La historia de los eventos de especiacion-ramificacion
es un elemento central de esta escuela taxonémica.

Algunas ideas de la Teoria
Sistematica contemporanea:
conceptos en cladismo

JORGE LLORENTE BOUSQUETS*

INTRODUCCION

En todo campo de conocimiento cienti-
fico especializado es frecuente adopiar
una lerminologia propia, en la Teoria
Taxondmica Cladista se han inventado
palabras para conceptos que se han pre-
cisado de acuerdo al debate cientifico
de las dos altimas décadas, Serd por
ello necesario ir definiendo ¢l significa-
do de algunas expresiones a lo largo de
este (rabajo, Lo primero que es necesa-
rio aclarar antes de iniciar este escrito
es respecto al titulo, particularmente a
la extrafia palabra cladismo: este térmi-
no circunscnbe a aquellos seguidores
de la Teoria sobre la Reconstruccion de
la Historia Evolutiva { Filogenia) susien-
tada en el pensamiento v obras del en-
tomdlogo alemin Willie Hennig. FI
rmino tiene sus raices en la palabra
clado que significa literalmente rama,
esto ¢s, un grupo monofilélico supenor
o natural (un ancestro con todos sus des-
cendientes). Ese conjunto de cladisias o
segurdores de Hennig. también son lla-
mados filogenctistas o hennigianos, pe-
ro a veces han recibido el nombre de
genealogistas  (Holmes, 1980). Segiin
Wiley (1981) fue Mavr (1969) guien
acund los terminos cladistica v oladisras,
pero Wiley no estd de acuerdo con ello
pucs implicaria que los cladistas tienen
una preocupacion hidsica sobre ¢l pa-
tron de ramificacidon v poco énlasis so-
bre los caracteres. Desde luepn, ln
evolucion de los caracteres permite Ia
reconstruccion de filogenias v parcce
haber una controversia real sobre quién
es ¥ quien no ex un cladista (Hull,
1980}
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El Cladismo o escucla taxondmica
cladista. aungue no todos sus miembros
conformen un conjunto gue sea monoli-
tice. mi siguen ni han seguido ortodoxa
v estnctamente las ideas v los conceplos
de Hennig, en exencia enfatizan o pon-
deran ¢l valor fundamental de la clado-
genesis  (historia de los eventos de
especiacidn-ramificacidn) v dan un lu-
gar secundario a otros componentes de

la filogenia que estin mis relacionados
con la anagénesis. éstos son: la Polari-
dad Evolutiva (direccidn de cambio),
las relaciones patristicas o divergencia
evolutiva (cantidad relativa de cambio),
la eronologia de la historia evolutiva de
los organismos basada sobre el registro
fésil ¥, otro componente mds, Ia diversi-
ficacién en nugvos ambientes siguiendo
una radiacidn evolutiva. Los cladistas
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aceptan la evolucion filética o anagéne-
sis, pero rechazan a la especiacion fléni-
ca por scr artificial e insisten que en la
reconsiruccion llogenélica. para probar
monofilia en un grupo laxondmico su-
perior basta con demostrar —como
condicidn necesaria v suficiente— la po-
sesion de un tipe de homblogos deno-
minados sinapomorfias o caracteres
derivados compartidos, va que estos ca-
racteres son los Onicos que son resulia-
do de ancesiria comin inmediata, por
lo cual sblo los grupos hermanos des-
cendientes lo comparten ¢con su ances-
tro.

La idea bisica de Hennig la podria
sintetizar en ¢l siguiente pdrrafo: las re-
laciones que permiten la cohesién de or-
Banismos ¥ especics, vivientes v extintas,
son relaciones genealdgicas, olros lipos
de relacion (i.e. fenotipica y genética)
son fendmenos correlacionados con la
descendencia genealégica con modifica-
cion ¥, por ende. son mejor entendidos
dentro de ese contexto. La similitud
cual sea ésta, por si sola, no nos puede
permitir ¢l establecimiento de relaciones
filogenéticas (gencaldgicas). Los carac-
teres deben ser interpretados a la luz de
la evolucidn y sblo algunos de ellos son
posibles de utilizar para la determina-
cidn de ancestria comin, ésto ¢s mono-
Nlia a wravés de homéblogos sinapomdr-
ficos. Las relaciones genealdgicas pueden
descubrirse al investigar caracteres parti-
culares que documenten tales relaciones
v la mejor clasificacion general de orga-
nismos es aquélla que refleja exacta-
mente las relaciones genealdgicas entre
ellos,

Aparte del cladismo exisien otras dos
escuelas conlempordncas en Sistemdti-
ca: |. Escuela Numericista, Feneticista
o Neoadansoniana v 2, Escuela Evolu-
cionista. Tradicional, Filista o Gradista.
Cada una de las dos escuelas compren-
de supuestos metodoldgicos v concep-
tuales diferentes. pero el interés agui no
es contrastarlos en toda su extension.

En este escrilo he intentado resumir,
entre otros aspeclos, vanos de los pun-
tos importanies que son citados en un
texto mds o menos popular sobre Siste-
mitica Cladista. publicado por Wiley
{1981} v en lo sucesivo me reflerire a me-
nudo a éste. Para propositos de una me-
10OF COMPrENsIOn, Creo necesarno reco-
nocer los tres campos principales de
estudio de la Sistemnitica o Taxonomia,
estos son: 1) Reconocimiento de Espe-
cies ¥ Especiacion: esencialmente mo-
dos v modelos, no de mecanismos que
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cs propiamente ¢l campo de la genética
v la ecologia evolutiva organismica: 2)
Fslngcma o Historia Evolutiva, inclu-
vendo los diversos componentes que en
pirrafos previos se ennumeraron; 3)
Clasificacibn. Estov de acuerdo con
Ross (1974} en que hay dos conjuntos
de tareas imbricadas y complementarias,
dificiles de delinir v separar, que nos
permilen el estudio ¥ la clasificacidn de
la diversidad organismica de lo vivo,
para varios aulores eslas lareas s¢ en-
marcan dentro de la Sisterndtica v la
Taxonomia: sin embargo, son ¥rminos
que s¢ han usado en muy diversas con-
notaciones, incluvendo algunas que son
opuestas de un autor a otro o Que Son
muy distinlas a la acepcion original. Si-
guiendo a Ross op. .. estos términos
han sido pervertides. por ello opino que
ambos podrian usarse indistintamente.
Otros érminos han venido a confundir
aln més v.gr. Biosistemdtica, Quimio-
taxonomia. elc.. que no son escuclas
distintas en laxonomia a las va citadas
sing que sOlo son términos vestigiales
de los que Huxley {1940) llamd la Nue-
va Sistemdlica v que en buena parte
ponderaba, no métodos de andlisis. sino
mas bien fuentes de caracteres para el
andlisis. S6lo por dar algunas acepcio-
nes mas modernas cito a Wiley (1981),
quicn define a la Sistemdtica Bioldgica co-
mo el estudio de la diversidad organismica,
en cuanto esa diversidad es relevante a algu-
na clase de relaciones especificadas, que se
piense exislen entre poblaciones. espe-
cies o [AXa superiores; para este autor,
la taxonomia es la teoria ¥ la prictica
de la descripcion de la diversidad de los
organismos v ¢l ordenamiente de esta
diversidad dentro de un sistema de pa-
labras que expresan la informacién con-
cermiente a la clase de relaciones entre
lews organismos que el investigador picn-
sa gue es relevante.
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ESPECIES ¥ ESPECIACION

Existen dos conceptos imporantes en la
Sistemdtica Cladista propuestos por
Hennig desde 1950, éstos son: la holo-
marfologia y ¢l semaforonte. La holo-
morfologia de un organismo es el
espectro lotal de caracteres exhibidos
por ¢l organismo duranie su tiempo de
vida: la holomorfologia de una especie
s el espectro 1o1al de las holomorfolo-
gias de los individuos que comprenden la
especic. Semaforonte o el epifenotipo de
un organismo ¢s su morfologia en algiin
tuempo particular en que es inspecciona-
do durante su vida: epifenotipo implica
el resultado de un arreglo de fendmenos
genéticos ¥ ontogenéticos. En el cladis-
mo. la unidad de estudio en Sistemdtica
no ¢ ¢l individue sino el semaforonte.
los semaforontes estdn conectados en el
individuo por relaciones ontogenéticas,
son estas relaciones las que nos permi-
ten enlazar los aparcniemente distintos
semaforontes que componen un ciclo
vital de cualquier individuo v.gr. huevo,
oruga. crisdlida ¢ imago en una deter-
minada especic de mariposa. Los indivi-
duos de una poblacidn pueden estar
cohesionados por relaciones tocogenéti-
cas o reproductivas y 1anto las pobla-
ciones como las especies estidn relacio-
nadas filogenéticamente (Hennig, 1968;
Ross, 1974 y Wiley, 1981). Hennig op
cif. deslacd que las nuevas especies se
originan al producirse hiatos en las rela-
ciones tocogenéticas.

Para abordar el concepto de especie
hay gque reconocer su connotacion dual:
coma un grupo de organismos que ocu-
rre naturalmente ¥ que comprende una
umdad basica de evolucién v como ca-
tegoria dentro de la jerarquia lineana. la
cual es gobernada por varias reglas no-
menclaturales. pero el conceplo de espe-
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La taxonomia: sus tres disciplinas principales y ciencias que estin mis
intimamente relacionadas (Modificado de Udvardy. 1969. Dynamic

Zoogeography. Van Nostrand Reinhold).

cic como entidad evolutiva toma prece-
dencia sobre la especie como entidad
laxondmica v el formalismo de la 1axoe-
nomia debe subordinarse a las deman-
das de la evolucidn, Sdlo asi una especie
es una unidad real v discrela de la natu-
raleza que puede ser objetivamente es-
tudiada, entendida v comunicadas sus
propiedades.

El conceplo de especie bioldgica es el
mis popular de los conceptos de especic
modernos, ¢l mismo Hennig lo aceptd
asi, Mayr la deflinid sucintamente como
“grupo de poblaciones naturales entre-
cruzables que estin reproductivamente
aisladas de otros grupos™, anecddtica-
menle este conceplo liene raices ¢n una
observacion antigua de lox botinicos
Cesalpinio ¥ John Ray que sc deriva de
lo similar pracluce le similar. Un concep-
1o de especie debe proveernos de un len-
guage comun bisico. para aquéllos
interesados en la Sistemédtica por un la-
do v para aquéllos interesados en tales
fendémenos como especiacion ¢ interac-
cion de especies por el otro. Parece ser
que es ¢l conceplo de especie evolutiva
¢l que nos suministra el mejor enlace
entre la Sistemdtica v la Evolucidn: este
conceplo de especie es ¢l de mavor ge-
neralidad en la Biologia. El concepto de
especie binldgica bisicamente tiene apli-
cacion en aquellas especies que mani-
fiestan sexualidad. esto es, solo incluve
a un subgrupo de los seres vivientes; la
cohesion de los miembros de una espe-
ciec no se da dmica v exclusivamente por
¢l Mujo de genes. gue es lo que asume L
especic  bioldgica. El fendmeno (e
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ancestria-descendencia con modifica-
aion es de mavor universalidad en Ia
Biologia que el de sexualidad, por ende
ex de esperar que una umidad de mavor
aplicacion en biologia recoja e incluva
los aspeclos méds generales, reconociens
do el caricter evolutivo de las especies a
iravés de un concepio de linaje,

El concepto de especie evolutiva pro-
puesto por Simpson (19%6]) v modifica-
do por Wilev (1978, 19K1) destaca lo
anlerior: “es un unico linaje de po-
blaciones ancesiro-descendicnies que
mantiene su idenlidad de otros linajes v
tiene sus propias tendencias evolutivas v
destine historico. Linaje significa uno o

ung serie de demos que comparten ung
historia coman  de  descendencia  no
compartidda por otros demos. Identidad
ex una cualdad que una entidad posee
coma producto de su onigen v s capa-
cidad para permanccer distinta de otras
enbhidades™,

En especies sexuales esta identidad se
maniliesta. en gran parte. en los siste-
mas de reconocimicnto intra ¢ intercs-
peciflico, éstos son los mecanismos e
aislamiento: para una informacion de
cllos el trabajo de Mavr (1969) es un
buen resumen. En especies asexuales la
wdenndad s¢ manifiesta en términos de
sumilited fenotipica v genotipica (dis-
tancia genétical. asi como ¢n sus intes
rrelaciones ecoldgicas,

De cualguier modo, un problema que
ain se presenta v no se puede resolver
con facilidad ex cuando las poblaciones
son alopitridas v se considera en discu-
sion la cantidad de distancia genética
que sea suficiente para admitir indepen-
dencia evolutiva de las poblaciones; al-
gunos admiten subespecies. semiespecics
v otros tipos infraespecificos, aun cuan-
do consiguen hacer estudios de hibridi-
acion, que solo tienen significacion
preponderante en la aplicacion de un
concepto de especie bioldgica.

Siguiendo a Wiley (1978} hav varias
implicaciones o corolarios de la defini-
ciin de especie evolutiva:

. Todos los organismos pasados v pre-
sentes pertenecen a alguna especie
evolutiva. De este primer corolario
se puede deducir que un arbol filoge-
nético en realidad estid compuesto de
especies. evolutivas v gue todos los
taxa terminales son especics, asi tam-

ESCUELAS SISTEMATICAR CONTEMPORANELS
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bién los Lazis entre los taxa termima-
les. Por Lo tante todos los s
supracspecilicos se ongingn como
especies,
Las especies deben estar aisladas re-
productivamente unas de las otras
tanto coma sea reguerido para man-
tener separadas sos identidades, sus
tendencias ¥ destines, Esto implica
gue el concepte de especie bioldgica
es una Faceta del concepto de especie
evolulivi,

3. La especie evolutiva pucde o no ex-
hibir diferencias fenotipicas recono-
cibles, entonces cualguier jnvestiga-
dor puede sobre o subespimar el
niamere  de linages  independientes
existentes ¢n un estudio.

4. Ningin linaje evolutivo. presumible-
menle separado ¥ anico. puede ser
subdividido dentro de una serie de
especies ancestrales v descendientes.
Este corolano en si mismo es eviden-
te ¥ dilicilmente valdria la pena dis-
cutirlo 51 no fuera una prictica
comun entre algunos paleontélogos,
la subdivision de un simple linaje en
una cierla cantidad de especies. Da-
do gque ninguna especie sometida a
anagénesis o evolucidn filética puede
subdividirse, se¢ rechazan los térmi-
nis v conceplos de paleoespecie, cro-
nocspecic o especie alocronica, espe-
cies sucesivas ¥ ofras, de Mavr.
Simpson ¥ de otros. La subdivision
es arbitrana ¥y manipulable, ademas
de que % inadecuado hacerlo para
estudios evolutivos criticos, va que
une nunca puede reconocer, a partir
de las clasificaciones gue contienen
especies  sucesionales v verdaderas
mezcladas, cudl aspecto de la evolu-
cion del caricter estd correlacionado
con la cladogénesis v cuidl estd corre-
lacionado con la anagénesis en un
clado o conjunto de linajes monofilé-
{75

13

El conceplo de especie evolutiva olre-
ce algunas de las hases para la interpre-
tacion de un drbol filogenético. Todos
los linajes terminales son especies evolu-
livas o laxa superiores descendientes,
pero representados por su especie evo-
lutiva ancestral. Estos linajes terminales
eslan coneclados por especies evolutivas
ancestrales comunes v cada rama es ¢l
resultado de un evento de especiacion.
El concepto no excluve una especie an-
cestral particular gue sobrevive a un
evento de especiacion; ni en la especia-
cion alopitrica, ni en la parapditrica v
simpatrica. moen la especiacion via hi-
bridacion  necesariamente  conlleva la
extincion de Ly especie ancestral. Se se-
Aala esto dltimo, debide a que Hennig
considerd raronable la extincion de la
expecie ancestral cuando ésta especiaba.
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Escuclas en Taxonomia Biologica Contemporianea. En el circulo intemo, entre
paréniesis, olros términes sindmmos v entre corchewes, los propomnenics mais
importantes. En el circulo externo ¢l concepto de especie o unidad que siguen ¥

escuclas en Biogeografia

como regla metodologica, dadas sus
apreciaciones de la inadecuacion de los
datos paleontolégicos v los problemas
de clasificacion de entidades gue apre-
cid sin posibilidades de indentificacion
adecuada. Este principio metodolégico
ha sido confundido por un principio
hioldgico.

Desen enfatizar el rechazo a la espe-
ciacitn filética. va no nada mas como
una consecuencia del concepto de espe-
cic evolutiva sino en términos de teoria
evodutiva: |, Que ¢l reconocimiento de
especies filéticas sea una prictica arbi-
traria fue admitide por Mayr ¥ Simp-
son. ¢l primero de ellos, en 1942, sefald
que la delimitacion de especies que no
pertenecen al mismo nivel de tiempo es
dificil v seria completamente imposible
si el registro [osil fuera completo; esto
significa que a menor cantidad de datos
es mas ficil la decision v a mayor canti-
dad de datos tenemos que ser mas arbi-
trarios. en nuestras decisiones. 2. Las
especies reconocidas de modo arbitrario
resultan en mecanismos Jde especiacion
arbitrarios: las discusiones de la natura-
leza de la especiacion asumen que la es-
pecic tiene una existencia objetiva. Si
las especies no pueden ser objelivamen-
te definidas v son meros constructos ar-
tificiales o fieciones de la imaginacidn
de los sistematas, entonces la especia-
cion dificilmente puede postularse como
un proceso real. En términos mas extre-
mes, debemaos renunciar a cualguier es-
peranza Jde legar a una sintesis general
de la evolucion de los biota, debido a
gue L especiacion en un grupo no pue-
de ser comparada con la especiacion en
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Eiemplo de especiacidn alocrénica de Mayr (1949), el eje
tiempo estd en miles de afios ¥ se muestra a la izquierda.
las letras son especies (tomado de Wiley. E. 1981, pp. 19).
Estos casos de especiacidn filética o produccidn secuen-

cial _dc especies no son aceptados por la sistemdtica
cladista {ver texia),
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ESQUEMA DEL PROCESO DE ESPECIACION GEOGRAFICA
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Diversas rutas en la especiacidn considerando bdsico el aislamienio geagrdfice. 1) Espe-
cucidn simpdtrica. (1) Especiacion parapdtrica. 111) Especiacidn aloparapdtrica, 1V) Es-
peciacidn alopdtrica. Si se involucraran aspectos de cambios cromosémicos. la clasificacidn
de cste proceso de especiacidn podrela incluir oiras categorias (ver Reig. 0. 1982).Redibu-
jado de Eudler, J. 1977, Geographic variation, speciation and clines. Princeton Univ. Press.

olro grupo. 3. La especiacibn- filética
nunca ha sido satisfactoriamente de-
mosirada. la transformacién fikética de
una especie en ofra se refluta con una
revisidbn mis detenida de los datos o
nuevos descubrimientos fdsiles que sean
immermediarios en tiempo a las supues-
tas especies fticas. Finalmenie, no se
niega la evolucidn fiktica o anagénesis,
lo que no s¢ puede aceptar es la especia-
cidn fiktica.

Quiero destacar en csta rcsumida ex-
posicidn del concepto de especie evolu-
tiva ¥ especiacidn  filflica, que la
especiacion es un término general para
un nimerc de procesos ¥ mecanismos

Evolucidn Organismica, mas que de la
Sistemsitica.

Una exposicidn sobre modos y mode-
los de especiacién, o sea de los patrones
de especiacion que resultan de los diver-
s05 procesos de evolucidn organismica,
considerando vanadas condiciones ge-
nético-poblacionales ¥ geogrificas. son
mostradas por Wiley (1981). remito al
lector a esa obra. Asi. sdlo voy a enun-
ciar algunos casos de especiacidn a con-
tinuacidn, pues liene poco  sentido
abundar sobre ¢llos ya que no son pr-
vativos del pensamiento cladista.

especiacidn reductiva (fusion de inajes).

bk —

Esta es una clasificacion de entre va-
ras posibles acerca de los modos de es-
peciacidn. Una discusidn relalivamente
reciente sobre eslos aspectos puede ver-
we en los trabajos de Reig (1982) v Tem-
pleton (1981). Por otra parie. el dia-
grama de Endler sobre especiacién nos
tlustra cuan dificil podria ser el elucidar
cual es la histona de un evenlo de cspe-
ciacidn. En su diagrama mucstra cualro
posibles modos de especiacion: simpé-
trica, parapdtrica. aloparapdirica v alo-
patrica.

En esta seccion, sélo quiero terminar
mencionando que la investigacion sobre
modos de especiacidn que invelucran
pequeftos cambios cromosdmicos ape-
nas empicza v éstos revelan que algunos
conducen a independencia evolutiva
instantinca si los individuos subsiguien-
tes llegan a conformar una poblacion.
En estos casos las diferencias fenotipi-
cas ¥ genolipicas son relativamene pe-
quefas: en efecte hay  aislamiento
reproductivo que promueve inicialmene
olra identidad evolutiva, pero desde mi
punte de wvista, lo mis significativo de
todo ello es la adquisicion de indepen-
dencia evoluliva de un conjunto de indi-
viduos que se conforman en poblaciones
ancestro-descendientes.

Con base en esta breve exposicion
podemos regresar al aspecio bisico que
mads interesa. la Reconstruccién Filoge-
nélica apreciada desde ¢l punto de vista
cladista. Para cllo. en la seccidn siguien-
te. voy a partir de algunas deliniciones
que habri que tener en cuenta muis ade-
lante.

£ A FILOGENIA 0 HISTORIA
EVtM.UTIFA RE LS ORGANISMOS

Taxén Supracspecifice Natural

Un Taxdn supraespecifico es cualquier
reunidn de dos o mds especies propues-
ta ¥ nominada o potencialmente nomi-
nables. asociadas a un mivel dentro de
una perarquia formal de clasificacion.
De los taxa supraespecificos nos intere-
san a nuestros propdsitos sdlo aguéllos
que son nalurales, pues son los que for-
marian parte de un Sistema Filogenéni-
co Natural, compucsio de aquellos taxa
que Gienen una base objetiva en histona
evoluliva.

El concepto de naturalidad filogenéti-
ca s¢ debe entender en el sentido de que
los miembros de un grupo natural filo-
genélicamente, comparien un ancesiro
comin gue no es ancesiral de ningon
olro grupo. ¢n oiras palabras se piensa
de ellos que son los mis estrechamente
relacionados filogenéticamente. Este

diferentes, los cuales involucran la pro- . especiacidon por hibndacién {alopoli-
duccion de nuevos linajes evolalivos o ploidia, fusién poblacional).
especies. No dudo que tienen relevancia ). especiacion alopdtrica.
los procesos que resultan en especiacidn 4. especiacion aloparapdirica.
para la Teoria Sistemdtica; sin embar- 5. especiacidbn parapdirica.
go. subrayo que es una tarea propia- 6. especiacidn estasipdirica.
mente de la Genélica, la Ecologia v la 7. especiacion simpdtrica.
S — —
T8

e
CIENCIAS O revista dedifusidn O 1986



conceplo s consistente con la defini-
cidn de monofilia de los cladisias: una
especic ancestral (conocida o hipotetiza-
da) con todos sus descendientes.

Un taxén natural es un laxén gue
exisle en la naturalera independiente-
mente de la habihdad del hombre para
percibirlo, segin Wiley (1981} esta defi-
nicion conlleva varias connolaciones £s-
pecificas.

I. Los taxa naturales existen, hava o no
cualgquier sistemala alrededor para
percibirlos o nombrarlos.

2. Debido a que existen en la naturale-
za. los 1axa naturales deben ser des-
cubierios, ellos no pueden ser inven-
tados.

). Los taxa naturales se oniginan de
acuerdo a procesos naturales y por
lo tante deben ser consistentes con
eslos procesos naturales.

Las especies son umnidades de la evo-
lucién ¥ los laxa superiores naturales
(clados) son unidades de historia; ya

que estos Glumos no caen en conceplos
de clase m individuales se consideran
grupos histoncos (Wiley, ep.cir.). Un ta-
xOn superior natural estda restringido
espacio-ltemporalmente, no presenta
cohesidbn activa como las especies que la
mantienen por vinculos reproductivos,
eslasis evolutiva o respuestas similares
de los organismos a los factores extrin-
secos de la evolucion: adicionalmente,
los clados sélo tienen una continuidad
histdrica de descendencia a partir de
una especic ancestral comin. Un clado
como grupo histérico derivado de indi-
viduos presenta algunas implicaciones
importantes. algunas de las cuales se
enumeran a continacion: 1. Mo hay pro-
ceso inlerno que dé lugar a la cohesidn
de un taxén superior natural, m hay un
proceso por el cual tales taxa surjan vy
puedan divorciarse de la especiacion, 2.
Los taxa supraespecificos deben ser uni-
dades histdnicas que resultan de los
evenlos de especiacion; no hay orngen
de taxa supraespecificos excepto a tra-
vés del ongen de las especies. debido a
que las especies son las unidades mayo-
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Niveles de universafidad v concepio de generalidad. Los témminos universalidad de una
hipdtesis filogenética v generalidad de un caracter intentan facilitar la comunicacion exacta
entre los filogenetistas que estudian la evolucidn del caracter y las relaciones organismicas;
para entender las relaciones entre los tdrminos mismos, se debe entender que los caracteres
similares a los 1axa ticnen tiempos particulares de origen ¥ por lo lanto los caracteres se
originan cn niveles particulares de la descendencia filogenética. En la figura s¢ muesira la
evolucidn de un grupo de especies (A-F) ¥ la evolucidn de una serie de caracteres homologos
{0, 1, I, 1™). Cada evento de especiacidn en la hisloria de este grupo puede considerarse como
un nivel de evolucion, con los eventos mis tempranos ocurricndo en un nivel superior y los
eventos finales ocurriendo enun nivel inferior. El nivel | se considera el mis alto, debidoa que
la historia de la descendencia a partir del ancesiro comin que estuvo viviendo en ese penodo
de tiempo particular invelucra a mas descendientes que Ia historia de cualquier otra especic
ancestral en ¢l diagrama. A cstos niveles sc bes denomina miveles de universalidad. Niveles
supcriores de universalidad representan grupos mids inclusivos que aquellos de niveles de
universalidad mds inferiores. Hay una analogia exacta entre niveles de universalidad y niveles
de rango taxondmico en una clasificacidn filogenética completamente jerarquizada. El reino
de los Eukaryota exisic en un nivel superior de universalidad que &l phylum Chordata yestas
a su ve7 existen en un nivel superior que la clase Osteichtyes y asi succsivamente. Mientras que
el nivel de universalidad pertenece a filogenias de alta universalidad como apomorfias y serdn
plesiomorfias en cualquier otro nivel de universalidad inferior o mds restringido. (Tomadode
Wiley, E. 1981, pp. 124-125)

res de la evolucidn. por lo tamo la ra-
milicacién del linaje v otros procesos de
especiacidn son las condiciones necesa-
rias y suficientes para ¢l origen de los
taxa supracspecificos. Y. Un taxdn su-
pracspecifico natural no puede solapar-
w a olro en e mismo nivel de
universalidad. Esto significa que cuan-
do se tienen dos taxa supraespecificos
del mismo nivel categdrico, uno no pue-
de contener a especies que estdn estre-
chamente relacionadas con especies
ubicadas en otro clado. Las definiciones
de dos clados no pueden solaparse, si
cslas defimciones son planeadas en tér-
minos de caracteristicas, entonces, po-
demos concluir que cualquier cardcter
solo puede ser usado una vez para defi-
nir un grupo histérico particular y nun-
ca pucde usarse otra vez para definir
cualquier entidad incluida dentro de es-
le taxén.

Asumicndo que la descendencia ge-
nealdgica ocurre en la naturaleza y los
caracteres heredables pueden modificar-
s¢ durante la descendencia gencaldgica
se¢ puede escapar del dilema siguiente:
{Cudl fue la ruta que los caracteres si-
guieron y que son observables pero que
no son necesarios y suficientes para jus-
tificar la naturalidad de un taxdn, sinc
la gencalogia. la cual es necesaria y sufi-
ciente para justificar esta naturalidad,
pero que no es directamente observa-
ble?

Los sistematas intentan descubrir cla-
dos a través del uso del andhisis de los
caracteres considerando su enlace con
la descendencia genealdgica con modifi-
cacibn y la onlogenia.

Dentro de la Sistemdtica Cladista,
aparte de los grupos monofiléticos o
clados se reconocen otros dos tipos de
grupos: los parafiléticos y los polifiléni-
cos. Los primeros incluyen un ancestro
comiin y algunos pero no todos sus des-
cendientes ¥ en los segundos el ancestro
comun mis reciente no estd asignado al
grupo. Solamente los grupos monofilé-
ticos son los que interesan para la Re-
construccidn de la Historia Evolutiva;
sin embargo el reconocimiento de gru-
pos para- ¥ polifiléticos a través de la
interpretacion de la posicion filogenéti-
ca de uno o varios caracteres en Jos Ta-
xa bajo estudio, es establecer ticita-
mente que dichos caracteres son
homoplisicos (convergencias, paralelis-
mos ¥ reversiones) o bien homdlogos
simplesiomdrficos (caracteres primitivos
que s¢ comparien COn grupos externos),
por lo tante son de algin interés en la
evolucion de los organismos.

————————
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Diagramas de Relacidn y Arboles
Filogenéticos.

La Historia de la Sistemdtica Biolégica.
propiamente en lo que respecta a la
ilustracidn diagramdtica de las posibles
relaciones de los grupos taxondmicos
reconocidos. todavia ofrece vetas de ex-
plotacién en la Historia de la Ciencia
{(Ver Nelson y Plainick, 1981). Casi
sicmpre, implicita o explicitamente, los
diagramas han pretendido ilustrar rela-
ciones de similitud (sea fenética o geno-
tipica), una cercania geogrifica v/o
filogenética, afinidades morfoldgicas

dentro de un sistema de clasificacion
{cronologia de los cambios. nqueza o
diversidad de especies) ¥ otros aspectos.
Estos diagramas fueron de tipos muy
diversos, a veces seguian criterios de sr-
milituel toral. de un sistema quinario o
de simples 1ablas de afinidad taxondmi-
ca.

El origen de los diagramas de ramifi-
cacidn tiene vanas fuentes histdricas,
una de ellas es ¢l principio de division
logica usado desde Teofrasto y Aristd-
teles que conlleva la nocidn de divisidn
dicotdbmica basada sobre presencias o
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Laoa. concepios de homologia, plesiomonfla y apomorfia. Los simbolos son caracteres, las ketras
son laxa ¥ la evolucidn del cardeter estd indicada por flechas entre los caracteres. Dos
caracteres son homdlogos i uno es derivado directamente a partir del otro. en un caso tal
lenemos una novedad evolutiva y su homdlogo preexistente: a este par de homdlogos se le
denomina serie de transformacidn evolutiva. El cardcter original o precxistente es ¢l miembro
plesiomériico de ese par, mientras que la novedad evolutiva es cl miembro apomérfico. En la
figura a) se tienen dos caractercs. “cuadrado™ y “tridngulo™. si “cuadrado™ v =trifingulo”™
forman un par de homélogos v “cuadrado™ evoluciona hacia “tridngulo™, entonces “cuadrado™
¢s el plesiomédrfico relacionado al “trifngule™ apomérfico v ¢l par forma una seric de
transformacidn de "cusdrado™ = “tridngulo™ Tres o mds caracteres son homdlogos si cada
uRo s uUna parte de una serie de transformacién del cardcter en la cual did lugar al siguiente en
secuencia lineal Cada paso en una serie de transformacidn se caracieriza por ¢l remplazamiento
de un homéblogo preexistente por un homélogo mis apomérfico en uno o mds linajes: en la
figura b) les caracteres “elrculo™, “cuadrado™ y “tridngulo™ son parte de una seric de
transformacidn, en la cual “circulo™ did lugar a “cuadrade™ y “cuadrado™ dib lugar a
“tridngulo”, los tres caracieres son homdlogos. Advierta que los tres caracteres se encuentran
en diferentes partes de la filogenia en distintos 1axa terminales. el remplazamiento en una
senic de iransformacidn no significa necesariamente que los caracteres remplazados se
pierden. Un caracter encontrado en dos o més laxa es homélogo en todos estos taxa, si el
ancesiro comin mds reciente de estos taxa también tiene (o puede inferirse haber tenido) el
caricter. Un cardcter tal se denomina homdlogo compartide. Si el homblogo compartido se
encucntra en (o se infiere ocurre en) el ancestro comiin de estos Laxa, pero se piensa que se
onginé como una novedad evolutiva en un ancestro mds temprano. entonces el homblogo se
denomina una simplesiomorfia. Si ¢l homélogo compantido 3¢ encuentra en (o sc infiere
ocurre en) el ancestro comidn y i 3¢ piensa que se hubo originado en esie ancestro y no en un
ancestro mds lemprano. entonces el homblogo compartido s¢ denomina una sinapomaoryfa.
En la figura ) se pueden contrastar estos dos tipos de homdlogos. los taxa M, N y O
comparten el carlicter “circulo™ y estc caracter se encuentra en el ancestro comin de los tres
taxa, por lo cual pucde tomarse como un homélogo. Sin embargo, el “circulo™ no se piensa
que s¢ emitid como una novedad evolutiva enclancestro comin de M, Ny O, sino més bicn se
piensa que sc emilid en un ancestro mis temprano, por ende, el “circulo™ es una simplesio-
morfla de estos tres taxa. En contraste. los taxa P. Q y R comparten el cardcter, “circulo
negro”, este caracter se piensa que se emitid en el ancestro comin de estos tres taxa y no del
antesiro mas lemprano. por lo tanto, s una sinapomorfia de P, Q v R. Finalmente, advierta
que “circulo™ y “circulo negro™ forman una serie de transformacién, con el “circulo™ coma
homélogo plesiomérfico y “circulo negro™ como ¢l homélogo apomérfico. Tomado de
Wiley. E. 1981, pp. 9-11.

ausencias de los caracteres. Para una
discusion amplia v bien ejemplificada
debe revisarse el libro de Nelson v Plat-
nick (1981). Es hasta Lamarck cuando
se reconoce ¢l contenido de relacion ge-
nealdgica en un diagrama de ramifica-
cién, va que la expresion de alinidad va
acompafada por primera ver de una
teoria transformisia ¥ no la mera expre-
sion de la simalitud. sino el significado
de ésta en érminos evolutivos. Con el
establecimiento de la Teoria del Origen
de las Especies por Medio de la Selec-
cién Natural de Darwin, sc pusieron las
bases para ¢l desarrollo de la Teoria
Evolutiva, no obslante su teoria s mds
bien sobre la descendencia organismica,
Es Haeckel a quien generalmente se le
considera como el primer bi evo-
lutivo que publicéd un drbol Nilogenético
explicito de organismos reales. Los dir-
boles filogenélicos son. bésicamente,
diagramas que represenian la descen-
dencia evolutiva de organismos (genca-
logia) o grupos de orgamsmos completos;
sin embargo. numerosos autores han in-
iroducido otros componentes a los dia-
gramas, tales como: un estimado de la
diversidad, tiempo absoluto. direcciona-
lidad del cambio evolutivo, distancias o
aflinidades geogrificas v otros aspeclos.
No obstante, cualquiera de esos drboles
es reductible al drbol mas basico en filo-
genia. éste es el drbol genealbgico com-
puesio de especies evolutivas vy eventos
de especiacidn (cladograma). La clase
mais bisica de drbol lilogenético que re-
presenta las relaciones entre las cspecies
y los taxa supraespecificos, ademds uno
que contenga la informacién mis cons-
titutiva €% un drbol de especies. ¢s a par-
tir de este tipo de arboles filogenéticos
bisicos que se pueden derivar cualquie-
ra de los taxa supraespecificos, pues se
representan las especies ancestrales de
los taxa superiores incluidos.

No todos los diagramas de ramifica-
cidn (dendrogramas) son cladogramas o
arboles filogenéticos, pues otros s6lo re-
presentan la similitud fenética como un
estimado de la similitud total de la
muestra de caracteres {fenogramal.
Aquellos cladogramas que incluyen
olros componentes de la filogenia. tales
como: escala de tiempo-cronologia,
polaridad evolutiva. riqueza de especies
y otros, son los que propiamente s les
denomina filogramas o drboles evoluni-
vos, €slos se pueden consiruir a partir
de los cladogramas.

Andlisis de Caracteres,

En el anilisis de caractercs. para deter-
minar las hipolesis gencaldgicas que se¢
pucden apoyvar, hay dos conceplos cen-
trales: homologia ¥y homoplasia,
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Homelogia. Un cardcter de dos o mas
taxa es homdlogo si1 este caricter s¢ en-
cuentra en el ancestro comian de estos
taxa. o dos caracteres (0 una secuencia
de caracteres) son homdlogos si uno es
directamente (o secuencialmente) deri-
vado de los otros,

Homoplasia {no homologia). Un cardc-
ter encontrado en dos o mis especics ¢
homoplasico (no homdlago) si el ances-
tro comin de cstas especies no liene cl
caricler en cuestion o si un caricler no
fue el precursor del otro.

En la escuela sistemitica cladista no
basta con determinar las homologias
para definir monolilia. ya que se reco-
nocen dos tipos de homologias genera-
les ¥ sdlo una de ellas permile reconocer
monofilia sensuw Henmig (ancestro y to-
dos sus descendientes). Por ello v para
introducirnos en el anilisis de caracte-
res e¢s necesario definir los términos
apomorfia, plesiomorfia, sinapomorfia,
simplesiomorfia y autapomorfia. Este
arreglo de términos pretende facilitar la
comunicacidn exacta entre los filogene-
tistas respecto a la evolucién del caric-
ter v las relaciones organismicas.

Cardcrer apomdrfico. De un par de ca-
racteres homoélogos, el cardcter apo-
marfico es aquél evolucionado directa-
mente de su homoblogo preexisiente.

Cardeter plesiomérfico. De un par de
carar:eres homélogos, el cardcter ple-
siomoriico ¢8 aquél que se emile mds
tempranamente ¢n <l tiempo y dio lugar
al altimo o mas dervado, el caracter
apomdrfico.

Cardeter simapomdrfico. Un caricter ho-
mélogo que se encuentra en dos o més
laxa que s¢ hipotetiza se ha emitido de
la especie ancestral mids cercana a estos
taxa ¥ no de otro ancestro mas antiguo.

Cardcter simplesiomdriice. Un cardcter
homblogo que se encuentra ¢n dos o
mis laxa que se hipotetiza se emitid de
una especie ancestral que no es la mds
cercana a estos taxa.

Cardecter  aitgpomdrfice. Un  caricter
evolucionado a partir de su homdlogo
plesiomdrfico en una iinica especie.

Estos érminok son relativos ¥ depen-
den del subconjunto de la filogenia de
1 seres vivos que se esté analizando
para su aplicacion. No hay caracleres
plesiomorficos, apomdriicos,, elc.. en
abstracto, sino gque éstos deben eslar re-
lacionados como caracteres de una de-
terminada generalidad a una hipdtesis
filogenética de una universalidad defini-
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Concepros de homoplasia. 1os simbolos son caracteres. los 1axa son letras ¥ la evolucidn
del cardcter se indica por Nechas entre los caracteres: las homoplasias son caracteres que
exhiben similitudes estructurales [y por ende onlogenéticas) pero s¢ piensa que s¢ originaron
independientemente uno del otro, ambos a partir de dos caracteres preexistentes diferentes
o & partir de un solo cardcter preexistente en dos tiempos diferentes o en dos especies
diferentes. Se puede decir simplemente que la homoplasia existe si los dos taxa que
muestran el cardcter tienen un ancestro comin que no tiene el caricter. En la figura se
muestran tres [ilogenias de caracteres que ilustran patrones simples de evolucidn hompld-
sica; en la figura a) el cardcter “tridngulo™ en los laxa A y B es una similitud hamo-
plisica ya que el ancestro comin de A ¥ B tuvieron el cardcier “cuadrado”, Advierta que
ambos tridngulos son homélogos con “cuadrado”. pero que los tridngulos no son homé-
logos uno con olro, asi. ilustra la homoplasia como desarrolle paralclo, esto cs, ¢l
desarrollo independiente de caracteres similares a partir del mismo cardcter plesiomérfico.
La figura b) ilustra una condicidn similar que usa la condicidn “circulo”™ como similitud
homoplisica, advierta que “circulo™ es homdlogo para A y By también loes para Fy G,
pero es hamnpﬁmu para A + By F + G. En la figura c) s ilustra la homoplasia por
mnwrp:nl:u esto e5, como ¢l desarrollo de caracieres similares a partir de caracteres
preexistentes diferentes (Tomado de Wiley, E. 1981, pp. 12-13)).

da. Idealmente, se puede reconocer que
los caracteres pasan por las siguientes
lases:

Fase !. Un cardcter s¢ origina ¢n un
linaje de especies como una novedad
evoluliva a partir de un cardcter pre-
existente. Se considera que se ad-
quicre una autapomorfia.

Fase 2. Una especie con una autapo-
morfia presenta un evento de espe-
ciacidn y pasa su autapomorfia a sus
descendientes como un cardcter deri-
vado (sinapomorfia) comparidoe por
las especies hermanas.

Fase 3. Una de las especies subse-
cucntemente pucde especiar ¥ pasar
su sinapomorfia a sus descendientes.
quedando como simplesiomorfia.
Aunque cualquier modificacién pos-
terior del cardcler resulta en una

je.

Apomorfias. plesiomorfias ¥ homo-
plasias son rasgos de los organismos
que les permiten vivir ¥ compelir en la
naturaleza, pero sélo las sinapomorfias
son de valor para demostrar monofilia.

Antes de proseguir con el anilisis de
caracteres. un enunciado y dos delini-
ciones mas: los drboles de tres taxa vy el
grupo externo forman el sistema basico
para examinar las relaciones genealbgi-
cas desde el punto de vista cladista en la
forma mis simple. Un grupo exierno ¢s
una especie o taxdn monofilético supe-
rior que se examina en ¢l curso de un
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nueva novedad evolutiva en ese lina-

estudio filogenético, para determinar
cudl de los caracteres homblogos puede
inferirse como apomérfico. Grupo her-
mano ¢s una especie o clado que se hi-
potetiza como el pariente genealbgico
méds cercano a otro taxén y ambos taxa
comparten la especie ancestral,

Para terminar esic apartado, se po-
dria resumir lo siguicnte: los caracteres
sinapomdrficos son prucbas vilidas o
relevantes para demostrar ancestridad
comin onica, los caracteres simplesio-
mérficos demuestran ancestridad mds
antigua y, por lo tanto, incluyen taxa
externos, esto €5, no nos demuestran re-
laciones de grupo hermano o monofilia.
El caricter sinapombrfico es el que da
la evidencia de que dos o mds especies
compartieron un ancestro comin entre
ellas mismas, que no es compartido con
ninguna otra especie. No es posible con-
siderar a las simplesiomorflas como evi-
dencia de relaciones de grupe hermano,
va que &stas fueron empleadas para elu-
cidar ciertas relaciones en un nivel de
universalidad superior, donde ellas exis-
ten como sinapomorfias. Se dice enton-
ces que un caracter simplesiomérfico es
de mayor generalidad que uno sinapo-
mérfico ¥y un cardcter mds general s¢
usa en hipbtesis filogenéticas de un ni-
vel de universalidad mayor al de aqué-
llas que s¢ prucban con sinapomoriias.

En conclusidn, las sinapomorfias de
una hipdtesis flogenética son aquellas
homologias que demuestran (justifican
o corroboran) ancestridad comin inme-
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Fatrones de descendencie filogenética (a) divergente (b) divergente més
reticulada. Los patrones de descendencia complejos como el caso (b)
pucden haber ocurrido en aquellos clados que presentan modos de
reproduccidn alternativos o es frecuente la hibridizacion, en tales casos
el patrén de descendencia es reticulado, lo cual és raro en animales pero
{recuente en plantas. (Tomado de Wiley, E., 1981, p. 37).

diata {monofilia) en el nivel de univer-
salidad bajo consideracion. Las simple-
siomorfias son aquellas homologias que
no demuestran monofilia en el nivel de
universalidad del problema bajo consi-
deracidn. pero que pueden demostrar
monofilia en un nivel superior de univer-
salidad que ¢l de la filogenia bajo estu-
dio.

Criterios de Homologia.

Wiley (1981) presentd un resumen cxce-
lente de los diversos problemas en el re-
conocimiento de criterios de homologia.
Uno de los pasos fundamentales en el
andlisis de caracteres, para determinar
las posibles relaciones genealdgicas, es
distinguir las homologias de las homo-
plasias, pues s&lo en las primeras se en-
cuentran los caracteres gque nos permilen
establecer monofilia (sinapomorfias).

Siguiendo a Remane (1956) Wiley
distinguid I critenos morfologicos basi-
cos para la identificacién de homologias
entre dos © mds caracteres consideran-
do que los homdlogos son producto de
la descendencia a partir de un ancestro
comin (cercano o lejanok

. Criterio de Similitud de Posicidn,

2. Criterio de Calidad de Parecido o
Composicién Especial

. Y. Criterio de Continuacidén de la Simi-

litud a través de Formas Intermedias

{especics).

En ¢l ¢riterio de similitud de posicién’
toma en cuenta las similitudes en tres
caracteristicas bisicas: a) posicion topo-
grifica, b) posicidon geométrica, ¢} posi-
cibn en relacidbn a otras partes del
cucrpo. Estas caracteristicas se aulorre-
fuerzan v estin tan estrechamente rela-
cionadas que no es facil separarlas, La
posicidn topogréifica (a) puede determi-
narse en varias formas:

I. relacidbn de uwna parte con  olra.
Il. sistema de coordenadas cartesianas

deformables v.gr. Thompson { 1942). S
militud en posicidn geométrica (b) se re-
fiere a la correspondencia geométrica
independientemente del tamadio u otras
dimensiones de los organismos gue se
estan comparandio: incluso, s1 hav alo-
metria. partes aparentemente homopla-
sicas pueden ser homologias regudas por
una funcidn potencia. La posicion en
relacidén a otras partes del cuerpo (c) es
muy dificil separarla de lax dos anterio-
res, pero més particularmente sc reficre
a la posiciébn espacial de la parte que se
esld comparando con otras del resto del
organismo; sin embargo, esto puede ser
parte de los resultados del anmilisis de
las posiciones topogralicas v geométri-
Cas,

En el criterio de similitud especial?
e requiere que. dos estructuras que co-
rresponden por critenos de similitud en
posicion. scan resultado de una compa-
racion muy fina de los constituyventes o
estructura de las partes e incluso sea re-
sultado de una ontogemia similar.

El criterio de continuacidon a través
de formas intermediarias (3) es para
probar homdblogos basados sobre otros
criterios morfologicos (1 & 2) basado en
Anatomla Comparada de distintos gru-
pos recientes v fbsiles:. Hanson (1977)
sugirid que los criterios de similitud de
posicidbn y espacial. forman un tercer
criterio {criterio de relacibn senal). ade-
mis reformuld algunos critenios subsi-
diarios de homologia de Remane,
aungue estos criterios se¢ pueden consi-
derar pruehas circunsignciales y estin
supeditados a los criterios principales
sehalados. Wiley (1975) enfatizé que
cualguiera de estos criterios permilen
ofrecer una hipdtesis morfolapica de
homologia, pero cualquiera que sea ésla
debe probarse filogenéticamente. Por
ende, aunque es importante probar
—tantas formas como sea posible— los
diversos criterios ofrecidos por similitud
fenotipica. ontogenia v ofros (V.gr. co-

rrelacidn de series de tranformacion u
otros cirterios subsidiarios). la pruecba
critica es la congruencia o incongruen-
cia de una hipdtesis particular de sina-
pomorfia con otras hipdtesis de sina-
pomorfia en un sistema  abierto  de
prucbas de hipdtesis hlogenéiicas en
competencia { Wiley, 1981).

Antes de que fuera generalmente
aceplado que la prueba de homologias
era un proceso de dos pasos, que invo-
lucraba el cnteno de similitud v el ¢rite-
rno de posiadn Nlogenética relativa a
otros caracteres. existio lo que es cono-
cido como ¢l Problema de la Homologia.
El problema. sencillamente establecido.
era que la definicidn tedrica postdarwi-
niana de homologia estaba basada so-
bre la descendencia a partir de un
ancestro comin. mientras gue los crite-
rios de reconocimiento real eran ofreci-
diw por similitud fenética. La homologia
era delimida de un modo. pero probada
de otra forma. Hennig [ 1966) resalvid el
problema al destacar que la mavoria de
las prucbas crincas de homologia eran
una congruencia entre hipdtesis de sina-
pomorfia v Nilogenia. En otras palabras,
tanto las homologias como las sinapo-
morfias v las filogenias estin asociadas
como componentes propios, siendo sis-
temas autoilustrativos {(Wiley, 1981:130).

Existen diversos criterios de homolo-
gia filogenética, pero el miis flundamen-
tal es ¢l denominado driterio de posi-
cion filogenética basado en la compa-
racion del grupo externo (regla del
grupo externo). La comparacidbn nos
puede decir cudl dé los homdblogos es
plesiombriico v cudl es apomdbrfico.
“Dados dos caracteres que son homélo-
gos ¥ s¢ encuentran dentro de un solo
grupo monofilético, ¢l caricter que se
encuentra también en el grupo externo
es el caricter plesiomdrfico, mientras
que ¢l caricter que se encuentra Unica-
mente dentro del grupo monofilético es
el cardcter apomdrfico™. Al admitir este
criterio de posicion filogenética supera-
mos ¢l Hamado probfema e komologla,
ya que mds que seguir criterios de simi-
litud fenética se sigue. al misme tiempo,
la definicién filogenética de homologia.

Existen otros criterios filogenéticos
de homologia pero éstos dependen de
algin modo del criterio de posicidn filo-
genetica. excepto el altimo de ellos, és-
tos, son: 1. Precedencia Geologica del
Caracter. Regla Estratigrifica o Criterio
Paleontologico. 2. Progresidn Cronold-
gica 0 Regla de la Progresion {ecoldgico-
biogeogrifica). 3. Correlacidn de Series
de Transformacidon. 4. Semejanza Pri-
mitiva Comiin. 5. Precedencia Ontoge-
nética del Caricter.
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El primero de estos criterios auxilia-
res, ¢ basa ¢n la regla de que cuando
un cardcter s¢ encuentra ampliamente
distribuido en los miembros mis viejos
geoldgicamente de un grupo monofilét-
¢, mientras gue la homologia alternati-
va s6lo se encuentra en los miembros
mas jovenes del mismo grupo monofilé-
tico. cntonges ¢l homdlogo encontrado
en el grupo mads viejo es ¢l cardcter ple-
siomérfico. Este criterio tiene las mis-
mas debilidades de un registro paleon-
tolégico inadecuado o parcial. Henmig
(1966) sugirid que la regla de la prece-
dencia geoldgica debia ser usada donde
¢l eritenio de ¢comparacion con el grupo
exlerno, la ontogenia v la correlacion de
series de transformacion no ayudanen la
determinacion de apomorfia relativa en-
tre dos o mas caracteres homblogos. De
hecho. la regla de la precedencia geold-
gica es tedricamente vilida, ya que el
caricier plesiomorfico de un par de ca-
racteres homblogos debe haberse origi-
nado antes gue ¢l caricter apomdorfico
(Wiley, 1981). No puede negarse que
edad geoldgica v plesiomorfia estan al-
tamenie correlacionados. aungue no ha-
ya implicaciones direclas necesariamente.
Las comparaciones mds significativas
—entre dos grupos hermanos— €s una
comparacién de los morfolipos ances-
trales hqpotetizados de estos grupos
hermanos, por olra parie. la incorpora-
cién de grupos cada vez mds primitivos
dentro del andlisis tiene un gran poten-
cial para examinar las sinapomorfias
hipotetizadas,

La regla de la progresién indica que
los morfotipos que retienen las condi-
ciones mds ancestrales se encuentran en
¢l centro de origen del grupo; los mis
diferenciados acompanan las dispersio-
nes sucesivas a partir del centro geogra-
fico de origen. ya que luvieron que
enfrentarse a condiciones distintas aco-
plado a los cambios respectivos en los
nuevos linajes poblacionales, lo que re-
presentaria los caracteres mds apomdr-
ficos entre mas lejos ¥y mas distintas las
condiciones ecoldgicas a partir de la
ancestral.

Cuando dos o mis series de transfor-
macion de caracteres ocurren en un
mismo conjunto de taxa v se reconoce
una secuencia de plesiomorfias hacia
apomorfias. hasta completamente apo-
mérfico. es posible esperar que otra se-
ric de transformacidn en esos taxa
presente la misma secuencia de plesio-
maorfias hacia apomorfias, hasla com-
pletamente apomérfico, decimos asi gue
es una serie de transformacién méds que
esti corrclacionada en ¢l mismo grupo
de especies.

Hay dos modos de establecer el crite-
rio de semejanza primitiva comin: ¢l
primera de ellos es propiamente ¢l crite-
rio del grupo externo, si un caricter cs
comin en los taxa mas estrechamente
relacionados del grupo bajo andlisis, lo
mis probable es que esc caricter sea
plesiomérfico y su alternativo sca apo-
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mbrfico (Wagner, 1961). El segundo de
ellos establece que si un cardcter estd
ampliamente distribuido dentro de un
taxdn, probablemente sea una plesio-
morfia { Estabrook. 1977), planteado asi
€5 un criterio aif hoc que asume que ¢l
proceso evolutivo tiende a conservar los
caracteres plesiomdrficos o los taxa pri-
mitivos. lo cual no puede generalizarse
en toda la escala de los seres vivos.

El criterio onlogenélico méds que un
criterio auxiliar debe considerdrsele un
crilerio complementario al de posicién
filogenética, basado en la comparacién
del grupo externo. Este criterio supone
que la transformacién ontogenética ha-
cia un cardcter en particular refleja el
desarrollo filogenético (ley biogenética
o de la recapitulacidn). Existen dos ti-
pos de recapitulacidén: Recapitulacidn
de Haeckel (haeckeliana) v Recapitula-
cion de Yon Baer (vonbaeriana). Para
reconocer sus diferencias es importante
definir dos tipos de caracteres ontoge-
néticos: cardcter terminal (un caricter
que aparece al final de una secuencia de
caracteres ontogenéticos) ¥ caricter no
terminal (un cardcter que se presenta en
la secuencia ontogenética antes que ¢l
caricter terminal).

En la recapitulacion haeckeliana hay
adicion de caracteres terminales en un
linaje, los que aparecen como noveda-
des evolutivas (autapomorfias) dentro
de la secuencia de un miembro o clado
en un sistema grupo hermano: en el cla-
do A ¢ registra una secuencia X X X
(X y X son caracteres no terminales y X
es ¢l cardcter terminal) ¥ en ¢l clado B
s¢ esperaria una secuencia ontogenética
X X. sin novedades evolutivas ya que X
¢s una novedad evolutiva del clado A.

Otros cambios en la ontogenia invo-
lucran modificaciones en caracteres no
terminales. aungue siempre compartien-
do —los miembros de un sistema grupo
hermano— los estados embridnicos ini-
ciales: cuando ocurre este tipo de reca-
pilulaciébn se denomina vonbacriana.
Partiendo de la secuencia ontogenética
en una especic ancestral Y ¥ Y Y .
donde Y cambia exitosamente y produ-
ce una secuencia Y Y Y Y .

Lovtrup (1978) acopld las leyes del
desarollo de Yon Baer con la sisteméti-
ca filogenética, estableciendo: “En el
curso de la ontogenia. los miembros de
dos grupos hermanos seguirdn ¢l mismo
curso de recapitulacidn hasta el estado
de su divergencia dentro de taxa separa-
dos™, lo cual se aplica a ambos fendme-
nos de recapitulacidn. Finalmente, Wiley
(1981) define la regla de corresponden-
cia entre la modificacion de caracteres




filogenélicos ¥y ontogenéticos del modo
siguiente: Dada una secuencia ontoge-
nélica de caracieres, la cual va a partir
de un caricter encontrado en ¢l grupo
externo 4 un caricter encontrado sdlo
dentro del grupo considerado {herma-
no), el caricter enconirado en el grupo
hermano se considera apomdrfico v ¢l
encontrado en el grupo externo es el
plesiomdrfico,

Cominmenic se piensa que las filoge-
nias basadas sobre anilisis cladistico o
de cualquier otra escuela taxondmica
carecen de errores. que mds que hipdle-
sis resultantes de un determinado anili-
sis de caracteres v de filogramas. basc
de la argumentacion cientifica, se trata
de opimonces calificadas, de especialistas
gque aplican ¢! principic de autoridad:
estas ideas no son sino desviaciones de
la realidad cientifica y propositiva de lo
que son las filogenias. pues cualguiera
que sca la filogenia propuesta se puede
concebir como un conjunto de hipotesis
apoyadas en funcidn de determinada in-
formacién de caracteres v su andilisis
basado en teoria evolutiva. Cualguier
fillogenia puede estar basada en errores
de apreciacion en el andlisis de las simi-
litudes. juzgando como sinapomorfias a
similitudes no homdélogas v homologias
plesiomérficas. o bien. inversamenie,
considerando a verdaderas sinapomor-
fias como plesiomorfias ¥ homoplasias.

La adecuada evaluacidn de los carac-
teres. aplicando los criterios morfologi-
cos. mis que de conocimienio en teoria
sislematica requiere un amplie conoci-
mienlo bioldgico del grupo. para no
caer en los errores citados en pdrrafos
anteriores. La aplicacidn del criterio de
posicion filogenética requiere. desde mi
punto de vista, un apropiado conoci-
miento del grupo ¥ de Teorda Sistemadlica.

CLASIFICACION
Fos Fines de la Clasificacidn Bioldgica.

Los prapdsilos de la clasificacion biold-
gica son muy diversos. Algunos recla-
man que su principal funcién es la
comunicacion: otros sefialan que al mis-
mo tiempo debe ser posible la recupera-
cidn de la informacién que es capaz de
acumularse en ese sistema de palabras
(clasificacién), ademds de servir como
un reservorio para seguir adicionando
mas informacion. Hay quienes piensan
que la principal mela de una clasifica-
cidn s la de permitir la identiflicacton o
la determinacidn taxondmica de modo
expedilo, Otros bidlogos mas insisten
en gque hay muchas posibilidades de sis-
temas de clasificacion igualmente nece-
sarios segun sea ¢l campo de la biologia

MONOFILETICO

@@
\/ \/

POLIFILETICO

N %7,

N/

\\ / PARAFILETICO \ /

N

Diagramas que ilustran ¢l concepio de monofilia de Henmig. Los circu-
los negros representan especies; los n:irculm blancos, ancestros comu-
nes. Las especies de un grupo monofilético tienen unancestrocn comin
salo para ellas. Los grupos no monofiléticos pueden ser paraliléticos
(basado sobre simplesiomorfias) o polifilticos (basados sobre conver-
gencias). Tomado de Nelson, G,y N. Platnick, 1981, Systemaucs and
Biogeography, Columbia University Press).

que se esté desarrollando ¢ incluven a
grupos de organismos  bajo  diversas
propiedades o alributos particulares de
la vida. de acuerdo a un mtenta de en-
tender los fendmenos bioldgicos es-
tudiados.

Hennig (1968) pensd gue. electiva-
menie. hay muchos sistemas posibles,
pero aquél que incluve fenomenos mas
centrales o generales de la ologia, de-
be ser el Sistema de Referencia bajo el
cual se examinen las relaciones existen-
tes entre los distintos sistemas particula-
res. Incluso definid a la Sistematica, de
manera muy amplia en ese sentido: “*La
creacion de un sistema general de rele-
rencia de este tipo v la investigacion de
todas las relaciones exisientes entre este
sislema vy todos In'i olros posibles ¥ ne-
cesarios en la bmlﬂg;im es la tarea de
aquella parte de la ciencia bioldgica que
s¢ conoce con el nombre de sislemidtica.”

Una de los fendmenos méds centrales
en la biologia organismica ¢s la evolu-
cidn, es el de ancestridad-descendencia
de las unidades (especices). en donde al-
gunas poblaciones hijas o sucesivas lo-
gran eventualmente independencia evo-
lutiva. Las clasificaciones filogenéticas
son clasificaciones bioldgicas que refle-
jan aproximadamente hipdtesis referen-
tes a la descendencia genealogica de los
organmismos, por ello son el sistema de
referencia en el cual se contrastan otras
clasificaciones posibles ¥ necesarias en
biologia.

Wiley {(1981) formulé una clasifica-
cion en tres tipos principales de clasifi-
caciones: a) Clases naturales. b} Grupos
historicos e individuos y ) Clases de
conveniencia, siendo las del segundo tipo
en donde caeria ¢l sistema de clasifica-
cidn genealdgico,

Los componentes de las clasificacio-
nes son los taxa naturales; especies v
grupios  monoliléticos supraespecificos;
¢slos reciben un nombre de acuerdo i
uno de los codigos de nomenclatura
bioldgica ¥ son ubicados de acuerdo a
sus relaciones en una jerarquia.

Para los cladistas las clasificaciones
filogenéticas se generan directamente de
la genealogia. de los cladogramas o ir-
boles filogenéticos, en funcidn de un
conjunto de convenciones que se acuer-
dan entre los sistematas con el objelo de
hacer comparables las clasificaciones.
Para una discusion de las convenciones
adontadas en una clasificacidon remito al
lector al libro de Wiley (19811, mads ade-
lante solo se enumeran. Para los evalu-
cinistas la genealogia debe tomarse en
cuenta para formular las clasificaciones,
pero también consideran gue otros fe-
ndmenos de historia evolutiva o filoge-
nia  deben  considerarse (aungue no
dicen exactamente cdmo ¥y de qué modo
hacerlo uniformemente v consistente-
menle con  procesos naturales). por
ejemplo: la polaridad evolutiva o direc-
cidn de cambio, la diversidad o riqueza
de taxa, el nimero de novedades evolu-
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tivas autapomorfias en un grupo (diver-
gencia o cantidad relativa de cambio),
las relaciones cronoldgicas v biogeogri-
ficas de los organismos,

Las Conveaciones en fa Clasificacion
Filogenédtica.

Wiley (1981} sefiald diez convenciones
generales para la clasificacion flogené-
tica. considerando que a partir de un
drbol filogenénco s¢ puede obtener di-
rectamente la clasificacion. Cuando dos
clasificaciones fAlogenéticas estin basa-
das en un mismo drbol, se asume gue es
debido a que han seguido v optado por
convenciones distintas, aungue ambas
reflejen directamente la genealogia. Wi-
ley {ep.cit.) sefiala, adicionalmente, que
en toda clasificacion gque incluya grupos
no monofiléticos, ésto se debe especifi-
car claramentc. para que sc distingan de
los que se aceplan como monolilélicos.

Parte de las ventajas que deben reunir
las convenciones para la clasificacidon hi-
logenética, se pueden sintetizar a conti-
nuacidn: a) uso de nombres familiares,
no numeéricos o categdricos, b estabili-
dad relativa sin merma del reflejo exac-
to de las relaciones filogenélicas. ¢
minimo de redundancia. Jd) posibilidad
de clasificacion de ancestrales. hibridos
v simbidhicos sin alectar la clasificacion
de grupos descendientes, e} inclusidn de
distancias genénicas v propiedades bio-
geogrilicas en la clavilicacion.

La primera convencion admitida es la
Jjerarquia linneana anotada, definiendo a
ésta como un sistema que rotula con-
juntos v subconjuntos de taxa ¢on un
rango que refleja los mveles relativos de
los taxa unos con otros (un esquema de
subordinacion de un grupo ¥y grupos
dentro de grupos). La segunda conven-
cidn sefala que siempre se tomarin de-
CIsiongs  laxondmicas minimas  para
construir una clasificacién o modificar
una existente. La tercera dice que los la-
xa que forman parte asimélrica cn un
arbol filogenético pueden ubicarse en el
mismo rango calegdrico v ser secuencia-
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En ¢l primer caso se presentan cinco drboles filogenéticos alternativos (a-¢) de las relaciones
entre dos taxa superiores ¥y una especie. ¢n ¢l scgundo caso se presentan seis drboles
filogenéticos alternativos {a- de las relaciones entre dos especies y un laxdn superior. Las
especies pueden ser ancestrales a otra especie o taxdn superior natural (clade), pero unclado
no puede ser ancestral de otro clado, debido a que los taxa superiores no son unidades de
evolucidn sino unidades histéricas compuestas de especies que evolucionan separadamente.
{Tomado de Wiley, E. 1981, pp. 108-109). No hay posibilidad de origen de grupos superiores
30 o cs por €l proceso de especiacian; los drboles filogenéticos estin formados en suaspecto
mis basico de especies y evenlos de especiacidn. cuando aparecen grupos superiores se debe
asumir que esti representada la especic primitiva de cada grupo supraespecifico.

dos en orden filogenético de origen. La
cuarta covencidn es gue a los grupos en
interrelacion (ricotdmica o politdmica,
s¢ les dard rangos equivalentes v sc les
ubicard como sedis murabilis en el nivel
de la jerarquia en la cual sus interrela-
ciones con otros taxa es incierta; los taxa
monofiléticos recientes o fésiles de rela-
ciones inciertas serin ubicados en la je-
rarquia como inceriae sedis en el nivel
donde sus relaciones sean mejor enten-
didas, La sexta convencidn sedala que

En la figura se ilustra el eriterio de posicion topogrilica de Remane (enterio morfolégico de
homologial. se muestran vistas frontales de una mosca chupadora (a) Musce ¥ una mosca
picadora (b) Stomoxys. Las partes bucales rotuladas tienen las mismas posiciones topografi-
cas aungue dilieren en forma y. en algunos casos, de luncion. Las abreviaturas signilican: bk-
rostra, clp-clipeo. hst-haustelo, 1bl-labelo, Ibr-labro, mxp-palpo maxilar. {Tomado de

Wiley, E. 1981, p. 132).
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un conjunto parafilético o polifilético, o
un grupo de slatus desconocido puede
incluirse en una clasificacion Mlogenéti-
ca si se pone entrecomillado, 1al que in-
dique que todos los taxa incluidos sean
incertae sedis, en el nivel de la jerarquia
en el que se ubica al grupo, tales grupos
no serin jerarquizados (ni jerarquia for-
mal ni status de plesidn). Conviene defi-
nir antes la séptima convencién al
término plesion, como un nombre de
rango convenido para una especie ldsil
¢ un grupo monofilético de especies 6-
siles, cuando se clasifican con una o
mas especies 0 grupos de especies re-
cientes. El plesidn substituye a rangos
categdricos ¥. los rangos categdricos
dentro de un plesidon, no pueden ser ma-
vores al rango dentro del grupo herma-
no reciente del plesidn. Asi, la séptima
convencidn destaca que los grupos fési-
les deben ser clasificados en una forma
diferentc a los grupos recientes. La oc-
tava convencidn dice que una especie
troncal de un taxdn supragenérico debe
clasificarse en un género monoltipico vy




ubicado en la jerarquia entre paréntcsis
al lado del taxdn que contiene sus des-
cendientes. La novena convencibn sefia-
la que un taxdén de origen hibrido debe
clasificarse con uno o ambos parentales
v su naturaleza hibrida debe indicarse al
ubicar los nombres de las especies pa-
rentales al lado del nombre del hibrido;
la secuencia del taxén hibrido no lleva
connotacidon de ramificaciéon relativa a
laxa secuenciados subsecuentemente de
origen no hibride. La décima conven-
¢ion estd relacionada con la informa-
cidn biogeogrifica de los 1axa que se
puede incorporar a la clasificacibn, asi
como las distancias o estimados anage-
néticos de la divergencia, sin alterar la
secuencia que estos deban seguir por ra-
zones gencalbgicas.
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Las relaciones genealogicas de las arafias Actinopodidae

Antecedentes: La familia Actinopodidae
tiene tres géneros, este grupo es monofilé-
tico, pues por el criterio de posicidn filo-
genética (sinapomorfia por comparacién
del grupo externo), se sabe que los tres
géneros y su ancestral hipotético poseen
depresiones excavadas en la sigilla poste-
rior de las hembras, innovacién evolutiva
exclusiva de esto migalomorfos. Una apo-
morfia adicional de Actinopodidae ¢s la
condicion de ojos esparcidos en ¢l drea
anterior del prosoma, sin embargo ésto lo
comparte con miembros de la familia
Migidae, pero no se comparte con ningin
otro migalomorfo, de tal modo que se¢
puede considerar una sinapomorfia que
prueba la monofilia de Migidae + Acti-
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nopodidae;, pero ninglin mivridn estd mds
estrechamente relacionado a los tres gé-
neros actinopédidos que con otro migi-
do, pues en éstos los queliceros son verti-
calmente inclinados, todo ello permite
concluir: 1. Los Actinopodidae son un
grupo monofilético. 2. Migidae es el gru-
po hermano de Actinopodidae v 3. Los
Migidae son un grupo monofiléuco. EL
PROBLEMA: los géneros de Actinopo-
didae son: Neocieniza, Actinapusy Mis-
sulena jCudl es el grupo hermano de
Missulena?, ésto esen términos graficos y
mas amplios jcuales son las relaciones
genealégicas entre los géneros de Actino-
podidae? Existen cuatro alternativas:

MNeocleniza
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En cualguiera de las dos escuelas con-
tempordneas £n sistématica se estudiarian
las muestras (ejermnplares de los tres géne-
ros ¥y migidos) v confeccionarian una ta-
bla o matnz de caracteres vs. géneros. En
la escucla feneticista seria vs UTO (Uni-
dades Taxondmicas Operacionales) en
donde se “levantarian los caracteres para
formar los vectores de cada UTO, consi-
derando todos los caracteres sin peso al-
guno”, Los evolucionistas v los cladistas
sélo considerarian algunos caracteres,
pero los cladistas buscarian aquellos ca-
racteres de la generalidad apropiada para
el nivel de universalidad hajo estudio,
&sto es. aquellos caracteres gue sirvieran
para examinar las hipétesis logenéticas
bajo estudio que serian los cladogramas
de las figuras anteriores (a-d). los evolu-
cionistas buscarian en los caracteres simi-
litud, los cladistas buscarian enlos carac-
teres genealogia. Asj Platnick v Shadab
(1976), presentarian |a tabulacidn de da-

tos siguiente con las aporfias en italicas:
TABLA L.

Desde luego se asume que los caracte-
res examimados en los tres géneros de
Actinopodidae y en Migidae como gru-
po externo, cumplén con los enterios de
homdlogia morfolégica previamente se-
falados, ya gque los cladistas determina-
rian con base en la tabulacidn, esencial-
mente las homologias simplesiomérficas
y las homologias sinapomdrficas, al exa-
minar la distribuciébn de los caracteres
entre los géneros v el grupo externo.

Los caracteres que son de utilidad para
¢l problema son:

1. Cardcter compartido entre uno de los
géneros v Migidae: plesiomdrfico, pe-
ros su cardeter alternativo es apomorfi-
co (sinapomérfico para los géneros que
lo compartian y autapomdrfico para
el ancestral de éstos).

2. El cardcter se encuentra séloen uno de
los géneros y ausente en el grupo ex-
terno: apomorfice (autapomérfico
para el género y sinapomdrfico para
las especies del género que lo compar-
len).

Examinando la distribucién de los ca-
racteres se tendria gque apoyar la allerna-
tiva (a), pues es la mas justificada en tér-
minos de sinapaomorfias, en donde Missu-
fena v Actinopus son grupos hermanos,
véase el diagrama siguiente:

Wit AT

NEFMCTENIFA
ACTINOPEE

El caracter 21 es la presencia de presio-
nes excavadas sobre la sigilla posterior de
las hembras (sinapomorfia que unc a
Neocteniza con ¢l ancestral del grupo
hermano Acrinopus v Missulena) y, el
caracter 20 es la condicion de ojos disper-
s05 en una sinapomorfia para Migidae +
Actinopodidae,

TABLA 1
Carficier ﬂ:u[m EXlErmo Neocteniza Aerimopurs Misoufrng
1. Colnracidn de Uniformes Con disefio Unilfarmes Uniformes
patas de machpas
2. Prolongacidn wohre Ausente Presenles M AT & usentes
¢l fEmor 1Y
Y. Metatarsos angerinpes Espinas apicales Espinas apicales Espinas apicales Espinas apicales
de_ r_nnr:hm largas musentes largas presentes largas ansentes largas auscnics
4. Tikias de o pedipalpos Elongadas Engrosadas Elongadas Elongadas
de machns
5. Fmholows Corios Largos Cortos Cartos
fi. Laben de Ias hembras Con espinulas Sin esplmulas Con espinulas Con eipinikas
7. Ruwrwar coprigie A nte Preacnie Auscnic A e
esclerasada
R. Espermateca Corta v recla Larga v ununsa Corta v recta Corta v recta
9. Pars “celilica A planado Aplanado Ampliamente levantado Ampliamente
de machos levamado
i, Hendedura voricica Curvada Curvada Muy curvada Muy curvada
{recurvadal) irecurvadal {procurvada) [procurvada)
Hi. Labio Lincas de suiura Lincas de suiura Sin lincas de sutura Sin lineas de sulura
12, Sigilla postering Placas apla nadas Placas aplanadas Depresidn exvcavada D presitn excavada
de machos
13, Tarsos postenipres Mo escopulados No excopulados Escopulados Mo escopulados
de machos
14, Titwa 1T Cresta apical Cresta apical Creita apical Crevta apical
FTFE L [ AU pretenie presente
15, Tarsos posterigres Mo armado Mo armados Armados Armadng
16, Mavilas de machos Armadng Armados No armados Mn armados
I7. Uhas taraabes pareadas Multidenradas Multidentadas Urnidentndas Multidenadas
de machos
I8, Tibia IV Fapinas wnlas Fipinas solas Espinas solas Prolongaciones
19 Margenes del esclerinn Aplanados Aplanados A planadas Dablados

divrsal promsl anterieer
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