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Resumen

Se realiza una breve exposicion generat de la histeria de la clasificacion bioldgica, describlendo fos procesos
intelectuales y cientificos que, en cada época, marcaron el pensamiento y los criterios para clasificar ios organismos.
Se describen los principales caracteres utifizados en taxonomia, la variacion de su importancia a lo largo del empo
y su ulilidad para cada sistema de clasificacion y se hace un breve estudio critico de los tres principates métodos
taxondmicos: Fenético, cladista y la sistematica ortodoxa o evolutiva,

Se ha realizado una breve exposicidon de la metodologia de reconstruccion filogenética y su forma de
considerar los caracteres. Se define el concepto de homologia y los criterios para su comprensién asi como el
conceplo. de parsimonia y los algoritmos de caloulo de los arboles fllogenéticos utilizados por los principales
programas informaticos de reconstruceion.

Palabras clave: Clasificacion, Taxonomia, Caracteres taxonomicos, Fenética, Cladismo, Sistematica evolutiva, |
Homologia, Parsimonia, Cladograma, Arbol filogenético, Fenograma, Polarizacion, Compatibiiidad.

Analysis methods in phylogenetics reconstruction

Abstract

We cartied out a brief general exhibition of the history of the biological classification, describing the intellectuat and
scientific processes that marked the thought and the approaches to classify the organisms, in each time. The main
characters used in laxonomy are described, the variation of their importance aleng the ime and their utitity for each
ciassification system and a brief and criticise study is made of the three main taxonomic methods: Fenetist, cladist
and the one orthodox or evolutionary systematic.

We carried out a brief exhibition of the methodology of phylogenetic reconstruction and their form of considering
the characters. The homology concept and the approaches for their understanding as well as the concept of
parsimony and the algorithms of calculus of phylogenstic tree, used by the main computer programs of reconstruction,
is defined,

Key words: Classification, Taxonomy, Taxonomic characters, Phenetic, Cladism, Evolulionary systematic, Homology,

Parsimony, Cladogram, Phylogenetic tree, Phenogram, Polarity, Compatibility.

1.- BREVE HISTORIA DE LA CLASIFICACION. L.OS CARACTERES TAXONOMICOS

Mientras que todas las ciencias se encuentran hoy dia en una
situacidn comprometida debido a la multiplicidad y cantidad
de informacion, las ciencias bioldgicas han estado en esa
situacién desde hace mucho tiempo. Esto se debe a que
muchos organismos se encuentran en muy variadas sifuaciones
y porque gran cantidad de ellos han atraido la atencion del
hombre. Bastante antes de la invencion de la escritura y, por
ello, del comienzo de la historia, el hombre prehistorico debid
haber acumulado un conocimiento enciclopédico de su medio
orgénico en términos de qué era vivo y porqué, qué era
amigable ¢ enemtigo, alimento o veneno.

La existencia de conceptos tales come alimento, implica
gue los organismos se han agrupado y esto implica una
clasificacion. Simpson (1961} sefiald que la necesidad de juntar
seres en categorias es una caracteristica general de los organis-
mos vivos e indica que Amoeba, de forma semejante al hombre,

no puede existir sin la apreciacion de la categoria “alimento”.
El pensamiento humano, en general, como se refleja en el
lenguaje, parece depender fueriemente del reconocimiento de
grupos, particularmente los grupos de objetos a los gue damos
nombres colectivos. Tenemos gue notar que ef nombre “insec-
to” implica dos procesos mentales, primero el de considerar, de
forma “subconsciente”, las semejanzas que poseen “todos” los
insectos y segundo, considerar las diferencias entre los “insec-
tos” y los “no insectos™.

La necesidad de una clasificacién taxondmica fue
sefialada convincentemente en 1970 por Savory: “encontramos
atimales tan diferentes en el mundo que no podemos tratarlos
separadamente e, incluso, s quisiéramos hacerlo, ia tarea
estaria més alld de la capacidad de la mente y de la memoria
humana. La clasificacion nos viene impuesta por las limitacio-
nes dei cercbro™, En el contexto en que se expresa Savory y en
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Fig. 1. Diagrama de Darwin (Tomado del original)

¢l de muchos otros autores {(Mayr et al, 1953, p. e), el
concepto de clasificacién bioldgica esté restringido al agrupa-
miento de organismos en taxones — desde ¢l Phylum hasta ef
génere y la especie — por sus atributos estructurales.

Los taxdnomos empiricos no pueden proporcionar una
explicacidn causal para el hecho de ser capaces de agrupar las
especies de acuerdo con “relaciones” o “afinidades”. Cuando
Strickland (1840) definid afinidad como “la relacién que hay
entre dos o mas miembros de un grupo natural, o en otras
palabras, una coincidencia en caracteres ssenciales™, dejo las
palabras clave, “natural” y “esencial”, sin definir. Darwin vino
a rellenar ese hueco y mostrd por qué hay grupos naturales y
por qué comparten caracteres “esenciales”. Como sefiald
Simpson (1961}, hay dos tipos de relaciones que se pueden
utilizar para hacer un agrupamiento general, a saber, la
“gsociacidn por semejanza” y Ia “asociacion por contigiidad™,
siendo conocida la primera generalmente como “sistemética”
y la segunda comeo “taxonomia”. Las definiciones aceptadas
de estos términos incluirdn, 16gicamente, es0s conceptos y as
la definicion de Sistemdtica seria “El estudio cientifico de los
tipos y diversidad de los organismos v de cualguiera v de
todas las relaciones entre elios™, mientras que la Taxonomia
seria “El estudio tedrico de la ¢lasificacidn, incluyendo sus
bases, principios, procedimientos y reglas™,

Darwin fue por ello, también, quien proporciond la
teoria basica de la clasificacidn biologica, aunque Linneo
sentara unas primitivas bases sobre métodos. Nadie antes de
Darwin habia sefialado tan inequivocamente que los miembros
de un taxén son sermejantes porque son descendientes de un
ancestral comdin, Esta idea, no obstante, no era enteramente
nueva, ya que Buffon, el propio Erasmus Darwin y algunos
evolucionistas alemanes, habian jugado con la posibilidad que
especies similares, tales come caballo vy asno, o todos los
gatos, podian haber derivado de una especie ancestral. Linneo,
en sus Ultimos afios, habfa sugerido gue los miembros de un
taxOn més alto pudieran ser producto de hibridacién, Ni
Linneo ni Buffon convirtieron estas especulaciones en una
teoria de clasificacidén ni de evolucién.

Muy pocos comprenden que Darwin fue ef fundador de
tedo el campe de la taxonomia evolutiva, Como sefialo
correctamente Simpson “la taxonomia evolutiva proviene
explicitamente y casi exclusivamente de Darwin”. Pero esto
significa que no sélo se explica automaticamente 1z teoria de
ia descendencia comin para muchos de los grados de seme-
janza entre los organismos, sino que Darwin desarroild
también una teorfa bien fundamentada con una declaracién
detallada de métodos y dificultades (consultar el capitulo
decimotercere de la primera edicion del Origin...). Bl hace

referencia a su famoso diagrama (Fig. 1), en el que cada una
de tres especies cogenéricas del Silirico (A, F e 1), tienen
descendientes modernos de rango muy diferente. La linea
derivada de la especic F ha cambiado tan poce que todavia
contiene un Gnico género, mientras que sus dos grupos
hermanos, A e I, constifuyen, en la actualidad, diferentes
familias o incluso ordenes. Para la determinacién del “rango”
Darwin, generalmente, aplicd el principio del grado de
divergencia, més que el de proximidad, al punto de ramifica-
cién. En particular, rechazd la idea, tan ampliamente extendi-
da entre los botdnicos de los sighos XVILy XVII, v también
enfre los zodlogos, desde Cuvier, de que ceanto mds impor-
tante s una estructuta para la supervivencia y Ia perpetuacion
de un orgarismo, mas importante es también esa estructura
para su clasificacion, lo que ilustra con varios ejemplos como
el del valor altamente desigual que tienen las antenas como un
cardcter taxonomico en diferentes familias de insectos y para
rechazar aquella idea sefiala explicitamente: “Que la mera
importancia fisioldgica de un érgano no determina su valor
para la clasificacidn se puede demostrar por ¢l hecho de que
ch grupos relacionados, en los que ¢l mismo drgano... tiene
practicamente el mismo valor fisiologico, su valor para fa
clasificacidn es ampliamente distinto™.

El consejo de Parwin no constituye un rechazo de la
importancia de la seleccidn natural, lo que dice es que las
acdaptaciones especiales pueden implicar solamente una
porcion limitada de la dotacién genética de un grupo y por
ello ser menos informativas que, p. e. el “habito” general.
Ademds, las adaptaciones especiales pueden ser adquiridas
independientemente en varias lineas evolativas no relaciona-
das, o sea que estan sujetas a convergencia.

Para la evaluacién de los caracteres el propio Darwin
propone ciertas reglas. Considera de elevada importancia
taxonémica aguellos que son constantes en varics grupos
grandes. Llama la atencién sobre los ermores que pueden
cometer los taxdnomos al considerar “semejanzas espireas”
causadas por evolucion convergente (semejanzas andlogas o
adaptativas). Otras dos recomendaciones son particularmente
importantes, como es el rechazar las semejanzas debidas a una
descendencia de semejanzas superficiales producidas por
convergencia, y la ofra se refiere al “peso” de los caracteres.
Esta segunda es importante ya que algunos caracteres tienen
un contenido de informacidn mayor que otros. Este peso viene
definido por la correlacién de ese cardcter con las partes de fa
clasificacion establecidas de manera més firme {por varios
métodos de comprobacion). En la actualidad se combina este
métedo con varias téenicas de computacion para determinar
esa importancia (“peso™).

Enloe que serefiere a la metodologia de la clasificacion,
la revolucién darvinista sdlo tuve un pequefio impacto. Es
evidente que ef punto crucial para el giro en la historia de fa
taxonomia fue el abandono del esencialismo y de la “clasifi-
cacidn descendente”, ocurrido antes de 1859, La decisiva
contribucion hecha por Darwin a la taxonomia fue dobie: por
su teorfa de la descendencia comin que proporciond una
explicacidn de fa existencia de la jerarquia linneana, v por la
homogeneidad de fos taxones en una clasificacion “natural”,
restaurando ¢l principio de continuidad entre los grupos de
organismos rechazado por Cuvier v por los Naturphilosophen
alemanes en su teoria de los arquetipos.

A partir de 1880 hubo un declive, gradual y visible, en
cuanto al interés por los estudios taxondimicos y filogenéticos,
debido a varias razones, Quizé el factor mis importante para
este declive fuese la competencia creciente de otras ramas de
la biologia experimental en las que se realizaron excitantes
descubrimientos como la citologla, genética mendeliana,
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fisiologia, bioquimica, ete., que condujeron a los bidlogos mas
jbvenes hacia esos campos de investigacion, por lo que el
espléndido inicio que hizo Darwin al desarroliar una teorfa y
una metodologia de la taxonomia fue ampliamente ignorado
en ¢l periode post-darvinista, enlrandose en una etapa en la
que no se respetaron esquernas anferiores, ni reglas de
nomenclatura, ni criterios sobre Ia validez de los caracteres,
ete. (Mayr, 1982, p.220).

Hacia a década de 1930 ef interés resurgid y fue
finalmente estimulado al inicio de los 40 por dos libros de 1,
S. Huxley, “La nueva sistematica™ de 194G y “La evolucidn,
la sintesis moderna” de 1942. La tesis defendida es que las
unidades sistemadticas eran las poblaciones y no los individuos
v que fas especies no deberian estar ligadas al ejemplar (o
ejemplares) tipe definidos por el autor original. Se estudio
mas intensamente la variabilidad intraespecifica y se propusie-
ror: métodos estadisticos para la distincidn entre especies y
“dentre” de las especies. Ciertamente, gran cantidad de estas
ideas no eran realmente nuevas y, por gjemplo, ¢l deseo de
conservar grandes series de ¢jemplares de cada especie, habia
sido ya aplicado desde hacia tiempo en los museos y sirva de
ejemplo de Io sefialade lo que Mayr et al. 1953 recogen de
Baird, 1854, relativo a la Smithsonian Institution: “El objetivo
de la Institucién al hacer sus colecciones no es simplemente
poseer las diferenfes especies, sino también determingr su
distribucién geogréfica, por lo que es de importancis poseer
de cada localidad series tan completas como sea posible...”

La obra “La nueva sistematica™ fue valiosa con relacion
a gue dizigid Ia atencidn hacia los recanismos de especiacion
y a que ligd las actividades de los genéticos y biogedgrafos
con la corrienfe principal de la biclogia sistemdtica. No
obstante la taxonomia falio er relacidn con recuperar su vigor
primitivo y, el impacto creado por “La nueva sisteméatica” fue
menor de lo que sus proponentes habian esperado. Posible-
mentz el “bidlogo medio” se asustd por la estadistica, aunque
no hubtera necesidad de conocer sus implicaciones y podia ser
usada con precaucion y de manera simple. Los conocimientos
aesterespecto se limitaban en ese momento a la interpretacion
de una curva bimodal, histogramas, diagramas de dispersién,
desviaciones estandar, chi-cuadrado y coeficientes de diferen-
cias medias.

Parte de la relativa fajta de interés por “La nueva
sistemética” podia ser debida a un cambio en fa racionalidad de
los criterios para la identificacion de las especies. Pocos
parecian interesados en el analisis exhaustivo de las afinidades
de los taxones y muchos consideraban la identificacidn como
un medio para otro fin, por gjemplo, en ecologia y no hay duda
de que este tipo de estudios dependian completamente de los
expertos en taxonomia. Chace (1969) sefialaba correctamente:
“.un problema importante y, virtualmente insuperable, que
arrastra cualquier estudio ecoldgico de las aguas tropicales hoy
dia, es el imperfecto conocimiento de la fauna existente...”. En
nuestros dias, con el fervor por la conservacion del medio, de
las especies, de la biodiversidad, es fantastico que solamente
aqueilos investigadores que nos puedan decir qué especie
ocupa un determinado medio, sean un pequefio grupo {y cada
vez menor) de taxdnomos mal consideradoes, aunque, eso si,
dedicados cen fervor a su frabajo.

Quizd el excelente desarrolio constructivo de aquel
perfodo fue dar un significado ecoldgico a los taxones més
elevados. Se reconocid que los faxcenes mds altos estaban
formados por especies gue, en su conjunto, ocupaban un nicho
especifico o una “zona adaptativa” (en palabras de Mayr,
1982). Como “La nueva sistermatica” se concentrd ampliamen-
t¢ sobre ef nivel especifico, no ofreciéd soluciones a las
necesidades de la macrotaxonomia y la ayuda tenia gue venir

de otra parte. IDe manera independiente se propusieron dos
soluciones drasticamente distintas: la Fenética numérica y la
Cladistica. Ninguna de ellas se propuso como reforma a lo
que habia sino como un reemplazo revolucionatio de los
procedimientos  existentes, manteniendo su vigencia la
Metodologia evolutiva ¢ tradicional, desarrollada sin
solucién de continuidad por una escucla y cuyos principios se
pueden encontrar en Mayr (1969).

Antes de realizar una breve descripcion de cada una de
estas aproximaciones al conocimiento de la estructura de las
refaciones en el mundo de los seres vivos, veamos los caracte-
res taxondémicos, tradicionales y nuevos, y qué uso hacen de
ellos estos tres métodos de clasificacion.

La base de estos tres métodos es ¢l andlisis y la evalua-
cién de los caracteres taxondmicos. Una insuficiencia de
caracteres informativos es la razon mas frecuente de porquéno
se puede reselver la falta de coincidencia entre las clasificacio-
nes propuestas por uno u otro método. No deja de sorprender
que la queja mas frecuente que expresa un taxdnomo, €s que
el grupo de animales con los que trabaja no presenta suficien~
tes caracteres para permitir una decisidn inequivoca sobre sus
relaciones. Dos fendmenos coniribuyern a esta dificultad,
primero el hecho, bien conocido, de que el fenotipo, en
determinados grupos de erganismos, estd notablemente
“estandarizado™ (como en los cientos de especies de Rana o
en los miles de especies de Draosophila} y por ello proporciona
solamente unos pocos indicios morfologicos de las refaciones,
y segunde, que una desviacion del tipo esténdar generalmente
solo afecta a un complejo funcional simple, correlacionado
con alguna adaptacion especial “ad hoc”. El cambio a una
nueva fuente de alimento o la adopcién de un nuevo conjunto
de sefiales de cortejo, puede, a veces, tener como efecto una
notable adquisicion morfoldgica que puede ser dividida enun
nimero considerable de caracteres individuales. Considerar
éstos como caracteres separados nos podria conducir a error,
puesto gue hablando en términos filogenéticos, son puramente
un reflejo de un Gnico cambio funcional. Darwin ya alertd
frente & mauchas de las especializaciones “ad hoc™.

Una dificultad hallada por los taxénomos con mucha
frecuencia esta representada por el conflicto que se establece
entre las conclusiones basadas sobre diferentes estructuras. Ei
estudio de las extremidades puede indicar que un taxon b esta
mas claramente relacionado a otro 4, mientras que los rasgos
del tracto intestinal sugieren que el taxén b estd mas proximo
al taxdn ¢. En estos casos el estudio de rasgos adicionales de
las extremidades o del tracte intestinal raramente proporcio-
nar una solucion satisfactoria. Se pueden encontrar numerosos
ejermnplos de este tipo de casos en cada uno de los taxones mds
elevados y debido a ello, los taxdnomos, en las tltimas
décadas han dedicado gran atencion a la basqueda de nuevos
caracteres taxenomicos. Aungue los andlisis morfoldgicos
cuidadosos proporcionan continuamente nuevos caracteres,
los caracteres no-morfologicos juegan un papel, que se
incrementa dia a dia, en el establecimiento de clasificaciones
y enire ellos cabria sefialar caracteres tales como componentes
del comportamiento, ciclo de vida y anual, fisiologia, ecologia
(por ejemple, vtilizacion del nicho), pardsitos y cualesquiera
otros atributos de cada organismo. Muchos de ellos son atiles
para la discriminacion de especies y otros son indicativos de
relaciones entre grupos de especies.

La distribucién geografica proporciona, a menudo,
pistas inesperadas. La bisqueda del grupe relacionado mas
proximo en un érea geografica facilmente accesible no se
puede utilizar en el caso de algunos grupos con unas facilida-
des de dispersion muy elevadas o en grupos que han quedado
relegados a dreas muy restringidas, pero si es muy Otil en otros
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casos (como ha demostrado Simpson en numerosas ocasiones
en los animales). Una combinacién de analisis cladisticos y
biogeograficos, como demostrd Hennig v sus seguidores, a
veces es particularmente reveladora,

El desarrollo tecnoldgico estd permitiendo, en la actuali-
dad, llegar a limites insospechados en la estimacidn de la
estructura fenética de un organisme. Como ejemplo podemos
citar la microscopia electrénica de barrido (Scaning) que
permite apreciar microestructuras en relieve con una gran
capacidad de definicion, y la gran variedad de técnicas bioqui-
micas para medir indirectamente la “distanciz genética™ entre
los organismos. Estas téenicas han aleanzado gran popularidad
entre los sistematicos y en ellas se incluyen la hibrizacion de
ADN, eletroforesis, electroenfoque, isoelectroenfoque, croma-
tografia Hquida de alta presién (HPLC), andlisis de las activi-
dades enzimaticas e indices de semejanza inmunolégica, etc.
que permiten detectar los polimeorfismos de proteinas existentes
en un érgano o estructura de un organismo determinado,

Estos v otros tipos de datos (recogidos de forma més
general en Tabla 1) son utilizados a diario por los taxénomos.
La base fundamental para la anatomia comparada (o la
bioquimica comparada, o la etologia comparada, etc.) es el
concepto de homologia, Veamos en un cuadro comparativo
algunas de las caracteristicas generales de los tres métodos de
clasificacién v el uso gue cada uno hace de una serie de
atributos.

Una refacion, no exhaustiva, de los diferentes tipos de
caracteres taxondmicos se recoge en fa Tabla L.

Tabla t

Relacién (no exhaustiva) de los caracteres taxondmicos
{Tomado de Mayr, 1969 modificado}

1.- MORFOLOGICOS
* morfologia general externa
® astruciuras especiales (p. e. genitalia)
* morfologia interna (= anatomia)
» embriologia
» cariologia (v ofras diferencias citologicas)

2~ FISIOLOGICOS
® factores metabdlices
® secreciones corporales
* factores de esteriiidad génica
& diferencias serclogicas vy en general en
proteinas
# otras diferencias bioquimicas

3.- ECOLOGICOS
& habitats y hospedadores
* alimento
* variaciones estacionales
® parasitos
# reaccicnes del hospedador
4.- ETOLOGICOS (COMPORTAMIENTOQ)
@ mecanismos de aislamiento reproductor
® pairones de comportamiento
® ofros mecanismos de comportarniento

5.- BIDGEOGRAFICOS
» tipos de distribucion geografica generaies
» relaciones simpatricas-alopétricas entre las
poblaciones

En la Tabla Il se pueden comprobar las relaciones entre
los tres principales sistemas de clasificacion, atendiendo a la
consideracién que cada uno de ellos tiene para algunos de los
tipos de caracteres/atributos que podemos considerar en los
taxones.

2.- BREVE DESCRIPCION Y COMPARACION CRITICA
DE LOS TRES SISTEMAS DE CLASIFICACION

La Fenética, denominada & veces también como Taxenomia
numérica o Taximetria, se desarrolid como consecuencia de
ta disponibilidad creciente de computadores al final de los
afios 50. La base filosofica para la “fenética numérica™ es el
argumento de que como nunca es posible conocer con certeza
cual de las diferentes filogenias en competencia es la correcta,
fa descripeidn real de los individuos de un grupo ayudara a
conocer la evelucién de ese grupo, pero nada méas. Por lo
anterior, los organismos deberian ser clasificados estrictamen-
te en funcion de la conveniencia, en lugar de establecer
clasificaciones basadas sobre reconstrucciones hipotéticas de
la historia filogenética de un grupo de animales o plantas, o
sea, como los libros en una biblioteca.

Los “fenetistas” analizan tos datos mediante uno o mis
programas de ordenader que haran que se agrupen las OTUs
{Unidades Taxondmicas Operativas, concepto introducido por
Peter H. A. Sneath y Robert R. Sokal, 1973) en funcion de
indices de semejanza, o de diferencia, global y producen un
diagrama ramificado {dendrograma, Fig 2) denominado
fenograma. Este se puede transformar en una clastficacion y
esta transformacién requiere una considerable subjetividad, al
no existiruna guia clara que determine qué nivel de semejanza
(o de diferencia) es suficiente para establecer los diferentes
niveles en una clasificacion.

Durante los afios 60, muchos cientificos fueron atraidos
por la fenética numérica, pero haciz mitad de los 70, su
popularidad decrecid de forma notable por varias razones. En
primer lugar y aungue se desarrollaron una gran cantidad de
programas para analizar los datos, cuando el mismo conjunto
de datos se analizaba con distintos programas producian, con
frecuencia, diferentes fenogramas. En segundo lugar los datos
se manipulan de tal manera, en la mayoria de los programas,
que el ideal de producir un andlisis to menos distorsionado
posible resulta inviable. En tercer lugar, los fenogramas
producidos tienden a generar grupos polifiléticos al no tener
en cuenta la posible “convergencia” de los caracteres, ni
congiderar 1as homologias. Por Gitimo, muchos “fenetistas”
sufrieron el sindrome de la “caja negra”, al desconocer lo que
el ordenador estaba haciendo con sus datos. Quiza, uno de los
errores mas importantes de los “fenetistas” sea el de haber
congiderado a fos organismos como “objetos” inanimados
cuando, coincidiendo con G. G. Simpson, “los miembros de
un taxdn son semejantes porque comparten una herencia
corln y no se ubican en un tax6én porque sean semejantes”.

La sistemdtica cladistica (cladismo o sistemética
filogenética) tuvo su origen en el libro publicado en 1950 por
Willi Hennig (traduccion castellana de 1968). Desde entonces
su popularidad ha ido ¢n aumento y con los afios el cladismo
ba ido mucho mas alld del contexto planteado por Hennig
originalmente. La meta del cladismo es producir hipdtesis
“comprobables” de las relaciones genealdgicas entre grupos
monofiléticos de organismos. Como metodologia esta basado
completamente sobre la “descendencia comin”, o sea, la
genealogia estricta. El dendrograma usado por los cladistas es
denominado cladograma o arbel (Fig.3) y estd construido,
Gmicamente, para mostrar la genealogia, es decir, las
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Tabla H
Relaciones entre los tres principales sistemas de clasificacion, segun tipos de caracteres/atributos por taxon.
ATRIBUTOS FENETICA CLADISTICA SISTEMATICA ORTODOXA
Muestra las relacicnes me-] Semsjanza o desemejanza  Genealogia Genealogia +

diante un drbol o una clasifi-
cagcion

global

semejanzaldesemejanza
global (afinidad genética)

Semejanza evolutiva ® Usados todos los tipos

Solamente apomorfias

Solamente homologias

Peso de los caracteres No usado Generalmente no usado Usado

Homologia No considerada De importancia capital Importante

Fésiles No usados Pueden ser considerados pero Pueden ser muy importantes
no de mas importancia que las
especies vivas

Datos ecoldgicos y evolulives | No usados Raramente usados Pueden ser muy importantes

Tasas de evolucion No consideradas

No consideradas

Muy importantes

Transformacion del arbol en
uniz clasificacion

Sin reglas generales;

para delimitar los taxones se
escogen niveles arbitrarios
de semejanzaldesemejanza
global

La clasificacion muestra
precisamente modelos de
ranificacion o cladogramas

La clasificacion refleja tanto
modelos de ramificacion como
grados de diferencia entre
{axones

relaciones ancestral-descendiente. Como se expresa en el
cuadro expuesto anteriormente, el valor principal en los
andlisis se asigna a las homologias y, de ellas, el peso recae
sobre el concepto de caracteres homologos primitivos frente
a derivados o més recientes, identificdndose pues las homolo-
gias estrictamente como plesiomorfias y apomorfias, respecti-
vamente. Todos los demds conceptos relacionados los defini-
remos mas adelante.

Un andlisis cladistico clasico consta de: laidentificacion
de los caracteres homologos de los organisinos que estemos
estudiando; establecimiento de la “direccion del cambio™ del
caracter, 0 evolucién del cardcter (“andlisis de [a polaridad™);
construccion def cladograma de los taxones que poseen ¢l
caracter analizado. El paso final deberia ser la conversion del
cladograma en un esquema de clasificacién.

Una de las criticas mds fuertes que se pueden hacer al
cladismo es que el proceso fundamental de la especiacion sélo
lo considera como la separacion de una especie ancestral en
dos especies hermanas, a pesar de la existencia de otros
numerosos modelos de especiacion. Para la cladistica, una vez
que aparece uma especie, se debe iniciar una rama en el
cladograma y las dos (o mas) lineas representan grupos
hermanos, a pesar de que la especie original pueda continuar
existiendo, Aceptar esta suposicion de trabajo es necesaria
para facilitar los métodos de construccién de los cladogramas,
como s¢ verd immediatamente,

La sistemética ortodoxa (evolutiva). Tanto la fenética
como la cladistica han contado, la primera, y cuenta, la
segunda, con numerosos seguidores, pero la mayoria de los
taxdnomos, ain habiendo aceptado los avances de uno o de
otro sistema, han conservado la metodologia tradicional de la
clasificacion. Esta consiste en intentar representar en Ia
clasificacién no sdlo la ramificacion de las lineas filéticas sino
también su posterior divergencia y esto se puede hacer
indicando en la disposicion de distintos taxones si se han
vuelto, o no, radicalmente diferentes de los que deberfan ser
sus grupos hermanos, por la invasion de un nueve nicho o
zona adaptativa. El resuitado es la conversién del cladograma
en un filegrama en terminologia de Mayr (1969) o “4rbol
evolutivo” (Fig. 4). El uso del término “evolutiva” es quizd
desafortunado pues parece que ¢l utilizar la teoria evolutiva
fuese de uso particular para esta filosofia de clasificacion,
aunque se hace atendiendo a que se siguen los postulados de

* Apomorfias, Pleslomorfias, Convergencias, paralelismos, evolucidn regresiva

a bcde fghi jkimnop
2} I I
5 |
9 |-
Dendrograma A
Fig.2.~ Dendrograma hipotético de una hipotética
matriz de datos
2° Grupo Grupo Ingroup
Externo  hermano ’ s -
M N A B C
Rama

internodo

Raiz

Arbol (enraizado) para el grupo ABC y dos de
sus Grupos Extemos N (Grupo hermano) y M

Fig. 3.- Representacién de un cladograma con
algunes términos de somenciatura,
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Darwin en mayor o menor medida. La principal diferencia
entre este método y la cladistica, estd en el congiderable peso
que se le da 2 las “autapomorfias” (caracteres derivados
adquiridos por un grupo hermano pero no por oiro). Frente al
término “clade” de la cladistica, la sisterndtica ortodoxa
emplea el témino “grado” que representa niveles de cambio
evolutivo que deben quedar reflejados en la clasificacion.

Muchos de los contenidos filosoficos de esta metodolo-
gla sistemdtica se han expuesto al principio, al comentar el
bagaje histérico general de la problematica de la clasificacion
en Biclogia. A pesar de lo indicado conviene sefialar que la
premisa basica de este métode es la teorfa de la evolucién por
seleccidn natural y aunque se ha desarrollado gradualmente,
més alld de la tradicion linneana, las metodologias o reglas
especificas que se utilizan, de forma general, para crear
clasificaciones, o han sido nunca expresamente formuladas.
Muchos de los procesos se basan en la intuicién o en hipate-
sis, expresadas muy & menudo de forma ambigua, sobre e}
procese evolutivo. Por todas estas razones, los “drboles”
producides por este método no se prestan bien para ser
comprobados.

No deberiamos finalizar esta primera parte sin volver a
referimnos a los aspectos mas “cuantitativos” de la Cladistica.
Los procedimientos metodologicos “numéricos” enfocados
bajo una perspectiva filogenética tuvieron como marco
fundamental ¢! rabajo de Kluge y Farris (1969}, primero de
los estudios que trataron de formalizar el uso det “andlisis de
parsimonia” en la cladistica, basada, precisamente, en los
conceptos propuestos por Wagner (1961), que era uno de los
fenctistas mas seffalados. Este estudio generd algunos de los
conceptos basicos de los que comenzd a denominarse como
“andlisis cladfstico”, conceptos tales como parsimonia,
drboles déptimos, indices de consistencia {(CI), y otros, etc.
tedos ellos se surnaron al arsenal conceptual y metodologico
ya propuesto por Hennig. Posteriormente Famis {1970)
influyd profundamente en la discusion sobre el método al
generalizar el uso de la parsimonia en los analisis no enraiza-
dos (sin referencia a la polaridad de los caracteres) y este
trabajo acabd de sentar las bases de la ¢ladistica numérica.

El paso siguiente en este camino fue el desarrollo de
varios programas de ordenador que implementaban los
andlisis de parsimonia, pero, para la sistematica, este no fue
unanovedad ya que los programas de analisis sistematico eran
comunes entre [os fenetistas. Laabundancia y optimizacion de
los programas de andlisis cladisticos puede hacer parecer gue
este tipo de andlisis, hoy dia, es una actividad simple, casi
autorndtics. Nada mas lejos de la realidad, como sefialan
recienfemente Ferrarezzi y Marques (1997) “el uso de los
métodos numéricos... debe ser mirado exclusivamente, mas
como una herramienta para ejecutar esa parte del analisis,
ahorrande tiempo y proporcienando fiabilidad en cuanto a la
precision de los resultados obtenidos”.

Un andlisis de las relaciones filogenéticas de un grupo
determinado se realiza en des etapas:

1. Construccion de la lista de caracteres a analizar (que
incluye todos los razonamientos anteriores al analisis
numérico de la matriz de datos, como son el estableci-
miento de homologias, su codificacion y ordenacién, etc.),

2. Eleccién del drbol 6ptimo para este conjunto de datos,
segtin ¢l criterio adoptado.

Los aspectos criticos de esta “cladistica numérica”™ se
pueden sintetizar, siguiendo a los autores antes citados, en las
siguientes preguntas:

® ; Cuando utifizar un programa de analisis?

® ;Cudl o cudles de los diversos programas son los més
apropiados?

& ;Qué tipos de analisis son posibles?

® ;En qué circunstancias los estamos realizando?

® ;Como se deben interpretar sus resultados?

En el siguiente apartado se tratard de contestar a estas
y otras preguntas, asi como establecer la matodologia basica
y los conceptos acerca del tratamiento de los caracteres y de
st analisis.
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3.- METODOS DE RECONSTRUGCIONES
FILOGENETICAS

La reconstruccion filogenética se susienta en el concepto
darviniano de "descendencia con modificacion”, de forma que
los caracteres guc sc¢ obscrvan ¢n las distintas cspecies,
heredades a partir de un ancestro comin, son indicativos de
una relacion genealégica, El postulado del que se parte es que
la semejanza puede ser interpretada de forma racional bajo la
dptica de una ascendencia comin, Bl problema, por tanto, que
plantea la reconstruccion filogenética es el de la inferencia del
ancestro a partir de la observacion de los caracteres que
presentan los taxones terminales.

Hasta la aparicién de fa obra de Hennig (1950), las
construcciones filogenéticas se establecian a partir de HHamado
"triple paraletismo " {Threefold parallelism), consistente en el
apoyo de la anatornia comparada, la ontogenia y 1a paleontolo-
gia. Su objetive era encontrar las similitudes o semejanzas
entre los taxones basdndose en el andlisis de los caracteres
estudiados balo este criterio de triple paralelisme, de forma
que entre aguellos taxones gue més se asemejaran, mds
préximo era su parentesco. La dificultad estriba en que la
semejanza no nos es dada, sino que es interpretada. De los
distintos criterios de esta interpretacion surgen los diferentes
métodos de andlisis filogenéticos, ¥ la consecuente controver-
sia entre los bidlogos.

Desde el punto de vista evolutivo, la semejanza puede
ser dividida, simplemente, e homologia y en homoplasia. La
homologfa es el parecido heredado a partir de un ancestro
comun, micntras que la homoplasia ¢s un parecido que no ¢s
¢onsecuencia de una herencia comin (Simpson, 1961: pag.
78). La homoplasia a su vez s¢ subdivide en convergencia y en
reversion. La convergencia, también llamada paralelisimo, es
la aparicién independiente en dos o més especies de un mismo
cardcter; este caracter no habia aparecido antes. La reversion
es la aparicion, de nuevo, del cardcter ancestral, logicamente
este cardcter ya habia aparecido,

Tal como se ha comentado anteriormente, para los
sistemdticos taximétricos (Sokal y Sueath, 1963) lasrelaciones
entre taxones solamente pueden ser expresadas basdndose en
fa similitud global manifestada a partir del céleulo de matrices
de distancias e indices de similitud, para elio no se hace
ningle tipo de distincidn entre los caracteres, mezclando
caracteres homdlogos y homopldsicos.

Para los sistematicos evolutivos (Simpson, 1961; Mayr,
1969} la similitud global propuesta por los taximétricos no
puede generar reconstrucciones filogenéticas debido a las
falsas similitudes aportadas por las homoplasias. Sélo las
similitudes basadas en homologias pueden permitir establecer
las filogenias.

Para los sistematicos filogenéticos o cladistas (Hennig,
1950, 1966, 1968; Eldredge y Cracraft, 1980; Wiley, 1981,
Nelson y Platnick, 1981) el concepte de homologia debe
diferenciarse en plesiomorfia (estado primitivo) y apomorfia
{estado derivado), de forma que sélo el compartir apomorfias
{sinapomorfias) por distintas especies, es indicativo de un
parentesco comdn y los grupos asi constituidos son monofi-
léticos.

En la actualidad dos son los campos de actuacién en
las reconstrucciones filogenéticas, resultado de sus dos
distintas concepciones de la simifitud. Una de ellas basadaen
ta similitud gicbal: concepeidn fenética, y la ofra basada en
el andlisis de los caracteres, diferenciados en plesiomorfos,
apomorfos y homoplasicos: concepcion cladista.

4.~ DEFINICION Y CRITERIOS DE HOMOLOGIAS

La definicién de homologia es clara y concisa, por homelogia
se entiende todo aguetlo que se hereda a partir de un ancestro
comin, de forma que un cardcter compartido por diferentes
especies s homdlogo si se heredd a partir de un ancestro
comin, compartido por dichas especies. En todo momento
debe recordase gue la homologia es una hipdtesis sobre la
genealogia. Asi, uno puede reconccer una semejanza eon
determinados caracteres morfologicos mediante la anatomia
compatada, y establecer la deduccidn evolucionista de que tal
observacion es debida a una ascendencia comdn, Por tanto, la
homeologia no se observa, sino que se propone una hipotesis
de homologia a partir de una observacidn. Tal como expresa
Fitch, en Lewin 1987: " Lo importante ¢s distinguir entre la
observacion y la conclusidn”. La definicién de homologia v el
criterio de reconocimiento de homologia son esencialmente
diferentes. Si bien la definicion de homologia es del todo
explicita, se plantea el problema de ;Coémo reconocer la
hemelogta sin conocer g priori la filogenia?.

El criteric para establecer la homologia es triple
(Patterson, 1982): criterio de semejanza, de no-coexistencia y
de congruencia.

El criterio de semejanza, intimamente ligado al princi-
pio de las conexiones o de idéntica posicidn, utilizado en la
anatomia comparada: un érgano es homdlogo en dos o mas
especies si con independencia de su forma o funcidén posee
idénticas conexiones con olros drganos,

Bl criterio de la no-coexistencia, permite distinguir la
verdadera homologia de la Uamada homologia seriada: dos
caracteres genealdgicamente homologos ne pueden existir en
uix mismo organismo. Patterson lo expone en un ejemplo
didéctico sobre los dngeles: “la teoria segin la cual el brazo
del hombre v las alas de las aves son genealdgicamente
homdlogos, deberia ser rechazada si los dngeles fuesen
entidades reales, pues presentan a la vez brazos y alas”™.

El eriterio de congruencia que permite superponer los
mismos arboles construidos a partir de diferentes caracteres.
Los caracteres homologos son congruentes. Este principio de
congruencia se sustenta en el principio de parsimonia.

5.~ EL METODO CLADISTA
5.1. El principio de parsimonia

El métedo cladista puede ser calificado como un método
hipotético deductivo. La hipdtesis versa sobre el sentido de las
fransformaciones de los caracteres, y las deduceiones sobre las
afinidades filogenéticas caracterizadas por ¢l método. El
principio de parsimonia (Edwards y Cavalli-Sforza, 1963,
1964) es el criterio metodoldgice adoptado por el cladismo
para decidir, en un anélisis filogenético que presenta incon-
gruencias enfre los caracteres, cual de los cladogramas
posibles, el llamado drboi mas corto, constituye la reconstruc-
cién més probable que es representativa de la filogenia del
grupo. El principio de parsimonia sostiene gue la explicacion
mas simple es preferible a las mas complejas, s decir, aquella
que requiera un menor nimero de cambios evolutivos,
permitiendo tanto las reversiones como las convergencias de
los caracteres. Este principio no sblo es de aplicacién en
andlisis cladistas (Camin y Sokal, 1965; Kluge y Farris, 1969)
sing también en analisis de distancias {Cavalli-Sforza y
Edwards, 1967; Fitch y Margoliagh, 1967).

La asuncidn del criterio de la parsimonia de que las
transiciones en un caracter son intrinsecamente poco proba-
bles, es consecuencia de la tacafieria del cambio evolutivo,
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Este principio cumple con lz finalidad a la que todo
analisis filogenético debe estar sometido: la construccidn de
un esquema racional, y por tanto, no arbitrario. Tal esquema
debe estar en todo momento disponible a su refutacién o a su
confirmacion, al infroducir nuevos caracteres o taxones. El
drbol mas corto es el que nos va 2 permitir tal tipo de control
(Darlu y Tassy, 1993: pp 44).

5.2. Codificacion, ordenacion y polarizacion de los
caracteres

La codificacion es simplemente la aplicacién de un simbolo,
generalmente numérico, para cada estado diferente de un
determinado cardcter o serie de transformacion. Los caracteres
se codifican de forma que puedan ser analizados comparativa-
mente, En el caso de caracteres con mas de dos estados, su
codificacion puede ademds contener informaciones adiciona-
les sobre sus conexiones evolutivas; en este caso diremos que
los caracteres estan ordenados. 8i a esta ordenacion se le
asigna una orientacién del cambio evolutivo, la serie de
transformacion estard polarizada, estableciéndose 1a relacion
apombrfica y plesiomodrfica relativa de los estados de los
caracteres, Al contrario de lo que frecuentemente se piensa, la
incorporacidn de esta informacion de diveccionalidad evoluti-
va en las series de iransformacion mediante [a polarizaciona
priori de los caracteres s, en general, totalmente innecesaria
en el andlisis cladista, salvo en casos de imposicidn de
determinadas restricciones del criterio de parsimonia.

5.2.1.- Caracteres binarios

Aquellos que estdn constituidos por dos estados. Son los de
codificacion més simple pues automdticamente constituyet: un
par ordenado, representado bajo la forma de 0-1 o a-b, en el
que uno de ellos representa el estado plesiomorfo v el otro el
apomorfo, pero a priori no indican una orientacidn particular,
Las transformaciones a — b o b —a tienen ambas Ja misma
probabilidad, y se les asigna un paso evolutivo en su transfor-
macion. Ello no resta que en estudios en que se establezca
previamente la polarizacion de los caracteres, concomitante a
su codificacidn, se indique la direccidn de la transformacién.
En estos casos ¢l binomio a—b se define como polagizado v
por conveniencia se asigna el 0ddigo 0 al estado plesiomorfo
y el 1 al apomorfo.

5.2.2.- Caracteres multiestado

Los caracteres multiestado son aquellos que presentan més de
dos estados en su serie de transformacién, y cuyas relaciones
o conexiones de transformacion de un estado a otro pueden
ser de dos tipos:

a. Seriesde transformacién desordenadas: aquellas en que
cada estado puede transformarse directamente en otro
estado, contandose como un paso en cualguiera de las
transformaciones. a-b, b-c, b-a, ¢-d, etc. En estos casos
hablamas de series no aditivas y logicamente £stas nunca
son de naturaleza lineal. Este tipo de codificacion se
aplica a secuencias de proteinas o de nucledtidos. En ese
ultimo caso los cuatro estados los constituyen las bases A,
C, Gy T, pudiendo cada una de las bases ser reemplaza-
das por el resto de forma equivalente.

b. Series de transformacién multiestado ordenadas.
También Hamadas aditivas, y que a su vez pueden ser
lineales o no lineales

b.1. Serie lineal no polarizada: (-~ 1 -2
Una serie de transformacidn (caricter gue presenta
estados milltiples) es lineal cuando puede pasarse
sucesivamente de un estado a otro. Cada transforma-
cidn se contabiliza como un paso.

b.2.- Serie lineal polarizada: 00— 1 —2

Serie en que queda establecida la condicion relativa
de apomorfia y plesiomorfia. 1 es apomorfo respecto
a { pero plesiomorfo respecto a 2. Debe quedar clara
ia diferencia entre cardcter ordenado {(concerniente al
orden de la transformacidn) y cardcter polarizado
(concerniente al sentide de fa transformacion), de
forma que la ordenacion de los estados de una serie es
independiente de su direccidn, si bien ambos concep-
tos estdn relacionados, pues la ordenacién de una serie
de transformacién restringe su polarizacion o secuen-
ciacidn,

Mo ordenada
No polarizada

/N
RN

L] 1 2 1 0 2 0 2 1
Posibilidades de ordenacion

v v v

L R i B ) o O e 2 [ e 2 e

2

Ot { -2 14— 0 2 042 1

O s v B ] s O ine D [ e D |

Posibilidades de polarizacion

Fig. 5.- Relaciones entre ordenacidn y polaridad. Serie no ordenada
y no polarizada, con lag posibilidades de ordenacién (tres) y de
polarizacién (nueve). Tomado de Ferrarezzi y Marques, 1997,

¢. Series ramificadas.
La serie ramificada manifiesta ias relaciones o conexiones
entre los estados multiples bajo 1a forma de bifurcaciones:

L.as ordenaciones de las series de transformacién son de
gran importancia en el andlisis de los caracteres, pues
dichas series son tratadas de forma distinta por los diver-
sos algoritmos del anélisis de parsimonia, segin se
consideren ordenadas o desordenadas.

5.3. Modelos de parsimonia

Aunque los métodos de parsimonia siempre buscan minimizar
¢l niimero de pasos en las fransformaciones de un cardcter,
existen distintas modalidades de parsimonia que difieren con
relacién a las restricciones que se imponen a dichas transfor-
maciones, afectando a la topologia final del drbol asi como a
su longitud total.
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¢ Parsimonia de Wagner {Wagner, 1961, Kluge y Farris,
1969; Farris 1970).

0| > |1|€4—»|2

Este modelo permite a priori las convergencias y las
reversiones (0—+1, 1—0). Este criterio es apropiado para
el iratamiento de caracteres multiestado ordenados
codificados aditivamente, es decir, se contabiliza un paso
para cada transformacion adyacente, pero en el caso de
transformaciones no adyacentes, el niimero de pasos se
correspende con la suma de las transformaciones implica-
das, p.e. 0—2 =2 pasos.

® Parsimonia de Fitch (Fitch, 1971},

0| 9|1

3| «—»|2

Este criterio es una generalizacidn del método de Wagner
para caracteres multiestado desordenados tales como las
secuencias de proteinas o de nucledtidos. Sitempre son
tratados bajo Ia opeidn de no ser aditivos, ya que cada
estado puede derivarse directamente de cualquier otro y en
cualquier secuencia. Se contabiliza como maximo un paso
por iransformacion al aplicarlo a la longitud del drbol.

# Parsimonia de Camin-Sokal (1965).

Este modelo solo permite las convergencias (0—1), las
reversiones son excliuidas y el estado ancestral (0) debe ser
conocido de antemano,

0| —» i1

Este criterio imnpone fucrtes restricciones a la direccion de
las series de transformacion al asumir fa irreversibilidad
de los estados de los caracteres, Este criterio apenas se
utiliza en los andlisis cladistas, siendo inadecuado tanto
para los datos morfolégicos como para los moleculares.

¢ Parsimonia de Dollo (Le Quesne, 1972; Farris, 1977).

Este modelo sdlo acepta las reversiones y excluye las
convergencias:

Una sola vez

O j—p |1

Multiples veces

— | 0

Este criterio surge de la aplicacién del “"concepto de
carfcter inico” de Le Quesne (1972). Segin este autor, es
mds facil perder un cardcter {retorno a su estado inicial)
que adquiririo en paralelo {convergencia). La expresion
"parsimonia de Dollo” resulia engafiosa, pues la "ley de
Dollo", del paleontdlego belga Louis Dollo, expresa lo
contrario, que el retorno al estado ancestral es imposible.
Este eriterio se aplica a determinados caracteres en que la
probabilidad de gue acontezca una pérdida es mucho
mayor que la de origenes independientes, caso de los
mapeos de los sitios de restriccion por endonucleasas del
ADN mitocondrial. Puede aplicarse también a caracteres,
tanto ordenados como desordenados, siempre que cada
estado del cardcter evolucione sdlo una vez.

® Métedo de parsimonia de polimorfismos (Famis, [975;
Felsenstein, 1979).

Un cardcter polimerfo es aquel que estd presente en su
forma apomorfica y plesiomdérfica,

01 1

Una sola vez

o |—>»

Mdltiples veces

0,1

El método de parsimonia de polimorfismos admite que el
estado plesiomorfico evolucione sdlo una vez, originando
ur polimorfisme para ambos estados (0-—0,1), y permite
tas pérdidas 0,1—0, 0,11, en cada estado del polimorfis-
mo, s decir, su posible fijacion en el estado plesiomorfo
o apomorfico, Este criterio es de utilidad para caracteres
tales como reorganizaciones cromaosdmicas, polimorfis-
mos enziméticos o sitios de restriccién de endonucleasas.

5.4. Busqueda del arbol mas parsimonioso

En los apartados precedentes se ha visto que existen distintos
tipos de métodos gue pueden ser elegidos para realizar un
analisis numérico de los datos, tales como ordenar o no
ordenar los estados de los caracteres, escoger un determinado
criterio de parsimonia, o también la posibilidad de asignarles
un determinado peso. Todos estos criterios influyen en la
biisqueda del arbol més parsimoniose (AMP), "most parsimo-
niosus tree”, es decir, aquel o aquellos arboles que minimizan
el nimero de pasos requeridos para explicar una matriz o
conjunto de datos. El problema es que con n taxones termina-
les se pueden construir (2n-3)1 /12%* (n-2)!] drboles dicotémi-
cos (para n=10 existen aproximadamente 3,5 x 10’ arboles).
De ello se¢ concluye que la comparacion de tal nimero de
arboles resulta una operacién tediosa, sino imposible.

m  Algoritmos exactos y heuristicos

Log criterios de resolucidn para establecer el AMP a partir
de un conjunto de datos han ido modificandose a lo largo
de su corta historia. Inicialinente, el procedimiento inspira-
do por Hennig, consistia en la adicién secuencial de
cardcter por carécter en el contexto de una tepologia inicial
irresoluta para ef conjunto total de los taxones & analizar,
la cual iba progresivamente resoiviéndose con dicha
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adicién secuencial. Con la aparicién de los algoritmos
numéricos los andlisis se Hevan a cabo de forma inversa,
En este caso, son los taxones los gue se adicionan secuen-
cialmente en el contexto del conjunto de la totalidad de los
caracteres. Estos procedimientos se realizan en arboles sin
raiz, pues el nimero de sus topologias es menor que el de
sus cotrespondientes drboles enraizados. Bl enraizamiento
se realiza una vez finalizado este analisis segin distintos
criterios, p.e. la comparacion con un grupo externo,

Los algoritmos numéricos pueden dividirse en algorit-
mos cxactos v en algoritmos heuristicos. El criterio de
aplicacién de uno u otro dependerd del ndimero de taxones
a analizar, del criterio de parsimonia adoptade y del grado
de coherencia de los datos.

Algoritmes exactos

Les algoritmos exactos son aquellos por fos que se garanti-
za la obtencidn de todos los AMPs (drboles mds parsimo-
niesos) correspondientes a una matriz dada. Su aplicabili-
dad esté limitada a unos 20 taxones terminales. A partir de
ese rango se manifiesta el problema de los denominados
"NP- complete” {non deterministic polynomial). Un
algoritmo se dice polinomial si su ejecucion demanda un
nimero minimo de operaciones, limitada por una funcidn
polinomial de] tamafio de los datos de entrada. En estos
casos el problema puede ser resuelto. Por el contratio, para
un problema de NP-complete, no existe tal algeritmo
polinomial y su resolucion no es tratable.

Los algoritmos exactos pueden gjecutarse por medio
de un anélisis exhaustivo o pot la téenica de Branch and
bound. Los métodos exhaustivos evaltan todos los &rboles
posibles, siempre que el conjunte de especies no sea
suparior a 10. Este método permite examinar la distribu-
cidn de frecuencias de las longitudes de los drboles. El
método “branch and bound” (Hendy y Penny, [982;
Swofford y Olse, 1990} consiste en un algoritme exacto
que se utiliza cuando el nimero de taxoenes esta compren-
dido entre 20 y 30. Esta técnica permite una blsqueda
exhaustiva, pero referida a un arbol determinado, el cual
puede ser elegido al azar, o caleulado a partir de un
algoritmo heuristico, p.e. el algoritmo de Wagner, A partir
de fa seleccion de este drbol se determing el ndmero de
pases, de forma que el drbol "minimo® no pueda exceder
la longitud de este arbol de referencia. Para ello utiliza
métodos heuristicos aplicados a las ramas parciales, v ast
obtiene el limite superior del valor del criterio de optimi-
zacidn.

Algoritmos heuristicos

Estos algoritmos se utilizan cuando resulta imposible
aplicar los algoritmos exactos, y por tanto, sélo resta la
posibilidad de una aproximacidén al mejor resultado
posible. Si bien poseen la ventaja de obtener un resultado
en un tiempo de cdlculo razonable, sin embargo, no se
tiene la certeza de que sean los mds parsimoniosos, ni que
todos los AMPs hayan sido localizados,

Entre los métodos heuristicos més utilizados estd la
Yadicién paso a paso™ (Stepwise addition), cuyo resultado
esta condicionado por el orden en que se introduzean los
taxones, y los denominados "reordenamients de ramas”
(branch swapping), que intenta paliar los efectos del
anterior métedo y mejorar ¢l drbol inicial mediante el
desplazamiento de sus ramas. Si una reordenacién genera
urs arbol més corto, éste es el utilizade para una nueva
reordenacion, de esta forma se puede llegar a alcanzar el
&rbol mds corto.

5.5. Polarizacién por grupo externo.
Polarizacion a priori

Un grupo exiemo es un taxdn, o grupo de taxones, filogené-
ticamente emparentado con el grupe en estudio. La polariza-
cibn por el método del grupo externo pretende la reconstruc-
cién de un ancestro hipotético, ya que la identificacién
previa de un "verdadero” ancestro en todo andlisis filogenéti-
co raramente s¢ encuentra, La pelarizacidn por comparacidn
con el grupo externc es simpie y clara: dado un grupe
monofilético, se infiere que el estado ancestral més parsimo-
nioso es aquel que acontece en el grupo externo, pues
cumple la hipdtesis de parsimonia de exigir un menor
aimero de pasos para explicar fa fransformacién de los
estados de los caracteres en apomorfos y plesiomorfos, entre
los componentes del grupo interno. El problema practico es
que enire los caracteres del grupo(s) externo(s) elegide y el
grupo inferno surgen incoherencias o contradicciones
filogenéticas. Para minimizar este problema Maddison et al,
(1984) propone analizar los grupos externos de forma
separada al del grupo interno, tratando de optimizar los
caracteres y asumiendo una relacidén previa entre los grupos
externos, Las etapas de esta aplicacion consisten en asumir
el monofiletismo del grupo de estudio o interno, definiendo
dos nodos: uno correspondiente al grupo interno y que
representa el ancestro comiin mas reciente al grupo interno
y otro, el Hamade nodo del grupo externo, que corresponde
al ancestro comdin relativamente mds antigeo comun al grupo
interno y a uno de los grupos externos més proximo. A partir
del establecimiento de estos nodos y del conocimiento de las
relaciones existentes entre los grupos externos entre sty con
¢l grupo mterno, se define la topologla de los grupos
externos. El problema de este método es que si no se resugl-
ven o conocen las relaciones entre fos grupos externos y de
éstos con el grupo interno, puede ser imposible inferir ia
polaridad de los caracteres.

Por tanto, la polarizacién de los caracteres como paso
inicial en el anélisis cladista, ademas de ser innecesario, puede
conducir a resultados que no sean giobalmente parsimoniosos,
por pretender validar una parsimonia en dos fases sucesivas y
disyuntas (Nixon y Carpenter, 1993; Ferrarezzi y Marques,
1997).

56. Enraizamientos y grupo(s) externo{s).
Polarizacion a posteriori

Una forma més segura y practica de evitar los problemas
anteriormente mencionados, es la inciusion de todos los
taxones en el andlisis filogenético, dejando que los ancestrales
hipotéticos sean dilucidados a posteriori como resultado de la
aplicacion de dicho andlisis. Esto se debe a que Ia longitud de
un arbol es independiente de la posicidén de la raiz o de la
eleccion de cualguier brazo terminal como grupo externo, no
siendo necesaria la polarizacién previa de los caracteres. El
enraizamiento y la consecuente polarizacidn de los caracteres
se obtendra en un punto intermedio entre el, o los, grupo(s)
externo(s) y el grupo internc.

Lundberg (1972) propone otro método de enrajzamien-
to, resoiviendo en primer fugar la topologia del grupe interno
a través de un andlisis de Parsimonia no enrajzada y posterior-
mente valida cual es la posicion en la que un ancestzo hipotéti-
co puede ser insertado de forma més parsimoniosa al drbol
abtenido. Se aconseja la aplicacion de este método en aquellos
cases en que no cs posible obtener grupos externos adecuados
{Nixon y Carpenter, 1993).
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5.7. Medidas de la homoplasia

Al comparar distintos arboles, €stos pueden diferir en su
disefio. La decisidn para establecer cual de esos drboles es el
mAs representativo, el por qué lo es y en que medida, puede
ser argumentada a partir de la medida de ia cantidad de
informacidn filogenética contenida en los drboles y obtenida
mediante el estudio de una serie de indices que muestren la
carga de homoplasia.

0 Indice de consistencia IC {consistency index, Kluge y
Farris, 1969).

Este indice ¢s una estima de la cantidad de sinapomorfias
y por tanto dei grado de homoplasia. El indice de consis-
tencia de un arbol es igual 2 la relacion entre el nimero
minimo (R) de transformaciones necesarias para los
estados de todos los caracteres y el namero efectivo de
transformaciones (L.} en el arbol considerado. En el &rbol
méas parsimonioso L representa la longitud minima del
arbol. IC=R/L

Valores igual a 1 indican ausencia de homoplasia, la
diferencia L-R representa ef ntmero de homoplasias y el
inverso de! IC, refleja el nimero medio de transformacio-
nes por carécter, si estos son binarios.

Este indice presenta algunos inconvenientes. Uno de
ellos, es que tiende 2 1 al awmentar el ndmero de autapo-
morfias, ¢l otro es gue su valor minimo no es igual a 0,
sino a la relacion entre R y el valor maximo de L, ajustdn-
dose en torno al valor de 0,2 al distribuirse los estados de
los caracteres de forma aleatoria sobre las ramas termina-
les. Por tanto, aquellos drboles con up IC entre 0,25 y
0,30, poseen una elevada cantidad de homoplasia y Ia
informacion filogenética de los datos es de escasa relevan-
cia. Una forma de corregir estos inconvenientes es no
considerar las autapomorfias ¢ excluir los caracteres no
informativos, con el propdsito de reducir el valor del
indice v reflejar mejor la verdadera proporcidn de homeo-
plasia.

o Exeeso relative de homeplasia (Homoplasy excess ratio,
Archie, 1989 ay b).

Este indice intenta determinar el "ruido de fondo", sin
significado filogenético, responsable de aportar al IC un
valor siempre mayor de 0.

HER = (M-L) / {M-R}

M se obtiene transformando la matriz de datos, al distri-
butr de forma aleatoria los estados de los caracteres en los
distintos taxones. A continuacion se busca fa longitud del
arbol mas parsimonioso a partir de esos datos aleatoriza-
dos. Esta operacion se repite un gran niimero de veces con
el objetivo de estimar 1a iongitud media, M, que represen-
ta ¢l ntimero medio de transformaciones observadas en los
arboles de longitud minima, obtenida ésta por la aleatori-
zacion de los datos.

© Indice de retencién IR (Retention index, Farris, 1989).

Una forma de realizar un céleule aproximado del anterior
indice (HER), y evitar el proceso descrito, s reeraplazar M
por G, el miximo de transformaciones requeridas por los
datos para cuaiquiera de los drboles. El indice que se obtiene
es el Homoplasy excess ratio maximun (Archie, 198%ayb)

HERM = (G-LY/ (G-R)

G es siempre mayor que M, de hecho HERM es una
sobreestimacion del HER y subestima la homoplasia. Este
HERM se corresponde con el Indice de Retencidn IR
(Retention index de Farris, 1989),

5.8, Arbol de consenso

Ei arbol de consense trata de resolver el problema de la
comparacion eatre drboles que tienen una misma longitud
o ipualmenie parsimoniosos, tratando de optimizar las
diferentes topologias y no de optimizar la matriz de datos.
La bisqueda de este drbol, se condensa en una 4nica
representacion en la que se diferencian claramente las
partes concordantes entre los distintos arboles, de las de las
partes discordantes. ,

Los métodos de consenso més generalizados son: el
método estricte o de Nelson (Sokal y Rohlf, 1962, 1981;
Nelson, 1979), semiestricto (Bremer, 1990), de Adams
{Adams, 1972} y de consenso mayoritario (Margusk y
McMotris, 1981). Estos métodos difieren en el criterio por el
que se forman los subgrupos de taxones en el arbol de
consenso. En general, ¢l drbol de consense de un conjunto de
4rholes es menos resolutivo, de mayor longitud, que los
arboles miciales v menos informativo. Ello se debe al hecho
de que los caracteres sobre ¢l drbol de consenso tienden a
cambiar mds veces que en un drbol cualquiera, en que los
cambios se minimizan. Debe destacarse que ninglin drbol de
consenso es la hipOtesis més idonea para el conjunto de los
datos, sine que debe interpretarse como el grado de acuerdo
o desacuerdo entre varios drboles obtenidos después de una
blisqueda y no como un arbol filogenético.

6. EL. METODO DE COMPATIBILIDAD

El métode de compatibilidad es, en cierta medida, una
variante de los métodos de parsimonia, pues si bien utiliza e
principio de parsimonia, se diferencia de ellos en como trata
ia homoplasia.

La compatibitidad se basa en los trabajos de Le Quesne
(1969, 1972), en los que define los caracteres mutuamente
compatibles como aquellos cuyos cambios de estado sobre un
arbol determinado pueden ser explicados sin recurrir a ja
homoplasia, es decir, que €l arbol sdlo presenta una transfor-
macién por carfcter. Al conjunto de caracteres mutnamente
compatibles se les denomina "clique” (Estabrook et al., 1977).
Los caracteres que no son compatibles son, por tanto, homo-
plasicos.

El método de compatibilidad consiste simpiemente en
buscar el atbol para el cual el "clique" es mayor, despreciando
los caracteres que son homoplésicos. El rechazo por este
metodo a usar caracteres homeplésicos en la bisqueda del
arbol filogenético, conllevauna serie de problemas. Asi, puede
ser que existan caracteres sometidos a homoplasia, pero que
sin embargo sea diagndstice de un grupo monefilético situado
en el interior del grupo estudiado. Su supresion supondra la
pérdida de una informacidén filogenéticamente wtil. Por
gjemplo, 1a homeotermia se considera una sinapomerfia, por
una parte en las aves y, por otra, en los mamiferos. Este
cardeter ha aparecido dos veces por convergencia. Si esta
ocurrencia es correcta, el cardcter homeotermia no serd
considerado en un anélisis de compatibilidad entre los amnio-
tas, rehusando explicar como ha aparecido este cardcter y
suprimiendo informacion filogenética util.
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