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Introduccidén

La sistematica se ha convertido en un area de gran importancia para la
biologia moderna. El producto primario de la sistematica es un marco de
trabajo conceptual histérico, ¢l cual no puede ser generado por ningin otro
segmento de la comunidad bioldgica (Chernoff et al., 1989). Tal perspectiva
historica se modela en forma de hipdtesis filogenéticas, las cuales tienen
aplicaciones siempre que se lleven a cabo comparaciones entre organismos.
Los cladogramas se consideran como la base para las inferencias evolutivas
sobre la historia de caracteres, grupos, procesos biologicos o interacciones
ecologicas. Por esta razon, los métodos cladisticos no sélo son de interés para
los taxénomos, sino también para una audiencia cientifica mas amplia que
incluye ecologos, etologos, biologos del desarrollo y aun algunas ciencias
comparativas fuera de la biologia (Platnick y Cameron, 1977; Wiley, 1981).

Aun cuando la sistemdtica tenga como producto primario hipotesis
sobre la filogenia, el estudio de los patrones historicos es sélo una de sus
partes. La tarea de los taxénomos es vasta y consta de por lo menos tres fases
(fig 0). Los estudios de exploracion de la biosfera e inventariado de la
biodiversidad constituyen una parte basica e indispensable de la sistematica.
Dada la inmensidad de la diversidad orgénica, la tarea de exploracion es tan
vasta que facilmente consume el trabajo entero de un taxdénomo. Qtra area
comprende la difusién y el uso del conocimiento que la sistematica genera.
Esta informacién se transmite principalmente a través de floras, faunas, y
monografias.

La reconstruccién historica biologica, como toda ciencia, puede
examinarse por su contenido empirico y su contenido teérico. El contenido
empirico abarca los datos que se utilizan como punto de partida en la
evaluacidn de hipdtesis a muchos niveles: sobre estados y caracteres, de orden
de estados y su polaridad, y sobre grupos de organismos. Basicamente la
evidencia empirica consiste en los rasgos que exhiben los organismos (Nelson,
1994; De Luna y Mishler, 1996). En cambio, el contenido tedrico de la
reconstruccidn historica consiste en los conceptos y métodos que se utilizan
para generar y evaluar las hipotesis a distintos niveles. Estos métodos
constituyen los procedimientos inferenciales que nos permiten relacionar las
hipotesis con la evidencia empirica (De Luna y Mishler, 1996).

En Jas dltimas dos décadas el contenido empirico de la sistematica se ha
visto favorecido por la adquisicién de datos moleculares como nueva fuente
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Fig. 0. La sistematica consta de tres areas complementarias y de igual importancia.

de informaciéon (Williams, 1992). La utilidad de datos como secuencias de
ADN en la inferencia filogenética es obvia en el caso de cierto tipo de
organismos, como bacterias y hongos, que presentan niveles estructurales
morfologicos muy simples y tienen ontogenias austeras (Gonzalez, 1997), y
no se debe a que los nuevos tipos de datos moleculares contengan la “verdad
inequivoca™ sobre la historia organica. En la actualidad existe una gran
variedad de técnicas para la obtencién de este tipo de datos, y a este grupo de
técnicas se le conoce como Sistematica Molecular (Hillis y Moritz, 1990).

Aun cuando la disponibilidad de nuevas fuentes de datos ha vigorizado
a la sistematica por el fortalecimiento de su base empirica, esta ciencia se ha
revolucionado y ha avanzado aceleradamente por los cambios en sus métodos
de andlisis (De Luna, 1995). El desarrollo de los métodos cladisticos ha
provisto un contenido tedrico robusto a la parte de la sistematica que se
encarga de construir el marco histérico para la biologia. Lo anterior se ha visto
reflejado en el impacto que ahora tieme la taxonomia en otras dreas de
investigacion, especialmente la ecologia (Brooks y McLennan, 1991; Harvey
y Pagel, 1991).

El concepto mas importante que se ha formalizado dentro del desarrollo
tedrico de Ia sistemdtica es el de homologia (De Pinna, 1996; De Luna y
Mishler, 1996). Este concepto s¢ ha usado dentro de la biologia con
significados diferentes para analizar distintos tipos de correspondencia entre
las partes o procesos de organismos a distintos niveles. Por ejemplo, De Beer
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(1971) analiza homologia ontogenética como una relacion entre estructuras
morfolégicas durante el desarrollo embrionario; mientras que Bolker y Raff
(1996) discuten homologia molecular como similitud genética. Sin embargo,
la concepcion de homologia filogenética como una relacion historica entre
partes engloba a todos los demas conceptos de homologia y le da un
significado relevante al estudio de las similitudes entre las partes de los
organismos a cualquier nivel (Patterson, 1982; Roth, 1984; De Pinna, 1991;
Rieppel, 1991; Kluge y Wolf, 1993; Frost y Kluge, 1994; Nelson, 1994). Ya
que homologia es el concepto central dentro de la sistematica, el cladismo se
puede resumir como el estudio de la homologia (Mishler y De Luna, 1991).

A pesar del desarrollo que la sistematica ha experimentado hacia su
interior y frente a otras areas biologicas, no se puede decir que se ha alcanzado
una cima. Por el contrario, la solidez tedrica que existe actualmente en esta
area ha abierto las puertas a nuevas fronteras de investigacion (De Pinna,
1996). Dentro del cuerpo tedrico cladista existe mucha controversia alrededor
de conceptos y métodos particulares, tanto en la fase de andlisis de caracteres
como en la fase de analisis de cladogramas. Un ejemplo de controversia en la
fase de analisis de caracteres gira alrededor de la asignacion de pesos a las
transformaciones entre estados de un mismo caracter. Cuando los caracteres
son multicstado se puede decidir asignar pesos equivalentes a todas las
transformaciones o asignar pesos desiguales entre los cambios de ciertos
estados. Esto se ve reflejado en ¢l método de optimizacion que se utiliza,
siendo [os métodos mas utilizados la optimizacién no-aditiva o parsimonia de
Fitch (Fitch, 1971), y la optimizacion aditiva o parsimonia de Wagner (Farris,
[970). Un punto de discusion es si existe o no base empirica para asignar
pesos desiguales entre las transformaciones. Si se utiliza informacion empirica
el criterio es asignar menor costo a las transformaciones entre estados
stmilares y mayor costo a las transformaciones entre estados radicalmente
distintos (Wilkinson, 1992). Por el contrario, se sugiere que la asignacion de
pesos para las transformaciones se derive de su congruencia con un arbol
particular (Mickevich, 1982; Mickevich y Lipscomb, 1991, Wheeler, 1993;
Goloboff, 1997). También la asignacion de pesos entre caracteres es
controversial. Al igual que en el ejemplo anterior, en este caso se discute entre
asignar el mismo peso a todos los caracteres (Platnick, 1979, Patterson, 1982)
o pesos desiguales (Siebert, 1992) de acuerdo a criterios empiricos (Wheeler y
Honeycutt, 1988; Williams y Fitch, 1990; Williams, 1992) o a su congruencia
en un arbol particular (Farris, 1969; Goloboff, 1993, 1995, Carpenter, 1994).

En la fase de andlisis de cladogramas se discute si se deben o no
combinar los distintos juegos de datos (e.g., morfologia y secuencias de
ADNmt.) para un mismo grupo de organismos. Las alternativas son combinar
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todos los juegos de datos en una sola matriz para un andlisis “simultaneo” o de
“evidencia total” (Kluge, 1989, 1997; Kluge y Wolf, 1993; Nixon y Carpenter,
1996), o generar un arbol para cada matriz de datos y posteriormente buscar
concordancia entre los drboles en lo que se le llama “congruencia taxondmica”
(Eernisse y Kluge, 1993; Huelsenbeck et al., 1996).

Un édrea de controversia reciente muy activa es la estimacion de la
robustez de las inferencias filogenéticas. El problema es si medir robustez con
indices calculados en términos de caracteres o niimero de pasos (parsimonia) o
si es mejor el uso de estimadores estadisticos. El indice mas directo que existe
para evaluar la robustez de un grupo particular es el nimero de sinapomorfias
que soportan a ese grupo en los drboles resultantes., Esta relacion logica
directa entre el nimero de pasos y la topologia de un arbol es usada en indices
como “soporte de Bremer” o “indice de decaimiento™ (Bremer, 1988; Mishler
et al., 1991). Sin embargo, la mayoria de los indices son de indole estadistica,
basados en rutinas que replican matrices al azar. Sin duda el mas cominmente
usado es la frecuencia de grupos en el “bootstrap” (Felsenstein, 1985). Otros
indices propuestos son “jacknife” (Lanyon, 1985); “topological permutation
tail probability” o “T-PTP” (Faith, 1991); “clade stability index” o “CSI”
(Davis, 1993); “jacknife monophyly index” o “JMI” (Siddall, 1995);
“Heyloe”, “MooToo” y “Molo” (Siddall y Wenzel, 1997). Esta proliferacion
de indices con un enfoque estadistico a dado lugar a una controversia mas
profunda. Existe la opinién de que estos métodos estadisticos de manipulacion
de datos deben ser abandonados porque son epistemoldgicamente
incompatibles con la naturalecza del problema inferencial que plantea la
reconstruccion historica (Carpenter, 1992; Kluge, 1997, Siddall y Kluge,
1997).

Un drea dentro de la metodologia cladista que no se ha examinado en
detalle cs la de los métodos para polarizar caracteres. De hecho recientemente
De Pinna (1996) la ha calificado como una zona “nebulosa”. Las
coniribuciones en la literatura sobre este tema son fundamentalmente de
naturaleza metodoldgica. El énfasis de los trabajos disponibles ha sido como
proceder a polarizar los caracteres, para lo cual se han desarrollado distintas
estrategias (Lundberg, 1972; Crisci y Stuessy, 1980, Stevens, 1980; Nelson y
Platnick, 1981; Watrous y Wheeler, 1981; Wheeler, 1981, 1990; Wiley, 1981;
Maddison et al., 1984; Meacham, 1984; Brooks y Wiley, 1985; Colless, 1985;
Kluge, 1985; Nelson, 1985; Clark y Curran, 1986; Donoghue y Maddison,
1986; Krauss, 1988, Weston, 1988; Mabee, 1989, 1993; Mooi, 1989;
Kitching, 1992; Nixon y Camenter, 1993; Moura y Christoffersen, 1996). Sin
embargo, los aspectos conceptuales sobre polaridad, las suposiciones y las
condiciones de los métodos disponibles para polarizar no se han discutido.
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Una de las consecuencias de la falta de claridad conceptual es la dificultad
para percibir si la polaridad de caracteres es parte de la fase del analisis de
caracteres (Watrous y Wheeler, 1981; Brooks, 1984; Moura y Chnistoffersen,
1996) o de la fase de analisis de cladogramas (De Pinna, 1994; Weston, 1994),
Este tipo de andlisis conceptual es importante porque todo método esta
relacionado con una expectativa ontologica de lo que el método pretende
inferir (en este caso polaridad) y con una posicién epistemoldgica como
estrategia para realizar esa inferencia. La tesis que aqui se presenta explora el
concepto de polaridad como la idea de tiempo aplicable a las hipotesis de
caracteres y de taxones. Epistemolégicamente se argumenta que esta relacion
temporal equivale a darle una direccién a un arbol. Metodolégicamente la
direccion se obtiene mediante diversos procedimientos de enraizar u orientar.
Esta diseccién de varios niveles conceptuales y metodologicos respecto a la
polaridad de caracteres no se han discutido en la literatura.

Este trabajo trata el tema del tiempo en el patron evolutivo. En cuanto a
los caracteres, la base empirica y punto de partida de a sistematica, el tiempo
se traduce en la direccion de cambio o secuencia de aparicién de los distintos
estados de cardcter, i.¢., polaridad. En cuanto a los taxones, los cuales resultan
de los anilisis cladisticos, ¢l tiempo se traduce en la jerarquia anidada de
grupos monofiléticos. En sistemdtica el Método de Grupo Externo (MGE)
representa una opcion para inferir ¢l tiempo en el patrén filogenético. Cuando
se analiza como opera este método también se clarifican el concepto mismo de
polaridad y los problemas epistemoldgicos que plantea la inferencia de la
direccion de cambio de manera general.

El objetivo de este trabajo es muy concreto: entender las bases
metodologicas del MGE bajo los estandares de la teoria cladista actual. Los
capitulos primero y segundo tratan principalmente la parte tedrica y
operacional del método. En el primer capitulo se describe la manera en que
opera ¢l MGE y se discute las suposiciones de trabajo, las condiciones que el
método requiere y sus resultados. En el segundo capitulo se explora la relacion
que el MGE tiene con el criterio de parsimonia, como concepto fundamental
en la reconstruccion filogenética. Cada capitulo presenta una discusion
alrededor de una idea particular y, por lo tanto, existe como una pieza
independiente con su introduccion, desarrollo, conclusiones y bibliografia. No
obstante, todos los capitulos estan unidos bajo los temas de la polaridad y el
MGE. El orden que guardan estos dos capitulos es irrelevante para su lectura,
aunque ambos se apoyan mutuamente uno en el otro. Sin embargo, el tercer
capitulo no puede leerse de la misma forma que los dos anteriores. En este
capitulo, a diferencia de los otros, no se realiza un analisis profundo de una
idea, sino que se hace una revision general de los métodos para polarizar
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caracteres.

La percepeion de polaridad como una relacion temporal en un arbol
dirigido tiene implicaciones metodologicas y empiricas. La aclaracion de los
conceptos ayuda a entender como funciona el método de grupo externo. A su
vez, conociendo los requerimientos y limites operativos sabemos también qué
bases empiricas son relevantes y que tipo de interpretaciones pueden derivarse
de los resultados. Existen varias implementaciones del método de grupo
externo y cada una tiene asociadas presuposiciones y resultados. Algunas
aplicaciones son inapropiadas pues violan las condiciones teéricas, por
ejemplo, sobre la direcciébn de un arbol. Por lo tanto es importante estar
consciente de las propiedades de cada implementacion para usarla en los
analisis cladisticos para lo que se han diseiiado.
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CAPITULO 1.

(Para qué nos sirve el Método de
Grupo Externo en los analisis
cladisticos?

Introduccion

La sistematica es la disciplina que estima la “cronica evolutiva”
(O’Hara, 1988). La crénica evolutiva es la descripcion de la secuencia de
cambios en los caracteres o atributos de los organismos a través del tiempo,
Le., 1a filogema de los organismos. Al reconstruir una crénica evolutiva no
basta con describir y ordenar los eventos (estados de caracter) que observamos
en los organismos, en esta reconstruccion tenemos que incorporar un marco de
tiempo. Este ltimo componente es lo que convierte un conjunto de eventos
aislados y estaticos (varios estados de caracter presentes en los organismos) en
una secuencia donde cada evento es la transformacion de uno anterior. Asi, la
cronica evolutiva se vuelve la descripcion de los cambios de estado.

En sistematica, las hipotesis de polaridad establecen la direccion
temporal de las series de transformacién de caracteres o eventos que
observamos en los organismos. Estas conjeturas son declaraciones especificas
sobre la precedencia temporal relativa de los estados que conforman un
caracter (Stevens, 1980; Nelson y Platnick, 1981; Wiley, 1981). Una vez que
se establece una serie de transformacién ordenada (Mickevich, 1982;
Wilkinson, 1992), pueden elaborarse hipétesis sobre la direccion de cambio.
Tal polarizacion determina la relacion de apomorfia y plesiomorfia entre los
estados (Fig. 1.1). Dado un caricter, al estado que antecede a otro en la
evolucién se denomina plesiomdrfico y al estado que precede a otro se
denomina apomdrfico (Hennig, 1965, 1966, Mishler y De Luna, 1991;
Scotland, 1992; De Luna y Mishler, 1996).

Légicamente, el concepto de polaridad depende del conceplo de
homologia transformacional pero no del concepto de homologia tixica. La
homologia taxica es la correspondencia del mismo rasgo entre diferentes
organismos, mientras que la homologia transformactonal es una relacion entre
dos (o mas) rasgos diferentes por el cambio evolutivo de uno a otro (De Luna
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ga—b—c—¢

{b)
Qe—bhe—C—

Fig. 1.1. Polarizar determina la direccion temporal de apomorfia y plesiomorfia entre
los estados de un cardcter En (a) sc muestra la relacion de orden entre los estados a, &, by
¢ de un caricter Aqui, no existe ninguna direccion de cambio evolutivo. o' enfatiza la
existencia de una homoplasia resultado de fa prueba de congruencia. En (b) la serie de
transformacion se encuentra polarizada y las fechas representan la direccidn de cambio a
través del tiempo. Como resultado se puede postular, por gjemplo, que ¢ es plesiomorfico
conrespectoabya’,

y Mishler, 1996) La polaridad se aplica s6lo a esta relacion de transformacion
entre estados diferentes. Una consecuencia importante de la dependencia
loégica entre polaridad y homologia transformacional es que un estado por si
solo no puede ser polarizado ni tener polaridad.

Uno de los principales procedimientos que se usan para polarizar
caracteres es ¢l Método de Grupo Externo (MGE). A pesar de ser un método
dec uso comun, el trasfondo tedrico de la manera en que éste opera permanece
como un area nebulosa (De Pinna, 1996). Algunos autores mantienen que el
MGE opera polarizando caracteres individualmente (e.g., Crisci y Stuessy,
1980; Stevens, 1980; Nelson y Platnick, 1981; Wiley, 1981; Stuessy y Crisci,
1984, Kitching, 1992). De acuerdo con estos autores el procedimiento
presupone qué estado es apomdrfico y cual es plesiomorfico en una serie de
transformacién particular. En contraste, otros opinan que ¢l MGE es un
procedimiento para enraizar arboles (Scotland, 1992; Williams, 1992). Bajo
esta concepcion, el método opera postulando sitios del arbol donde se localiza
la raiz y por lo tamto se determinan simultdncamente los estados
plesiomoérficos de todos los caracteres incluidos en el analisis. Ademads, una
tercera opmion es que el MGE opera mediante un procedimiento de
orientacion {(De Pinna, 1994; Struwe y Albert, 1994; Struwe et al., 1994;
Weston, 1994). Estos autores argumentan que el método no procede
polarizando caracteres ni enraizando arboles. En el proceso de orientacion, el
MGE no incorpora informacion sobre caracteres sine que itttegra informacion
acerca de los grupos monofiléticos.

Evidentemente las tres concepciones difieren en lo que el método
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presupone, las condiciones necesarias y la interpretacién de los resultados. No
obstante, ningin trabajo ha analizado cudl de estas concepciones es mas
robusta en cuanto a sus bases teénicas y metodologicas. La visién del MGE
como un proceso de orientacion €s poco mencionada en la literatura (solo las 4
referencias anteriores) y solo se ha analizado escasamente. En cambio la idea
del MGE como proceso para enraizar subyace en la mayoria de los estudios
filogenéticos. Esta posicion es implicita ya que no es posible registrar como se
ha abordado el problema de polarizar caracteres en la practica. Se revisaron
alrededor de 40 articulos sobre andlisis cladisticos de diversos organismos
para detectar la manera particular en que se ha implementado el MGE. La
unica conclusidn posible es que la manera de inferir polaridad de caracteres es
una parte de los métodos cladisticos que los autores no describen con detalle
en sus escritos.

El proposito de este capitulo es analizar las tres maneras en que se
implementa el MGE y argumentar en favor de que el método opera como un
proceso de orientacion. Para lograr este proposito, es necesario que se
entienda muy bien la diferencia entre las tres formas en que se conceptualiza
el MGE, 1) formulacion de hipétesis individuales sobre caracteres especificos,
i) enraizamiento de arboles y iii) orientacion de arboles. Por lo tanto, en las
siguientes secciones planteo cada una de las tres maneras de inferir polaridad,
a la par que analizo Ia diferencia entre cada uno de estos tres procesos de
inferencia de polanidad. Como resultado, concluyo que la posicion
epistemoldgica mas robusta es concebir al MGE como un método para
orientar arboles. Al final del capitulo exploro los limites metodologicos del
MGE que surgen a consecuencia de que este método realinente infiere
polaridad de caracteres orientando arboles.

Polarizar caracteres individualmente

Por vez primera, el Método de Grupo Externo (MGE) se formalizd
mediante la siguiente regla operacional (Watrous y Wheeler, 1981, Maddison
et al., 1984; Mooi, 1989):

Dado un caricter con 2 6 mas estados dentro del grupo interno, se
presupone que e} estado que esté presente en el grupo externo es el
estado plesiomorfico.

Con fines de discusion, en este trabajo se llama a esta regla la “regla
operacional #1”. La figura 1.2 muestra un ejemplo abstracto donde se ilustra
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la regla operacional #1. El grupo interno estd formado por los taxones
terminales A, B y C de cualquier nivel de inclusion. El grupo externo esta
representado por el taxon terminal E. Los numeros 0 6 1 por encima de los
taxones terminales representan los estados alternativos de un caracter
hipotético X. En la Fig. 1.2a, las relaciones entre los taxones A, By C no se
encuentran resueltas y esto estd representado por una politomia. En este
gjemplo, la meta es polarizar el cardcter X para resolver las relaciones dentro
del grupo interno ya que solo las sinapomorfias son evidencia de grupos
monofiléticos.

Notese que el arbol se encuentra enraizado con un nodo que corta la
rama que va de E al nodo de grupo interno (Maddison et al., 1984). Segin la
regla operacional #1, ¢l estado 0 es plesiomdrfico por estar presente tanto en ¢l
grupo interno como en el grupo externo. Por lo tanto ¢l estado | es apomorfico
y la politomia se resuelve quedando [BC] como un grupo monofilético
soportado por la sinapomorfia “17 (Fig. 1.2b). La implementacion del MGE
que deriva de los procedimicntos para aplicar esta regla operacional se le
conoce como “Iterative FIG/FOG Meihod” (Functional Ingroup/Functional
Outgroup) o simplemente “FIG/FOG” (Lipscomb, 1990; Forey et al., 1992).
Bajo ¢l enfoque de la regla operacional #1, el MGE actiia como un método
para polarizar caracteres siguiendo una aproximacion individual. Esto se debe
a que la regla operacional formula una hipétesis particular de polaridad sobre
el cardcter que esta en consideracion.

Como todo método de inferencia, el MGE requierce de ciertos supuestos
para inferir la polaridad de cada cardcter mediante la regla operacional #1. El
primer supuesto es que los estados de cardcter a polarizar son homoélogos
taxicos (Crisci y Stuessy, 1980). Esto esta representado en la figura 1.2b
donde tanto el estado 0 como el 1 se explican recurriendo a un origen tnico,
por lo tanto, el 0 y el 1 son homologias taxicas para los taxones terminales que
los presentan, El segundo supuesto requerido es que los taxones A, By C
forman un grupo monofilético respecto al taxén E del grupo externo (Crisci y
Stuessy, 1980; Watrous y Wheeler, 1981). En la figura 1.3a esto sc representa
con la existencia de una rama que une a [ABC] y los separa de E. En esta
implementacion del MGE, la relacion entre los taxones del grupo interno y ¢l
tax6n de grupo externo se encuentra resuelta a priorr y no esta sometida a
prueba.

Ademas de los supuestos sobre homologia y monofilesis, existe otro
punto que es necesario hacer notar acerca de la regla operacional #1. La
polaridad de un caracter se establece para inferir la serie de transformacion y
una parte de la topologia del arbol. Entonces, de acuerdo con la regla
operacional #1, la polaridad seria una parte crucial para implementar el
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Fig. 1.2 E! método de grupo externo polariza caracteres presuponiendo gue para un
caracter, el estado presente tanto en el grupo interno como en el grupo externo, es el
estado plesiomérfico. Con esa informacién de polaridad es posible resoiver la politomia

del arbol. Ver explicacion en el texto.

algoritmo de busqueda de arboles, ya que sin polaridad no se podrian
establecer las series de transformacion ni resolver la topologia del 4rbol mas
corto. Sin embargo, contrariamente a lo que requiere la regla operacional #1,
las hipétesis de polaridad no son necesarias en la bisqueda de arboles.
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En la busqueda de drboles solo se evalia su longitud (nimero de
transiciones entre estados para todos los caracteres). La longitud es
independiente de la posicién de la raiz y de la polaridad de los caracteres
(Farris, 1970; de Pinna, 1994; ver capitulo 2). La raiz, el nodo ancestral de un
arbol, es el que presenta los estados plesiomérficos de todos los caracteres
implicitos en un &rbol particular. Un drbol sin raiz carece de cualquier nocidn
de polaridad o direccion. Al no haber una polaridad implicita en las
transformaciones de los caracteres, tampoco existen las nociones de
sinapomorfia ni la de grupos monofiléticos (De Pinna, 1994),

La mformaciéon de la distribucion de los estados de caracter en los
taxones terminales es suficiente para construir el mismo arbol de la figura
1.2b, pero ahora sin raiz. Esta informacion es la que se codifica en una matriz
de datos y es la que se usd en el ejemplo de la figura 1.2, segin la regla
operacional #1. Sin embargo, en estas condiciones no es necesario ninguna
nocién relacionada con polaridad de caracteres. La figura 1.3a muestra un
arbol sin raiz para los taxones terminales A, B, C y E. La topologia del arbol
no s¢ encuentra resuelta y todas kas ramas nacen de un solo nodo interno. Este
arbol es idéntico al de la figura 1.2a, pero en este caso se removid la raiz que
cortaba la rama que unia a E con el resto de los taxones. La politomia se
resuelve separando A y E de B y C con una rama interna soportada por la
interfase 0-1 para ¢l caracter X (fig. 1.3b). Esta es la solucidn que requiere el
menor numero de pasos para cxplicar la distribucion de los estados en los
taxones terminales. Cualquier otra topologia para resolver el arbol (e.g., Ay B
scparados de C y E) es de mayor longitud. Como resultado se tiene un arbol
sin raiz completamente dicotémico, con la misma topologia y la misma
longitud que el arbol con raiz de la figura 1.2b. La serie de transformacion sin
direccion para el caracter X también quedd establecida y es idéntica a la que
resulta del ejemplo ilustrado en la figura 1.2b.

La polaridad no es necesaria para establecer series de transformacion

ordenadas. La regla operacional #1, no es una forma robusta de implementar
el MGE.

Enraizar arboles

El hecho de que la longitud de un arbol sea independiente de la posicion
de la raiz resulta en un propiedad importante: de un 4rbol sin raiz con n
nimero de ramas, se pueden derivar » nimero arboles enraizados (fig. 1.4). En
consecuencia, todos los arboles con raiz que se deriven de un arbo! sin raiz
tienen la misma longitud (Farris, 1970; Meacham, 1984: Colless, 1985; de
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Fig. 1.3. La informacion de la distribucidn de los estados en los nodos terminales, es
suficiente para resolver la politomia en un arbol sin raiz. No se requiere de polaridad. Ver
explicacién en el texto.

. S/
AN

Pinna, 1994). Esta propiedad se puede aprovechar para inferir polaridad a
posteriori, independiente del proceso de basqueda de arboles. Para lograrlo,
uno sélo tiene que disefiar métodos que permitan localizar la posicion de la
raiz en un arbol (Farris, 1972; Lundberg, 1972; de Pinna, 1994; Weston,
1994). EI MGE se concibe como uno de estos métodos para enraizar arboles
(Colless, 1985; Scotland, 1992; Williams, 1992; Nixon y Carpenter, 1993).

La implementacién del MGE bajo el enfoque de método de



18 ROBERTO A. KELLER

enraizamiento se resume en la regla operacional #2:

L.a raiz del arbol se localiza en ¢l internodo que conecta al grupo
interno con el grupo externo.

En un arbol sin raiz, si A es el taxén de grupo externo (Fig. 1.4), se
obtiene el arbol con raiz donde A aparece como grupo hermano de [BCD] al
aplicar la regla operacional #2. En cambio, si C es el taxén de grupo externo,
entonces se obtiene el arbol enraizado donde C es el grupo hermano de
[ABD].

Noétese que colocando la raiz en la rama que conecta el grupo externo al
grupo interno se presupone que el grupo interno es monofilético. Este ejemplo
ilustra que para implementar la regla operacional 2, lo Yinico que se necesita es
un arbol sin raiz que contenga al grupo externo. Una observacion importante
es que el grupo externo debe de incluirse en la matriz desde ¢l principio del
analisis de parsimonia para la construccién del arbol. De lo contrario, si esta
UTO se incluye después se corre el riesgo de obtener un arbol que no sea
globalmente parsimonioso (Maddison et al., 1984; Donoghue y Maddison,
1986; capitulo 2).

Aparentemente, esta implementacion del MGE es completa. Sin
embargo, un problema potencial con la regla operacional #2 se revela cuando
se hace un analisis de lo que constituye el proceso de enraizamiento y de
algunos aspectos conceptuales de la diferencia entre arboles con y sin raiz.

El problema consiste en que no es suficicnte localizar la rama del arbol
donde posiblemente se inserte la raiz. Necesitamos introducir un nodo interno
con un conjunto de estados de caracter (i.e, construir una raiz). El conjunto de
estados de caracter codificado para el grupo externo ya fue utilizado en la
construccion del arbol. Necesitamos informacion extra a la contemida en la
matriz y el grupo externo no nos puede proveer esa inforiacion. En un arbol,
cada nodo terminal o interno resulta de un conjunto de estados de caracter. En
el caso de los nodos terminales cada conjunto de estados de caracter es
resultado de codificar la variacion de caracteres observada en los organismos
(De Luna y Mishler, 1996). En cambio, c¢n el caso de un nodo interno el
conjunto de estados de caracter se infiere al optimizar la reconstraccion de los
cambios de estados de caracter (Farris, 1970; Swofford y Maddison, 1987). La
optimizacion es un proceso de inferencia a partir de la topologia del arbol y la
informacién derivada sobre la distribucion de estados en los nodos terminales.
Este proceso puede resultar en que dos nodos vecinos tengan asignados
hipotéticamente estados semejantes o diferentes para un caricter dado. Si un
nodo se reconstruye con el estado “0” y el nodo vecino con el estado “17, se
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infiere una interfase (sensu de Pinna, 1994) en la rama que conecta esos dos
nodos (fig. 1.5).

Los algoritmos de optimizacion de caracteres asignan estados inferidos
en los nodos internos minimizando el nimero de interfaces posibles para
explicar la distribucion conocida de estados en los nodos terminales. Para
lograrlo, los algoritmos realizan una primera optimizacién desde las “puntas”

A B C D B A C D
W/ v
A B C D A B D C
A B C D
Fig. 1.4. Uno de los tres posibles arboles resueltos sin raiz, para cuatro taxones [A, B, Cy
D]. De este arbol sin raiz se pueden derivar cinco arboles enraizados distintos. Estos dependen

de la rama donde se localice la raiz. Todos los arboles enraizados tienen la misma topologia, ya
que son consistentes con el arbol sin raiz
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uro X 1) 0
Al A ©.C
B 1 ™
C 0 UTO 6 nodo
D 0 UTH 6 nodo ferminal
inferno (0 T (0)
Interfoce
B0 D
Fig. 1.5, Arbol sin raiz que muestra la existencia de una interfase para un caracter

optimizado La interfase se forma en la rama que conecta dos nodos con estados diferentes.
Entre paréntesis s¢ muestra ¢l estado que le corresponde a cada nodo En el caso de los
nodos terminales, ese estado corresponde al estado codificado en la matriz original de
datos. En el caso de los nodos internos, ¢l estado se infiere parsimoniosamente por medio
del proceso de optimizacion . UTO= Unidad Taxondmica Operacional, UTH= Unidad
Taxondomica Hipotética

del arbol hacia la “rafz”, y luego una segunda optimizacién de la “raiz” a las
“puntas” del arbol. Raiz y puntas estan puestas entre comillas porque estas no
corresponden a la raiz o puntas filogenéticas del arbol, solo son localizaciones
operacionales para que la iteracion del calculo sea ordenado, La “raiz”
operacional puede ser cualquier nodo terminal del arbol (Swofford y
Maddison, 1987). De hecho, un nodo terminal es indispensable como “raiz”
para asignar estados a todos los nodos internos del arbol.

Una vez reconocido que la localizacion de las interfases en el arbol
resulta de la optimizacion, se puede analizar la conexidén conceptual entre
polaridad vy el proceso de enraizamiento. Las interfases de estados de caracter
corresponden  epistemologicamente  a  las  hipdtesis de  homologia
transformacional. En un arbol sin raiz ya estdn especificadas todas las
interfaces de estados para cada cardcter. Por lo tanto, se polarizan todos los
caracteres simultaneamente al enraizar el arbol (Farris, 1982; de Pinna,
1994)(tig. 1.6).

A su vez esto permite enfatizar que los estados de caracter presentes en
un nodo carecen de polaridad, ya que representan hipdtesis de homologia
tixica. En contraste, las interfases presentes en una rama pueden ser
polarizadas ya que implican hipdtesis de homologia transformacional.

Una raiz filogenética equivale a un nodo interno, por el hecho de ser un
conjunto de estados de¢ cardcter. En un arbol sin raiz tal nodo particular no
existe, pero el proceso de enraizamiento adiciona este nodo interno al arbol en
la posicion mas parsimoniosa (Lundberg, 1972). Los estados de caricter de
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raiz

Fig. 1.6. La optimizacion de todos los caracteres en un arbol sin raiz especifica todas
las interfases posibles En este caso, se muestran 7 interfaces de 7 caracteres binarios.
Como no existen casos de homoplasia, cada interface es independiente de las otras Al
enraizar el arbol se inserta un nodo extra {raiz) con los estados ancestrales de los 7
caracteres y todas las interfases se polarizan.

estc nodo o raiz se interpretan como “ancestrales”, y corresponden a los
estados plesiomérficos de todos los caracteres usados en la construccién del
arbol sin raiz. Sin embargo, para designar a un conjunto de estados de caracter
como ancestrales se requiere de informacién que no esta contenida en la
matriz de datos usada para construir el arbol.

Adn cuando el grupo externo esté incluido en la matriz de datos, el
resultado de la prueba de congruencia es un arbol todavia sin raiz. El conjunto
de estados de cardcter para el grupo externo esta codificado en la matriz de
datos como cualquier otro taxén incluido en el anélisis. El taxén de grupo
externo se usa en la construccidn del arbol y no corresponde a un nodo
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interno, sino a un nodo terminal. Por lo tanto podemos concluir que el MGE
no es un método de enraizamiento.

Las citas en la literatura que resaltan el hecho de que el MGE no es un
método de enraizamiento son escasas (Struwe et al., 1994; De Pinna, 1994,
Weston, 1994; De Pinna y Salles, 1997). Algunos de estos autores opinan que
la informacidn necesaria para construir una raiz puede ser extraida de la
ontogenia {De Pinna, 1994, Weston, 1994; De Pinna y Salles, 1997). Los
articulos que exploran esta posibilidad solo tratan brevemente el MGE en la
introduccion, y lo descalifican como método de enraizamiento. Este
argumento se ofrece como una justificacion para explorar otros métodos que si
permitan enraizar arboles. Asi que, aunque estos autores solo proveen una
discusién muy somera del MGE, son los primeros en hacer explicito el hecho
de que enraizar es un procedimiento distinto al de orientar.

En resumen, el MGE no es un método de enraizamiento ya que la
informacion que podemos extraer del grupo externo no es suficiente para
construir la raiz implicita en la regla operacional #2. En lugar de proveer
informacion sobre caracteres para enraizar, el MGE es util para orientar
arboles y provee informacién sobre grupos monofiléticos. En la siguiente
seccién se explora como difieren el método de orientacion y el método de
enraizamiento.

QOrientar drboles

Al igual que el cnraizamiento, el proceso de orientaciéon comienza con
un arbol sin raiz. En este caso, la orientacion se provee designando como
grupo monofilético a algunos taxones terminales del arbol aun sin la raiz
inferida. Aunque se puede argumentar que cualquicr coleccion de taxones
forma un grupo monofilético bajo la razonable premisa que toda la vida tiene
un solo origen (Siddall y Kluge, 1997), esta suposicién general ya queda
implicita en la construccion del arbol sin raiz. Durante el proceso de
orientacion estamos interesados en una suposicion de monofilia menos
general, i.c., que un subgrupo de la coleccion de taxones terminales usados
para reconstruir el drbol forma un grupo monofilético. Sober (1988) ha
enfatizado que “[jjudgments of monophyly are contrastive: two items belong
to a monophyletic group only in contrast to a third one that does not”. Este es
precisamente el caso del método de orientacion, en el cual la coleccién de

UTO's designada forma un grupo monofilético por contraste al grupo externo
(fig. 1.7).
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grupo inferno

grupo externo

A

Fig. 1.7. El método de grupo externo orienta el arbol sin raiz, ya que presupone que el
grupo interno forma un grupo monofilético con respecto a un taxon. A diferencia del proceso
de enraizamiento, aqui no se agrega un nodo extra al arbol. B, C y D corresponden al grupo
interno; A representa al grupo externo.

Para formalizar el proceso de orientacion mediante el MGE es necesario
introducir una nueva regla operacional- la regla operacional #3:

El grupo interno forma un grupe monefilético por contraste con el
grupo externo.

Notese que presuponer que el grupo interno es monofilético
(contrastivamente) y presuponer que el grupo externo es justamente eso, un
taxon terminal externo, son conjeturas logicamente equivalentes.

Aunque parece trivial que el resultado del MGE sea un drbol orientado
(fig. 1.7), ain queda abierta 1a pregunta: jcémo es que suponer la existencia
un grupo monofilético provee una dimension temporal al arbol? La conexion
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entre este supuesto y la dimensién temporal es realmente simple: cualquier
grupo monofilético anidado dentro de otro es necesanamente mAs reciente en
relacidon con este ultimo. Como ejemplo, en la relacion [AB{CD]], el grupo
monofilético formado por [ABCD], es logicamente mas antiguo que el grupo
monofilético [CD]. Por lo que también, mientras mas inclusivo sea un grupo
monofilético, mas antiguo es en relacidon con otros grupos monofiléticos que
contenga. EI MGE provee dimensiéon temporal al arbol presuponiendo el
grupo monofilético contrastivo mas inclusivo posible.

Aun cuando el juego de caracteres estd implicito en el arbol, su
orientacion no considera en ningin momento alguna declaracidon explicita
sobre la polaridad. Todas las presuposiciones comprenden hipdtesis sobre
grupos monofitéticos. Para que el MGE realmente infiera polaridad de
caracteres necesitamos complementarlo con la optimizacidbn como un
procedimiento independiente. Por esta razon el MGE per se no es un método
para polarizar caracteres.

La conexién légica entre orientar arboles y polarizar caracteres (i.e.,
entre grupos monofiléticos y series de transformacion con polaridad) es:
dimensidn temporal relativa. Anteriormente se argumentd que establecer la
polaridad de una seric de transformaciéon cs precisamente designar
precedencia temporal relativa entre los estados de la serie. También se
argumentd que un arbol orientado presenta grupos monofiléticos que
temporalmente anteceden o preceden a otros grupos monofiléticos. Dado que
un arbol orientado tiene implicita una dimension temporal, las interfaces
asociadas a las ramas del arbol adquieren dimension temporal, 1e., las
interfases de los caracteres se polarizan.

Andlisis de ramas basales

A diferencia del proceso de enraizamiento, ¢l proceso de orientacion no
introduce nodos extra en el arbol. En cuanto el arbo! se encuentra orientado,
uno de los nodos internos se puede identificar como la raiz del grupo
monofilético presupuesto, esto es, del grupo interno (fig. 1.8). Este nodo
mnterno corresponde al lugar donde el grupo externo se une al resto del arbol
(Farris, 1972, 1982). L.a coleccion de estados de caracter que corresponden a
esta raiz se infiere por medio de la optimizacién usando parsimonia, y no con
el uso de alguna fuente de evidencia adicional a la presente en la matriz de
datos. Por lo tanto, e¢n ¢l método de orientacion la raiz es un corolario de la
inferencia, a diferencia del método de enraizamiento donde la raiz (formada
por una coleccion de estados de caricter) es exactamente lo que se infiere.
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Fig. 1.8. Aun cuando todas las interfaces de los caracteres se especifican, en el arbol
orientado, solo se polarizan las que se localicen “dentro” del grupo monofilético mas
inclusivo. Las interfaces de la rama basal permanecen atemporales. En este caso, la raiz del
arbol es parcial y corresponde a un nodo interno reconstruido en el arbol sin raiz

Sin embargo, como la raiz que resulta de la orientacién presenta los
estados ancestrales solo del grupo interno y no del grupo externo, esta raiz
encontrada es una raiz parcial. En su conjunto, el arbol no tiene una raiz total
que especifique los estados ancestrales de todos los taxones.
Sorprendentemente el MGE produce arboles sin raiz, como ha sido sefialado
por Struwe, et al. {1994) en un estudio empirico, donde especifican que todos
los arboles presentados son drboles sin raiz, aun habiendo incluido grupos
externos.

Un resultado de que ¢l arbol orientado no tenga una raiz total, es que
solo se polarizan las interfaces que existen “dentro” del grupo interno. Las
interfaces que se localizan en ramas “fuera” de este grupo monofilético no
tienen polaridad. La carencia de polaridad en la rama basal del arbol, esta
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representada en las figuras 1.7 y 1.8 como una rama en arco que “cuelga” del
grupo monofilético asumido por el MGE. Esta rama no presenta una raiz que
la corte en dos.

Si en la rama basal no existen interfaces (i.e., la rama basal es de
longitud cero), podemos colocar una raiz total sin ambigiiedad, ya que el nodo
vecino es la winica posible coleccion de estados de cardcter que se le puede
asignar a este nuevo nodo interno (fig. 1.9a). Lo insustentable de este
resultado es que las dos nuevas ramas que se forman tienen longitud cero, i.e.,
no estian soportadas por evidencia alguna. Sin embargo cuando existe una
interfase en la rama basal, tenemos, por lo menos, dos reconstrucciones
alternativas posibles de los estados de la raiz total para esa interfase basal (fig.
1.9b y 1.9¢c)(Lundberg, 1972; Maddison y Maddison, 1992). En el ¢jemplo de
la figura 1.9, la primera reconstruccion alternativa, la raiz total tiene el estado
0, y su cambio al estado 1 se interpreta como una sinapomorfia para el grupo
interno {(fig. 1.9b). En la segunda reconstruccion alternativa, la raiz total tiene
el estado I, y la transformacién al estado 0 se interpreta como una
autapomorfia del grupo externo (fig. 1.9¢). Las dos reconstrucciones son
equivalentes en cuanto al nimero de pasos requeridos, por lo que parsimonia
no nos ayuda a escoger entre las dos opciones (Felsenstein, 1983).

Aparentemente no existe un procedimiento con criterios explicitos para
eliminar una de las opciones de polaridad o, al menos, los criterios para hacer
la decision ya no estan bajo lo que podemos considerar MGE. Ademas,
mientras mas interfaces existen en la rama basal, mayor es ¢l nimero de
combinaciones posibles para la coleccion de estados que puede tener la raiz
total, y el problema se vuelve complejo. Este problema de decidir ¢como
resolver la ambigiiedad en polaridad es andlogo al de decidir entre las
opciones ACCTRAN y DELTRAN de los algoriimos de optimizacion
(Swofford y Maddison, 1987).

La ambigiiedad en la polaridad de las interfases se puede resolver
arbitrariamente de dos formas distintas. Estas dos soluciones se relacionan con
la representacion grafica de los arboles que resultan de un analisis cladistico.
La primera consiste en asignar a la raiz total los mismos estados de caracter
que presenta la UTO de grupo externo. Aqui, graficamente se inserta un nodo
extra en el arbol y se crean dos ramas nuevas a partir de la rama basal original
(fig. 1.10b). La rama entre la raiz total y el grupo externo se convierte en una
rama con longitud cero y las interfaces basales se interpretan como
sinapomorfias del grupo interno. Se debe tener en cuenta que la nueva rama
entre la raiz total y el grupo interno no se puede interpretar de la misma
manera que el resto de las ramas internas del &rbol. Si pensamos que la
existencia de esta rama es resultado del andlisis cladistico, estamos cayendo en
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Fig. 1.9. Estados que podria tener la raiz total de un arbol orientado por medio

del método de grupo externo. B, C y D comresponden al grupo interno y A
corresponde al grupo externo. En (a), si un caracter no tiene interfaces en la rama
basal, a la raiz total le corresponde el estado de ambos nodos vecinos para ese
caricter. Asignarle cualquier otro estado aumentaria la longitud del arbol. Si en la
rama basal existe una interface, se tienen dos asignaciones posibles de estados para
la raiz total. En (b), la raiz total tiene asignado el estado (0) y la interface se
interpreta como una sinapomorfia del grupo interno. En (¢), la raiz total tiene el
estado (1) y la interface se interpreta como una autapomorfia del grupo externo.
Ambas soluciones requieren un solo paso y, por lo tanto, son parsimoniosamente
equivalentes,
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circularidad logica. Esta rama no es el resultado de la prueba de congruencia
(i.e., no existe en el arbol sin raiz). Por ¢l contrario, esta rama representa justo
lo que el MGE presupone, La monofilia del grupo interno no es una inferencia
derivada del MGE.

La segunda forma en que se resuelve la ambigiiedad de la rama basal,
esta relacionada con una representacién grafica del arbol con una tricotomia
basal. Esta involucra al taxon de grupo cxterno, al taxén terminal mas basal
del grupo interno y a la rama del grupo monofilético del resto de las taxones
terminales del analisis (fig. 1.10c). Esta representacidon es generada
comunmente por los programas de computadora con algoritmos de bisqueda
de arboles. En PAUP (Swofford, 1991), esta opcidn de representacion es el
“default”, aunque cxiste la opcion de representar al grupo interno ¢omo un
grupo monofilético, En Hennig86 (Farris, 1988), Ia politomia basal es la unica
opcion. En PHYLIP (Felsenstein, 1986), representar al grupo interno como
monofilético es la Ginica opcidn disponible. La tricotomia basal resulta de
considerar la raiz parcial (i.e, el nodo interno donde e! grupo externo se une al
resto del arbol) como equivalente a la raiz total del arbol. Los programas de
bisqueda de arboles 1o resuelven asi, en parte, para evitar que ¢l usuario se
lleve la falsa impresion de que 1a monofilia del grupo interno es resultado del
analisis {Swofford, 1993), y en parte, porque la raiz parcial si es la finica raiz
que se obtiene por medio del MGE.

Fn los arboles con esta tricotomia basal, todas las interfases de la rama
basal se interpretarian arbitrariamente como autapomorfias del grupo externo
(fig. 1 10c). Esto sucede porque la rama basal original, que no tiene una
polaridad especificada, ahora parece surgir de un nodo interpretado como raiz
total. Aqui, la solucion a la polaridad de las interfases de la rama basal es
inconsistente con los resultados de MGE. Como se menciond anteriormente,
este nodo del grupo interno no es la raiz total del arbol, sino la raiz parcial.

Homoplasia: reversién vs. paralelismo

El problema de carencia de polaridad de los caracteres en la rama basal
se expuso circunscribiendo el caso a una sola interfase de un caracter binario.
En este caso hipotético, la falta de polaridad no influye mas alla de las
interfaces basales. Pero, si las interfaces basales tiecne una relacién
homoplastica con otras interfaces en el drbol, las interfaces basales no son las
tnicas interfaces del arbol afectadas por la falta de polaridad. La interfase
basal no polarizada afecta otra interfase del arbol influyendo sobre la
interpretacion evolutiva que se da a la relacion de homoplasia entre ambas
interfases. En biologia comparada, la correspondencia homoplastica se
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Fig. 1.10. Dos maneras en que se polarizan arbitrariamente las interfaces de la
rama basal En (a) se muestra un &rbol sin raiz nt orientacion con dos interfaces en la
rama que conecta a la UTO A con el nodo de grupo interno. Dependiendo de como
se representa graficamente el drbol final; en (b) se agrega un nodo extra (raiz total) y
las dos interfaces basales se interpretan como autapomorfias del grupo interno; en (c)
la raiz parcial {(nodo de grupo internc) se interpreta erréneamente como raiz total del
arbol, y ambas interfaces basales se interpretan como autapomorfias del grupo
externo. Abajo a la derecha, el mismo arbol pero con una representacion de tipo
“cuadrada”.,
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interpreta  evolutivamente como reversion o paralelismos (Hennig, 1965,
1966).

Aunque un arbol sin raiz es suficiente para postular una homoplasia, las
dos interpretaciones evolutivas dependen de la polaridad. La relacion de
homoplasia es una reversion si tenemos una de las transformaciones de
estados de tipo 0-1 y la otra transformacion es 1-0 (6 1-0 y luego 0-1). En
cambio, si ambas transformaciones son de tipo 0-1 (6 1-0), a esta homoplasia
la llamamos paralelismo. Notese que la etiqueta reversion o paralelismo
depende de la polaridad de ambas interfases del caracter. Si alguna de las
interfases de la relaciéon homoplastica no esta polarizada o la polaridad es
ambigua, no podemos postular reversion o paralelismo. La consecuencia de
una interfase basal no-polarizada en la interpretacién evolutiva de las
homoplasias es que, si no es posible refutar una de las hipotesis de polaridad,
tampoco es posible postular reversién o paralelismo.

Criterios adicionales al MGE

A lo largo del capitulo se identificé un limite del MGE. Por la manera
en que el método trabaja, éste no permite polarizar las interfaces de la rama
basal. El argumento expuesto no implica que la solucion sea inalcanzable, sino
que permite reconocer la necesidad de buscar criterios mas alla del alcance de
este método. Una primera solucién de la polaridad de las interfases basales
seria un método de enraizamiento, como el que incorpora informacion
ontogenética (capitulo 3, seccién 3.3). Otra solucion incorporaria informacion
sobre la distribucién de caracteres en taxones adicionales a los codificados en
la matriz. De esta manera, aunque en el anélisis solo exista un taxén de grupo
externo, los estados de caracter de este taxon pueden representar la
generalidad fuera del grupo interno. Este criterio extra MGE no es nuevo,
refleja el sentido comun del investigador. Este criterio para polarizar
caracteres es similar al que Moura y Christoffersen (1996) implementan en su
método cladistico manual llamado “character-generality method”. La
diferencia es que en tal método el criterio se usa durante la construccion del
arbol, y en el caso expuesto en este capitulo, solo es una herramienta a
posteriori a la construccién y orientacion del arbol.

Conclusiones

El presente capitulo explora cémo es que el método de grupo externo
infiere polaridad. Se argumento que, de las tres posibles reglas operacionales,
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solo es apropiada la regla operacional #3 que presupone el grupo interno
monofilético. Sin embargo, no se argumentd que lo implicito en las reglas
operacionales #1 y #2 sea falso. Lo que se concluye es que ninguna de esas
dos reglas es realtnente una regla operacional.

La regla operacional #1, que prescribe la polaridad de los caracteres, en
realidad es un corolario deducido de las suposiciones del MGE y del proceso
de optimizacién. Lo implicito en esta supuesta regla operacional #1 no nos
dice nada sobre los estados de caracter tinicos en el grupo externo. Como sus
implicaciones se deducen de la regla operacional #3, estas no pueden ir mas
alla de los limites que la regla operacional #3 impone. La regla operacional #2
plantea un caso similar. Suponer que la raiz se localiza en la rama basal, es
una declaracidén epistemoldgica sobre donde debe localizarse la raiz total del
arbol. Al igual que la regla operacional #1, la declaracion es logicamente
correcto, pero el MGE impone un limite,

El método de grupo externo se ilustrd en base a modelos abstractos que
solo incluyen un taxon de grupo externo. Esto se hizo, en parte para
simplificar la discusion. Ademas no veo cdémo el aumentar el nimero de
taxones de grupo externo pueda alterar las conclusiones que surgen del
argumento expuesto. No obstante, existe otra razon escondida en el hecho de
no considerar mas de un taxén. Al restringir la discusiéon a un solo taxén de
grupo externo, estoy forzando a que se aplique el término “grupo externo” de
manera mas restringida al uso que comunmente se le da. En general, grupo
interno se define como la coleccién de taxones terminales de interés de un
analisis (e.g., Wiley, 1981} y grupo externo incluye todos los demas taxones

grupo externo qQrupo interno

- = ==y
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Fig. 1.11. Los taxones terminaies que se designan como grupo externo no siempre
corresponden al taxon terminal (o grupo de taxones terminales) que funciona como
orientador del resto del &rbol. Esto es inconsistente con el MGE como un método de
orientacion.
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presentes en el analisis que no son parte del grupo interno. El problema con
esta definicién excluyente es que no distingue entre el taxén terminal que
opera como el taxén contrastivo para orientar el arbol y el resto de los taxones
terininales fuera del grupo interno que se incluyen para ampliar el alcance
taxonomico del andlisis.

En los anilisis donde se incluyen una gran cantidad de taxones
designados grupo externo, a veces muchos mas que el nimero de taxones del
grupo interno {e.g., De Luna, 1995), la suposicién de monofilia
operacionalmente incluye a los taxones de grupo intcrno y a todos los de
grupo cxterno menos un taxén terminal, el cual se considera el “grupo externo
mas lejano™ {fig. 1.11). Entre los taxones que originalmente se designan como
externos, solo uno realmente funciona como el grupo externo contrastivo para
designar ¢l grupo monofilético mas inclusivo del arbol,

La definicion mds apropiada para el grupo externo, es ia que refleja la
manera en que opera el método de orientacion. Por lo tanto, un taxén se debe
designar como “‘grupo externo”, si y solo si corresponde al taxén que se
presupone esta por fuera del resto de los taxones incluidos en un andlisis. Esta
definicion restringida ticne dos consecuencias importantes. La primera es que
¢l término “grupo interno” también adquiere un significado operacional pues
se presupone que forman un grupo monofilético. En el contexto de la
dimensidn temporal ¢l grupo interno corresponde a todos los demnds taxones
terminales incluidos en el anlisis. l.a segunda consccuencia es que estas
definiciones aclaran que ¢l método de grupo externo no es util para poner a
prucba la monofilia del grupo interno. Esto ocwrre, por un lado, porque el
método en si presuponc ya la monofilia del grupo interno, y por otro lado
porque se deslinda al término grupo interno (o externo) de la fase de
construccion de arboles, como se explica a continuacion. La Unica condicion
necesaria para presuponer que una coleccion de taxones en un arbol sin raiz
forma un grupo monofilético, es que esos taxones sean terminales adyacentes
en el arbol (Fig. 1.12a). Si ésta condicion no se cumple (Fig. 1.12b), significa
que el grupo externo se “mezcla” con el grupo interno (Nixon y Carpenter,
1993). En este caso tenemos que revalorar nuestra conjetura inicial de lo que
constituye ¢l grupo interno. Para cumplir con esta condicidn se deben incluir
dentro del grupo interno tantas terminales como sea necesario de lo que
originalmente s¢ consideraba grupo externo para que se¢ forme un grupo de
terminales adyacentes que pueda ser presupuesto como grupo monofilético
(Swofford, 1993). En conclusion, para implementar el MGE es necesario un
grupo de terminales adyacentes en el arbol sin raiz que corresponda al grupo

interno. De lo contrario es imposible presuponer monofilia para orientar el
arbol.
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Fig. 1.12. Para que un arbol pueda ser orientado, los taxones del grupo interno tienen

que ser terminales adyacentes a} Si las terminales del grupo interno se mezclan con las
del grupo externo b}, se tiene que revalorar la asignacion de terminales a grupo interno y
externo.

El que un conjunto de terminales forme un grupo adyacente o no,
depende de la topologia del arbol, y la topologia se establece desde la prueba
de congruencia, antes de hacer cualquier hipdtesis de polaridad o de grupos
internos o externos. Si el supuesto grupo interno no resulta ser un grupo de
terminales adyacentes, i.c., no puede ser monofilético, esto queda asentado
desde la construccion del arbol sin raiz antes de que ¢l MGE sea siquiera
implementado para orientar el arbol.
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CAPITULO 2.
Grupo externo: parsimonia cladista y
optimizacion
I wish: simplicity. (Bjork, Post)
Introduccién

Desde que se hizo explicita la importancia del criterio de parsimonia en
la reconstruccion filogenética (Wiley, 1981; Farris, 1983; Sober, 1988; Farris
y Kluge, 1997, ver referencias y discusion en esta ultima), se ha enfatizado
que el método de grupo externo es una extension de este criterio {Engelmann
y Wiley, 1977; Nelson y Platnick, 1981; Wiley, 1981; Farris, 1982; Maddison
et al.,, 1984; Donoghue y Maddison, 1986; Sober, 1988; de Pinna, 1994,
Weston, 1994). La manera mds simple y general de expresar la relacién
parsimonia-grupo externo es concebir que al incluir grupos externos en el
analisis cladistico ampliamos el foco del estudio. La evaluacion de las
hipotesis de relaciones genealdgicas se hace usando parsimmonia en el contexto
de una filogenia mas amplia que la de interés inmediato (Engelmann y Wiley,
1977, Wiley, 1981). Sin embargo esta relacion general implica dos formas
distintas en que el criterio de parsimonia se implementa en un analisis
cladistico. Metodolégicamente, ambas implementaciones del criterio de
parsimonia corresponden a dos procedimientos ampliamente usados durante la
reconstruccidn filogenética: busqueda de arboles y optimizacion de caracteres.

Un primer proposito de este capitulo es disectar la relacién general
parsimonia-grupo externo, Se analiza ¢cémo es que el criterio de parsimonia
estd involucrado con el método de grupo externo, tanto por medio de la
bisqueda de arboles, como por medio de la optimizacion de caracteres, y no
de una sola forma como cominmente se concibe. Como resultado argumento
que ambas implementaciones del criterio de parsimonia son herramientas
metodolégicas indispensables para inferir polaridad de caracteres por medio
del método de grupo externo. Por lo que ¢l segundo propésito de este capitulo
es explorar 1a relacion entre la implementacion metodoldgica de parsimonia y
la formulacion de hipétesis de polaridad.

En el plano metodoldgico, las discusiones del papel de las hipotesis de
polaridad de caracteres en los analisis cladisticos han dependido de las
prescripciones para implementar el método de grupo externo. Esto es logico,
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ya que éste es uno de los principales métodos para polarizar caracteres. De
esta ultima discusion, se valida la idea de que las hipétesis de polaridad se
deben generar hasta después de que el érbol mas parsimonioso se encuentra
construido y no como un paso de la codificacién de caracteres en la matriz de
datos, previo a la construccion de arboles.

Parsimonia y causa comiin en Ia reconstruccién filogenética

La percepcion de una doble relacion epistemolégica entre parsimonia y
grupos externos depende de que se distingan dos implementaciones
metodologicas distintas del criterio de parsimonia en la reconstruccion
filogenética. Parsimonia, como un criterio epistemoldgico para escoger entre
hipotesis en competencia, se ha interpretado como el principio de la causa
comun. Este principio establece que las correlaciones se deben explicar
postulando una causa comiin. La idea basica detras de esta concepcién es que
“[pJarsimony favors explanations that posit a common cause over ones that
postulates separate, multiple, causes™ (Sober, 1988:71). Entonces, parsimonia
parece ser un criterio crucial en el problema de inferir la existencia de una
causa comun (Fig. 2.1a). En la inferencia filogenética, postular ancestria
comun es andlogo a invocar una causa comin. Por lo tanto, parsimonia
favorece hipotesis de ancestria comiin sobre aquellas de ancestros diferentes
para un par de taxones. Sober (1988) nombré a esta implementacion especifica
de parsimonia como parsimona cladista.

No obstante, al discutir ¢l principio de la causa comun, Sober (1989)
también sefialé una diferencia epistemologica importante que existe “between
inferring the existence of a common cause and inferring the state of that
common cause, given the assumption that it exists” (Sober, 1988:222). Si
quercmos conocer el estado mismo de una causa comtin a partir de los estados
de sus efectos, nos comprometemos en un problema inferencial distinto. En
este caso, ya no escogemos entre causas comunes o separadas, suponemos que
existe una causa comun y ahora tratamos de inferir como era ésta (Fig. 2.1b).
Dentro de 1 reconstruccion filogenética, Sober (1988) identifict este segundo
tipo de problema como aquel planteado por el método de grupo externo al
inferir polaridad de caracteres. Epistemoldgicamente, dados dos estados
alternativos posibles dentro del grupo interno, parsimonia favorece al estado
del grupo externo como la mejor estimacion del estado del ancestro. Sober no
dio un nombre particular a esta implementacion de parsimonia. Sin embargo,
la reconstruccion de estados ancestrales es lo que en sistemdtica se conoce
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Fig. 2.1. Dos problemas inferenciales diferentes relacionados con el principio de la

causa comun. (a) ilustra el problema de decidir entre inferencias de causas separadas vs.
causa comun. Suponiendo que existe una causa comun, {b) ilustra el problema de inferir
los estados de c. e=efecto; c=causa de un efecto; s=estado del evento en un efecto o
causa (Redibujado a partir de Sober, 1988, 1989).

como optimizacién de estados de caracter (Farris, 1970; Fitch, 1971; Swofford
y Maddison, 1987).

La relevancia de parsimonia en los métodos de busqueda de arboles y
en los de optimizacion es incuestionable. Ain mas esclarecedora resulta la
distincién conceptual de Sober sobre los dos tipos de inferencia bajo el
principio de la causa comin. Una fuerte correlacion empirica entre dos efectos
es evidencia para postular una causa comin. En esta primera fase inferencial
el grado de correlacién se estima inspeccionando los estados entre fodos los
eventos de los efectos. No obstante, en una segunda fase inferencial, dado que
se favorece la existencia de una causa comin, la combinacion de estados de
uno solo de los eventos se toma como evidencia para postular el estado de la
causa comiin para ese solo evento {Sober, 1989). Estas dos fases inferenciales
corresponden metodoldgicamente con la prueba de congruencia de caracteres
y con la optimizacién de caracteres en los anilisis filogenéticos. Aun en el
arbol mas parsimonioso para fodos los caracteres, los estados de un solo
caréacter se pueden asignar suboptimamente en los nodos internos sin limite en
el niimero de transiciones. No obstante, el criterio de parsimonia favorece
explicaciones optimas, i.e., aquellas con el minimo numero de hipdtesis ad
hoc sobre transiciones de estados para un solo caricter. Esta optimizacioén de
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caracteres implica una aplicacion del criterio de parsimonia aunque diferente
de la parsimonia cladista (sensu Sober, 1988). La concepcion de parsimonia
cladista y optimizacion, como dos implementaciones metodologicas del
criterio epistemolégico de parsimonia, permite una resolucién mas fina en el
analisis de la relacion parsimonia-grupos externos.

Parsimonia cladista: parsimonia local vs. parsimonia global

El tipo de implementacion del criterio de parsimonia mas comilnmente
percibido es el que se utiliza durante el procedimiento de busqueda de drboles
de longitud minima. Los grupos externos deben ser incluidos en un analisis sin
restricciones topoldgicas con el resto de los taxones de grupo interno para
evitar que se relaje la parsimonia durante la evaluacion de arboles. Este
procedimiento se conoce en la literatura como analisis simultianeo (Maddison
et al., 1984; Nixon y Carpenter, 1993) y se prefiere sobre anélisis con
restricciones con base en que sélo el procedimiento simultineo alcanza
parsimonia global (Donoghue y Maddison, 1986).

Se dice que un arbol es globalmente parsimonioso, cuando el arbol de
un grupo particular de organismos es el mas parsimonioso en el contexto de
otros grupos relacionados no incluidos en el analisis (fig. 2.2) (Engelmann y
Wiley, 1977; Farris, 1980, 1982; Wiley, 1981). En cambio, cuando la solucién
escogida es parsimoniosa so6lo en el contexto del grupo de organismos
analizado, pero no con respecto a otros grupos relacionados, entonces se dice
que el arbol es localmente parsimonioso (Maddison et al., 1984). Estos
conceptos de parsimomia global y local se refieren a tipos de parsimonia
cladista (sensu Sober, 1988).

La parte del analisis filogenético donde parsimonia cladista entra en
Juego es durante la prueba de congruencia (Patterson, 1982, De Luna y
Mishler, 1996). La matriz de taxones contra caracteres contiene todas las
hipotesis primarias de homologia que se han generado a partir de varios
criterios empiricos (e.g., similitud de rasgos), pero que no se han sometido a
alguna prueba inferencial para establecer si son hipotesis de homologia
legitimas (de Pinna, 1991). Los datos de distribucion de similitudes se
contrastan con todas las posibles hipdtesis de relaciones filogenéticas entre los
taxones. Dado que todos los arboles estan ignalmente apoyados por el
universo empirico de los estados, el criterio de parsimonia escoge el o los
arboles (hipoOtesis de relaciones filogenéticas) donde se maximize la
congruencia entrc caracteres. Los 4arboles con mayor congruencia de
similitudes son los mas parsimoniosos, ya que requieren de menor niimero de
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Fig. 2.2 Parsimonia global. El 4rbol A es mas parsimonioso que el arbol B cuando
se toman en cuenta grupos relacionados (casos C y D).(Redibujado de Maddison et al.,
1984).

hipétesis ad hoc (en forma de homoplasias) para explicar las similitudes que
no son congruesntes con el resto de las hipétesis de homologia (Farris, 1983).
Las hipétesis primarias de homologia que “sobreviven” a la prueba de
congruencia se convierten en hipétesis secundarias de homologia. Estas han
sido evaluadas contra la filogenia como patroén general de trabajo (de Pinna,
1991).

En términos de parsimonia cladista, cuando en [a prueba de congruencia
parsimonia se implementa en dos pasos, el arbol generado en el primer paso
puede ser localmente parsimonioso. Cuando este arbol localmente
parsimonioso es puesto en el contexto de grupos relacionados, durante el
segundo paso, la solucién puede no ser globalmente parsimoniosa (Maddison
et al., 1984). Obviamente la congruencia se evalia sdlo para los datos que se
tienen a la mano en ¢l momento de construir un arbol. Cualquier observacion
que se incluya en [a matriz o en el arbol después de la prueba de congruencia,
sea un taxdén o un nuevo caracter, es informacion adicional que no fue
evaluada por el criterio de parsimonia con el resto de los datos. Cuando se
adiciona un taxén al drbol mas parsimonioso, aiin cuando este taxdn extra se
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adicione de la manera mas parsimoniosamente posible (fig. 2.3), se presenta el
problema de la parsimonia relajada. El arbol resultante puede ser menos
parsimonioso que un arbol generado a partir de la prueba de congruencia de
toda la coleccion de taxones (Donoghue y Maddison, 1986).

Una implementacion del método de grupo externo (emraizamiento
Lundberg, Lundberg, 1972), funciona construyendo un arbol para los taxones
del grupo interno y luego de la prueba de congruencia se adiciona el grupo
externo. Este tipo de implementacién se denomina “outgroups-after method”
(Donoghue y Maddison, 1986). En este caso la prueba de congruencia se
realiza en dos pasos, por jo que se corre el riesgo de obtener una solucién que
no es globalmente parsimoniosa. Por esta razon, el grupo externo siempre se
debe incluir con el grupo interno durante la pruecba de congruencia. Esta
estrategia se denomina “outgroups-during method” (Donoghue y Maddison,
1986). Solo asi, la solucion obtenida puede ser la solucion 6ptima en términos
de parsimonia cladista.

El concepto de parsimonia global se ha malinterpretado. Algunos
autores (e.g. Clark y Curran, 1986, Meacham, 1986, Weston, 1988, 1994), han
entendido que si en un analisis se incluye solo el grupo interno (o éste mas un
solo taxdn de grupo externo), el arbol resultante tnicamente puede ser
localmente parsimonioso. De acuerdo con este argumento llevado al extremo,
un analisis que incluyera todos los organismos tendria un resultado localmente
parsimonioso al no haber grupo externo. No obstante el concepto de
parsimonia global o local no implica alguna distincion de las UTO’s como
grupos internos, ni tampoco depende del nimero de taxones incluidos en el
grupo externo. Sucintamente, parsimonia global como concepto metodolégico
es 1a implementacion de la prueba de congruencia en un solo paso.

Los conceptos de parsimonia global y local se originaron el la literatura
del método de grupo externo (Engelmann y Wiley, 1977; Wiley, 1981,
Maddison et al., 1984; Clark y Curran, 1986; Donoghue y Maddison, 19806;
Nixon y Carpenter, 1993). Esto enfatiza que la relacion parsimonia-grupo
externo que se ha percibido es la relacién entre parsimonia cladista y grupos

Tabla 2.1,
Seis taxones codificados para 22 caracteres.
Caracteres Taxones

A B C D E F

1-10 b b a a a a
11-20 a a b b b a
21 b b b a a a

22 a b b b a a




CAPITULO 2 43

(@)

23 pasos

AN
/

/C
DN

E

(b)

25 pasos

24 pasos
1-10 11-20

B E

Fig. 2.3. Arboles derivados de la matriz en la tabla 2.1. (a) El arbol mas
parsimonioso para los taxones A-E; (b) El arbol mas parsimonioso que se obtiene
agregando el taxon F al arbol (a); (c) Ei arbol mas parsimonioso obtenido a partir de los
taxones A-F, evaluados en un solo paso. Aun cuando F se adiciona parsimoniosamente al
arbol (a), la solucién obtenida (25 pasos) no es la solucion optima,
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externos, pero no necesariamente entre optimizacion y grupos externos.

Aunque la longitnd de los arboles se caleula a partir del mimero de
pasos de los caracteres, las topologias se evalian sin que realmente se
resuclvan los estados de cardcter optimizados en los nodos internos. Los
arboles sin raiz se reconstruyen con todos las UTO’s incluidas. Asi parsimonia
global escoge el arbol mas corto para el grupo interno y externo
simultineamente. Adn cuando ya sepamos que UTO’s de la matriz
corresponden al grupo externo, durante la prueba de congruencia éstos son
conectados como cualquier otra UTO incluida en el anilisis. Una vez que el
arbol sin raiz ha sido reconstruido fas UTO’s que constituye el grupo externo
adquieren un papel especial. El grupo extermo necesariamente tiene que ser
basal a todo el arbol. Al adicionar este supuesto extra, el método de grupo
externo produce wn arbol orientado con la informacién sobre grupos
monofiléticos pero sin polaridad de caractercs explicita (capitulo 1). Durante
esta fase del analisis, parsimonia cladista ha ¢stado en efecto como el eriterio
usado para escoger entre topologias de drboles en competencia. Sin embargo,
todavia no es necesario evaluar hipdtesis sobre optimizacién. Esto sugiere que
la optimizacién es un tipo de parsimonia que no se relaciona necesariamente
con grupos externos como lo hace parsimomia cladista. La relaciéon de
optimizacion con el método de grupo externo involucra a las hipétesis sobre
polaridad de caracteres.

Optimizacion y polaridad de caracteres

La optimizacion es necesaria para ¢l método de grupo externo solo si el
objetivo es inferir la polaridad de los caracteres. El método de grupo externo
hace supuestos al nivel de los taxones (UTO’s), no al nivel de los caracteres.
Aunque las transiciones de los estados y la polaridad de los caracteres se
encuentran mmplicitas en un drbol orientado, el método de grupo externo no
hace supuestos sobre la polaridad de caracteres especificos. Si queremos saber
la polaridad misma de un cardcter dado, primero el caracter en cuestion debe
de ser optimizado en nn arbol orientado. Aqui, ya no retamos la topologia del
arbol. Tratamos la topologia como una restriccidén y entonces asignamos
estados de caricter a los nodos internos en el arreglo mas parsimonioso (i.c.,
optimizamos). Por lo tanto, la polaridad de las interfaces de todos los
caracteres solo puede ser alcanzada dado un arbol orientado de longitud
minima con todos los caracteres optimizados en ¢l (capitulo 1). En esta cadena
metodologica, la parsimonia cladista es usada primero durante la bisqueda de
arboles, después los grupos externos se usan para orientar, y finalmente la
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parsimonia se implementa como optimizacién de caracteres para inferir
polaridad.

El entendimiento de la secuencia metodolégica del uso de parsimonia y
grupo externo, permite reconocer que las hipotesis de polaridad realmente se
generan hasta después de la construccion del arbol. Comiinmente se visualiza
que los caracteres ya deben polarizarse a partir de la matriz de datos o que la
polaridad se puede o no implementar durante la prueba de congruencia
(Meacham, 1984, 1986). La nocién de que Ia polaridad es un requisito previo
para la prueba de congruencia estd implicita cuando se codifica el “0”
representando el estado plesiomérfico de cada cardcter, conforme a un grupo
externo incluido en la matriz de datos. También explicitamente la idea de
polaridad a priori a la prueba de congruencia surge en trabajos de caricter
tedrico. Diversos autores tratan la polaridad como parte del analisis de
caracteres previo a la reconstruccion de drboles (c.g., Stuessy, 1980; Wiley,
1981; Brooks, 1984; Weston, 1988; Bryant, 1992).

La prueba de congruencia es “ciega” respecto a la polaridad, y es, por
esto, atemporal. La polaridad establece la relacion temporal entre las
homologias segin su nivel jerdrquico correspondiente. Esto resalta que las
hipdtesis de polaridad de un caracter requieran que las transiciones entre los
estados estén especificadas como hipdtesis de homologia secundaria (sensu
De Pinna, 1991) en el arbol mas parsimonioso. Un caricter no puede ser
polarizado si se encuentra en la fase de homologia primaria en la matriz de
datos (Weston, 1994). La prueba de congruencia determina cuiles de estas
conjeturas de homologia pueden ser interpretadas como homologias legitimas,
y cudles de estas hipotesis primarias debemos reinterpretar como homologias a
un nivel distinto del que se les habia asignado (de Pinna, 1991). La primera
distincion es sobre qué rasgos pueden ser homologos y que similitudes son en
realidad homoplasias. Una segunda distincion mas fina se realiza al polarizar.
Dado que existen homologfas en distintos niveles jerarquicos representados en
una serie de transformacion, las hipétesis de polaridad distinguen a qué nivel
una homologia es a una sinapomorfia respecto al resto de las homologias en la
sene de transformacion.

Conclusiones

El principio epistemolégico de parsimonia es usado en analisis
filogenéticos tanto para postular ancestria comun, como para inferir los
estados de esos ancestros. Sober (1989) seiiala que en discusiones filoséficas,
los problemas de inferir la existencia de una causa comiin y de inferir el estado
de esa causa comin han sido tratados indistintamente. De manera similar, en
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los analisis metodologicos la doble conexidén entre grupos externos y
parsimonia no ha sido descrita de manera explicita. La mayoria de los
taxénomos tienen en mente la relacion de grupos externos con parsimonia
cladista en cuanto a la construccion de arboles pero no en cuanto a la
optimizacion. Por ejemplo, en referencia a la construccion de arboles de Pinna
(1994) declaré que “the outgroup method for polarity determination does not
constitute a true polarity determination procedure, but instead a way to
parsimoniously extend a previously-established directionality onto a newly
attached network”. Esto no significa que la relacién optimizacion-grupos
externos no se haya percibido, sino que ésta no ha sido descrita como algo
diferente de parsimonia cladista (e.g., Nelson y Platnick, 1981; Maddison et
al., 1984), Entonces, ain cuando la construccién de arboles parsimoniosos y la
optimizacién se han reconocido como dos metodologias separadas y bien
definidas, la relacion epistemoldgica de los grupos externos con parsimonia no
habia sido analizada como una correspondencia dual dado ambos tipos de
inferencias filogenéticas: ancestria comun y estados del ancestro.
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CAPITULO 3.
Meétodos para polarizar caracteres

Introduccién

El cladismo es actualmente la herramienta méas poderosa y sofisticada
que se ha disefiado para el estudio de la diversidad biologica desde un enfoque
comparativo {de Pinna, 1996). El lenguaje que ha surgido con el desarrollo de
esta metodologia permite detectar y describir los patrones de diversidad de
forma comin a muchas subdisciplinas en biologia, de tal suerte que, ain con
la especializacion en los distintos campos de la investigacion biologica, existe
una manera de integrar el conocimiento en un sisterna unico y general a toda
la biologia (Amorim, 1996). A tres décadas de la publicacién de la versién en
inglés del libro de Willi Hennig (1966), el desarrollo teérico y metodoldgico
en sistematica ha alcapzade un estado de solidez y equilibrio conceptual
independiente de otras 4reas de la biologia evolutiva. Ahora es posible
resolver preguntas inherentes al campo sin recurrir a modelos evolutivos
especificos (Nelson, 1989; De Pinna, 1994, 1996). También es factible
analizar y proponer métodos en partes especificas dentro del gran cuerpo
tedrico cladista de manera independiente al resto de las partes. Esta revision
trata con uno de esos aspectos especificas del método cladista: la polaridad de
caracteres.

Aunque el concepto de polaridad es muy simple, los métodos para su
inferencia han sido fuente de mucho debate en sistematica, resultando varios
puntos de vista encontrados. El debate alrededor de los métodos para polarizar
esta ligado a dos polos de discusion que surgieron a principios de la década de
los ochentas dentro del Cladismo (Beatty, 1982; Brady, 1982, 1985; Platnick,
1979, 1982, 1985, 1986; Nelson, 1985). Estos dos polos diferian en la
importancia de los modelos evolutivos para el desarrollo de los métodos en
sistematica. Por un lado, los Ilamados filogeneticistas abogaban a favor del
uso de modelos evolutivos, y veian en el método de grupo externo la principal,
sino la unica, herramienta para inferir la polaridad. Por otro lado los cladistas
de patrén se inclinaban a favor de desarrollar métodos independientes de
suposiciones evolutivas, y veian en el método ontogenético la clave para
polarizar caracteres sin recurrir a2 modelos evolutives especificos. La disputa
entre los dos polos se desvanecioé inconclusa a finales de esa misma década
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(De Pinna, 1996), y asi también, la literatura con discusiones sobre los
métodos para polarizar se volvié escasa en comparacion con el auge que tuvo
a principio de la década. Solo recientemente interés por el tema de polaridad
ha resurgido en unos cuantos articulos tedricos (Nixon y Carpenter, 1993; De
Pinna, 1994; Struwe et al., 1994; Weston, 1994).

El concepto de polaridad de caracteres y la necesidad de una visiéon
ramificada de 1a evolucién

Entre la impresionante cantidad de organismos compartimos rasgos
similares que pueden ser tan generales como el ADN presente en todos los
organismos o tan particulares como los que nos permiten identificar a un
organismo entre el resto. Bajo la suposicion de que toda la vida tiene una
historia filogenética comiin, inaccesible a la observacidn directa, los rasgos de
los organismos y sus niveles de generalidad relativa constituyen la tinica base
empirica para tratar de reconstruir la filogenia o historia evolutiva de la gran
diversidad organica actual (Farris, 1983; Sober, 1988, De Luna y Mishler,
1996).

Precisamente el método cladista opera determinando la jerarquia
correspondiente de las similitudes que comparten los organismos entre si para
reconstruir el patron filogenético: (1) se genera una matriz de datos que
resume, en un sistema de estados dentro de caracteres, los rasgos similares que
son compartidos por los organismos bajo andlisis; (2) se busca la explicacion
mas parsimoniosa maximizando la congruencia entre los datos (De Pinna,
1991; De Luna y Mishler, 1996); y (3) se provee a esta explicacion de un
marco de tiempo relativo. Las primeras dos fases de este simple y preciso
procedimiento, delineado a grandes rasgos, dan como resultado una
descripcion de la distribucién de rasgos similares en los organismos. Tal
descripcion se puede representar como un drbol (en el sentido grafico), en el
cual los nodos terminales corresponden a los organismos analizados y las
ramas que unen a los distintos organismos contienen las transiciones entre los
estados de cardcter. Especificamente el arbol representa la distribucion de los
rasgos similares ahora interpretados como hipoétesis de homologia (Fig. 3.1a).
A la forma que tiene este arbol se le llama topologia. Hasta este punto del
analisis (fase I y 2), nuestra descripcion del patron filogenético es incompleta.
Este arbol existe como una representacion atemporal de los eventos evolutivos
en la historia de los organismos. Asi como los organismos en la actualidad
coexisten en el mismo plano en el tiempo, asi nuestro diagrama, generado a
partir de la informacion obtenida de los organismos, carece de la dimensién
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Fig. 3.1. a) Arbol sin raiz para los taxones A-B Las marcas representan transiciones
entre estados de caracter sin polaridad. b) El mismo arbol pero con raiz La raiz se agrega
como un nodo adicional en la rama que conecta al taxon A con el resto dei arbol. En el
arbol con raiz, fas marcas representan la aparicion de apomorfias y se definen los grupo
moenofiléticos [CD], [BCD] y [ABCD]

temporal que especifica la secuencia relativa de los eventos evolutivos. En
este arbol no podemos hablar de grupos monofiléticos, solo podemos decir
que los organismos en los nodos terminales estin mas o menos cercanos
patristicamente. Tampoco contiene hipdtesis de polaridad aunque la transiciéon
entre los estados de un caracter se encuentra especificada en las ramas. No
podemos decir qué estado antecede o precede a otro, ya que solo tenemos
hipotesis de conectividad o vecindad relativa entre los estados, esto es,
hipétesis de orden de estados (Mickevich, 1982; Wilkinson, 1992; De Luna y
Mishler, 1996). Como ningiin punto en este arbol se puede considerar como el
origen o nodo ancestral, se dice que este arbol atemporal es un drbol sin raiz
(También se le conoce como “red de Wagner” o simplemente “red”,
Lundberg, 1972; Scotland, 1992; Swofford, 1993).
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Necesitamos proveer forzosamente a nuestro arbol de una direceidn o
dimension temporal relativa para completar nuestro esquema histérico. Esta
tercera fase de! analisis resulta en que se polarizan los caracteres y se definen
los grupos monofiléticos (Fig. 3.1b). Las hipdtesis de polaridad de caracteres
simplemente especifican la direccion de cambio en la transformacion
evolutiva entre los estados (Stevens, 1980; Swofford, 1993; Kitching, 1992,
De Luna y Mishler, 1996). Asi, para un caracter, al estado que antecede o es
mas general a otro en la evolucion se le llama plesiomdrfico y al estado que
precede o es menos general a otro se le llama apomdrfico (Hennig, 1965,
1966; Nelson y Platnick, 1981; Wiley, 1981; Scotland, 1992). Es necesario
enfatizar que estas definiciones son siempre relativas; un estado solo puede ser
apomorfico respecto a otro plesiomérfico y viceversa,

El hecho de que un rbol sin raiz sea necesario para polarizar caracteres
y no al contrario solo ha sido apreciado recientemente. Las primeras
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Fig. 3.2. Dos arboles sin raiz con topologias distintas para los taxones A-D. El

mismo caracter optimizado en ambos arboles resulta en interpretaciones distintas.
Mientras que un 4rbol requiere un paso para explicar la distribucion de los estados en los
taxones terminales A-D, el otro requiere forzosamente de dos pasos.
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discusiones sobre los métodos para polarizar trataban a este punto como una
fase en el andlisis cladistico anterior a la busqueda de 4rboles o prueba de
congruencia {e.g., Stuessy, 1980; Wiley, 1981; Brooks, 1984; Weston, 1988;
Bryant, 1992; capitulo 2). No obstante se ha argumentado que parsimonia
cladista por si sola no puede proveer direccionalidad a los arboles
(Felsenstein, 1983; De Pinna, 1996). Por lo tanto cada vez se acepta mas la
idea de que el anilisis cladistico consta de tres fases con un orden
metodologico bien establecido: conjeturas sobre homologia (generacion de la
matriz); evaluacion de la congruencia entre caracteres mediante el principio de
parsimonia (reconstruccién o bisqueda de arboles), y un método para
polarizar (distinguir apomorfia de plesiomorfia o enraizar el arbol o distinguir
parafilia de monofiha) (Patterson, 1994). Este orden metodoldgico ha
permitido una nueva forma de plantear el problema de como inferir la
direccion evolutiva (De Pinna, 1994; Weston, 1994). La razon para
implementar la polaridad en una fase posterior a la reconstruccion del arbol es
muy simple. Logicamente, necesitamos establecer hipétesis de homologia
transformacional antes de dar una dimensién temporal a las mismas (Weston,
1994). Aunque en la matriz tales hipotesis de transformacion entre estados ya
existen, son solo hipdtesis primarias que no se han sometido a ninguna prueba
que las valide (De Pinna, 1991; De Luna y Mishler, 1996). No es hasta
después de la prueba de congruencia que podemos hablar de series de
transformacion establecidas en un arbol particular, Es sobre estas series de
transformaciones o caracteres que vamos a imprimir una direccién de cambio
en el tiempo.

Trabajar sobre caracteres que resultan de un arbol tiene implicaciones
profundas en la concepcion del patron evolutivo. Para fines del método, ya no
podemos tratar a un caracter como una particula independiente de informacion
como lo habiamos hecho al codificar los rasgos similares en los organismos y
construir la matriz de datos. Ahora, cada caracter establecido depende de su
interaccion con los demas caracteres y con un arbol particular (De Luna y
Mishler, 1996). Una nueva coleccién de caracteres o taxones en el analisis, o
un arbol conm una topologia diferente, muy posiblemente resulte en una
interpretacién muy distinta del mismo cardcter (fig. 3.2). Debido a esta
interaccion entre los caracteres, con base en un arbol particular, el proceso de
polarizar ya no es un proceso que se aplique a caracteres individuaimente. Al
polarizar un caricter que forma parte de un &rbol, inevitablemente afectamos
al resto de los caracteres que se encuentran implicitos en ese arbol. El
problema de polarizar se vuelve un problema de proveer direccion evolutiva o
tiempo relativo a un arbol, esto es, a un conjunto de caracteres. En suma, el
problema de proveer de un marco temporal a un 4rbol es el problema de
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encontrar la raiz o enraizar el drbol (De Pinna, 1994). La raiz es el nodo
ancestral de un arbol, este nodo presenta los estados plesiomorficos de todos
los caracteres implicitos en un arbol particular. La polaridad de caracteres cs
un corolario del enraizamiento de los arboles, no la causa (De Pinna y Salles,
1997).

Considerar a la polaridad como la Gltima fase en la reconstruccion del
arbol provee robustez y ventajas metodoldgicas, pero también existen ventajas
en la conceptualizacion del patron filogenético, esto es, en la manera de
entender la evolucion de caracteres y organismos. O’Hara (1988) describe dos
posiciones radicalmente opuestas de conceptualizar el patrén filogenético: la
visidn “ontogenética” de la evolucion contra la vision “ramificada™ de la
evolucion (“Tree Thinking™). La primera posicion representa la vision lineal
de la evolucion de los taxones, como si los grupos fueran las etapas sucesivas
en el desarrollo embrionario de un organismo (desarrollo que claramente es
lineal). O’Hara advierte que, en mayor o menor grado, esta es la vision qgue
mas prevalece entre la gente: “trate de imaginar la historia de la evolucion de
los vertebrados sin pensar en el pez, el anfibio, ¢l reptil, y las diferentes etapas
dentro de los mamiferos”(O’Hara, 1988:152-153). Esta wvision lineal y
progresiva de la evolucién se puede considerar como el remanente mas fuerte
de la Scala Naturae de Lamarck en el pensamiento evolutivo contemporaneo.
En cambio, O’Hara nos urge a incorporar la segunda posicién en la
descripcion del patron evolutivo. En esta descripcidn ramificada, los taxones
se conceptualizan como grupos de distinta inclusividad y anidados unos dentro
de otros, de tal manera que no existe una progresion lineal entre ellos y la
evolucion se describe como la diversificacion de ramas que ocurrié a través
del tiempo.

El concepto de polaridad en un sentido cladistico implica abandonar el
pensamiento lineal en la descripcion del patron filogenético para ser
reemplazado por una descripcidn ramificada de la evolucion. Aunque O’Hara
se refiere especificamente a los taxones, el caso es idéntico en la descripcion
de la evolucion de caracteres. L.a manera mas comin en que se interpreta la
evolucion de un rasgo es reconstruyendo una descripcion lineal y progresiva,
tratando de buscar el estado intermedio que “cierre” el hueco entre una fonna
y otra. La variacidn de un rasgo que observamos en los organismos se codifica
como una columna en la matriz de datos. Para caracteres multiestado, rara vez
contamos con informacion empirica que nos permita establecer hipétesis de
orden de estados a priori a la prueba de congruencia. Un resultado comin de
la prueba de congruencia son hipotesis de orden que representan una
descripcién ramificada del caracter mas que una progresion lineal entre los
estados. Lo anterior es cierto sobretodo cuando se descubre homoplasia en el
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cardcter, lo cual también implica que, caracteres que en la matriz se habian
codificado como binarios, resulten ser multiestado en el arbol con una
estructura de orden més compleja de lo que se hipotetizaba en un principio.
Por lo tanto, la \inica manera de entender la evolucion de un caracter es a
partir de la descripcion ramificada que resulta de un arbol particular.

En las siguientes secciones reviso distintos métodos para inferir
polaridad de caracteres. Las revisiones exhaustivas de Crisci y Stuessy (1980),
Stevens (1980), Stuessy y Crisci (1984), y mas recientemente, Kitching
(1992}, discuten los métodos y los criterios empiricos para polarizar caracteres
a priori respecto a la construccion del arbol y por lo tanto desacoplada de un
proceso de enraizamiento. En este capitulo manejo la idea de la polaridad
como la fase inmediata posterior a la construccion del 4rbol y dependiente del
enraizamiento. Por lo tanto la discusion se centra alrededor de las
implementaciones que son consistentes con esta idea y no con la de polarizar
series de transformacién individualmente. Basicamente existen dos métodos
para polarizar caracteres, con sus variantes, que sobreviven entre muchos
propuestos y discutidos en la literatura (Crisci y Stuessy, 1980; Stevens, 1980;
Stuessy y Crisci, 1984; Kitching, 1992): el método ontogenético y el método
de grupo externo. Algunos métodos, como los que utilizan secuencias de
genes paralogos, son implementaciones particulares de criterios mas generales
derivados del uso de rasgos que existen como homélogos intraorganismo
(homologia serial, paralogia, etcétera) y, por lo tanto, son equivalentes al
método  ontogenético. Otro método que se revisa aqui, el criterio
paleontologico para polarizar caracteres, es inadecuado ya que se ha
malentendido el uso de fosiles en los analisis cladisticos.

Ontogenia

La ontogenia siempre a jugado un papel importante en el desarrollo de
las teorias evolutivas en biologia (Nelson, 1978). Aunque los estudios en
embriologia animal datan de los griegos, especialmente los tratados de
Aristoteles (Gould, 1977), el estudio de la ontogenia toma un nuevo
significado a partir de la segunda mitad del siglo XIX con la creciente
aceptacion de la teoria de la evlucién después de los trabajos de Darwin. La
relevancia de la ontogenia en la teoria evolutiva se ve refleja en la famosa
frase atribuida a Ernst Haeckel (1834-1919) “La ontogenia recapitula la
filogenia”.

Aunque la teoria Haeckeliana de la recapitulacion en su carécter
original ya a sido refutada (Gould, 1977), la importancia de la informacién
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ontogenética en la reconstruccion del patrén filogenético es incuestionable
(De Pinna, 1996). La ontogenia se relaciona con los analisis cladisticos en tres
niveles distintos (De Pinna, 1996): para hacer conjeturas sobre homologia,
para determinar hipétesis de orden entre estados, y para enraizar arboles (y,
por lo tanto, para inferir polaridad de caracteres). En cuanto a las hipétesis de
homologia, se reconoce que todas las etapas en la ontogenia de un organismo
son fuente valiosa de caracteres, siempre y cuando se realicen las
comparaciones correctas. Hennig (1965, 1966) fortalecid esta idea al
desarrollar su concepto de semaforonte- ¢l individuo en un periodo corto de sn
ontogenia-, y al enfatizar que, para reconstruir la filogenia, se deben comparar
semaforontes equivalentes a lo largo de todo el ciclo de vida de los
organismos (Kluge, 1985). Con respecto a las hipotesis de orden, la
adyacencia relativa de estados de caracter que se observa a lo largo de la
secuencia ontogenética de un organismo o un conjunto de ellos, puede ser ttil
para determinar hipétesis de orden entre los estados- hipotesis de adyacencia
fitogenética (Mickevich, 1982; Wheeler, 1990; Mickevich y Lipscomb, 1991;
Mishler y De Luna, 1991).

En cuanto al enraizamiento, existe mucha polémica acerca del valor de
la ontogenia como base empirica para inferir la direccion filogenética.
Algunos autores opinan que la informacién ontogenética es la tinica base con
significado biolégico para proveer direccion a los arboles y caracteres (e.g.,
Nelson, 1978, 1985, Weston, 1988, 1994; Patterson, 1994; De Pinna, 1994,
1996). Otros opinan que el método ontogenético depende del método de grupo
externo o es esencialmente lo mismo (e.g., Lundberg, 1973; Brooks y Wiley,
1985; De Queiroz, 1985; Wheeler, 1990). Una tercera opinién es que el
método ontogenético es ambiguo en el mejor de los casos o no tiene
justificacién empirica alguna para inferir polaridad (e.g., Kluge, 1985; Mabee,
1989, 1993),

Los puntos de vista que descalifican al criterio ontogenético o lo
vuelven equivalente con el método de grupo externo, son juicios basados en
polaridad a priori a la prueba de congruencia. En este método, los caracteres
se polarizan uno a uno y en la matriz se agrega una hilera de ceros que
representa los estados plesiomérficos del ancestro comiin hipotético del grupo
bajo andlisis (Kraus, 1988; Mabee, 1989, 1996, Wheeler, 1990; Patterson,
1996). El razonamiento ilégico implicito aqui seria que la raiz del arbol es un
resultado de la polaridad de caracteres. Esta polarizacién a priori no solo es
innecesaria, sino que es indeseable. Por esta razon, la mayoria de las criticas al
criterio ontogenético en todo caso descalifican esa aplicaciéon muy particular
del método. No implican que hay una limitante epistemolégica debido a que
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no existe informacion intrinseca en la ontogenia para inferir direccion
filogenética.

Existen dos propuestas alternativas de cémo incorporar la informacion
ontogenética en un método para enraizar arboles. La primera se basa en el
concepto de generalidad de estados de caracter, y fue propuesta por Weston
(1994). La segunda, llamada “enraizamiento ontogenético” (“ontogenetic
rooting”™), se basa en la idea de incorporar en los arboles las transformaciones
ontogenéticas de manera optima, y fue propuesto por De Pinna (1994). Ambos
métodos son consistentes con la idea de que la polaridad de caracteres es un
resultado del andlisis cladistico, pero difieren radicalmente en qué constituye
informacion ontogenética per se. A continuacion se describen ambos métodos.

Método de enraizamiento de Weston

El nicleo del método de Weston es el concepto de generalidad,
concepto que se a su vez Weston dertvé de 1a “ley biogenética de Nelson” o
“regla de Nelson” (Nelson, 1978, 1985). Nelson (1978) fue el primero en
reformular una regla bajo la teoria cladistica para incorporar la informacién
ontogenética en el contexto de analisis de caracteres:

Dada una transformacion de un carécter ontogenético, desde un [estado de]
caracter que se observa es mas general a un [estado de] caracter que se
observa es menos general, el cardcter méas general es primitivo y el caracter
menos general es avanzado. (p 327)

Por mds general se debe entender que ese estado de cardcter esta
presente por lo menos en algan semaforonte de la ontogenia de rodos los
organismos comparados (De Queiroz, 1985; Weston, 1988, 1994; Kitching,
1992), y no que ese estado se encuentra en la mayoria de los semaforontes
equivalentes de los organismos comparados, lo que se conoce como mds
comun (Fig. 3.3). En la concepcion de Nelson, mas general tampoco se debe
de interpretar en el sentido anatémico-embrioldgico, donde una estructura mas
general equivale a una estructura primordial, rudimentaria, o indiferenciada y
menos general corresponde a la especializacion o diferenciacién posterior que
la estructura adquiere durante la ontogenia del organismo (Rieppel, 1993:15).

Weston enfatiza que lo importante del concepto de generalidad de
Nelson es su caracter jerarquico (Fig. 3.4): “el {estado de] caricter menos
general esta anidado dentro de la distribucién del [estado de] caracter mas
general [...], en contraste con un par no-anidado de [estados de] cardcter
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Fig. 3.3. Mis general contra mids comin, Se representa la transformacién
ontogenética de un caracter en las especies A-C. En el estado adulto de las 3 especies, »'
es mas comin que ‘' porque estd presente en mayor nimero de taxones terminales, Sin
embargo, ‘x’ es mas general que 'y’ porgue esta presente en fodos los taxones terminales
(A-C), esto es, en algiin momento de la ontogeniade A, By C.

C—x 1 [ X I
Fig. 3.4. Caracteres anidados (a) y no-anidados (b). Cada barra representa un estado

de caricter. La region de sobrelapamiento representa especies que poseen ambos estados
en alghn momento de su ontogenia. El largo de las barras es proporcional al nimero de
especies que poseen el estado (redibujado de Weston, 1988, 1994),

sobrelapados donde un [estado de] caricter puede seguir siendo mds comiin
que el otro”(Weston, 1988, 1994:130). Para que un par de estados, unidos por
una transformacion en la ontogenia, corresponda a un par anidado de estados
de un caracter ontogenético, tiene que existir una restriccion epigendtica en el
caracter (Weston, 1994). Un caracter es epigenético si la ocurrencia de un
estado, que es la modificacion de una ctapa ontogenética, es causalmente
dependiente de otro estado que corresponde a la etapa precedente en la
ontogenia (Levtrup, 1978). Un cardcter ontogenético no es epigenético si no
existe relacion causal entre sus estados. La existencia de una restriccion
epigenética es una condicion necesaria para suponer que la generalidad de los
estados observada en 1a ontogenia representa la generalidad (la plesiomorfia o
apomorfia) de los estados en la filogema; en la transformacién ontogenética
x—'y’, donde el desarrollo de 'y’ depende de que anteriormente se desarrolle
exitosamente ‘x', es probable que un cambio filogenético en 'x' resulte en la
pérdida o cambio de ‘y’ (Weston, 1994).

Algunos autores opinan que la direccidon de la transformacion
ontogenética es irrelevante para observar la generalidad relativa entre los
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estados (De Queiroz, 1985; Weston, 1988, 1994; Bryant 1992). De manera
que st se compara una transformacion en la ontogenia de los organismos A y
B, donde en A se observa x_, 'x' y en B se observa x_, 'y’, x’ se postula
como el estado més general, pero ocurre lo mismo si en A se observa x>3 x’
y en B se observa 'y’ En ambos casos, el estado x esta presente en A y en
B en alguna etapa del ciclo de vida de estos organismos. Esto llevd a Weston a
formular una version generalizada de la regla de Nelson:

Dada una distribucion de dos caracteres homalogos en donde uno, x’, lo
poseen todas las especies que también tengan su homdlogo, el caracter “y”,
y por lo menos por otra especie que no posea su homoélogo, entonces 'y’
puede ser postulado como apomdrfico con respecto a x'(Weston,
1988-45, 1994:133)

Sin embargo, la “regla de Weston” va mas alli de prescindir de la
direccion de la transformacion ontogenética. Mientras que la regla de Nelson
se basa en la comparacion de caracteres homologos a lo largo de la ontogenia
de un organismo (distintas etapas ontogenéticas), la regla de Weston no pone
restricciones acerca de dénde se observe la homologia, siempre y cuando se
trate de homologos intraorganismo. Por lo que esto incluye tanto homologia
ontogenética como homologia serial (Weston, 1994). La diferencia basica
entre estos dos tipos de homologia es que la homologia ontogenética es una
relacion entre rasgos presentes en distintos semaforontes de un mismo
organismo, mientras que la homologia serial corresponde a la relacion entre
rasgos presentes en el mismo semaforonte de un organismo (Patterson, 1988;
De Pinna, 1991). Ejemplos de homologia serial son las patas de cada
segmento del térax en un insecto y las cadenas o, B, v, v & del gen de la
hemoglobina.

Claramente, estos dos tipos de homologia intraorganismo son diferentes
(conceptualmente y en cuanto a sus relaciones bioldgicas causales), y seria
necesario un analisis profundo para determinar la validez de la regla
generalizada de Weston en el caso de la homologia serial.

Lo més relevante de la propuesta de Weston no es su reformulacion de
la regla de Nelson, sino la manera en que la generalidad de los estados de
caricter postulada se integra al patrén filogenético. En lugar de adicionar una
hilera de “ceros” en la matriz que represente un ancestro hipotético, la
informacion de generalidad se integra directamente sobre un arbol para
postular posibles regiones donde se encuentre la raiz. En la figura 3.5
(Weston, 1994: figura 8.10) se muestra un arbol sin raiz hipotético para las
especies A-H. Sobre este arbol esta dibujada la distribucién de dos estados de
caracter, x'y ‘y’, jerdrquicamente anidados. A partir de Ia observacion de que
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Fig. 3.5. Arbol sin raiz para las especies A-H. Sobre este arbol esta dibujada la

distribucién de dos estados de caracter, "y 'y, jerarquicamente anidados {Redibujado de
Weston, 1994)

en las especies B, E-H se observa 'x'— ‘x' en la ontogenia y que en las
especies A, Cy D se observa x>y’ en la ontogenia, ‘y’ se postula como el
estado menos general y anidado dentro de x’. Nétese que x’ en B es
homaplastico con respecto a x’ en E-F. Ya que x ¢s el estado mas general, se
infiere que la raiz del arbol puede estar en cualquier internodo (rama) que
contenga x (fig. 3.6a). Si se considera solamente este caricter, puede parecer
que el método tiene el efeclo negativo de proveer un resultado ambiguo- la
region de enraizamiento se distribuye de manera disyunta-, pero en realidad se
tiene la ventaja de considerar la homoplasia que se descubre al construir el
arbol, misma que no es posible discernir si se polarizan los caracteres en la
matriz. Si se considera la distribuciéon de otros 3 caracteres hipotéticos por
separado (Fig. 3.0b-d}, ninguno de estos caracteres anidados es qtil para
enraizar el arbol decisivamente (Weston, 1994). Sin embargo, existe un
internodo que es consistente con las regiones de los 4 caracteres tomados en
su conjunto (Fig. 3.6¢). Por lo tanto, en este ejemplo hipotético, cuatro pares
de caracteres son capaces de enraizar el arbol sin ambigiiedad. Para esto se
agrega la raiz como un nodo adicional en la regién de enraizamiento comin
(Fig. 3.7).

Weston (1994} acepta que el ejemplo anterior es idealista y que en la
realidad la informacion ontogenética es mas compleja y el método necesitaré
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Fig. 3.6. El arbol sin raiz de la figura 3.5, con la posible region de enraizamiento

para 4 caracteres jerrquicamente anidados (a-d). e) interseccion de las regiones de
enraizamiento de los 4 caracteres anidados {redibujado de Weston, 1994).
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A B CD&EF G H

.
raiz
Fig. 3.7. Arbol con raiz que resulta de enraizar el arbol de la figura 3.6 en la
interseccitn de regiones de enraizamiento. La raiz se agrega como un nodo extra.

desarrollo ulterior. Weston ademas discute ciertas condiciones en la que el
método inequivocamente llegara a la respuesta incorrecta. El caso involucra
un problema de muestreo inadecuado de los taxones bajo analisis. Si en la
figura 3.8, que representa el arbol “correcto”, el muestreo en el disefio del
analisis fallara en incorporar el taxon A, segin el caricter en consideracion la
raiz del drbol estaria en el internodo que conecta a E con el resto del arbol. Por
lo que bajo condiciones de muestreo inadecuado, las pérdidas secundarias
pueden causar que el resultado del método no corresponda a la realidad.

Enraizamiento ontogenético

Mientras que para algunos autores (De Queiroz, [985; Weston, 1938,
1994; Bryant, 1992) la direccion de la transformacién ontogenética es
irrelevante para inferir direccidn filogenética, otros autores opinan que ignorar
la secuencia ontogenética resulta en una muy indeseable pérdida de
informacion (Nelson, 1985; Wheeler, 1990; Kitching, 1992; De Pinna, 1994,
1996). En opinién de estos ltimos auntores, eliminar la direccidn ontogenética
convierte al método ontogenético en una version de “lo comin es primitivo”,
criterio que es ampliamente rechazado por falacioso (Hennig 1966; Stevens,
1980; Nelson y Platnick, 1981; Watrous y Wheeler, 1981, Wiley 1981,
Kitching, 1992). Para De Pinna (1994), al eliminar la direccion ontogenética
se estd negando el valor del tipo de informacién que es tnica de los datos
ontogenéticos, esto es, el orden en que los estados de cardcter siguen uno del
otro, Aun mads, cualquier procedimiento que ignore ¢l orden de aparicién de
los estados en la ontogenia, no puede proveer la direccionalidad necesaria para
enraizar un arbol ya que ese tipo de datos por si misino carece de una
direccion,

El método de “enraizamiento ontogenético”, propuesto por De Pinna
(1994), estd disefiado para permitir que en los arboles se incorpore la
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informacion de las transformaciones ontogenéticas. La parte operacional de
este método, explicada mas adelante, parece simple y es muy parecida al
método de enraizamiento de Weston descrito en la secciéon pasada. No
obstante, la justificacion tedrica y la logica detras de este método es compleja
y difiere radicalmente del método de Weston. Para entender qué hay detras del
enraizamiento ontogenético es necesario clarificar la posicién epistemoldgica
que Jos “cladistas de patron” sostienen acerca del papel que juegan los
modelos evolutivo en el desarrollo de los métodos en sistematica.

El método cladista es un método disefiado para recobrar el orden
Jjerarquico de los atributos de los organismos (Nelson y Platnick, 1981). Ya
que su funcién es describir lo mejor posible un patrén jerarquico y no
descubrir las causas que intervinieron en la formacién del patrén, el método
cladistico no descansa en suposiciones acerca de procesos evolutivos (Brady,
1982, 1985; Platnick, 1985; Nelson, 1989; Patterson, 1994) o solo requiere de
la suposicidn minima de descendencia con modificacion (Kluge, 1997, en
parte). Esto no debe interpretarse erroneamente, como algunos autores lo han
hecho (e.g., Beatty, 1982), como si la sistematica fuera una ciencia totalmente
libre de teorias, sino que el desarrollo de sus métodos no requiere de modelos
causales sobre la evoluciéon (De Pinna, 1994, 1996). Por el contrario, la
existencia de un patron que es posible recobrar sin suposiciones sobre los
procesos, es el punto de partida para el estudio de la parte causal de la
evolucion.

El método de enraizamiento ontogenético esta basado fuertemente en la
posicion descrita anteriormente. La idea es que toda la teoria de la evolucién
es una extrapolacion del patron observado en la ontogenia (Nelson, 1978;
Brady, 1985). El arbol sin raiz mas parsimonioso no es mas que una
descripcion optima de las similitudes que se observan a lo largo de toda la
ontogenia compartidas por los organismos y, al maximizar la congruencia
entre los caracteres, este arbol representa la hipotesis con el poder explicativo
mas alto posible (Farris, 1983; Kluge, 1997). Si el arbol sin raiz (i.e., no
dirigido) es la descripcion de caracteres sin polaridad (i.e., sin direccion)
observados en la naturaleza, la direccionalidad que se provea al arbol debe de
venir a su vez de alguna fuente de caracteres con una direccion temporal
inherente que pueda ser observada. La tnica fuente de caracteres que cumple
con este requisito son las transformaciones ontogenéticas (De Pinna, 1996). Es
por esto que la tnica informacion que le falta a un arbol sin raiz para
convertirse en una descripcidn Optima y completa de la ontogenia, es la
informacién sobre la direccion de las transformaciones ontogenéticas. En
resumen, el enraizamiento ontogenético esta disefiado para convertir un arbol
sin raiz maximamente parsimonioso en un descriptor maximamente
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Fig. 3.8. a) arbol sin raiz para los taxones terminales A-D. Los nimeros romanos
indican los posibles sitios de enraizamiento, b) arboles enraizados que resultan de los
distintos sitios de enraizamiento indicados en a) (redibujado de De Pinna, 1994).

informativo de las transformaciones de caracteres ontogenéticos (De Pinna,
1994).

Operacionalmente, el enraizamiento ontogenético se¢ lleva a cabo de la
siguiente manera, como se ilustra en De Pinna (1994). Considere un arbol sin
raiz para cuatro taxones (A-D), donde dos de las terminales adyacentes (A y
B) presentan la condicion x 'y los otros dos (C y D) presentan x’
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Fig. 3.9. Lo mismo que en la figura 3.8, pero con la direccidén de la transformacion
ontogenética invertida (redibujado de De Pinna, 1994).

transformandose en 'y’ (Fig. 3.8). La transformacion ontogenética 'x >y’ es
la que provee direccion en este ejemplo. Existen 3 lugares de enraizamiento
posibles que adecuadamente transmiten esta informacién, uno en el internodo
que conecta los taxones que muestran y con los otros, y uno en cada rama que
solo presentan ‘x’. Una vez que el arbol se encuentre enraizado, la presencia
del estado ‘¥’ es interpretada como la sinapomorfia que une a las terminales C
y D. En este ejemplo, la topologia sin raiz es hipotética, y se supone que es el
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resultado de un juego de datos completo pero sin direccion (sin polaridad).
Como en todo método de enraizamiento, la raiz se agrega como un nodo
adicional al arbol y representa un nodo interno hipotético.

Si en el ejemplo anterior, se invierte a direccion de la transformacion
(i.e., de ‘¥’ a ‘x”) y se conserva el resto igual, los sitios de enraizamiento
cambian. Ahora la raiz se puede colocar en las ramas que presentan “y'y en el
internodo central del arbol (Fig. 3.9). También con la direccion invertida, la
sinapomorfia que une a los taxones que presentan “x' (A y B) es la pérdida de
‘y’. El enraizamiento ontogenético es sensible a la direccion de la
transformacion. En cambio, por el método de Weston, en ambos ejemplos la
raiz podria estar solo en las ramas que presentan ‘x’ y en la rama central del
arbol, ya que ‘x” es los dos casos es mas general que “y’.

El enraizamiento ontogenético establece grupos de tal manera que el
esquema resultante es maximamente descriptivo de las transformaciones de
estados de caricter que se observa en los ciclos de vida de los taxones
terminales (De Pinna, 1994). Si en el andlisis se incluye una serie de
transformaciones ontogenéticas, 1a posicion de la raiz se postula como el lugar
donde coincide ¢! mayor ntimero de sitios posibles segin las distintas
transformaciones. Por lo tanto, el método optimiza la informacién
ontogenética disponible, no importa que tan completa o incompleta sea.

De Pinna menciona que una posible fuente de problemas para el método
es la existencia de desacuerdos entre las secuencias ontogenéticas. Estos
desacuerdos se deben a homoplasia en los datos y pueden ser de dos tipos: 1)
incompatibilidad entre las secuencias observadas en distintos taxones, y 2)
como resultado de que no existan zonas de sobrelapamiento, El primer
problema resulta si, por ejemplo, uno de los taxones presenta la
transformacion x'—y’ y otro presenta ‘y'—>x’. Este desacuerdo entre las
transformaciones no es un problema para el método de Weston, ya que aquel
método ignora la flecha de la transformacion. Sin embargo, esto se puede ver
justo como un defecto del método de Weston, ya que el anilisis no es capaz de
detectar esa fuente de conflicto.

La segunda fuente de problemas, la falta de zonas de sobrelapamiento,
es un problema comun al método de De Pinna y al de Weston. En su
propuesta, Weston (1994) no menciona ninguna posible solucién a este
problema. De Pinna (1994) reconoce que esta fuente de error es una parte del
método que necesitard desarrollo subsecuente, pero una manera preliminar y
conservativa de resolver el problema seria con el uso de técnicas de consenso.

Por 1ltimo, De Pinna reconoce que los arboles producidos por el
enraizamiento ontogenético por definicién no reflejan la filogenia, ya que el
método trabaja independientemente de presuposiciones sobre los mecanismos
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responsables de la evolucion de los caracteres. Esto es cierto también para el
método de Weston y, en cierto sentido, para todo el cuerpo de la teoria cladista
si sus métodos corresponden a la posicion que los cladistas de patron les
atribuyen. Ciertamente, la edificacién de métodos que nos provean de lineas
independientes de evidencia para estudiar el fenémeno de l1a evolucion es
altamente deseable, pero si se aspira a construir teorfas libres de toda relacion
con los procesos causales de la evolucion, el precio que hay que pagar puede
ser alto.

Grupo Externo

El método de grupo externo es el método mas ampliamente usado para
dar direccionalidad a los arboles. Practicamente todos los analisis cladisticos
de cualquier grupo de organismos y a cualquier nivel de inclusion recurren a
este método para completar el esquema histdrico. Contrariamente a ciertas
opiniones (e.g., Muona, 1995), el trasfondo tedrico del método de grupo
externo permanece como un area nebulosa (De Pinna, 1996). Esto puede
deberse, en parte a que el andlisis de la logica que sustenta a este método se
dej6 de hacer muy tempranamente en el desarrollo de la teoria cladista en su
conjunto (i.e., principios de los 1980s), y en parte a que operacionalmente el
método es extremadamente sencillo.

El método de grupo externo (MGE) es referido cominmente en la
literatura como un método para polarizar caracteres de manera individual
(e.g., Cnisct y Stuessy, 1980; Stevens, 1980; Stuessy y Crisci, 1984; Kitching,
1992} o como un método de enraizamiento (e.g., Scotland, 1992; Williams,
1992), cuando en realidad no constituye ninguno de esos procedimientos (De
Pinna, 1994; Struwe y Albert, 1994; Struwe et al., 1994; Weston, 1994;
capitulo 1). El MGE da direccionalidad a los arboles mediante un proceso mas
general al de enraizamiento llamado erientacicn (Struwe y Albert, 1994;
Struwe et al., 1994). En la orientacion, en lugar de incorporar informacion
sobre caracteres para postular el lugar posible de la raiz, lo que imprime
direccionalidad a los arboles viene de infornmacion sobre relaciones de
parentesco entre los taxones terminales (i.e., hipétesis de grupos
monofiléticos) {(capitulo 1).

Como veremos mds adelante, asi como la polaridad de caracteres es un
corolario del enraizamiento {De Pinna y Salles, 1997), la raiz es un corolario
de la orientacion. La famosa “regla de grupo externo™- Dado un cardcter con
2 6 mds estados dentro del grupo interno, se presupone que el estado que esté
presente en el grupo externo es el estado plesiomdrfico. (Watrous y Wheeler,
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Fig. 3.10. a) arbol sin raiz para 4 taxones (A-D) producto de un juego completo de
caracteres sin polaridad. b) el arbol sin raiz orientado al suponer que los taxones B-D
forman un grupo monofilética con respecto a A

1981)- no es mas que un resultado Gltimo de la manera en que opera el MGE,
y por lo tanto no debe ser confundida con una verdadera regla operacional.
Mas ain, ésta mal llamada “regla de grupo externo” y algunos procedimientos
que surgieron a partir de ella (e.g., el algoritmo de grupo externo, Maddison et
al., 1984), provocaron la aparicion de “mitos” alrededor del MGE (revisados
en Nixon y Carpenter, 1993; ademas, ver esta referencia para un recuento
histérico del método). Al final de esta seccion, después de explicar como
opera el MGE, se mencionan algunas de las concepciones injustificadas.

Al igual que cualquier método de direccionalidad, el MGE empieza con
un arbol sin raiz mas parsimonioso (Fig. 3.10). Este arbol sin raiz es el
resultado de un juego completo de datos y en él esta resumida la distribucién
maximamente congruente de todos los caracteres incluidos en el anilisis. Sin
embargo, para el MGE existe una diferencia con el disefio del andlisis con
respecto a los métodos de enraizamiento. En los mmétodos de enraizamiento, no
existen hipotesis a priori de relaciones genealdgicas mas que la suposicion
trivial de que todos los taxones terminales estan conectados por una historia
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comin. En el MGE, ademas de esta suposicidn trivial, se requiere de cierta
informacién minima a priori de las relaciones entre los taxones terminales que
estan incluidos en el andlisis, esto es, los taxones terminales tienen que estar
circunscritos en grupo interno (gi) y grupo externo (ge). Estos términos son
complementarios: grupo interno corresponde a la coleccidn de taxones
terminales que se postula que forman un grupo monofilético con respecto al
grupo externo; grupo externo corresponde a €l (o los) taxon(es) que se postula
no pertenecen al grupo interno.

En la practica, la informacion para circunscribir a los taxones terminales
en gi y ge viene (idealmente) de esquemas altamente corroborados de
relaciones filogenéticas de niveles superiores. Esto es, de clasificaciones
previamente establecidas. Por ejemplo, si se estid analizando las relaciones
internas de un grupo monofilético con el rango de familia, esta familia
conforma al grupo interno. Lo mas conveniente es incluir en el analisis a
miembros de la familia hermana y designarlos como grupo externo. De hecho,
el vnice requisito para designar un taxon terminal como ge, es que se
hipotetize que ese taxon no forma parte del gi. Naturalmente, en el disefio de
un analisis cladistico, el grupo interno también corresponde al grupo de interés
o estudio (Wiley, 1981).

Lo anterior indica que desde que se construye la matriz de datos, los
taxones que van a formar al gi y al ge ya se han elegido. No obstante, esto no
quiere decir que durante la prueba de congruencia estas delimitaciones tengan
alguna influencia en ¢l resultado. La informacion referente a gi y ge no entra
en juego en la evaluacion de los arboles sin raiz, ya que parsimonia es “ciega”
con respecto a la direccion filogenética. La prueba de congruencia es una
operacidn no-direccional (Farris, 1970; De Pinna, 1994).

Una vez que el arbol sin raiz se ha establecido (Fig. 3.10a), se orienta
mediante la suposicion de que los taxones terminales del grupo interno forman
un grupo monofilético con respecto al grupo externo (Fig. 3.10b). La
orientacion provoca que todos fos grupos que resultan anidados dentro del gi,
se vuelvan monofiléticos. Por lo tanto, el MGE opera presuponiendo el grupo
monofilético mas inclusivo del analisis (Capitulo 1), y el resto del arbol
adquiere direccion por “resonancia” (De Pinna, 1994).

Sin embargo, el MGE no solo difiere de los métodos de enraizamiento
por implementar informacidn al nivel de los taxones en lugar de Jos caracteres.
Los métodos de enraizamiento reciben ese nombre justamente porque
adicionan al arbol una raiz, la cual corresponde a un nodo interno extra en el
arbol. De manera contraria, durante la orientacién no se adiciona ningiin nodo
extra al arbol. El niunero de nodos, terminales e internos, del arbol sin raiz, es
el mismo que el del arbol una vez que se ha orientado (ver Fig. 3.10b). Todos
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Fig. 3.11. Lo mismo que en la figura 3,10, pero con caracteres optimizados. a) las

transiciones entre los estados de caracter no estan polarizadas. En el arbol orientado b), las
transiciones que quedan fuera del grupo interno [BCDY), i.e, en la rama que conecta a A
con el resto del arbol, permanecen como transiciones sin polaridad

los arboles orientados por el MGE permanecen como arboles sin raiz (e.g.,
Struwe et al., 1994).

A pesar de que en su totalidad un arbol orientado carece de raiz, un
resultado del proceso de orientacion es que se puede identificar una raiz
parcial. La raiz parcial corresponde al nodo de grupo interno (nodo ‘U’ en
Farris, 1972:657;, Maddison, et al., 1984). El nodo de grupo interno (Fig. 3.11)
es ¢l nodo del arbol orientado que representa al ancestro hipotético del grupo
interno (Maddison et al., 1984; Kitching, 1992). Ain cuando la raiz parcial
puede ser interpretada de la misma forma que una raiz total (i.e., ancestro
comun hipotético), en el proceso de enraizamiento la raiz es la causa de la
direccion del arbol, en el proceso de orientacion la raiz (parcial) es el
resultado de la direccion del arbol.

Hay que enfatizar que la direccion que imprime la orientacién solo
afecta a aquello que se encuentre dentro del grupo interno. La raiz parcial solo
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Fig. 3.12, Para que un arbol pueda ser orientado, el grupo interno tiene que formar un

grupo de taxones terminales adyacentes a). Si las terminales del grupo interno se mezclan
con {as del grupo externo b), no se puede orientar el arbol

presenta los estados de carcter ancestrales para el grupo interno. Ademas, las
interfases de caracteres que se encuentren en ramas fuera del grupo interno no
pueden ser polarizadas (Fig. 3.11b).

Una condicién necesaria para que la orientacion se lleve a cabo, es que
las terminales del gi estén completamente adyacentes en el arbol sin raiz (Fig.
3.12a). Si esta condicién no se cumple (Fig. 3.12b), i.e., si el ge se “mezcla”
con el gi (Nixon y Carpenter, 1993), tenemos que revalorar nuestra conjetura
inicial de gi. Una solucién es incluir dentro del gi tantas terminales de ge
como sea necesario para que se forme un grupo de terminales adyacentes
(Swofford, 1993). El problema también se puede deber a que se han pasado
por alto caracteres que son constantes en el gi pero que son sinapomorfias que
proveen estructura al ge (Nixon y Carpenter, 1993). En el caso de que solo se
incluya un taxon terminal como ge, las terminales del gi siempre van a formar
un grupo de terminales adyacentes, sin importar la topologia del arbol sin raiz.
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Por mucho, la eleccion de taxones terminales como gi y ge es la parte
mas crucial del MGE. En grupos de organismos ampliamente estudiados con
esquemas de relaciones estables, la seleccion de grupos externos puede ser
relativamente sencilla. En grupos escasamente conocidos o con parientes muy
“distantes”, i.e., donde el taxon puede no contener informacion histérica
relevante para la comparacion (Wheeler, 1990), la eleccion de grupos externos
es un problema practico real.

Existen ciertas concepciones falsas alrededor del MGE. Una de éstas es
que el procedimiento general del MGE para orientar arboles es equivalente al
algoritmo de grupo externo (Maddison et al., 1984). De tal manera que en
algunos libros de texto sobre Cladismo (e.g., Brooks y McLennan, 1991;
Harvey y Pagel, 1991; Wiley et al,, 1991; Forey et al., 1992) el MGE se
presenta como el procedimiento del algoritmo de grupo externo. Este
procedimiento consiste en una serie de reglas a seguir para optimizar
caracteres a lo largo del grupo externo con una topologia fija. El algoritmo
tiene la funcion de crear un compartimento (una serie de taxones terminales
resumidos en una sola terminal) cuando se desea respetar una topologia que
pucde ser el resultado de analisis previos. Por lo tanto, el algoritmo de grupo
externo solo es util en casos muy particulares. Ademas, el algoritmo fue
presentado como un procedimiento para realizar restricciones topologicas
manualmente durante la prucbha de congruencia, cuando este procedimiento no
estaba disponible en los programas de computadora de evaluacion de arboles
(W. Maddison, com. pers.).

Por dltimo, otra concepcién falsa alrededor del MGE, es que el grupo
externo como tal tiene que ser “primitivo™ (Nixon y Carpenter, 1993). Si
primitivo se refiere a que el grupo debe ser ancestral, el error es claro ya que
ningiin taxon puede ser ancestro de otro (Hennig, 1966). En cambio, si por
primitivo debemos entender que los estados que observamos ¢l grupo externo
son plesiomorficos, el error estd en que el método de grupo externo no
presupone polaridad de caracteres. Cuando se utiliza el MGE, un resultado
proximo es la raiz parcial, y a consecuencia de tener una raiz parcial, un
resultado distante es la polaridad de caracteres. Si en este resultado distante el
estado de cardcter del grupo externo resulta ser plesiomérfico, este resultado
se debe a que el estado es compartido tanto por el grupo interno como por el
grupo externo. La plesiomorfia es consecuencia de ambos grupos en conjunto
(taxones hermanos), no del grupo externo por si solo.
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Fosiles

La cvidencia fdsil siempre ha tenido un lugar importante en la
reconstruccion filogenética. Hasta antes de la aparicion y creciente aceptacion
de la teoria cladista, los fosiles eran muchas veces considerados como la tinica
evidencia capaz de descubrir la historia de los organismos (Forey, 1992). Sin
embargo, el cladismo ayudé a reformar el papel que los fosiles tienen en la
inferencia filogenética.

De la evidencia paleontoldgica se extraen dos tipos distintos de
informacion. Por un lado, los organismos fosiles son considerados como
cualquier otro organismo actual, y de ellos se extrae informacién taxondmica
sobre caracteres, Este uso es muy relevante en sistematica. Por otro lado, Ia
evidencia fdsil, en especial la informacion estratigrafica, es usada como
criterio para inferir polaridad de caracteres (Crisci y Stuessy, 1980). Este uso,
por el contrario, carece de justificacion.

Los organismos fosiles son de mucha utilidad como taxones terminales
en combinacidn con organismos actuales. Al igual que los Organismaos
actuales, los fosiles representan combinaciones nuevas de estados de caracter
y muchas veces contienen caracteristicas que no se habian observado en otros
organismos. Por esta razon la inclusion de fosiles en los analisis puede afectar
fuertemente la topologia del arbol sin raiz (Donoghue et al., 1989). Por otro
lado, los andlisis cladisticos son utiles para situar organismos fosiles dentro
del esquema de relaciones con el resto de los organismos, por muy
incompletos que estos sean. Por ejemplo, Magallon-Puebla et al. (1996)
describen un género y especie nuevas a partir de un fragmento floral y sitian
este taxon fosil dentro del contexto de otros grupos con ayuda de un analisis
cladistico. En este andlisis incluyen al fosil junto con otros trece taxones
terminales actuales. Tres de los taxones actuales sirvieron como grupo
externo.

La idea de lo fosiles para polarizar caracteres es muy atractiva por lo
siguiente. Por definicién, un estado es plesiomérfico si antecede a otro en el
tiempo, esto es, el estado plesiomérfico tuvo que existir antes que el
apomorfico. La propiedad mas relevante que distingue a los organismos
actuales de los fosiles es que estos wltimos existieron en un tiempo pasado. La
comjuncion de estos dos hechos, resulta en la regla “fodos los estados
presentes en el fosil mds antiguo de un grupo, son los estados mds primitivos”
(Crisci y Stuessy, 1980).

La critica mas severa en contra de la evidencia paleontologica es la
imperfeccion del registro fosil (Nelson, 1973, 1978; Stevens, 1980; Weston,
1994). No obstante, la regla paleontolégica presenta otro problema. La regla
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requierc que seamos capaces de postular a un taxon como ancestro de otros, ya
que ésta es la Ginica manera en que todos los estados de un taxon pudieran ser
plesiomorficos para un grupo. El problema radica en que ese tipo de
inferencias son imposibles en la reconstruccion filogenética (Engelmann y
Wiley, 1977). Para remediar el problema anterior, se puede modificar la regla
para postular al taxon fosil como un grupo externo. De hecho, no hay ningin
problema en que un taxon fosil actie como grupo externo (Farris, 1983). El
problema es que, como se discutié en la seccidén anterior, la informacion
necesaria para orientar un arbol es informacion de parentesco genealdgico, y
la informacion estratigrifica no tiene ninguna relacion directa con la
informacién de grupos monofiléticos.

El hecho de que la informacion estratigrafica no pueda ser incorporada
para dar direccion a los drboles no significa que sea dispensable. Por el
contrario, estd unica propiedad dec los fosiles es muy til para integrar los
arboles con raiz (enraizados u orientados) en un marco de tiempo geologico
absoluto y asi determinar la edad minima de origen de los grupos
monofiléticos (Hennig, 1966; Forey, 1992; Christoffersen, 1995; Moura y
Christoffersen, 1996).

Conclusiones

A lo largo de este capitulo expuse ciertas ideas relacionadas con la
polaridad de caracteres. Mas que hacer una revision profunda, espero haber
tocado los puntos importantes que le permitan al lector formarse un panorama
de la teoria que existe alrededor de la inferencia de polaridad y direccion en la
filogenia. El proposito de este trabajo es que sirva como una introduccion al
area que yo siento es determinante en [a reconstruccion histérica biologica.
Que por esto no se entienda que niego el valor de otras partes del método
cladistico, pero, después de todo, una inferencia de polaridad o direccion
incorrecta puede poner todos nuestros resultados de cabeza.

La evaluacion de darboles es un procedimiento no-direccional. El
resultado de la prueba de congruencia es un arbol mas parsimonioso sin raiz,
en el que la congruencia entre las similitudes observadas en los organismos se
ha maximizado. Es sobre este arbol sin raiz que se imprime una
direccionalidad. Sin embargo, en esta etapa del analisis los caracteres
dependen de la topologia particular del arbol. Por lo tanto, ¢l problema de
polarizar se convierte en un problema de localizar la raiz del arbol (De Pinna,
1994),
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Es muy posible que la ontogenia sea la unica fuente de la cual se pueda
extraer informacion sobre la polaridad que sea inherente a los caracteres. No
obstante, esta informacién necesita ser interpretada, tarea nada facil por la
complejidad del fenomeno ontogenético. Para mi conocimiento, solo existen
dos propuestas que difieren radicalmente en qué debe de constituir
informacioén ontogenética per se. No obstante, ambas propuestas (el método de
Weston y el enraizamiento ontogenético) son consistentes con la idea de que
el problema de polaridad es un problema de enraizamiento, y ese simple hecho
€s un avance muy importante en ¢l desarrollo de métodos ontogenéticos.

El método de grupo externo es una alternativa al enraizamiento, ya que
esta basado en el procedimiento mas general de orientacion. La orientacion
difiere del enraizamiento en que la primera incorpora informacién sobre
grupos monofiléticos, mientras que la segunda incorpora informaci6n al nivel
de los caracteres. Por lo tanto, el método ontogenético y el método de grupo
externo, lejos de ser procedimientos alternativos y contrarios, o esencialimente
lo mismo (Lundberg, 1973, Brooks y Wiley, 1985; De Queiroz, 1985; Kluge,
1985, Mabee, 1989; Wheeler, 1990), son procedimientos diferentes y
complementarios (De Pinna, 1994; Weston, 1994).

El resultado del método de grupo externo depende en gran medida de
una apropiada seleccion de taxones terminales y de hipotesis de relaciones
establecidas. Sin embargo, como toda investigacion sistematica, y en cierta
medida toda ciencia, las hipotesis resultantes siempre estan en espera de la
préoxima ronda de pruebas en un sistema de iluminacion reciproca (Hennig,
1966; Kluge, 1997).
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