui sélo se veran dos de ellos: el Analisis de
los Componentes y el Analisis de Simplici’dad de Brooks (BPA).

Analisis de los Componentes (Fig. 4)

Comprende los siguientes pasos (Nelson & Platnick, 1981; Nelson, 1984; Humphries & Parenti,
1986; Page, 1988): .
e Seleccion de cladogramas de los taxones distribuidos en las areas en estudio.
* Reemplazo de los taxones terminales de los cladogramas, por las areas que ocupan dichos
taxones, para obtener cladogramas particulares de areas.
e Inspeccion de los cladogramas particulares de areas para identificar las areas ausentes, distri-
buciones redundantes y taxones ampliamente distribuidos.
» Aplicacion de los supuestos 0, 1y 2 para resolver los cladogramas particulares de areas en
conjuntos de cladogramas de areas resueltos.

* Obtencion de uno o mas cladogramas generales de areas, mediante la interseccion de los
conjuntos de cladogramas de areas resueltos.

El Analisis de fos Componentes puede realizarse mediante el programa de computacion
COMPONENT 1.5 (Page, 1989).
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Anilisis de Parsimonia de Brooks (BPA) (Fig. 5)

Este método se basa en el supuesto 0, dado que acepta las relaciones entre areas que apare-
cen en el cdladograma de éareas original. Comprende los siguientes pasos (Brooks, 1985, 1990;
Wiley, 1987): '

e Seleccion de los cladogramas de taxones distribuidos en las areas en estudio.

* Reemplazo en dichos cladogramas, de los taxones terminales por las dreas que ocupan, para
obtener cladogramas particulares de areas.

¢ Construccion de una matriz de areas por componentes (nodos ancestrales) a partir de cada
cladograma particular de areas y combinacion de estos datos en una matriz general.

* Obtencion de uno o mas cladogramas generales de areas, a partir del analisis de la matriz
general, aplicando el algoritmo de simplicidad de Wagner.

Cladogramas particulares de areas

sin datos P; con un area con un taxon amplia- con distribucién
confliciivos faltante mente distribuido redundante
AB C D A B C D B
8 N
6 9
7 10
11
12
1213 41s 61718 10111412 ‘
Alotojt i 0 olojol!
Bloiiji + ] -+ 011 |1 4+ Lhringt
Cltiiiiil Pt P10 O e 11t
Diijtii 1t 11 |o 1Pttt
Cladograma general de dreas resultante Figura 5. Analisis de Simplicidad

de Brooks (BPA): Cladogramas

particulares de areas, matrices de ‘
datos (areas por componentes) y !
cladograma general de areas
resultante. A-D areas; 1-12

componentes {(modificado de .
Morrone & Crisci, 1995). .

A B C D

Un ejemplo de la aplicacion de estas técnicas se presenta en el trabajo de Crisci et al. (1991),
cuyo objetivo fue postular una hipdtesis sobre las relaciones delf sur de América del Sur con otras
areas geograficas (norte de América del Sur, América del Norte, Australia, Nueva Guinea, Nueva
Caledonia, Tasmania, Nueva Zelandia y Africa). Para tal fin se recopilaron 17 cladogramas de
taxones, incluyendo hongos, vegetales y animales. Los cladogramas generales de areas se obtu-
vieron aplicando el Analisis de Simplicidad de Brooks bajo el supuesto 0 (resultado= dos
cladogramas generales de areas, Fig. 6 a-b) y el Analisis de los Componentes bajo los supuestos
1y 2 (resultado= 5 cladogramas, Fig. 6 c-g). Aunque no se obtuvo una tnica hipétesis de relacion
entre las areas, todas coinciden en sefialar que el sur y el norte de América del Sur no constitu-
yen un grupo monofilético. El sur de América del Sur se relaciona con las otras areas australes
(excepto Sudafrica), mientras que el norte de América del Sur es el area hermana de Ameérica del
Norte, o ambas forman una tricotomia con Africa. Estos resultados apoyan la hipotesis de un
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origen hibrido para la biota sudamericana, coincidiendo con las ideas de varios autores que
sostienen que América del Sur deberia ser dividida biogeograficamente en dos areas principa-
les, una templada meridional y una tropical septentrional (Patterson, 1981; Humphries & Parenti,
1986; Schuh & Stonedahl, 1986).

AF
NA
NSA
SSA
AUS
TAS
NZ
NG
d NC
NA AF NA
NSA NA NSA
AF NSA AF
SSA SSA SSA
AUS NZ NZ
TAS NC NC
NZ NG NG
NG AUS 7 auUS
e NC f TAS g TAS

Figura 6. Cladogramas generales de areas obtenidos aplicando BPA y Analisis de Componentes, extraidos del
trabajo de Crisci et al. (1991). SSA= sur de Amércia del Sur; NSA= norte de América del Sur; AUS= Australia;

NG= Nueva Guinea; NC = Nueva Caledonia; TAS= Tasmania; NZ= Nueva Zelandia; AF= Africa; NA= América del
Norte.

CLADISTICA Y SU APLICACION EN COEVOLUCION

Coevolucion

El término coevolucion se refiere a las respuestas adaptativas reciprocas efitre linajes de or-
ganismos que interactiian ecologicamente (Ehlrich & Raven, 1964). Ejemplos de coevolucién son
las interacciones herbivoro-planta, mutualismo, simbiosis, competencia y los sistemas huésped-
parasito. De acuerdo con Brooks & McLennan (1991) las técnicas cladisticas permiten analizar los
dos eventos que comprenden la coevolucién: la coespeciacion, a través del analisis de la con-
gruencia entre las filogenias de los asociados, y la coadaptacion, a través del analisis de la con-
gruencia entre los cambios evolutivos de los taxones asociados.

Las relaciones historicas entre dos taxones asociados pueden deberse a dos procesos (Fig.7):
* Asociacion por descendencia: Dos 0 mas taxones se encuentran asociados ecologicamente
debido a que sus antecesores se hallaban asociados (Fig. 7a). En este caso los taxones comparten
una historia filogenética, por o tanto la asociacion entre ellos es heredada.
= Asodiacion por colonizaciéon: Dos o mas taxones se encuentran asociados ecoldgicamente,
pero al menos uno de ellos no se hallaba asociado originalmente, sino que ocurrid una asocia-
ciéon posterior, por colonizacién de un nuevo huésped (Fig.7b). En este caso los asociados no
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comparten una historia filogenética coman. También puede ocurrir que los integrantes de una
asociacion comiencen a compartir una historia filogenética, a partir de un momento en el trans-
curso de su evolucion {Fig. 7¢).

1
a Al b A Ly Al
B 2
C 3
B 2
D 4
E 5
C3
o6

Figura 7. Ejemplo hipotético de dos eventos de coevolucién: a, asociacion por descenden-
cia; b, asociacién por colonizacion; ¢, asociacion debida a colonizacion del ancestro del
cdado C+D+E, por el ancestro del dado 3+4+5 (modificado de Brooks & McLennan, 1991).

Los estudios de coespeciacion tienen por objeto descubrir los patrones de asociacién ecoldgica
entre los clados de los huéspedes (entidades que en alguin sentido hospedan a otras) y los de sus
asociados (entidades que son hospedadas por un huésped). Se reconocen cuatro tipos de even-
tos coevolutivos que determinan la congruencia o incongruencia entre las hipotesis filogenéticas
de los asociados: coespeciacion, transmision horizontal (colonizacion o infestacion secundaria),
duplicacion y pérdida (o extincion) (Fig. 8). La individualizacion de dichos eventos es el aspecto
mas importante del estudio de la coespeciacion (Brooks & McLennan, 1991; Page, 1994a).

Coespeciacion: Se refiere a los eventos de asociacion por descendencia o codivergencia. En
los linajes de los asociados ocurre cladogénesis (= especiacién) en respuesta a la cladogénesis del
huésped.

Pérdida o extincion: Explica la ausencia de ciertos asociados en determinados huéspedes
donde deberian hallarse, dado que estaban presentes en sus antecesores. Estas predicciones se
realizan sobre la base de los cladogramas de huéspedes. :

Transmision horizontal, colonizacion o infestacion secundaria: Ocurre cuando un asociado
coloniza un nuevo huésped. Es la dispersion de un asociado que extiende su distribucion a otro
u otros huéspedes. ' '

Duplicacion: Especiacion del asociado in situ, en forma independiente de su huésped.

Cladograma de huéspedes , Cladograma de asociados
A B C D 1 2 3 4 5
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Relaciones Huésped - Asociado Cladogramas superpueétos

. R Al B 2 C3 D4 5
B ---eeemmeen 2 . AR
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coespeciacion

Figura 8. Eventos coevolutivos que determinan la congruencia o incongruencia entre las filogenias de huéspe-
des y asociados (modificado de Dowling, 2002). La especie 5 puede estar asociada a D o a otros huéspedes.

La congruencia entre las hipotesis filogenéticas de los asociados y las de sus huéspedes se
explica fundamentalmente por fenémenos de coespeciacion entre fos linajes de los taxones
asociados, la incongruencia, por eventos de colonizacion (transmision horizontal o infestacion
secundaria), por pérdidas (extincion de linajes de parasitos) o por duplicacion (Tabla f).

Tabla 1. Equivalencias entre los términos aplicados en Sistematica Filogenética, Coevolucion,
y Biogeografia Historica.

Sistematica Filogenética Coevolucién Biogeografia
Taxén Huésped Area
Caracteres Asociado Organismo
Homologia Codivergencia/coespeciacion Vicarianza
| Paralelismo Transmision horizontal,
colonizacion o infestacion  Dispersion
) secundaria

Reversion Pérdida Extincidn

Aplicacién de métodos cladisticos para analizar los fenémenos de coespeciacidn:

En la actualidad existen dos métodos cladisticos para analizar los fendmenos de coespeciacion
que son el Anaiisis de Parsimonia de Brooks (BPA) (Brooks, 1981, 1990) y el de los arboies recon-
citiados o TreeMap (Page, 1994b). Estos métodos permiten detectar fenémenos de coespeciacion,
extincion, colonizacion y duplicacidn. Para la aplicacion del BPA puede utilizarse cualquiera de
los programas para construir cladogramas por el principio de Simplicidad (Hennig86, NONA,
PAUP, etc.), en tanto que el método de arboles reconciliados se ha implementa#io en los progra-
mas COMPONENT 2.0 (Page, 1993) y TREEMAP (Page, 1994b).

Analisis de Parsimonia de Brooks (BPA)

Brooks (1981, 1990) desarrolld este método para analizar la coespeciacion entre dos o mas
taxones (parasitos y sus huéspedes) y luego, con algunas modificaciones, se aplico en estudios
de Biogeografia Cladistica (ver Figura 5). El BPA permite la comparacion de hipotesis filogenéticas
asociadas (dos o mas hipotesis) a través de la aplicacion de la codificacidn aditiva y del élgoritmo
de Wagner. A continuacion se detallan los pasos de la aplicacion del BPA primario (Brooks,
1981). Brooks (1990) amplié este método e implementd el BPA secundario, que no sera desarro-
Hlado aqui.

El BPA comprende los siguientes pasos (Brooks, 1981; Brooks & McLennan, 2003):

» Obtencion de cladogramas de parasitos (analogos a los cladogramas de taxones en un estudio
de Biogeografia Cladistica).
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e Reemplazo de los taxones terminales de los cladogramas de parasitos, por sus huéspedes.

e Numeracion de los nodos (= componentes) de dichos cladogramas.

e Construccion de una matriz de datos de huéspedes por componentes. En general se enumeran
primero las especies parasitas (taxones terminales} y luego los nodos internos (=componentes/
ancestros). Cada especie parasita tendra un codigo que la identifica a ésta y a sus ancestros. La
presencia de una especie parasita en el huésped se codifica con «1», su ausencia con «0», y con
«?» si la especie pardsita esta ausente en el cladograma.

» Obtencion de un cladograma de huéspedes a partir de la informacién que proporcionan los
parasitos.

¢ Optimizacion de los caracteres en el cladograma de huéspedes. La optimizacion o mapeo de
los caracteres se realiza segun el procedimiento explicado en el Capitulo 9 (cladistica cuantitati-
va) de acuerdo a las opciones ACCTRAN, DELTRAN o UNAMBIGUOUS. Los caracteres mapeados
representan las asociaciones historicas entre los huéspedes y sus parasitos.

¢ Analisis de los caracteres volcados en el cladograma. Las sinapomortfias se interpretan como
eventos de coespegacion, los paralelismos, como eventos de transmisiéon horizontal, las rever-
siones, como extinciones de los parasitos, y las duplicaciones, como especiaciones independien-
tes de huéspedes y parasitos.

Una de las ventajas que presenta el BPA con respecto al método de arboles reconcitiados, es
que permite la comparacion de mas de una hipotesis filogenética de asociados a la vez (Dowling,
2002). Las criticas que ha recibido este método se refieren a que sobreestima los sucesos de
transmision horizontal y de extinciones.

Arboles reconciliados o Treemap N

El TreeMap o método de arboles reconciliados (Page, 1994b) se basa en la idea de reconciliar
los cladogramas de los asociados y sus huéspedes. En este caso, los eventos coevolutivos que expli-
can la incongruencia entre dichos cladogramas son duplicaciones y extinciones. El "arbel reconci-
liado” se crea a partir de un “mapa” obtenido del arbol de huéspedes y del arbol de parasitos,
donde cada nodo del arbol de los parasitos se asocia con un nodo del arbol de los huéspedes. La
reconciliacion dptima es la reconstrucciéon que maximiza la coespeciacion y minimiza el nimero de
duplicaciones y pérdidas. Este método parte del supuesto de que la cladogénesis de los parasitos
es funcion de la cladogénesis de sus hospedadores, por lo tanto postula que el cladograma de
parasitos es un subarbol de otro mayor, que es el arbol reconciliado. Considera que varios parasi-
tos pueden haberse extinguido o pueden ser relictos de clados mayores (Fig. 11c).

Ei procedimiento para reconciliar hipdtesis filogenéticas entre parasitos y huéspedes supone
los siguientes pasos:
s Obtencion de los cladogramas de huéspedes y parasitos involucrados en el estudio (Fig. %a- b).
e Determinacion del tipo de asociaciones entre ambas hipotesis filogenéticas (Fig. 9q).
» Numeracion de los nodos de las dos hipotesis (Fig.10).
* Busqueda de las relaciones (= mapeo) de los nodos del cladograma de los parasitos, con los
nodos del cladograma de los huéspedes. Por ejemplo el nodo 6 (parasitos) se vincula con el F
(huéspedes), los nodos 7y 8 con el H, y el nodo 9 con el | (Fig. 10y 11a).
* Representacion del arbol reconciliado e identificacion del numero de eventos de coespeciacion
(nodos 6, 8y 9), duplicacion (nodo 7) y pérdidas ocurridos (Fig. 11b- ¢).
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Figura 9. Determinacion de
asociaciones entre las
hipétesis filogenéticas de
parasitos y huéspedes: a,
cladograma de huéspedes
(A-E), b, cdladograma de los
parasitos (1-5), y ¢, repre-
sentacion de la relaciéon
entre ambas hipotesis
filogenéticas y numeracion
de los nodos de ambos
cladogramas (modificado
de Dowling, 2002).

Figura 10. Mapeo de los nodos
asociados (lineas punteadas)
entre la filogenia de los
huéspedes y la de sus parasitos
(tomado de Dowling, 2002)

Figura 11. Arboles reconciliados a y b, tomados de Dowling (2002). En a ios nodos de los parasitos fueron
mapeados en los correspondientes nodos del cladograma de huéspedes, segan las relaciones establecidas en la
figura 10. En b se ilustra el arbol reconciliado indicando tres eventos de coespeciacion {circulos negros), uno
de duplicacion (cuadrado negro) y tres extinciones (estrelias).
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Ejercitaciones

EJERCICIO 1

A partir de los cladogramas de cinco géneros de aves de Australia (Poephila, Malurus,
Ptiloris, Petrophasay Tregellasa) (Fig. 12) y de las areas que habitan (Tabla If) recons-
truya la historia biogeografica de las areas en que se distribuyen (ejemplo tomado
de Cracraft, 1983). Para ello realice los siguientes pasos:

1. Transforme los cladogramas de los distintos géneros en cladogramas particulares
de areas.

2. Obtenga un cladograma general de areas que exprese las relaciones entre las
cinco areas de endemismo de Australia, aplicando el Andlisis de Simplicidad de
Brooks.

3. Postule una hipotesis de relacion histdrica entre las areas en estudio.

Tabla lI. Especies de aves de Australiay su distribucion en las areas A hasta E (Fig. 12).

Areas

Especies _ A B C D E
Poephila personata X X

P leucotis X

P acuticauda X

P hecki X

P atropygialis ' X

P cincta X =X .

Malurus rogersi X

M. dulcis X

M. amabilis X

Ptiloris alberti , X ,

P victoriae : X

P paradiseus - X
Petrophasa blaauwi X o

P smithi X

P scripta X X X
Tregellasa leucops X

T nana X

T. capito ) - X
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Poephila personata

L P leucotis

P acuticandn

| P hecki

— P atropygialis

P cincta

Malwrus amabilis

Priloris alberti

Figura 12. Areas

M. rogersi , — P victoriae del norte y este
de Australia
. definidas por
e M. dulcis e P paradiseus barreras geogra-
ficasy
Petrophasa scripta Tregellasa leucops oo

cladogramas de
especies de c¢inco
1. nana géneros de aves
presentes en
dichas areas.

P smithii

P blaauwi e 1. Caipito

EJERCICIO 2

Analice la probable coevolucion de especies de nematodes de los géneros Enterobius
y Oesophagostomum, con cinco géneros de primates antropomorfos (Hylobates,
Pongo, Pan, Homo y Gorilla). Para ello se brindan cladogramas de seis especies de
Oesophagostomum (Fig. 13, arriba, izquierda) y de cuatro especies de Enterobius
(Fig. 13, arriba, derecha) obtenidos a partir de caracteres morfoldgicos y los datos
referidos a la asociacién de dichos parasitos con sus huéspedes (Fig. 13, relaciones
huésped-parasito). Sobre 1a base de esta informacion:

1. Construya una matriz de huéspedes por parasitos siguiendo los pasos del Analisis
de Parsimonia de Brooks (BPA).

2. A partir de dicha matriz obtenga el/los cladogramas de hospedadores.

3. Analice el grado de congruencia entre el/los cladograma/s de hospedadores ob-
tenidos en el paso anterior y un cladograma de los géneros de primates basado en
caracteres morfoldgicos y moleculares (Fig. 13, abajo, derecha).

4, ;Qué conclusiones puede sacar con respecto a la probable coevolucion de
Enterobius y Oesophagostomum con los cinco géneros de primates?
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Cladograma de pardsitos: , Cladograma de parasitos:
Especies de Qesophagostomum Especies de Enterobius

Oh O Oo Op  Os Oy Fyv EbD ta £l

Relaciones huésped - pardsito Cladograma de huéspedes: Primates antropomortfos
Hylobates ——-———- Ob, Or Qo,0v Hyvlobates Pongo  Gorilla  Pan Homo
Pongo ~——meeeeee Ob, Eh

Gorilla ————————— Os

1 — s

1 R— Os, Ex

Figura 13. Cladograma de especies de Oesophagostomum y de Enterobius a partir de datos morfoldgicos,
relaciones huésped-pardasito y cladograma de géneros de primates. Aconimos: Ob, O. blanchardi; Cr, O.
raillieti; Oo, O. ovatum,; Op, O. pachycephalum; Os, O. stephanostomum; Ov, O. ventri; Ev, £. vermicularis; Eb,
E. buckieyi; Ea, E. anthropopitheci; El, E. lerouxi (modificado de Brooks & Mc Lennan, 1991).

EJERCICIO 3

Deets (1987) reconstruyd la filogenia de un grupo monofilético de ocho especies de
copépodos de la familia K'royeriidae, crustaceos que se fijan a las lamelas nasales de
rayasy tiburones a través de su sequnda antena prensil. Mediante un analisis de 55
caracteres-morfologicos dicho autor obtuvo una Gnica hipétesis filogenética (Fig.14).
Por otra parte Maisey (1984) estudid las reiacionreé cladisticas de los peces condrictios
y también obtuvo un solo cladograma (Fig.15).

1. Construya una matriz de hospedadores por componentes a partir de las relacio-
nes huésped-parasito (Tabla lll) y obtenga el cdadograma correspondlente aplican-
.do el Analisis de Parsimonia de Brooks.
2. Compare la filogenia de los hospedadores obtenida a partir de los parasitos, con
la informacion filogenética de los condrictios hospedadores ; Considera que los pa-
rasitos han coevolucicnado con sus huéspedes?
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f}f
{’ }/* Mobuia lucasana
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Figura 15. Cladograma de peces condrictios (huéspedes).

EJERCICIO 1

en cada una de las reconstrucciones.

entre los huéspedes y sus parasitos.

Kb

Figura 14. Cladograma de las especies
de copépodos (parasitos). Acrénimos

de especies: Pm, Prokroyeria
meridionalis; Kb, Kroeyerina

benzorum; K¢, K. cotezensis; Kd, K.
deborahae; Ke, K. elongata; Km, K.

mobulae; Kn, K. nasuta; Ks, K.

scottorum.

Callarhynchus callothynchus

Tabla lil. Relaciones huésped-parasito

Huésped

Parasito
Callorhynchus callorhynchus ~ Pm
Mobula japonica Km
Mokula lucasana Km
Dasyatus centroura Kn
Rhinobatus productus Kd
Prionace glauca Ke
Galeocerdo cuvieri Ke
Sphyrna lewini Ks
Sphyrna zygaena Ks
Carcharhinus falciformis Kc
Isurus oxyrhynchus Kb
A Kb

Alopias vulpinus

Los monos Platyrrhini presentan relaciones filogenéticas controvertidas, ya que para
los mismos se han obtenido diferentes cladogramas optimos (Fig. 16). Hugot (1999)
realizd comparaciones entre dichos cladogramas y los de sus par&sitos (nematodes)
y aplico el método de arboles reconciliados para analizar su grado de congruencia.
Los resultados que obtuvo se ilustran en la Fig. 17.

1. Cuantos eventos de coespeciacion, transmision horizontal y extincion, observa

2. Indique cual de las reconstrucciones muestra un mayor grado de coespeciacion




a Calithrichidae P Atelidae ¢

L Cebidae Alouaita sp
Atelidae - Pitheciidae
Alouatia sp Callicebus sp
Pitheciidae Aotus sp
Callicebus sp Callithrichidae
Aotus sp Cebidae

Cebidae G Pitheciidae
Callithrichidae Atelidae
Aolus sp Alouatta sp
Atelidas Callithrichidae
Alouatia sp Cebidae
Pitheciidae Cafficebus sp
Callicebus sp Aoius sp

Figura 16. Diferentes hipétesis filogenéticas para Primates Platyrrhini (a-d) analizadas en Hugot (1999).
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Antus sp.
Trvpanoxvuris microon
Cebidae
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Atelidae
7, Paraoxyuronema sp.

Alowatta sp.
Trypanoxyuris minuiis
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Fhers . e T
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Trvpanoxyuris 2

Aaorus gp.
Trypanoxyuris microon

~ Catlithrichidae
Hapaloxyuris sp.

-~ {Cebidae
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Figura 17. Arboles reconciliados para los parasitos de los Platyrrhini (en negro), utilizando las hipotesis
filogenéticas de huéspedes de Ia figura anterior (en gris) (modificado de Hugot, 1999).




EJERCICIO 5

Sobre la base de los cladogramas obtenidos para un grupo de primates de la tribu
Strepsirhini, Hugot (1999) reconstruyé la historia filogenética de sus parasitos (Fig.
18). Compare las dos reconstrucciones realizadas e indique el nimero de eventos de

coespeciacion, duplicacion y extincién registrados en cada una de ellas. '

Catarrhini
¢, Enterobius sp

Platyrrhini
Trypanoxyuris sp

-, Nycticebus sp
/ ‘P, nycticebi
Daubenionia sp
M. daubentoniae
Propithecus sp
B. trichuroides

Hapalemur sp
M. bauchotis

Eufemur macaco
M. lernuris
Eulemur futvus
M. baltazardi
M. vauceidi
Microcebus sp
"/ L. microcebi

" Cheirogaleus sp
L. confagiosus

Catarrhini
Enterobius sp
Platyrrhini
Trypanoxyuris sp

Nycticebus sp
R, nycticebi

Daubentonia sp
M. daubentoniae

Fropithecus sp
B. trichuroides

. Hapalemur sp
M. bauchotis
Eutemur macaco
M. lemuris
Eulernur tulvus
M. baltazardi
M. vauceli
Microcebus sp
L. microcebi

' Cheirogaleus sp
L. contagiosus

Figura 18. Arboles reconciliados para los parasitos de primates Strepsirhini. P. = Protenterobius; M. =
Madoxyuris; B. = Biguetius; L. = Lemuricola {modificado de Hugot, 1999).
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CAPITULO 14

SISTEMATICA, CLADISTICA Y CONSERVACION
DE LA DIVERSIDAD BIOLOGICA

LANTERI, AnALIA A. Y M. CRISTINA DAMBORENEA

BIVERSIDAD BIOLOGICA: ESTIMACIONES Y CRISIS ACTUAL

La diversidad biologica se define como la variedad y variabilidad de los seres vivos y de los
complejos ecolégicos que ellos integran (Wheeler, 1990), o como la suma de toda la variacion
bidtica, desde el nivel de genes al de ecosistemas (Purvis & Héctor, 2000), dado que comprende
los niveles de genes (diversidad genética dentro de las especies), especies (diversidad especifica
en términos de riqueza o nGmero de especies) y ecosistemas (diversidad ecolégica) (Wheeler,
1990; Crisci et al., 1993). El término biodiversidad comenzé a generalizarse a partir de la publi-
cacion de una obra del bidlogo norteamericano Edward Wilson (1988), quien expreso que la
diversidad bioldgica representa el patrimonio o riqueza bidtica singular e irrepetible de cada
lugar, region o continente, y en Gltima instancia, de toda la humanidad.

Los distintos grupos de organismos brindan al hombre numerosos beneficios directos e
indirectos, que en Gltima instancia determinan las condiciones necesarias para su subsisten-
cia (McNeely, 1988). Entre los beneficios directos cabe mencionar a las especies que sirven
como fuentes de alimento, o a partir de las cuales se obtienen productos farmacéuticos,
materias primas para la confeccion de vestimenta (lanas, pieles, fibras), sustancias de uso
industrial (perfumes, ceras, gomas, resinas, pinturas), materiales de construccién y orna-
mentales (maderas, marfil, coral, perlas), etc. También cabe citar a aquellas que posibilitan
el control de organismos que se comportan como plagas (patégenos, parasitos y parasitcides
empleados en control bioldgico), que resultan de utilidad en biotecnologia (e.g. numerosas
bacterias), o que posibilitan el mejoramiento de las variedades de especies domésticas
(Wheeler, 1990; Crisci et al., 1993). Por ejemplo en 1985 se registraron 2618 estructuras qui-
micas derivadas de plantas superiores, muchas de las cuales podrian tener efectos
farmacolégicos (Ocampo & Posadas, 1997). Entre los beneficios indirectos cabe mencionar la
participacion de numerosos organismos en la constitucion y fijacion-de los suelos, el recicia-
do de nutrientes, el mantenimiento del equilibrio de los gases de la atmésfera, la regulacion
del clima, etc. (Crisci et al., 1997). A estos beneficios deben sumarse otros aspectos tales
como el valor cientifico de las especies en tanto elementos clave para reconstruir la historia
de la vida en la tierra y realizar predicciones sobre su futura evolucion, como asi también el
valor estético o afectivo que muchas especies vegetales y animales tienen para el hombre
(Ehrlich & Wilson, 1991).

El numero de especies descriptas por los taxdnomos oscilaria entre 1,5 millones (Wilson, 1988)
y 1,75 millones (Cracraft, 2000), de las cuales poco mas de la mitad son insectos (Wheeler, 1995)
y el resto se_diVide en tres fracciones aproximadamente iguales, constituidas por otros animales,
plantas superiores, y microrganismos y organismos inferiores (protozoarios, algas, hongos) (Crisci
& Morrone, 1994; Crisci et al., 1997) (Fig. 1, Tabla I).
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Tabla I. Estimacion de las especies descriptas para cada grupo de organismos (datos tomados

de Wheeler, 1990 y Crisci et al., 1997).

MONERA

PROTOZOA

PLANTAE
"~ “Algae

Grupos menores
Bricfitas -
Helechos
Gimnospermas
Monocotiledoneas

Dicotiledoneas

TOTAL

FUNGI

4.760

30.800

26.900
1.300
16.600
10.000
529
50.000
170.000

275.32%

46.893

ANIMALIA

Porifera
Celenterata
Platyhelminthes
Nematoda
Annelida
Mollusca
Echinodermata
Insecta

Artro'pc_)dos
no insectos

Peces
Amphibia
Reptilia
Aves

i
Mamiferos

TOTAL

% G'€
IDNNA

Figura 1. llustracion que muestra
los porcentajes relativos de los
principales grupos de organis-
mes que componen la diversidad
bioldgica, ubicados en un
esquema que representa el arbol
de la vida.

5.000
9.600
12.200
12.600
12.000
50.000
6.100
751.000

123.161
19.056
4.184
6.300
9.040
4.60C

1.023.041



Las especies conocidas constituyen solo una pequena fraccion del total de las que existen, y
de las que han existido en el pasado y se han extinguido (Ehrlich & Ehrlich, 1984). El orden de
magnitud de las especies bioldgicas no se conoce y resulta dificil de precisar con exactitud, pero
segun estimaciones mas o menos conservadoras no seria inferior a los 10 millones (Wilson, 1988).
Otros autores brindan estimaciones de 30-50 millones (Erwin, 1982) y de 10-80 millones (Stork,
1988) solo para los insectos. En consecuencia, hasta el presente los taxénomos habrian descripto
poco mas del 15% de las especies {Crisci et al., 1997), dato demostrativo de lo mucho gue resta
por descubrir, describir y estudiar.

La urgencia en completar el inventario de la biodiversidad bioldgica se debe a que como
consecuencia de la destruccidon y fragmentacion acelerada de los ambientes naturales, la polu-
cién, el calentamiento global, la introduccion de especies exdticas, el avance de las urbanizacio-
nes, la sobreexplotacion de los recursos naturales y otros factores asociados con las actividades
humanas, muchas especies desapareceran de la faz de la tierra antes de ser conocidas (Wilson,
1992). Si bien las extinciones de taxones particulares y extinciones masivas son fenomenos natu-
rales que se han proslucido varias veces en la historia de la vida en la tierra (Reig, 1991), la accién
del hombre determinaria una tasa de extincién actual 1000 a 10.000 veces superior a la registra-
da en tiempos geoldgicos (Raven, 1987; Wilson, 1988).

Conservacion de la biodiversidad y estudios taxonémicos en insectos

Al analizar la tabla | y la figura 1 se advierte que poco mas de la mitad de las especies
conocidas (unas 750.000) son insectos. Existe la creencia bastante generalizada de que estos
organismos son mayormente perjudiciales, por lo que la conservacion de su biodiversidad
podria resultar menos necesaria que en el caso de otros grupos, como por ejemplo los
vertebrados (Martin-Piera, 1997; Lanteri et al., 2002). Sin embargo los insectos constituyen el
componente cuantitativamente mas importante de los ecosistemas terrestres, y la mayoria de
ellos reporta importantes beneficios ecologicos. En los ecosisternas de selvas tropicales juegan
roles clave como polinizadores, herbivoros y detritivoros, ademas de servir como alimento
para numerosos organismos, inclusive al hombre (Martin-Piera, 1997), y de controlar las po-
blaciones de otros insectos que podrian convertirse en plagas. Solo unas 200 especies se com-
portan como plagas severas y aproximadamente 10.000 serian plagas secundarias y/o poten-
ciales (Martin-Piera, 1997). Es precisamente la pérdida de la biodiversidad en los ecosistemas
naturales y el manejo inadecuado de los agroecosistemas, lo que ocasiona los mayores proble-
mas de plagas (Samways, 1994; Lanteri et al., 2002).

El grupo mas diverso de insectos es Curculionoidea, superfamilia de coledpteros
fitofagos de habitos terrestres, acuaticos y semiacuaticos, vulgarmente denominados gor-
gojos o picudos. El Systema Naturae (Linneo, 1758) incluye 86 especies de Curculionoidea, 79
de las cuales se asignaron al género Curculio. En la obra de Schoenherr (1833-1845) se des-
cribieron 6808 especies de gorgojos, agrupadas en 627 géneros. Unos 150 afios mas tarde, el
namero de curculionoideos ascendia a 57.000 especies, clasificadas en 6000 géneros (O'Brien
& Wibmer, 1978), estimandose su nimero en 85.000. (0" Brien & Wibmer, 1979). Asimismo, si
se tomaran en cuenta las estimaciones generales realizadas por Erwin (1982) y Stork (1988),
para insectos, el numero de curculionoideos deberia multlpllcarse (Thompson, 1992). De este
modo se intenta demostrar la magnitud del trabajo taxondémico que aun resta realizar en
algunos grupos de organismos.

Para ilustrar la importancia practica de los estud:os taxonomicos en insectos, tanto de las
especies perjudiciales como de las benéficas, se mencionara el caso de una cochinilla harinosa
(Phenacoccus manihoti), que causo cuantiosos dafos en cultivos de mandioca (Manihot esculenta),
en Africa, y fue controlada gracias a la accion de un himendptero parasitoide (De Santis & Ras,
1988). El insecto plaga ingresé accidentalmente en el Zaire, en 1972, e invadio rapidamente 3,5
millones de hectareas de cultivos de mandioca en varios paises africanos. La mandioca es un
cultivo originario de Brasil y Venezuela y constituye el alimento basico de 200 millones de perso-

nas en dicho continente. El Instituto internacional de Agricultura Tropical estimo las pérdidas
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provocadas por la cochinilla en 2 billones de dolares anuales, pero el problema no tuvo una
rapida solucién, pues el insecto era desconocido. Los estudios taxonémicos realizados llevaron a
la tohcllxsién, en 1977, de que se trataba de una nueva especie para la ciencia, nativa de Améri-
ca del Sur. Ef siguiente paso fue hallar algin organismo benéfico capaz de controlar las pobla-
ciones de la cochinilla harinosa. La solucién sobrevino gracias a la introduccién de la avispita
Epidinocarsis lopezi (Hymenoptera: Encyrtidae) descripta en 1964 por el Dr. Luis De Santis, des-
tacado entomdlogo del Museo de La Plata. Las hembras de esta-avispita hieren a las cochinillas
con su oviscapto, para alimentarse de su hemolinfa y para oviponer, y de este modo ejercen un
efectivo control sobre sus poblaciones. El Instituto Internacional de Agricultura Tropical hizo
construir en Ibadan (Nigeria) un gran insectario para producir 15 millones de insectos atiles por
dia, y asi se resolvié el problema causado por otro insecto introducido en un area alejada de su
a'mbiente natural, sin enemigos naturales nativos que la controlen.

APORTES DE LA SISTEMATICA A LA CONSERVACION DE LA BIODIVERSIDAD

El estudio de la diversidad de los ecosistemas compete a los ecélogos, el de la diversidad
genética a los genetistas de poblaciones, y el de la diversidad especifica a los sistematicos (Wheeler,
1990). El rol de la Sistematica en lo que respecta a la conservacion de la biodiversidad resulta
fundamental (Mc Neely, 2002) y se relaciona con dos aspectos principales que necesitan ser
medidos: la diversidad especifica (elaboraciéon de inventarios de especies) y la diversidad
filogenética (reconocimiento del numero de clados diferentes). Gould (1989) propuso emplear
el término diversidad para referirse al nimero de especies y de “disparidad” para aludir a la
divergencia de los grupos de organismos en cuanto a disefios anatdmicos.

Los taxonomos contribuyen a la conservacion de las especies a través de la realizacion de
inventarios de la biodiversidad, creacion de bases de datos para el manejo de la informacién
taxonomica y estimaciones de la biodiversidad con el fin de establecer dreas prioritarias de
conservacion.

Inventarios de la biodiversidad

Realizar un inventario de la biodiversidad implica descubrir, describir y cartografiar todas las
especies y/o demds unidades evolutivas significativas (ESU) (Martin-Piera, 1997). La nocion de
inventario biolégico de Wheeler (1995) es aun mas amplia, pues comporta la “exploracién, ana-
lisis filogenético y clasificacién predictiva de todas las especies de un taxon a escala mundial”.
Vale decir que el inventario de ia biodiversidad esta basado principalmente en el trabajo
taxonomico (Raven, 1991; Mc. Neely, 2002).

Una de las propuestas mas audaces para finalizar en un plazo razonable de tiempo el inven-
tario de la diversidad, fue la que lanzaron los comités editoriales de tres de las revistas sistema-
ticas mas prestigiosas: Cladistics, Systematic Botanyy Systematic Biology, iniciativa que se cono-
ce como Systematic Agenda 2000 (1994). Entre los paises precursores ey la confeccidon de
inventarios biologicos cabe citar a Australia, Canada, Costa Rica y México (Crisci et al., 1997).

Bases de dates para el manejo de la informacién taxonémica

Para poder plantear estrategias de conservacion y manejo de la biodiversidad es preciso que
la informacion que aportan los estudios taxondmicos esté estructurada logicamente y almace-
nada de forma tal que pueda ser consultada para realizar interpretaciones y aplicaciones prac-
ticas (Escalante et al., 2000). Un recurso fundamental en este sentido son las bases de datos, es
dedir, compilaciones de informacién relacionada con un tema o propdsito particular, que se
manejan a modo de archivos computarizados (Date, 1998). Los datos organizados y procesados
de esta forma pueden ser interpretados de tal suerte que frecuentemente revelan tendencias o
permiten descubrir patrones (Koleff, 1997). Por ejemplo, los datos de localidades de colecta
obtenidos a partir de etiquetas de especimenes depositados en colecciones de museos, comple-




mentados con datos de la literatura y estudios de campo, permiten realizar estimaciones sobre
el area de distribucion de un determinado taxdn (e.g. una especie animal de importancia
epidemioldgica o agricola) y las probabilidades de que dicha especie aparezca bajo determina-
das condiciones ambientales (Vuilleumier, 1999), lo que se conoce como faunistica predictiva
(Escalante et al., 2000). Estos estudios suelen estar integrados en un Sistema de Informacion
Geografica (SIG). Un SIG es un conjunto de programas y equipos de computacion que permiten
capturar, almacenar, actualizar, analizar y desplegar informacion geograficamente referenciada
(Antenucci et al., 1991; Cigliano & Torrusio, 2003).

Existen dos tipos de bases de datos principales en taxonomia, las cuales pueden ser utilizadas
en estudios sobre biodiversidad, las curatoriales y las taxonomicas (Escalante et al., 2000).

Bases de datos curatoriales: Sirven para recuperar informacion sobre especimenes, ya sean
ejemplares tipo u otros materiales depositados en colecciones de museos u otras instituciones
cientificas con fines similares. Los datos almacenados consisten en el nombre cientifico corres-
pondiente a cada ejgmplar, las referencias de la publicacion donde se cita dicho material, la
clase de ejemplar (e.g. si son holotipos, sintipos, paratipos, etc.), su procedencia geografica, la
institucion donde esta depositado, y otros datos que lo acompafian (ver en Capitulo 1, ficha
para materiales de coleccion). Algunas bases curatoriales incluyen también fotos y/o ilustracio-
nes de los ejemplares.

Bases de datos taxondmicas: Sirven para recuperar informaciéon sobre taxones, generalmen-
te de rango especie. Los datos que deberia incluir una base de datos taxonomica son los siguien-
tes (Schuh 20()0) nombre actualizado de la especie (mcluyendo sindnimos y homonimos); ubi-
cac1on ‘taxonomica en las distintas categorias de la jerarquia linneana; referencias bibliografi-
cas; datos de distribucion geografica; registros historicos (fechas de recoleccion); otros datos
bioldgicos de interés (habitat, plantas hospedadoras, parasitos, etc.); datos sobre caracteres y
relaciones filogenéticas; e ilustracion del habito de la especie. '

Se reconocen al menos tres fuentes basicas de informacion en Taxonomia y Biogeografia,
gue resultan fundamentates para organizar bases de datos de utilidad en  estudios de conserva-
cion de la biodiversidad (Fig. 2):

a. Trabajo de campo. Se recomienda que los especimenes recolectados estén georreferenciados
mediante el uso de Sistemas para el Posicionamiento Geografico (GPS), los cuales permiten obte-
ner las coordenadas exactas del sitio de muestreo. Asimismo en afios recientes se ha avanzado en
la planificacion de los protocolos de muestreo, a fin de que los sitios sean comparables en cuanto
a las unidades de muestra, tiempo y esfuerzo de colecta, etc. ('C'ampos & Fernandez, 2002).

b. Especimenes depositados en colecciones de museos. A diferencia de los especimenes pro-
cedentes de recolecciones recientes, los ejemplares mas antiguos depositados en colecciones de
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museos suelen carecer de informacidon precisa sobre distribucion geografica y otros datos de
interés bioldgico, sin embargo su importancia para los estudios sobre conservacion de la
biodiversidad no puede desestimarse, pues en algunos casos son los Gnicos representantes de
especies ya extinguidas o en riesgo de extincion (Soberén & Koleff, 1998; Berendsohn, 1997).

c. Literatura taxonomica. L.as revisiones taxondmicas y otros trabajos publicados como conse-
cuencia de la tarea sistematica pueden resultar de gran utilidad para relevar informaciéon que
luego sera almacenada en bases de datos, para uso en Sistematica, Biogeografia, y Biologia de
la Conservacion {(ver Capitulo 3).

La organizacion de una base de datos taxonémica comporta una serie de tareas entre las
cuales cabe senalar las siguientes:
» Obtencion y registro de los datos de acuerdo con un disefio previo.
e Carga y verificacion de los datos. ,
e Pruebas de funcionamiento de la base computarizada.
» Recuperacion y manipulacion de los datos, para responder a diferentes preguntas y/o de acuerdo
con distintos objetivos.
o Analisis de la informacién recuperada.
» Empleo de la informacion para resolver problemas cientificos, para brindar servicios a institu-
ciones, organismos gubernamentales o particulares interesados.
e Actualizacion permanente de la base de datos e incorporacidon de nuevos registros.

La habilidad para reunir informacién taxondmica en grandes bases de datos, junto con las herra-
mientas de computacion requeridas para analizarlos, ha incrementado el valor de las colecciones de
los museos, y también, la valoracion del trabajo de los taxonomos {Mc Neely, 2002). Algunas de las
preguntas que las bases de datos taxondmicas pueden contribuir a responder son las siguientes:
:Qué areas del pais registran la mayor riqueza especifica de taxones endémicos o de gran valor
filogenético? ;Qué factores ambientales podrian estar relacionados con los ecosistemas de alta di-
versidad? ; Se encuentran estos ecosistemas adecuadamente protegidos? ; Cuales son las &reas don-
de las especies se hallan en riesgo de extincion (hot spots)? ;Cudles son las causas de esta amenaza?

Existen otros tipos de bases de datos auxiliares de las taxonomicas, que pueden ser de gran
utilidad. Por ejemplo, bases de datos geograficas (incluyen informacion sobre localidades de
colecta); biogeograficas (incluyen datos de distribucién de las especies con respecto a esquemas
biogeograficos establecidos) y bibliograficas.

La base de datos “Species 2000 (http://www.species2000.org/) tiene por objeto reunir la
informacion taxondmica sobre todas las especies de organismos (animales, plantas, hongos y
microorganismos) a partir de bases de datos de taxones, provistas por diferentes instituciones.
Esta coordinada por la Universidad de Reading en Inglaterra y tiene como finalidad desarrollar
estudios de diversidad global. Hasta el presente se habria reunido la informacion referida al
40% de las especies conocidas. £

Estimaeciones de la biodiversidad

Existen distintos criterios para estimar cuali y cuantitativamente la diversidad biolégica, y
para identificar “areas criticas” (= hot spots) para la conservacién in situ de la biodiversidad
(Martin-Piera, 1997). Se han propuesto medidas ecologicas, filogenéticas y otros criterios tales
como la rareza o endemicidad de las especies a conservar. '

a. Desde el punto de vista ecoldgico la diversidad es una medida de la heterogeneidad de un
sistema (ecosistema, comunidad o region natural), es decir, de la cantidad y proporcion de los
diferentes elementos que contiene (Martin-Piera, 1997). Los Indices de Diversidad, expresan la
cantidad y proporciéon en que se hallan representadas las especies en estos sistemas. Algunos
dan mayor importancia a la riqueza especifica, de modo que las especies raras y las muy abun-
dantes tienen igual peso, otros en cambio, dan mayor peso a las especies mas abundantes. Uno
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de los indices mas utilizados es el de Shannon-Weaver (Krebs, 1985). También se usan en Ecologia
indices de Dominancia, que expresan la abundancia proporcional de una especie con respecto al
total de especies, e indices de Equitatividad, que constituyen una estima de la abundancia de la
especie dominante. Para un mayor detalle sobre estos indices pueden consultarse textos gene-
rales de ecologia u otros mas especificos como Magurran (1988). '

b. Las medidas de diversidad filogenética permiten establecer areas prioritarias para conser-
vacion, sobre la base de informacion contenida en las filogenias de los grupos de organismos
(Martin-Piera, 1997). En este contexto se han propuesto nuevos indices de diversidad que toman
en cuenta la informacion filogenética, es decir el componente evolutivo de la biodiversidad, y
permiten identificar aquellas areas donde se encuentran los taxones singulares desde el punto
de vista filogenético o de su evolucion potencial (Vane-Wright et al., 1991; Faith, 1992, 1994 a,
b; Williams et af., 1994; Humphries et al., 1995; Posadas et al., 2001).

c. Entre los criterios utilizados frecuentemente para elegir areas prioritarias para conserva-
cion, ademas de la fqueza de especies y de las medidas filogenéticas, se hallan los siguientes
(Martin Piera-1997):

» Vulnerabilidad y rareza: Se propone proteger a las especies mas vulnerables y raras. La rareza
es la condicion de una especie de ser poco frecuente. Puede ser infrecuente en un area geogra-
fica dada, en un habitat o ser demograficamente rara (baja densidad en toda su area de distri-
bucién) (Rabinowitz et al., 1986).

* Endemicidad: La endemicidad se define como la condicién de una especie de estar distribui-
da a un area particular de rango geografico restringido, dentro del area en estudio (Martin-
Piera, 1997). En consecuencia, se propone dar prioridad de conservacion a las especies que son
endémicas en ciertas areas, y se conservaran aquellas dreas en que coexisten numerosas espe-
cies con distribuciones espaciales restringidas. Es un criterio de gran aceptacién entre los
biogeodgrafos.

e Atributos ecoldgico-funcionales: Se propone dar prioridad de conservacion a taxones
funcionalmente diversos y que brindan servicios ecoldgicos indirectos al hombre (McNeely, 1988).
s Potencial evolutivo: Se propone proteger a los taxones con mayor potencial evolutivo (gene-
ralmente ocupan una posicién terminal en los cladogramas) (Vogler & DeSalle, 1994).

s Atributos fenotipico-morfolégicos: Se propone proteger a las especies con mayor “disparidad
en su plan anatomico” (Gould, 1989).

* Importancia econdmica: Se propone proteger a las especies por los beneficios directos que
proporcionan al hombre (McNeely, 1988).

MEDIDAS FILOGENETICAS DE DIVERSIDAD

Los primeros indices propuestos para estimar la diversidad filogenética permiten indentificar
los taxones mas singulares desde el punto de vista filogenético (Vane-Wright et al., 1991). Luego
se propusieron otras medidas basadas en la “riqueza de caracteres o de atributos genéticos”
(Faith, 1992, 1994 a, b), y en la "dispersion de los taxones” en el cladograma (Williams et al.,
1994), las cuales permiten identificar a los grupos de especies que mejor representan la diversi-
dad de caracteres presentes en el arbol filogenético. Asimismo, Posadas et al. (2001) han pro-
puesto un indice de diversidad filogenética basado en el conteo de nodos, que considera nc
s$olo la singularidad taxondmica, sino ademas la endemicidad.

De singularidad filogenética o peso taxico (Vane-Wright, et al., 1991):

El procedimiento consiste en asignar peso a cada taxén de acuerdo con su smgularldad
filogenética. Para ello se calculan los siguientes valores:

indice basico de informacién taxonomica (i): Nimero de grupos del cladograma al cual, o a
los cuales pertenece cada especie o taxon terminal.
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Total de informacion taxonomica (Ti): Es la sumatoria de todos los “i” O 1).

Peso taxonomico basico (Q): Es el cociente entre la sumatoria de “i” y cada uno de los
Peso estandarizado de Q (W): Es el cociente entre Q y el menor valor de Q.

Porcentaje de peso estandarizado (P): Es el porcentaje de W.

u ”

i Q w P
Monotremata 1 108 8 20,88

Marsupialia 2 53 4 10,44

—— e Edentata 4 26,5 2 5,22
L Phoiidota 4 26,5 2 5.22

- Lagomorpha 6 17.66 1,83 3.47

"{__ Rodentia 6 17,66 1,33 347

o L Macroscelidea 5 212 1,6 4,18
- Primales 6 17,66 1,33 3,47

{ Scandentia 8 17,66 1,33 347

-y Dermoptera 6 17.66 1,33 3.47

L] —{ Chiroptera 6 17,66 1,33 347
insectivora 4 26,5 2 522"

Carnivora 4 . 26,5 2 5,22

l——w Artiodactyla 6 17,66 1,33 3,47

-— Cetacea 6 17,66 1,33 3,47

Tubulidentata 5. 21,2 1.6 4,18

o Perissodactyla 6 17,86 133 . 347
Hyracoidea 7 15,14 114 298

L 1-_——— Proboscidea 8 13,25 1 2,61

Sirenia 8 13,25 1 2,61
TOTAL 16 507,98 38,31 99,99

Figura 3. Calculo de fos valores que permiten estimar el peso taxico o singularidad filogenética de distintos
ordenes de mamiferos actuales (tomado de Galliari & Goin, 1993)

De acuerdo.con los valores de peso taxico de la figura 3, y considerando unicamente a los
mamiferos presentes en la Argentina, se deberia dar prioridad de conservacion a Marsupialia
(comadrejas y marmosas), Edentata (osos hormigueros, tatu carreta) y Carnivora (zorros, ositos
lavadores, coatis, hurones, zorrinos, lobitos de rio, pumas, yaguaretés, lobos, elefantes marinos,
etc.), en ese orden. Otros grupos con valores altos de peso taxico, como Monotremata, Pholidota
e Insectivora, no estan representados en nuestro pais.

Uno de los problemas de la medida de singularidad filogenética propuesta por Vane- erght et
al. (1991) es que los taxones a conservar son los que ocupan una posicidon basal en los cladogramas,
y este criterio muchas veces no coincide con el de algunos conservacionistas y el de otros autores
para los cuales es importante conservar especies de evolucién potencial (Vogler & DeSalle, 1994).
De distancias genéticas o riqueza de¢ caracteres: d

Se ha propuesto que el patrén de ramificaciones de un cdladograma y la longitud de sus ramas
{(cantidad de cambio evolutivo acumulado en cada linaje) constituyen una estima adecuada de
la diversidad genética acumulada en dicho arbol filogenético (Faith, 1992, 1994 a b). La diversi-
dad filogenética medida de este modo serd maxima en taxones mas antiguos, es decir que
coincidira con las estimaciones basadas en singularidad filogenética (Vane-Wright et al,, 1991).

La “diversidad filogenética” (PD) de un subgrupo de taxones se ha definido como la suma de
las longitudes de las ramas que a lo largo del arbol conectan a todos los taxones de dicho subgrupo,
mediante el camino mas corto (“Minimum spanning path”) (Fig. 4), y se puede calcular mediante
un programa denominado PHYLOREP (Faith, 1992). Si no se asume una relacidon directa entre el
numero de cambios o novedades evolutivas acumulados en cada rama y el tiempo transcurrido
{modelo anagenético de evolucion segtin un reloj molecular), la longitud de las ramas expresada
en el valor de PD no seria una estima adecuada de la diversidad (Humphries et al., 1995).
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De dispersion cladistica:

Figura 4. Filograma (cladograma donde se expresa el largo de
las ramas) basado en secuencias de ADN mitocondrial, sobre el
cual se indica con trazo mas grueso el Minimum spanning
path (arbol minimo expandido) que conecta a las unidades
terminales 1, 11y 12, las cuales deberian ser prioritarias en
términos de conservacion (modificado de Faith, 1992).

Las medidas de dispersion cladistica favorecen la seleccion del subgrupo de taxones del
cladograma mas separados o dispersos (Fig. 5¢) 0 que presentan una distribuciéon reqular entre
estos Gltimos (=combinacion de caracteres) (Fig. 5d) (Williams et af., 1994; Humpbhries et al.,
1995). Estas medidas se basan en el conteo de los nodos del cladograma y no toman en cuenta

fa longitud de sus ramas.
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dispersion cladistica como
combinacion de caracteres.
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ESTRATEGIAS A FAVOR DE LA CONSERVACION DE LA BIODIVERSIDAD

Conservar y preservar la biodiversidad requiere de la implementacién de estrategias que
garanticen el uso sustentable de los recursos bioldgicos y el mantenimiento de algunos legados
evolutivos singularmente valiosos (Samways, 1994; Martin-Piera, 1997) y conllevan una serie de
medidas de orden nacional e internacional, tendientes a generar acciones a favor.de la protec-
cién de los habitats, las especies y los recursos genéticos. Algunas de las decisiones que los distin-
tos gobiernos han adoptado en las Gltimas décadas, principalmente desde la firma del Convenio
sobre Diversidad Bioldgica (CDB) de Rio de Janeiro (1992), son los siguientes:

¢ Promover investigaciones cientificas sobre la diversidad bioldgica en todos sus niveles, a fin de
acelerar el inventario de la biodiversidad, estudiar el funcionamiento de‘los organismos en los
ecosistemas, e investigar los factores que determinan las fluctuaciones y declinacién de la diver-
sidad genética (Landweber & Dobson, 1999).

» Identificar, proteger y recuperar especies amenazadas o en riesgo de extincién (normalmente
mencionadas en las denominadas listas rojas).

» Controlar el ingreso y dispersion de especies exdticas o invasoras en ambientes naturales.

© Establecer y regular el funcionamiento de areas protegidas (reservas, parques nacionales y
provinciales, etc.).

¢ Promover la conservacion de especies ex situ (fuera de sus habitats naturales), por ejemplo en
jardines zoologicos y botanicos, acuarios, y bancos de germoplasma.

* Garantizar el uso sostenible de especies animales y vegetales de interés econémico, a fin de
evitar su sobreexplotacion.

» Legislar y ejercer un control sobre el uso racional de los suelos, el aguay el aire, a fin de evitar
el deterioro y polucion de los ecosistemas naturales.

* Informar y educar a la poblacion a fin de que se valore y proteja la diversidad bioldgica en
todos sus niveles.

» Fortalecer a las instituciones destinadas al estudio y administracion de los recursos bioldgicos y
genéticos.

La diversidad de especies sobre la tierra es tan grande que permanece casi como un misterio
(Tilman, 2000). Su conservacién constituye uno de los desafios mas grandes que deberan enfren-
tar los bidlogos en los proximos anos (Wilson, 1988). Concluir el inventario de la diversidad
biologica que alojan los ecosistemas de la Argentina y aportar criterios cientificos para que se
adopten medidas a favor de su conservacién es parte de ese gran desafio, en que los taxénomos
tendran que cumplir uno de los roles mas destacados.
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taciones

EJERCICIO 1

La provincia biogeografica del Monte forma parte de las zonas aridas de la Argen-
tina y desde el punto de vista de su biodiversidad se considera mas pobre que la
provincia chaquena. Roig-Junent et al. (2001) analizaron la biodiversidad de varias
familias de insectos distribuidas en el Monte (Fig. 6) y en otras provincias
biogeograficas proximas, y para ello calcularon el "peso taxico”, con el fin de iden-
tificar areas prioritarias de conservacion. A continuacién se brindan dos de esos




cladogramas, correspondientes a los géneros Enopfopactus (Coleoptera,
Curculionidae) {Fig. 7) y Entomoderes {Coleoptera, Tenebrionidae) (Fig. 8), con la
indicacion de las areas donde se distribuye cada una de las especies: C, Chaco; CM,
Monte central; NM, Monte del norte; SM, Monte del sur; **, otras areas no conside-
radas en este estudio.

1. Calcule los valores i, Q, Wy P para cada una de las especies.
2. Sobre la base de los valores de diversidad taxica obtenidos, sefale en cual de las

areas biogeograficas estudiadas estableceria una reserva para la conservacion de la
biodiversidad de los insectos.

Figura 6. Representacion del area correspondiente a la :
provincia biogeografica del Monte (en negro) y areas
ecotonales (en gris) (modificado de Roig- Jufient et al., I

2001). f
I LQ | WP [Are

£ sug’ﬁn*coviﬁatés . C-NM

 EEE— - £ brunneomacidatus : C-NM
| S hvlula : ~ FNM
F. sanfuaninis » CM
e S iy , ' CM
——————— L. catamarcensis NM
e orﬁ:i ¢

Figura 7. Cladograma de especies del género de gorgojos Enoplopactus (Coleoptera: Curculionidae} y su
distribucién en distintas provincias y areas biogeograficas de la Argentina.

231




o e miegrn s 1

» I11Q 1 WIP Area

E. iny’enzafis; NM

E. zupay o
g [ subatir atus NM
I E. pustulosus } NM

E. satanicus CM
" E, draco C-CM-SM
e £ borealis C

————  E. erebi ' CM-SM
E. cellulosus C

Figura 8. Cladograma de especies del género £ntomoderes (Coleoptera:__Tenebrionidae) y su distribucion en
distintas provincias y areas biogeograficas de la Argentina.

‘EJERCICIO 2

En la figura 9 se observa un cladograma de géneros de la familia de gorgojos primi-
tivos Nemonychidae, con indicacion de su distribucion en distintas areas del mundo
y los valores de i, Q, W y P (Morrone et al., 1996). El mapa de la figura 10 indica la
distribucion disyunta y relictual de Nemonychidae, tipica de un taxén ampliamente
distribuido en el pasado.

1. Sobre la base de la informacion que se brinda, indique cuales son los valores de
“P" para cada una de las areas mencionadas.

2. i Cuales son las areas de mayor importancia para conservacion, de acuerdo con la
riqueza filogenética de la fauna de Nemonychidae?

1 Q W P
Nemoryx PAL ] 796G 5,00 17,69
Cimberis PAL-NEA 4 14,75 123 4.38%
E_ Pirvomacer NEA 3 13,80 100 353
e A FORIUCET NEA 30 1RR0 .00 3,33
_,.__.._[—- Lecosiedius NEA 4 1975 1.23 438
B - syl PAL 41975 125 438
) = Moposicer NEA 4 . 19.3% t23 4.38
Figura 9. Cladograma de . £ < e
2 - Rispisorfvnets NZ K 1975 123 4.38
géneros de gorgojos S
primitivos de la familia Basiliorhinns AUS 4 19,73 1,25 4.38
Nemonychidae S T AUSNG g 5975 125 438
(Coleoptera: o Pugomacer AUS 4 1975 125 4,33
_Cur_cuhf)'nc?ldea), Con_ L Aaswmenaeer PAT q 1978 125 438
indicacién de fas regiones , §
de distribucion (PAL: Mocomaces PAT 138 128 43

region Paleartica; AUS: b emm RlEvzchifomacerhinns PAT 4 1935 1,25 418
region Australiana; NEA:

3 Rinnchiitamgcer PAI 4 19,33 1,25 4,35
r T A Lrtiean 3
egion Neartica; PAT. Rinnchitoplesive BRA 1 1975 125 438
Patagonia; BRA: Brasil; NZ: . e
Nueva Zelandia; NG: Noeomacer AUS-NC 4 1973 1.25 43¥

Nueva Guinea; NC: Nueva A ragoncer AUSNG 4 19,73 1,23 438
Caledonia) y los valores de
peso taxico, i, Q, W, P
(modificado de Morrone
et al., 1996).

Futarvtobin ALS 4 1975 128 438

Bunycers ALIS 4 1973 123 438

YO 44635 D82S HaGas
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Figura 10. Distribucion relictual de la familia Nemonychidae: Region Neartica (area con rayas oblicuas hacia la
derecha), Paleartica (negra), Australiana (gris), Patagonia, Brasil, Nueva Zelandia, Nueva Guinea, Nueva
Caledonia (contorneadas) (modificado de Morrone et al., 1996).

EJERCICIO 3

La figura 11 ilustra un cladograma de especies de abejorros (Hymenontera), sobre
el cual se ha indicado con lineas gruesas, el arbol expandido minimo que conecta las
especies (circulos negros) de una reserva bioldgica hipotética (R2). En la figura 12 se
ilustra el mismo cladograma y se sefialan con circulos negros las especies represen-
tadas en otras dos reservas hipotéticas, R1y R3.

El nimero de especies de cada reserva (riqueza), y los valores de diversidad
filogenética y peso taxico se brindan a continuacion:

Reservas R1 R2 R3
Namero de especies 9 8 10
Diversidad filogenética (PD) 66 71 50
Peso taxico 211 15.1 12.7

1. Dibuje los “minimum spanning path” que conectan las especies a conservar en las
reservas R1 y R3, sobre los cladogramas que se brindan en las figuras 12. ;Cree
Usted que los arboles expandidos minimos que conectan las especies de estas reser-
vas constituyen una mejor representacion de la diversidad filogenética, que el arbol
de la reserva R2? - ,

2. De acuerdo con los valores de PD obtenidos.para cada una de las tres reservas
hipotéticas en estudio ¢ cual elegiria para conservacion de las especies polinizadoras
de abejorros? ; Coincide esta estimacion con las medidas de peso taxicoy de riqueza
de especies?
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Figura 12.
Cladogramas de
especies de
abejorros
{Hymenoptera)
iguales al de la
figura 11. Los
circulos negros de
la base indican las
especies presentes
en otras dos
reservas hipotéticas
(Rt yR3). Los
valores de la
izquierda corres-
ponden a una
escala de peso
taxico, y los de fa
derecha, a la
tongitud de las
ramas del arbol
(modificado de
Faith, 1992).

5.5
3,7
2,8
22
18
1,6
1.4
12
11
1.0

e

55
3.7
2,8
2,2
1.8
1.6
1.4
1.2
1,1
1,0
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PREGUNTAS PARA DISCUSION

comporta una cuestion ética?

en ellos se protegen?

1. ¢Cual es el rol del taxonomo frente a la crisis de la biodiversidad?
2. ;Cual es el valor de la biodiversidad desde el punto de vista econdmico y ecologico?
3. ¢Cual es el valor cientifico de la biodiversidad?

4. ;Considera que la pérdida de la biodiversidad a causa de la accion del hombre
5. ¢Por qué es preciso conservar el mayor nimero posible de especies, si tal vez unas
pocas son necesarias para que el hombre sobreviva?

6. ¢ Conoce los parques nacionales o provinciales de la Argentina y las especies que

7. iQué medidas deberian adoptarse para conservar la biodiversidad? -
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INDICE DE TERMINGS

adaptacién / 190.
agrupamientos, técnicas de / 94.

aislamiento reproductivo, mecanismos / 82.

algoritmo (s)
branch and bound/ 142.
exactos / 142.
exhaustivos / 142.
heuristicos / 143.
aloenzima/ 57. k
alometria / 78.
alopoliploidia / 55.;.
aneuploidia / 55.
autopoliploidia / 55.
alotipo / 29.
arbol (es)
de componentes combinables (ver
Bremer, consenso de)
de compromiso / 162.
de consenso estricto / 162.
de mayoria / 162.
de distancias / 99, 100.
filogenéticos / 9.
islas de / 143.
longitud del / 148.
no enraizado / 141.
reconciliados / 211.
apomorfia / 125.
atraccion de ramas largas / 161.
autapomortfia / 125.
bandeos cromosdémicos / 55.
bases de datos / 224.
Biogeografia Cladistica / 204.
Biogeografia Histoérica / 203.
Biologia
Comparada/ 6.
General / 6.
bootstrap / 166.

branch swapping (ver permutacién de ramas)

Bremer
consenso de / 162.
soporte de / 166.
Brooks, analisis de Parsimonia / 207, 210.
cambios multiples / 161.
caracter (es)
adaptativos / 190.
aditivos / 139.
codificacion de / 127, 128.
continuos / 49, 50.
definicion de / 49.
discretos / 49, 50.

doble-estado / 50.
fuentes de / 52.
meristicos / 50.
morfométricos / 51.
multiestados / 50.
no aditivos / 139.
no ordenados (ver no aditivos)
ordenados (ver aditivos)
pesado de/ 147, 159.
polimdérficos / 140.
cariotipo / 54.
categoria (s) taxonomica (s) / 7.
definicion de /7.
en Botéanica /7.
en Zoologia /7.
Cladistica /9, 137.
cladograma (s)
de areas / 204, 205.
definiciéon de / 9, 137.
general de areas / 205.
nodos del/ 137.
raiz del / 137.
ramas externas del / 137.
ramas internas del / 137.
taxones terminales del/ 137, 138.
clasificacion
atributos de / 178.
cladistica / 177.

convencion de subordinacion / 180.

convencion de secuenciacion / 180.
definicion de / 177.
claves dicotdmicas f 15.
clines/ 75.
coeficiente (s)
de asociacion / 95, 96.
de correlacion / 95, 96.
de correlacion cofenética / 99.
de distancia / 95, 96.
de Mahalanobis / 98.
de Jaccard / 96, 97.
de Nei/ 95, 96,
de similitud / 95, 96.
de Simple Matching / 96, 97.
Manhattan distance / 96, 97.
Taxonomic distance / 96, 97.
coespeciacion / 208, 209.
coevolucion / 208, 210.
colonizacion / 209, 210.

. conjuncion, criterio de / 124,
- COMPONENTY/ 206.
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componentes, analisis de / 206.
componentes principales, analisis de / 108, 109.
congruencia, analisis de / 163.
convergencia/ 125.
coordenadas principales, analisis de / 110.
cromosomas compartidos / 56.
datos
de distancias / 50.
de frecuencias / 50.
faltantes / 140.
inaplicables/ 140.
delecién cromosdmica / 55.
demo (ver poblacion local)
decisividad / 167.
dendrograma /9.
determinacion (ver identificacion)
disponibilidad, principio de / 26.
distorsion, del fenograma / 99.
“diversidad bioldgica/221.
Dollo, parsimonia de / 160.
duplicaciéon
cromosomica / 55.
en especiacion / 209.
eigen-valor / 108, 109.
eigen-vector/ 108, 109.
electroforesis / 58.
endemicidad / 227.
escuelas taxondmicas / 8.
espediacion
alopatrida / 80.
definicion de / 80.
estasipatrida / 82.
parapatrida / 81.
peripatrida / 81.
por hibridacion / 82.
simpatrida / 81.
especie (s)
conceptos de / 70.
cripticas o gemelas / 75.
polimérficas / 74
politipicas / 74.
reconocimiento de / 83.
estandarizacion / 95.
euploidia / 55.
exaptacién / 190.
extincion / 210.
falsacion 7 126.
Fenética/ 8.
fenograma/ 9, 94.
filograma /9.
Fitch, parsimonia de / 139.
grupo externo, criterio del / 128, 129.
hapantotipo / 29.

" Hennig86 / 148.

hibridacion in situ / 57.
holotipo / 28.
homologia
definicion / 124,
posicional/ 124, 157.
primaria / 124.
secundaria / 124.
homonimia, principio de / 26.
homoplasia / 125.
iconotipo / 29.
identificacion /. 14.
idiograma / 54.
ILD (ver Incongruence Length Difference)
incertae sedis/ 180.
Incongruence Length Difference / 165.
indice (s)
de consistencia / 146.
de consistencia estratigrafica / 194,
de consistencia re-escalado / 146.
de diversidad filogenética / 227.
de hiato excesivo / 194.
de integridad relativa / 194.
de peso taxico / 227.
de retencién / 146.
ingroup {127, 129.
insercion / 55.
inventario de biodiversidad / 224.
inversién cromosomica / 55.
isoenzima / 57.
isotipo / 29.
Jackknife / 166.
jerarquia linneana /7.
landmarks / 112.
lectotipo / 28.
linaje fantasma / 194.
lista sinonimica / 42.
long branch atracttion (ver atraccion de ramas
largas) ;
maxima verosimilitud / 161.
Maximum Likelihood (ver méaxima verosimili-
tud)
Macrotaxonomia / 6.
metaespecie / 71.
Microtaxonomia / 6.
Morfometria geométrica/ 111.
mutaciones indel / 157.
multiple hits {(ver cambios multiples)
multivariado, analisis / 93.
Neighbor- joining, arbol de / 99, 100.
neotipo/ 29.
networks {ver arboles no enraizados)
NNI (ver permutacion de ramas)
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NONA / 148.
nombres cientificos / 22.
de especies / 24, 41. _
de géneros y subgéneros / 23, 40.
de hibridos / 25.
infraespecificos / 24.
supragenéricos / 23.
Nomenclatura Biolégica /6, 21.
abierta/ 42.
Codigos Internacionales de / 21.
Nominalismo / 69. '
notacion parentética / 162.
NTSYS-pc/94.
ontogenético, criterio / 128.
Operational Taxon®mic Unit / 94
optimalidad (ver parsimonia)
optimizacion
definicion de / 144, 145.
opcion ACCTRAN = FAST / 144, 145.
opciéon DELTRAN = SLOW / 144, 145.
opcion unambiguous / 144, 145.
ordenacion, métodos de / 107.
OTU (ver Operational Taxonomic Unit)
outgroup (ver grupo externo)
paralelismo / 125.
paratipo / 28.
parsimonia
modelos de / 139.
principio de / 125, 126.
PAUP / 148.
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