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RESUMEN

Las filogenias moleculares son un registro histdrico sobre la evolucién de las especies. Estas
se han utilizado tradicionalmente para estudiar las relaciones de parentesco entre los
organismos. En este trabajo se realizé una aproximacion filogenética con marcadores de
herencia biparental (nuclear, intrén | de la Actina B) y uniparental (mitocondria, que se
hereda por via materna, Citocromo b; y el gen SRY del cromosomas Y, que se hereda por via
paterna) para inferir cambios en la ecologia poblacional y sistema de apareamiento de los
cetdceos. Con secuencias de 30 especies de cetaceos (de las 90 aproximadamente que hay)
de los marcadores intréon | de la Actina B, Citocromo b y el gen SRY se obtuvieron tres
filogenias consenso con métodos bayesianos. Después de un andlisis estadistico de longitud
de ramas, las tres filogenias se capturaron en graficas (llamadas aqui mapas) que indican la
relacion y la proporcién entre las tasas de cambio molecular que cada marcador tiene en
cada rama del arbol. Estos mapas, a su vez, caracterizan el flujo génico y la subdivisién
poblacional por un lado, y la poliginia y la subdivisién materna por el otro. En los mapas se
identific6 que el camino evolutivo de los cetdceos esta determinado por dos grandes
eventos evolutivos sucesivos: 1) un sistema de apareamiento poliginico con amplio flujo
génico entre sus poblaciones, y 2) la sociabilidad y a las estructuras matrilineales de todas

las lineas de cetaceos.



ANTECEDENTES

1. Generalidades de cetaceos

Actualmente se reconocen 90 especies vivientes dentro del Orden Cetacea que se dividen
en 2 subdrdenes: Odontoceti, donde se agrupa a los cetdceos dentados y Mysticeti, que
incluye a los cetaceos con barbas. El Orden Cetacea incluye un tercer suborden actualmente

extinto Archaeoceti (cetaceos arcaicos) (Jefferson et al., 1993).

La mayoria de las especies de la mastofauna marina pertenecen al orden de los
cetaceos. Se les considera como el grupo de mamiferos marinos mas especializado y
adaptado a la vida acuatica. Poseen caracteres anatdmicos que enmascaran sus origenes a
partir de mamiferos terrestres (Barnes, 2002) y han desarrollado capacidades de natacidn,
osmorregulacién, termorregulacidn, buceo y percepcidn que les han permitido pasar toda
su vida dentro del agua (Berta et al., 2015). Son, junto con los manaties, los Unicos
mamiferos marinos que pasan toda su vida en el agua, a diferencia de otros que descansan
y se reproducen en tierra, como los pinnipedos (Berta et al., 2015). Los cetdceos comparten
de manera general un plan corporal fusiforme, similar al disefio éptimo hidrodindmico, que
oscila entre 1.35 y 33.5 metros de longitud (Barnes, 2002; Watson, 1981). Tal vez debido a
gue la transferencia de calor es mayor en el agua que en el aire, los cetaceos han
desarrollado un gran tamano corporal, que va desde los 45 kilogramos hasta mas de 150
toneladas. Esto les permite minimizar la pérdida de calor y por ende reducir el consumo
relativo de energia. Los cetdceos han desarrollado grandes almacenes de grasa subcutdnea
y en huesos que actla como aislante térmico, contribuyendo a la termorregulacién que
permite a los cetdceos vivir en aguas frias, actian como reserva energéticas y ayudan a la
flotabilidad (Berta et al., 2015). Por otro lado, el gran tamafio corporal les permite
almacenar grandes cantidades de oxigeno en los musculos y en la sangre lo que a su vez
permite a los cetdceos realizar buceos prolongados de tiempo. Debido a que en el medio

acuatico la visibilidad es limitada y/o nula, la evolucién de los cetdceos se ha dirigido al



desarrollo de adaptaciones para percibir y emitir sonido, por lo que la audicién es uno de
los principales sentidos y junto con la fonacidon permiten la comunicacion, ubicacion y

percepcion.

Los cetdceos son ecolégicamente diversos. Algunas especies viven en ecosistemas
dulceacuicolas, como algunos rios en Sudamérica y Asia, aunque la mayoria viven en el
océano, donde habitan zonas tanto costeras como pelagicas y abarcan latitudes que van
desde el Ecuador hasta los polos. Hay especies que habitan todos los océanos del mundo,
como la ballena jorobada (Megaptera noveangliae), mientras que otras se encuentran
geograficamente muy restringidas, como la vaquita (Phocoena sinus) que sélo vive en el
norte del Golfo de California (Jefferson et al., 1993). Los cetdceos ocupan un intervalo
tréfico amplio y consumen diferentes alimentos, desde zooplancton como los misticetos,

hasta grandes animales, como la orca (Orcinus orca).

El Orden Cetacea tiene un registro fdésil abundante. Cuenta con 594 fésiles
nombrados a nivel de especie (Slater et al., 2010). Este registro fésil abarca 53 millones de
afios, aproximadamente (Berta, et al., 2015), aunque los cetaceos modernos aparecieron
hace 35 millones de afios. A pesar de su extenso registro fésil, poco se sabe sobre las
radiaciones evolutivas de los neocetos (cetdceos modernos). Se ha sugerido una explosion
radiativa, impulsada por la evolucién de caracteres relacionados a la sociabilidad, la
encefalizacidén y alimentacidn. Los neocetos ocupan mas nichos que los arqueocetos lo que
significa que la radiacidon de estos mamiferos marinos desde el Oligoceno ha estado
vinculada a una diversificacidén ecoldgica mediante la ocupacion de nuevos nichos (Fordyce

& Barnes, 1994; Medrano-Gonzalez, 2009).



2. Clasificacion, diversidad y evolucidn de los cetaceos

El origen de los cetaceos representa una de las transiciones evolutivas mas importantes que
han ocurrido en los mamiferos. Estos mamiferos marinos se originaron durante el Eoceno
hace aproximadamente 55 millones de afios, en los mdrgenes del mar de Tethys
probablemente a partir del grupo de los raoélidos (Orden Cetartiodactyla, Familia
Raoellidae) (Thewissen et al., 2007). El movimiento de estos animales de un ecosistema
terrestre a un ambiente marino requirid grandes cambios anatdmicos, fisioldgicos vy
conductuales que hoy en dia les permite a los cetdceos modernos estar adaptados a una

vida completamente acuatica (Thewissen & Bajpai, 2001).

Se reconocen tres subdrdenes de cetaceos: los actuales Odontoceti y Mysticeti, y el

extinto Archaeoceti.

2.1. Diversidad de los cetaceos

2.1.1. Arqueocetos: Los animales mas antiguos que se reconocen como cetdceos son los
fésiles de arqueocetos, que se descubrieron por primera vez en la década de 1980 en el
estado de Louisiana, Estados Unidos. Aunque el registro fésil de los cetdceos es extenso,
esta incompleto y aun no se ha descubierto ningin ancestro directo de los cetaceos
actuales, por lo que no hay evidencia suficiente sobre si los arqueocetos dieron origen a
uno, a los dos o a ninguno de los subdrdenes actuales (Milinkovitch et al., 1994). Sin
embargo, aunque los arqueocetos parecen primitivos comparadas con los cetdceos
modernos, ya estaban bien adaptados a la vida acuatica y no se deben de considerar como
posibles ancestros. Tanto los misticetos y odontocetos como los arqueocetos derivaron de
mamiferos mas antiguos que dejaron la tierra para irse al ambiente marino tiempo atras

(Thewissen et al., 2007; Watson, 1981).

Los arqueocetos se originaron en el Eoceno temprano y alcanzaron su apogeo en el
Eoceno medio hace 45 millones de afios, sin embargo, para el Eoceno tardio ya estaban

extintos (Thewissen, 1998; Watson, 1981). Los arqueocetos se dividen en 5 6 6 Familias:



Pakicetidae, Protocetidae, Ambulocetidae, Remingtonocetidae vy Basilosauridae
(Dorudontidae se reconoce a veces como familia separada) (Berta et al., 2006). Los
representantes de la familia Pakicetidae son los cetaceos mas antiguos y mas basales e
incluyen a Pakicetus sp., Nalacetus sp., Himalayacetus sp., e Icthyolestes sp. (Thewissen &

Hussain, 1998).

Pakicetidae se llama asi debido a que los fdsiles de estos cetdceos se encontraron
en Pakistan. El registro fosil de este grupo sugiere que aparecieron hace unos 53 millones
de afos; lo que ahora se conoce como Pakistan estaba a las orillas de un cuerpo marino
grande y poco profundo, conocido como el Mar de Thetys (Parsons et al., 2013). Los
pakicetos eran mamiferos terrestres de habitos anfibios del tamafio de un lobo con pezuiias
y cola larga. Se les vincula con los cetaceos actuales por el basicranium 'y por sus oidos, esto
es la estructura de la bulla auditiva que esta formada a partir del hueso ectotimpanico, lo
cual es muy inusual y solo se asemeja a la de los craneos de los cetaceos. Su denticidon y la
anatomia general del craneo sugieren que los pakicetos estaban bien adaptados para
alimentarse de peces en aguas superficiales de mares poco profundos (Gingerich et al.,

1983).

Los primeros arqueocetos conocidos adaptados completamente a la vida acuatica
son los basilosauridos, que presentan un esqueleto muy similar al de los cetaceos actuales
(Bejder & Hall, 2002). Basilosaurus es el fosil de cetdceo mas grande que se conoce del
Eoceno. Estos animales vivian en mares calidos subtropicales hace 37 millones de afios. Su
extincion hace 35.7 millones de afios se asocia al descenso del nivel de mar, relacionado
con una disminucién de la temperatura en la Tierra y a la formacioén de capas de hielo en la
Antartica a principios del Oligoceno, debido en parte al continuo movimiento de los

continentes (Parsons et al., 2013).

2.1.2. Cetdceos modernos: Los primeros odontocetos y misticetos aparecieron en el

Oligoceno, hace 35 millones de afios aproximadamente (Berta et al., 2015). El tiempo de

! Regidn inferior del craneo



divergencia estimado para la separacién de estos grupos varia dependiendo del tipo de
datos y métodos usados (Berta et al., 20015). Segun el registro fésil y algunos estudios
gendmicos mitocondriales se postula que los misticetos y los odontocetos divergieron hace
35 millones de afios (Arnason et al., 2004; Barnes et al., 1985 en Berta et al., 2015; Fordyce,

1980), fecha en la que termina el Eoceno y comienza el Oligoceno.

En la transicion Eoceno-Oligoceno hubo fuertes cambios climaticos: los continentes
continuaron moviéndose, la Antartica se desprendié por completo de Sudamérica vy
Australia, y en su deriva al polo sur permitid el flujo de agua alrededor del continente surefio
originando la Corriente Circumpolar Antartica (Antarctic Circumpolar Current o ACC) y la
creacion del Océano Austral. La ACC es en la actualidad la corriente marina mas fuerte en
todo el océano, y desde que se formé ha tenido una influencia significativa en el clima de
toda la Tierra (Barker & Thomas, 2004). Su origen provocé una caida de temperatura en la
Antartica y la formacién de capas de hielo, ocasionando que el nivel del mar bajara 55
metros en un periodo relativamente corto; entre hace 37 y 33 millones de afios

aproximadamente (cuando se extinguen los basilosauridos) (Parsons et al., 2013).

El tiempo de divergencia estimado para los dos subdrdenes actuales esta asociado
por varios autores al registro fésil y a la descrita discontinuidad ambiental ocurrida en la
Tierra, ocasionando un cambio radical en el modo de alimentaciéon de estos organismos
separando asi a dichos linajes. Por un lado se originaron los odontocetos, mamiferos
carnivoros, y por otro lado se originaron los misticetos, mamiferos que se alimentan de
zooplancton, anfipodos y pequefios peces. La estructura del craneo de cada uno de estos
grupos es el reflejo de estas adaptaciones. Las radiaciones australes de los cetaceos en el
Oligoceno medio se atribuyen a la influencia de la ACC por el aumento de la productividad

y la generacidn de nuevos nichos en el océano (Fordyce, 1977; Fordyce & Barnes, 1994).

Aparte de las adaptaciones externas a la vida acuatica, como el alargamiento del
cuerpo, la pérdida de cabello y la transformacion a la aleta caudal, la tendencia principal en
la evolucion de los cetdceos ha sido el desarrollo progresivo del maxilar y premaxilar como
respuesta a la migraciéon de las aperturas nasales a la parte superior del craneo, formando

6



un rostro largo (Berta et al., 2015; Watson, 1981). Los caracteres diagndsticos anatémicos
de los cetaceos mas importantes son craneales y dentales. Estos incluyen el alineamiento
de los molares y premolares con los incisivos y colmillos, y una disminucidn de las cuspides

molares que manifiestan una relacién directa con un cambio de dieta.

2.1.3. Misticetos: Con la aparicion de la ACC, las regiones polar y subpolar del sur se
volvieron zonas de alta productividad plancténica, generando un ambiente favorable y
adecuado para que muchos animales evolucionaran en los modos de alimentacién, como
ocurrié con los misticetos en aguas frias en tiempos del Oligoceno medio (Fordyce, 1977).
La reproduccién de estos organismos es dependiente de aguas calidas y en algunos casos
también someras, por lo que viajan en temporadas de invierno a regiones tropicales y
subtropicales, originando un ciclo migratorio anual. Pasan los veranos en zonas de alta
productividad primaria alimentandose, y los inviernos en aguas relativamente calidas
reproduciéndose, como ocurre notablemente con la ballena jorobada. Se considera que las
tres principales cuencas ocednicas de la distribucién de este rorcual forman sendas
poblacionales, esto es Pacifico Norte, Atlantico Norte y Océano Austral. En verano e invierno
se establecen conexiones migratorias entre las zonas de alimentacion y las zonas de
invierno de las tres poblaciones; pasan los veranos alimentandose en altas latitudes y
durante el invierno migra a regiones subtropicales de aguas someras donde se reproducen,

paren y crian a su recién nacido (Baker et al., 1993).

El nombre misticeto hace referencia a los cetdceos con barbas, las cuales son
laminas de queratina que poseen en el maxilar y que utilizan para filtrar su alimento.
Aunque todos los misticetos actuales poseen barbas, existen fosiles de misticetos con
dientes. Las tendencias evolutivas de este grupo incluyen: pérdida de dientes, alimentacidn
en niveles bajos de la cadena tréfica, un par de orificios nasales, craneo simétrico, y como
otros herbivoros terrestres, desarrollo de grandes tamafios corporales, siendo
posiblemente la ballena azul (Balaenoptera musculus) el animal mas grande que ha vivido
en la Tierra (Gatesy et al., 2013; Perrin et al., 2002). Este misticeto puede superar los 28

metros de longitud y pesar hasta 150 toneladas.



Los misticetos dentados se agrupan cominmente en tres familias: Aetiocetidae,
Llanocetidae, y Mammalodontidae. El misticeto mds antiguo descrito es Llanocetus
denticrenatus, unico miembro de la Familia Llanocetidae del Eoceno tardio o el Oligoceno
temprano, originario del hemisferio sur, que ocupaba mares polares. Poseia dientes con
multicuspides que pudieron haberles servido en la alimentacién por filtrado (Fordyce,
1989). Respecto a los misticetos con barbas, hay varios linajes extintos: Eomysticetus
whitmorei es la ballena con barbas mads antigua que se conoce y corresponde al Oligoceno
tardio (Sanders & Barnes, 2002). A la agrupacion de misticetos extintos que carecen de
dientes se les conoce como “Cetotheriidae” y se conocen al menos 60 especies que vivieron
del Oligoceno tardio al Plioceno tardio (entre hace 33 y 5 millones de afios
aproximadamente) en Nueva Zelanda, Australia, Japdn, Europa, Norte y Sudamérica. Todos

los misticetos actuales descienden de este clado.

Actualmente se reconocen 15 especies de misticetos repartidas en cuatro familias
(Tabla 1.). En estudios filogenéticos de ADN nuclear y mitocondrial se ha encontrado que
Balaenidae es la familia mas basal del grupo, siendo Neoabalaenidae el siguiente linaje

divergente (Berta et al., 2015; Rychel et al., 2004).

2.1.4. Odontocetos: Los odontocetos son llamados asi por la presencia de dientes. Los
cetdceos de este grupo comprenden una amplia variedad de formas y tamafos que van
desde cuerpos grandes que bucean en aguas muy profundas, como el cachalote (Physeter
macrocephalus) que el macho alcanza los 18 metros de longitud y bucea en promedio a 1km
de profundidad, a cuerpos pequefios de cetdceos que bucean aguas poco profundas como
rios o cerca de las costas, como la vaquita que mide tipicamente entre 1.2 y 1.5 metros de

longitud.

Los odontocetos poseen generalmente un gran nimero de dientes en forma de
espada, que utilizan para comer peces. Sin embargo, hay especies con pocos dientes como
el zifio de Cuvier (Ziphius cavirostris) y el narval (Monodon monoceros), o ningun diente en

absoluto, como las hembras de dichas especies.



Tabla 1. Especies del suborden Mysticeti. (Jefferson et al., 1993; Jefferson et al., 2008; Parsons et al., 2013,

Perrin et al., 2002).

Familia

Nombre cientifico

Nombre comun

Balaenidae

Neobalaenidae
Eschrichtiidae
Balaenopteridae

Balaena mysticetus
Eubalaena australis
Eubalaena glacialis*
Eubalaena japdnica
Caparea marginata
Eschrichtius robustus*
Megaptera novaeangliae*
Balaenoptera acutorostrata*
Balaenoptera bonaerensis
Balaenoptera borealis*

- B.b. borealis

- B.b. schlegelli
Balaenoptera brydei*
Balaenoptera edeni*

Ballena de Groenlandia

Ballena franca austral

Ballena franca glacial

Ballena franca del Pacifico norte
Ballena franca pigmea

Ballena gris

Ballena jorobada

Ballena de Minke

Rorcual Minke antartica

Rorcual boreal

Rorcual de Bryde
Rorcual de Eden

Balaenoptera omurai Rorcual de Omura
Balaenoptera musculus* Ballena azul

- B.m. musculus
- B.m. intermedia
- B.m. brevicauda

- B.m. indica
Balaenoptera physalus* Rorcual comun

- B.p. physalus
- B.p. quoyi

* Especies con distribucion en México.

Entre los caracteres diagndsticos de este grupo esta: la presencia del meldn (6rgano
de tejido adiposo situado en la parte superior del crdneo que sirve para la ecolocalizacion),
un solo orificio nasal (y no dos como en misticetos), alargamiento del premaxilar y el

maxilar, y asimetria craneal y facial (Berta et al., 2015).

Los odontocetos aparecieron por primera vez en el Oligoceno hace 28 millones de
afios, siendo Agorphius, Xenorophus, y Archaeodelphius los linajes mas basales del grupo

con algunas similitudes a los arqueocetos (Berta et al., 2015).

De los cetdceos actuales, la Familia Physteridae comprende al linaje odontoceto mas
antiguo, cuya aparicidén data poco tiempo después de la separacion odontoceto-misticeto y
existen desde hace 25 millones de afios, aproximadamente (Berta et al., 2015). A pesar de
gue esta familia posee un registro fdsil muy diverso, en la actualidad existe solamente una
especie: el cachalote. Physeteridae se agrupa con la Familia Kogiidae en una Superfamilia
llamada Physeteroidea a la que pertenecen el cachalote enano (Kogia sima) y el cachalote

pigmeo (Kogia brevirostris).



El siguiente clado generalmente aceptado, que divergié en el Mioceno fue la familia
Ziphiidae, y en los siguientes de 10 millones de afios aproximadamente (Eoceno medio y
tardio) hubo varios eventos de extincidn y especiacion, siendo éste ultimo de donde surgen
el resto de las familias (Platanistidae, Iniidae, Lipotidae, Pontaporiidae, Monodontidae,

Delphinidae y Phocoenidae).

La radiacidon de los odontocetos es asociada, como la de los misticetos, a eventos de
diversificacion de su alimentacién. Existe una diversidad muy amplia de modos de
alimentacion y presas. Los cachalotes bucean a 1500-2000 metros de profundidad durante
75 minutos y atrapan a sus presas por succién. Las orcas tienen una gran diversidad de
técnicas de forrajeo y cazan en manada una gran variedad de presas como peces,
pinnipedos y cetaceos. Hay delfines (Tursiops truncatus) que forrajean con la ayuda de

herramientas (esponjas marinas) (Berta et al., 2015; Smolker et al., 1997).

Los odontocetos han perdido el sentido del olfato, y utilizan sistemas de
ecolocalizacién sofisticados para percibir su entorno y detectar a sus presas (Oelschlager,
1992), tienen un cerebro relativamente grande, complejas conductas sociales, uso de
herramientas y algunas especies presentan habilidades cognitivas avanzadas (Gatesy et al.,
2013). Actualmente se reconocen alrededor de 75 especies de odontocetos con algunas

subespecies agrupadas en 10 familias (Tabla 2).

Tabla 2. Especies del suborden Odontoceti. (Jefferson et al., 1993; Jefferson et al., 2008; Parsons et al., 2013,

Perrin et al., 2002).

Familia Nombre cientifico Nombre comun
Physeteridae Physeter macrocephalus* Cachalote
Kogiidae Kogia breviceps* Cachalote pigmeo
Kogia sima* Cachalote enano
Ziphiidae Ziphius cavirostris* Zifio de Cuvier
Berardius arnuxii Zifio de Arnoux
Berardius bairdii* Zifio de Baird
Tasmacetus shepherdi Zifio de Shepherd

Indopacetus pacificus
Hyperoodon planifrons
Hyperoodon ampullatus
Mesoplodon hectori
Mesoplodon mirus
Mesoplodon bidens
Mesoplodon europeaus*
Mesoplodon grayi
Mesoplodon peruvianus*
Mesoplodon densirostris*
Mesoplodon ginkgodens*

Zifio de Longman

Zifio nariz de botella surefio
Zifio nariz del botella del Atlantico norte
Zifio de Hector

Zifio de True

Zifio del Atlantico norte
Zifio antillano

Zifio de Gray

Zifio perunao

Zifio de Blainville

Zifio de Ginokgo
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Platanistidae

Iniidae

Lipotidae
Pontoporiidae
Monodontidae

Delphinidae

Mesoplodon carlhubbsi*
Mesoplodon layardii
Mesoplodon bowdoini
Mesoplodon stejnegeri*
Mesoplodon perrini
Mesoplodon traversii
Platanista minor
Platanista gangetica
Inia geoffrensis
- 1.g. geoffrensis
- 1.g. humboldtiana
- 1.g. boliviensis
Lipotes vexillifer
Pontoporia blainvillei
Dlephinapterus leucas
Monodon monoceros
Cephalorhynchus commersonii

- C.c. commensorii

- C.c. subsp.
Cephalorhynchus eutropia
Cephalorhynchus heavisidii
Cephalorhynchus hectori

- C.h. hectori

- C.h. maui
Steno bredanensis*
Sousa teuszii
Sousa chinensis

- S. ¢. chinensis

- S. ¢ plumbea
Sousa plumbea
Sotalia fluviatilis
Sotalia guianensis
Tursiops truncatus*

- T.t. truncatus
- T.t. gillii
- T.t ponticus

Tursiops aduncus
Stenella attenuata*

- S.a. graffmani
- S.a. subsp. A

- S.a. subsp. B
Stenella frontalis*
Stenella clymene*
Stenella coeruleoalba®
Stenella longirostris*

- S.1. longirostris
- S.l.centroamericana

- S.1. orientalis
Delphinus delphis*
Delphinus capensis*
Delphinus tropicalis
Lagenodelphis hosei*
Lagenorhynchus albirostris
Lagenorhynchus acutus
Lagenorhynchus obliquidens*
Lagenorhynchus australis
Lagenorhynchus cruciger
Lagenorhynchus obscurus

- L.o. fitzroyi

- L.o. obscurus

Zifio de Hubb

Zifio de Layard

Zifio de Andrew
Zifio de Stejneger
Zifio de Perrin

Zifio de Travers
Delfin del Indo
Delfin del Ganges
Delfin del Amazonas

Delfin del Yangtze
Delfin de la Plata
Beluga

Narval

Delfin de Commerson

Delfin chileno
Delfin de Heaviside
Delfin de Hector

Delfin de dientes rugosos
Delfin jorobado Atlantico
Delfin jorobado del Pacifico

Delfin jorobado indico
Tucuxi

Delfin costero

Tonina

Delfin del Indo-Pacifico
Delfin moteado pantropical

Delfin moteado Atlantico
Delfin tornillo Atlantico
Delfin listado

Delfin girador de rostro largo

Delfin comun de rostro corto
Delfin comun de rostro largo
Delfin comun Arabigo

Delfin de Fraser

Delfin de hocico blanco

Delfin de costados blancos del Atlantico
Delfin de costados blancos del Pacifico

Delfin antartico
Delfin cruzado
Delfin oscuro



Phocoenidae

Lissodelphis borealis*
Lissodelphis peronii
Grampus griseus*
Peponocephala electra*
Feresa attenuata*
Pseudorca crassidens*
Orcinus orca*
Globicephala melas

- G.m. melas

- G.m. subs.

- G.m. ewardii
Globicephala macrorhynchus*
Orcaella brevirostris
Orcaella heinsohni
Neophocaena phocaenoides

- N.p. phocaeoides

- N.p. sunameri

- N.p. asiaeorientalis
Phocoena phocoena

- P.p. phocoena

- P.p. vomerina
Phocoena sinus*

Phocoena spinipinnis

Phocoena dioptrica
Phocoenoides dalli*

Delfin liso nortefio
Delfin liso surefio

Delfin de Risso

Delfin cabeza de melén
Orca pigmea

Orca falsa

Orca

Calderdn de aletas largas

Calderdn de aletas cortas

Delfin del rio Irawadi

Delfin de aleta chata australiano
Marsopa lisa

Marsopa comun

Vaquita

Marsopa negra
Marsopa de anteojos
Marsopa de Dall

- P.d. dalli
- P.d. truei
* Especies que se distribuyen en las costas de México.

2.2. Origen de los cetaceos

2.2.1. Raoélidos: Thewissen et al. (2007) proponen que los cetaceos se originaron a partir
de los raoélidos. Raoelidae es una familia de mamiferos cetartioddctilos que existieron en
el Eoceno en el sur de Asia. Dentro de esta familia los representantes mds importantes son
Indohyus y Khirtharia. Los cetdceos debieron de haberse originado de un ancestro similar a
Indohyus que cambioé de una dieta terrestre a una dieta acudtica, en la que hubo grandes
transformaciones en la morfologia de los dientes, de la mandibula y en los 6rganos de los
sentidos que hicieron a los cetaceos muy diferentes de sus ancestros (Thewissen et al.,

2007). Indohyus era un artiodactilo bajo y fornido que andaba en aguas someras.

Al ser los raoélidos el grupo hermano de los cetaceos, implica que los habitos
acuaticos se originaron antes del Orden Cetacea. Thewissen et al. (2007) proponen que los
cetaceos debieron de originarse de un ancestro similar a Indohyus que cambié de una dieta

terrestre a una dieta acuatica, a la piscivoria probablemente, y sugieren que el gran cambio
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evolutivo que origind a los cetdceos no fue precisamente una adaptacién a la vida acuatica

sino un cambio de vida dulceacuicola a marina.

2.2.2. Radiaciones evolutivas de los cetaceos: El registro fosil demuestra que han ocurrido
tres grandes radiaciones en la historia evolutiva de los cetaceos. La primera ocurrié en el
origen de éstos, con la aparicién de los arqueocetos en el Eoceno temprano. Los
arqueocetos radiaron rapido y se diversificaron durante el Eoceno en mares calidos con la
aparicion y extincion de diversas familias. Hasta ahora se han reportado mas de 35 especies

para un intervalo de 35-53 millones de afios (Fordyce, 2002).

La desaparicion del mar de Thetys por la colision de India con Asia en el Eoceno
medio provocé un enfriamiento global del clima del planeta y un reestructuramiento
ocednico que aparentemente resultd en una disminucidén de especies de los arqueoceto.
Finalmente se extinguieron los basilosauridos quiénes habian logrado expandirse por

muchos mares del Pacifico. (Fordyce, 2002; Thewissen 1998; Thewissen & Williams, 2002).

La segunda gran y rapida radiacién del Oligoceno corresponde a la de los cetaceos
actuales y estd asociada a procesos geoldgicos. La deriva continental ocasiond la aperturay
cierre de varios canales maritimos, América del Sur se separo de la Antartica, se cred la ACC
e India colapsa con Asia (Fordyce & Barnes, 1994). El registro fésil de los cetidceos en el
Oligoceno temprano (34 a 30 millones de afios) es limitado, posiblemente por cambios
globales en el nivel del mar, lo que deja mucha incertidumbre en el origen de los cetaceos
actuales. Sin embargo, el registro fosil global del Oligoceno tardio es rico y diverso (30 a 23
millones de afios). Estos fdsiles incluyen cachalotes, delfinoideos, varios platanistoideos y
muchos misticetos (Nikaido et al., 2001). Este registro indica una radiacion de los cetaceos
(principalmente misticetos) en el Oligoceno temprano justo después de la transiciéon y

sustitucion de los arqueocetos por los odontocetos y los misticetos.
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Eventos climaticos y tectdnicos como el enfriamiento de los mares australes por la
ACC Yy el continuo movimiento de los continentes permitieron la invasion y radiacion de los
cetdceos actuales y otros grupos de mamiferos marinos y aves (Berger, 2007; Berta et al.,
2015). Lipps y Mitchell (1976) propusieron que las radiaciones y extinciones de diversos
mamiferos marinos en el pasado estan asociadas a variaciones en la disponibilidad de
recursos en los ambientes marinos (Berta et al., 2015). La transicién del Eoceno tardio al
Oligoceno temprano (38-31 millones de afios) fue marcada por varios cambios ambientales
a lo largo de todo el planeta. Se ha visto que los patrones del clima, el plancton y los
cetaceos han evolucionado en conjunto; la productividad oceanica histdrica, la restauracién
de los ecosistemas marinos australes y la evolucidon de los cetdceos estan claramente

relacionadas (Berger, 2007).

La segunda radiacién de los cetaceos es explicada por una cascada de cambios en el planeta
como respuesta directa a nuevas oportunidades ecoldgicas en ambientes marinos
cambiantes como la restauracion de corrientes marinas en todo el océano, la formacion de
glaciares en la Antartica y por ende una drastica disminucion de la temperatura y la
aparicién de nuevos patrones climaticos, sucesos que tuvieron grandes repercusiones en la
fauna y la biota de todo el planeta. Simultdneamente al enfriamiento, se crearon
importantes zonas de surgencia en el hemisferio sur, en donde se introducen nutrientes a
aguas superficiales ocasionando cambios en los patrones de densidad del planctony en su
disponibilidad estacional capaces de alimentar a animales marinos grandes con altos
requerimientos energéticos como los misticetos (Berger, 2007; Berta et al., 2015; Fordyce,

1980; Nikaido et al., 2001; Steenman et al., 2009).

La aparicién y la rdpida radiacién de los neocetos refleja el surgimiento de grandes
concentraciones de alimento que caracterizan un ambiente marino frio. Se ha sugerido que
los primeros odontocetos y misticetos estaban restringidos al hemisferio sur, debido a que
los recursos en el hemisferio norte no se vieron afectados lo suficiente como para ser

explotados por las ballenas (en este caso). Los ambientes marinos del Oligoceno propiciaron

15



la evolucién de diversas estrategias alimentarias desencadenando la diversificacion de los

cetaceos.

La diversificacion de la alimentacién por filtrado de los misticetos esta relacionada
con el incremento de la productividad primaria, como ya mencionado. Dicha productividad
provoca a su vez un incremento en la abundancia de otros animales marinos como
pequefios peces y calamares, presas consumidas por los odontocetos que se alimentan en

niveles troficos superiores mediante la caza con ecolocalizacion (Berta et al., 2015).

La tercera radiaciéon en el Mioceno medio, hace 12-15 millones de afios, esta
marcada por la aparicidn de la mayoria de las familias de los odontocetos actuales y una
familia de misticetos. Los balaenoptéridos o rorcuales radiaron para convertirse en la
familia con el mayor nimero de especies de misticetos (Fordyce, 2002). Dentro de los
odontocetos aparecieron las Familias Kogiidae, Delphinidae, Phocoenidae, Monodontidae,

Pontoporiidae e Iniidae, de los cuales los delfinoideos se diversificaron dramaticamente.

Hubo dos eventos importantes de extincion en los odontocetos: en el primero hace
~15 millones de afios desaparecieron las Familias Dalpiazinidae y Eoplatanistidae, y en el
segundo hace ~12 millones de anos Squalodontidae, Squalodelphinidae vy
Eurohinodelphinidae desaparecieron. Odobenocetopsidae y Albireonidae son dos familias
gue aparecieron por un breve periodo de tiempo a finales del Mioceno y principios del
Plioceno (Berta et al., 2015; Fordyce, 2002). Desde el Plioceno ha ocurrido una considerable
extincidon de los misticetos y los fiseteroideos. Ambos grupos de cetdceos presentan formas
altamente especializadas de alimentacidn que no parecen permitir adaptarse a cambios

drasticos ocasionados por las glaciaciones periddicas del Cuaternario.

2.3. Filogenia de los cetaceos

2.3.1. Relaciones filogenéticas de los cetdceos y otros grupos: En la década de 1990, se
establecid que los artiodactilos son el grupo hermano de los cetaceos, los cuales a su vez

son descendientes de los condilartros, mamiferos placentarios originados en el Paleoceno,
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y se han relacionado especialmente con la Familia Mesonychidae. Estudios filéticos
morfoldgicos sugieren que el grupo hermano de los cetdceos son los mesdnquinos
(Thewissen et al., 2001). Los mesénquinos eran un grupo de mamiferos estrechamente
relacionados con los artiodactilos, que existieron hace 65 millones de aios. Eran claramente
carnivoros exitosos que ocuparon nichos ecoldgicos que quedaron con la extincién del
Cretacico. Los mesénquinos lograron expandirse por el hemisferio norte, convirtiéndose en
depredadores dominantes por 20 millones de afos (Parsons et al., 2013). La evidencia
utilizada se basé en la morfologia del craneo, en las extremidades traseras vestigiales y en
los patrones de denticidn. Los dientes de los primeros arqueocetos son muy similares a los
de los mesénquinos y a los de los artiodactilos actuales, por lo que los caracteres dentales
han respaldado por mucho tiempo la cercania de estos grupos (Bejder & Hall, 2002; Zhou

etal., 2011).

Sin embargo, estudios filéticos moleculares recientes (transposones, ADN nuclear y
mitocondrial codificante y no codificante) respaldan que los cetidceos en realidad han
evolucionado a partir de artiodactilos (Gatesy 1997; Gatesy et al., 1996; Gatesy et al., 1999;
Gatesy et al., 2013; Milinkovitch et al., 1993; Nikaido et al., 1999), y se encuentran
estrechamente relacionados con los hipopdtamos, poniendo en duda la visién tradicional
de Artiodactyla como grupo monofilético. Los cetdceos permanecen como grupo
monofilético, mientras que los artiodactilos son un grupo parafilético por la exclusion de los
cetaceos, por lo que actualmente se reconoce el Superclado Cetartiodactyla. En las Ultimas
décadas se han realizados diversos estudios para investigar a fondo las relaciones
filogenéticas de los cetartiodactilos, éstas siguen controversiales y algunas permanecen

poco claras (Zhou et al., 2011).

Ahora se sabe que el grupo hermano de los cetaceos, como dicho anteriormente,
son los raoélidos (Thewissen et al., 2007), clado que a su vez es hermano de los demas
artiodactilos que radiaron en el Eoceno temprano y de los cuales sobreviven dos grandes
grupos: los bunodontos (cerdos e hipopdtamos) y los selenodontos (tildpodos y rumiantes).

Los hipopdtamos son, de los animales actuales, los mas emparentados genéticamente con
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los cetaceos. Esta relacidn esta claramente establecida y fue resuelta primero por Arnason
& Gullberg (1996) y después confirmada por diversos estudios filogenéticos como los de
Gatesy (1997), Gatesy et al. (1996), Hasegawa & Adachi (1996), Nikaido (1999) y Thewissen

et al. (2001) entre otros.

2.3.2. Relaciones filogenéticas entre cetaceos: El Orden Cetacea es un grupo
universalmente aceptado como monofilético. Sin embargo, esta relacién no fue aceptada
sino hasta finales de 1960 y principios de 1970 con datos paleontoldgicos, como los de Van
Valen (1968), y la acumulacién de estudios citogenéticos en los que encontraron grandes

similitudes entre odontocetos y misticetos (Arnason, 1974; Arnason & Gullberg, 1996).

Las relaciones evolutivas en todos los niveles taxondmicos dentro del orden de los
cetaceos han sido controversiales por el uso de datos/caracteres independientes (Perrin &
Reeves, 2004; May-Collado & Agnarsson, 2006), resultando en hipdtesis contradictorias. La
filogenia de los cetdceos ha sido un tema popular y de gran interés para bidlogos evolutivos,
en el que se han hecho diversos estudios utilizando diferentes métodos y aproximaciones.
Aunque la relacion de parentesco y la monofilia tanto de odontocetos como de misticetos
estdn establecidas y respaldadas por diversos estudios morfoldgicos y genéticos
(Messenger & McGuire, 1998; Nikiado et al., 2001; Nishiada et al., 2007; Rychel et al., 2004;
Yang, 2009), hay estudios que contradicen esta evidencia, causando debates como el de
Milinkovitch et al. (1993, 1994 y 1995) y otros que sugieren que los fisetéridos,
tradicionalmente agrupados con los odontocetos, se encuentran mds emparentados con

los misticetos.

Dentro de los misticetos es generalmente aceptada la Familia Balaenidae como la
mas basal de grupo, como previamente mencionado (Arnason et al., 1992; Arnason &
Gullberg, 1996; Hatch et al., 2006; Milinkovitch et al., 1994; Nishiada et al., 2007). Sin
embargo, las relaciones filogenéticas de las demas familias son debatidas, asi como las
relaciones y posiciones de varios taxa dentro de la Familia Balaenopteridae (Arnason &

Gullberg, 1994, Arnason & Gullberg, 1996; Messenger & McGuire, 1998; Rychel et al., 2004).
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Dentro de Odontoceti, al igual que en Mysticeti, las relaciones entre grupos son poco
claras. Los actuales odontocetos se han dividido en cuatro grupos: fiseteroideos (Familias
Kogiidae y Physeteridae), zifios (Familia Ziphiidae), platanistoideos o delfines de rio
(Familias Platanistidae, Iniidae, Pontoporiidae y Lipotidae) y delfinoideos (Monodontidae,

Delphinidae y Phocoenidae).

El andlisis bayesiano de Yang (2009) de genomas mitocondriales y otros estudios
(Arnason et al., 2004; May-Collado & Agnarsson, 2006) coinciden en la posicién basal de la
Superfamilia Physeteroidea. Los debates incluyen las posiciones y las relaciones dentro de:
los delfinoideos (Milinkovitch et al., 1993; Nishida et al., 2003; Waddell et al., 2000), los
delfines (Familia Delphinidae) (Barnes et al., 1985; LeDuc et al., 1999), los delfines de rio
(Hamilton et al., 2001; Nikaido et al., 2001; Yan et al., 2005) y las marsopas (Rosel et al.,
1995), siendo que distintas combinaciones de clados se han propuesto. Los delfinoideos son
el grupo que divergié mas recientemente y son frecuentemente situados como el grupo
hermano de los delfines de rio (Nikaido et al., 2001). Los zifios se han situado con los
delfinoideos y con los delfines de rio, o bien, se han relacionado con los fisetéridos. Aunado
a esto, Hamilton (2001) y otros (Nikaido et al., 2001; Yan et al., 2005) han encontrado que

los delfines de rio son dos linajes independientes.
2.4. Estudios paleontoldgicos y moleculares sobre la filogenia de los cetaceos

La evolucion de los cetaceos ha sido objeto de un amplio interés cientifico, ya que ha
fascinado en tantas formas y por tanto tiempo a cientificos en todo el mundo. En la Tabla 3
se presentan algunos de los principales estudios sobre la filogenia de los cetaceos desde
1960 hasta la actualidad. Los primeros estudios se basaban en la morfologia de cetaceos
actuales y de fésiles, pero para la década de 1990, con las nuevas técnicas moleculares, fue

posible estudiar a los cetdceos a nivel molecular.

19



L ﬁ
p— ——

—i Odontocetos
=

modernos

N

Odontocetos basales

=

""'—'@—-

Misticetos basales

Racelidos

| —
Misticetos
L modernos
—
—

{ r Camelidos
% Equinos
] Mesdngquinos ‘?\

Canis

[y
(=]
(%,
ot —1

MA

85 B 75 70 B3 60 55 50 45 A0 35 30 25 20 15

Fig. 2. Muestra las relaciones filogenéticas de los cetartiodactilos. El arbol es una composicion hipotética
resultado de diversos estudios que incluyen datos moleculares, fenotipicos y de fosiles. Las ramas delgadas
representan linajes extintos y las ramas oscuras representan linajes actuales. Los paréntesis delimitan los

clados. (Imagen tomada y editada de Gatesy et al., 2013).
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Tabla 3. Algunos de los principales estudios sobre la evolucion de los cetaceos.

Tipo de analisis Autores Afo Revista

Morfoldgico Van Valen 1968 Evolution 22: 37-41.

Cromosomas Arnason 1974 Hereditas 77: 1-36.

Fosiles Fordyce 1977 Paleoecology, Paleogeography and Paleoclimatology
21:265-271.

Fosiles Fordyce 1980 Paleoecology, Paleogeography and Paleoclimatology
31:319-336.

Fosiles Gingerich et al. 1983 Science 220(4595): 403-406.

Fosiles Barnes et al. 1985 Marine Mammal Science 1: 15-53.

Fosiles Gingerich et al. 1990 Science 249(4965):154-7.

ADN nuclear Arnason & Best 1991 Hereditas 114: 263-269.

Region control Hoelzel et al. 1991 Molecular Biology and Evolution 8:475-493.

Satélites Arnason et al. 1992 Molecular Biology and Evolution 9(6):1018-10.

ADN ribosomal Milinkovitch et al. 1993 Nature 361: 346-348

Genes mitocondriales Milinkovitch et al. 1994 Molecular Biology and Evolution 11: 939-948.

Paleobiologia Fordyce 1994 Annual Review of Earth And Planetary Sciences 22:
419-455.

Citocromo b Arnason & Gullberg 1996 Molecular Biology and Evolution 13(2): 407-417.

ADN nuclear Gatesy et al. 1996 Molecular Biology and Evolution 13: 954-963.

ADN nuclear y mitochondrial Hasegawa & Adachi 1996 Molecular Biology and Evolution 13: 710-717.

ADN nuclear Gatesy 1997 Molecular Biology and Evolution 14(5): 537-543.

Datos morfoldgicos Messenger & McGuire 1998 Systematic Biology 47: 90-124.

Retrotransposones Nikiado et al. 1999 PNAS 96: 10261-10266.

Citocromo b LeDucet al. 1999 Marine Mammal Sciences 15: 619-648.

Morfologia y fésiles O’Leary & Geisler 1999 Systematic Biology 48: 455-490.

Retroposones Nikiado et al. 2001 PNAS 98: 7384-7389.

Morfologia y fésiles Thewissen et al. 2001 Nature 413: 277-281.

ADN nuclear Nishiada et al. 2003 Mammal Study 28: 57-66.

Datos mitogendmicos Arnason et al. 2004 Gene 333: 27-34.

ADN nuclear y mitochondrial Rychel et al. 2004 Molecular Phylogenetics and Evolution 32(3):892-901.

ADN nuclear y mitochondrial Hatch et al. 2006 Molecular Phylogenetics and Evolution 41: 12-27.

Datos morfoldgicos y fosiles Thewissen et al. 2007 Nature 450: 1190-1194.

Datos morfoldgicos y fosiles O’Leary & Gatesy 2008 Cladistics 24: 397-442.

Jackson et al. 2009 Molecular Biology and Evolution 26(11): 2427-2440.
ADN nuclear Zhou et al. 2011 Molecular Phylogenetics and Evolution 61: 255-264.
Datos moleculares y fosiles Gatesy et al. 2013 Molecular Phylogenetics and Evolution 66: 479-506.
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3 Evolucion molecular y filogenias moleculares

3.1. Evolucion molecular

La evolucion molecular es el cambio en la secuencia de nucledtidos del ADN (también de
ARN y de aminoacidos en las proteinas) que ha ocurrido en la historia evolutiva de los
linajes. Para la biologia evolutiva es central comprender los factores que afectan Ila
sustitucidon nucleotidica. La causa primaria de evolucién es el cambio mutacional en la
secuencia de ADN (Nei & Kumar, 2000). Un gen o una secuencia de ADN mutada, ya sea
causada por una sustitucién, insercion, delecidén, recombinacion, etcétera, puede esparcirse
en una poblacidon mediante deriva génica y/o seleccidn natural y eventualmente fijarse en
una especie o linaje, es decir, que se incorpore en su genoma y todos sus miembros tengan
esa mutacion (Nei & Kumar, 2000). Si este gen mutante produce un caracter fisico,
fisiolégico o conductual nuevo, este caracter serd heredado por todos los organismos
descendientes, hasta que vuelva a mutar. O bien, puede ocurrir que las mutaciones nuevas

desaparezcan de la poblacion por azar o por seleccion purificadora.

El cambio evolutivo del ADN varia enormemente, dependiendo del tipo de secuencia
en donde la mutacién suceda (secuencia codificante, secuencia no codificante, exdn, intrdn,
secuencias repetitivas, etcétera). Cuando dos secuencias de ADN derivan de una ancestral
comun, las secuencias descendientes divergen gradualmente mediante sustitucion
nucleotidica. Este cambio puede ser estimado mediante modelos matematicos de
sustitucion nucleotidica ya que permiten cuantificar las diferencias entre las secuencias (Nei

& Kumar, 2000).

La tasa de evolucién molecular mide la frecuencia con la que se fijan mutaciones en
una poblacidn. Especificamente la tasa de sustitucion nucleotidica se refiere a la velocidad
de cambio en las secuencias de ADN, es decir, es la cantidad de cambio que hay por una

unidad de tiempo dada.
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En la hipdtesis original y en su forma mas simple el reloj molecular afirma que la tasa
de sustitucidon tanto nucleotidica como de aminodacidos es aproximadamente constante en
el tiempo (Zuckerkandl & Pauling, 1962), de modo que éstas se pueden extrapolar a través
del Arbol de la Vida para inferir edades de divergencia y datar eventos evolutivos (Ho &
Duchene, 2014). Sin embargo, no todas las secuencias tienen la misma tasa de sustitucion,
sino que ésta varia entre ellas y entre linajes (Martin & Palumbi, 1993; Jackson et al., 2009):
cada secuencia y regién (codificante o no) tiene su propia historia evolutiva determinada
por la relaciéon entre su funcién y variabilidad. Por ejemplo, si se consideran regiones
codificantes, los patrones de sustitucidon nucleotidica en las posiciones uno, dos y tres son
diferentes, o simplemente hay regiones que estan sujetas a seleccién natural mas seguido

que otras (Nei & Kumar, 2000).

En otras palabras el reloj no es universal: los linajes no acumulan cambios
nucleotidicos a una tasa constante, sino varian sus tasas de evolucién molecular, algo que
ya estd bien documentado a lo largo del Arbol de la Vida (Britten, 1986; Dornburg et al.,
2012; Gaut et al., 2011; Martin & Palumbi, 1993; Smith & Donoghue, 2008; Wu & Li, 1985).

Smith y Eyre-Walker (2003) partieron la variacion de las tasas en tres componentes:
a) por efectos de gen (gene effects), b) por efectos de linaje (linaege effects) y c) por efectos
de gen-linaje (gene-by-lineage effects). El efecto que tienen los genes en la variacion de las
tasas evolutivas (a) llevan a diferencias absolutas en las tasas evolutivas de los genes. Por
ejemplo, en mamiferos las histonas tienen una tasa evolutiva menor que las hemoglobinas,
y las hemoglobinas tienen a su vez una tasa menor que los fibrinopéptidos (Kimura & Ohta,
1974 en Ho & Duchene, 2014). El efecto que tienen los linajes (b) se refiere a los factores
gue causan que las tasas evolutivas varien entre taxa, pero que actian en todo el genoma
de modo que todos los genes se afectan por igual. Por ejemplo, aspectos de historia de vida
de los organismos como el tiempo generacional y las tasas metabdlicas (explicado a fondo
mas adelante), o bien, los mecanismos de reparacién del ADN pudieron haber evolucionado
de manera distinta entre grupos taxonémicos (Bromham, 2009). Los efectos de gen-linaje

(c) son mucho mas complejos y se refiere cuando a) y b) ocurren en conjunto ocasionando
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un patrén evolutivo en donde las tasas especificas de cada gen varian entre linajes. Por
ejemplo, el gen A evoluciona el doble de rapido que el gen B, siendo esta proporciéon

constante entre linajes, aunque la tasa absoluta varie entre ellos (Ho & Duchene, 2014).

3.2. Factores que influyen en la evoluciéon molecular

La tasa de sustitucion de las secuencias de ADN es influenciada por diversas fuerzas
evolutivas, por distintos procesos moleculares y celulares y por factores ambientales (como
pueden ser errores de replicacion del ADN, agentes mutagénicos internos o externos), pero
también existen varios aspectos a nivel de organismos que influyen en las tasas evolutivas
de dichas secuencias, como puede la historia de vida de las especies o aspectos ecolégicos

poblacionales (Cordero & Janzen, 2013).

3.2.1. Historia de vida: De manera general la historia de vida se refiere a aquellos
componentes de la adecuacion y aspectos que funcionan como reguladores de los ciclos de
vida de las especies. Los organismos difieren enormemente en cdmo se desarrollan: en el
tiempo que tardan en crecer, en cuanto tardan en madurar sexualmente, en el nimero y
tamafio de crias que producen, y cuanto tiempo viven. La edad, tamafo, crecimiento,
maduracién, reproduccion, sobrevivencia, longevidad y la conducta definen el ciclo de vida

de un organismo y componen su historia de vida (Fabian & Flatt, 2012).

Diferentes bidlogos evolutivos han propuesto diferentes modelos sobre los factores
de la historia de vida que determinan la variacién en la tasa evolutiva del ADN entre taxa.
Estos se asocian a la tasa de divisidn celular, al tiempo generacional y a la tasa metabdlica
con relacién al tamano corporal, y establecen una clara relacidn entre la historia de vida y
la evolucién molecular (Cordero & Janzen, 2013; Martin & Palumbi, 1993). Para especies de
tamafio corporal pequefio y con tiempos generacionales cortos, como los roedores, se
esperan tasas de mutaciéon mayores. Al copiarse los genomas con mayor frecuencia,
aumenta la probabilidad de que ocurran errores de replicacion por unidad de tiempo. En
esencia, especies con tiempos generacionales cortos experimentan una cantidad de

divisiones celulares y un grado de sustitucion nucleotidica similar a especies de tiempos

24



generacionales largos por generacién, sin embargo, especies de tiempos generacionales
cortos, al someterse a un mayor numero de rondas de meiosis acumulan un mayor nimero
de cambios en su ADN por afio (Martin & Palumbi, 1993). Comparado con organismos
longevos y de tiempos generacionales largos como los cetaceos, primates y elefantes, en
los roedores se esperan poblaciones mas grandes con muchos individuos con capacidad
reproductiva, y un mayor tamano efectivo de sus poblaciones, N.. Consecuentemente,
mutaciones neutrales ocurren con mayor frecuencia aumentando las tasas de evolucién

molecular (Cordero & Janzen, 2013).

A su vez, especies pequefias usualmente presentan tasas metabdlicas mayores.
Particularmente la tasa metabdlica se ha relacionado procesos de mutacién. La tasa
metabdlica esta asociada al dano de ADN vy la hipétesis predice que la relacidon entre la tasa
metabdlica y la tasa de sustitucion es proporcional, debido a los agentes mutagénicos
resultado del metabolismo celular, que causan dafio al ADN (Martin & Palumbi, 1993).
Aproximadamente el 90% del oxigeno es consumido por las mitocondrias y los radicales
libres generados durante la respiracidon cuando escapan de la cadena transportadora de
electrones alteran el mtADN, al oxidar a los nucledtidos, conocido como dafio oxidativo.
Aunque el dafio oxidativo afecta el ncADN en menor grado, dafa principalmente al mtADN,
lo que explica, en parte por qué la tasa evolutiva del mtADN es mayor a la del ncADN

(Bromham, 2009; Martin & Palumbi, 1993).

3.2.2. Tamaiio efectivo poblacional: Aunque el ADN es universal, su forma y modo
evolutivo varia considerablemente entre los organismos. Es cada vez mas claro que la forma
en que evoluciona el ADN de un organismo es influenciada por diversos aspectos ecolégico-
poblacionales. Uno de estos aspectos es tamafio efectivo, N, el cual tiene el potencial de
afectar la tasa evolutiva de diversas formas (Woolfit, 2009,) que se explicaran
posteriormente. El N. fue mencionado por primera vez por S. Wright (1931) en su trabajo
sobre deriva génica y enfatiza la importancia de N. como factor evolutivo. El considera que
Ne es el factor determinante de la tasa de decaimiento de la heterocigosis, es decir,

cuantifica la tasa a la cual la variacién genética es eliminada por la deriva génica: la
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proporcion de heterocigotos de una poblacidn disminuird a una tasa de 1/ (2N), en donde
N es el tamafio de la poblacién (i.e., si N es infinito, la proporcion de heterdcigos se
mantiene constante). N. se puede definir como el tamafio de una poblacion ideal que
experimenta los mismos efectos de deriva génica que la poblacion real estudiada (Wright,

1931).

Entre mas grande sea el niumero de individuos de una poblacion, el efecto de la
deriva génica es menor y por lo tanto la diferencia de las frecuencias alélicas de una
generacién a otra es poca. Pero lo importante es el nimero real de individuos de la
poblacién que dejan descendencia. Ne. se puede pensar como el nimero de adultos
reproductivos que dejan descendientes, que en el caso de casi todos los organismos es un
numero mucho menor que N, y se puede calcular en organismos dioicos (con sexos

separados) con diferencias en el numero de individuos de cado sexo como:

Ne = 4ANfNm/(Nf + 1) (1)

En donde, Nf corresponde al nUmero de machos y Nm corresponde al nimero de hembras.
N. refleja el balance que la seleccidon y la deriva ejercen en poblaciones pequenas, en donde
la deriva tiene un papel mas importante que la seleccidn (tanto positiva como negativa). En
poblaciones con N. pequefio las mutaciones poco deletéreas pueden fijarse por deriva en
vez de ser removidas por seleccidén purificadora ocasionando que aumenten las tasas de
sustitucidon nucleotidica. Por el contrario, las mutaciones poco ventajosas es probable que
se pierdan por deriva en vez de fijarse por seleccidn positiva y provoca que disminuyan las

tasas de sustitucion.

La eficiencia de la seleccién para determinar si una mutacién benéfica se fija o una
deletérea se pierde es controlada por Ny por la fuerza de seleccién en si. Sin embargo,
cuando el valor del coeficiente de seleccion de las mutaciones es menor o igual a la inversa
de N. éstas tienden a ser neutrales, de modo que, cuando N. disminuye las mutaciones se

comportan generalmente de forma neutra (Woolfit, 2009). Si a) las mutaciones ventajosas
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son raras, y b) abundan las mutaciones poco ventajosasy poco deletéreas que se comportan
de forma neutral, entonces en poblaciones con N. pequefio las mutaciones, por efecto de
deriva, tienen una mayor probabilidad de fijarse, ocasionando que la tasa de sustitucién
nucleotidica incrementa. El valor de N., por lo tanto, afecta enormemente la variacién

genética por un lado y las tasas de evolucién molecular por otro.

Tabla 4. Efectos que tiene el N, en las tasas de evolucion.

Tamafio Tamafio  efectivo Efecto
poblacional poblacional
a) N bajo b) Ne bajo c) Por deriva génica la probabilidad de que se fijen

mutaciones aumenta, y por lo tanto aumenta la tasa de
sustitucion nucleotidica.

a) N alto b) Ne alto c) Por deriva génica la probabilidad de que se fijen
mutaciones disminuye, y por lo tanto disminuye la tasa
de sustitucién nucleotidica.

N varia entre poblaciones, pero también varia en los diferentes lugares del genoma de una
especie como resultado de las diferencias en los modos de herencia de los distintos
componentes de genoma como el mtDNA, ADN autosémico o ADN del cromosomaY (yDNA)
(Charlesworth, 2009). N. no es sélo un parametro central en estudios evolutivos, sino
también es un buen estimador de medidas ecoldgico-poblacionales. N, es influenciado por
una gran variedad de factores de la ecologia poblacional de las especies como los que se

indican en la Tabla 5.

Tabla 5. Factores que influyen en el N, (Charlesworth, 2009; Gillespie, 1998).

Factor Efecto

Proporcion desigual de sexos Especies o poblaciones con menor cantidad de individuos de un sexo pueden reducir
considerablemente Ne.

Sistema de apareamiento Variacién en el éxito reproductivo conduce a una proporcién desigual de sexos. En

especies con poliginia y alta competencia entre machos son pocos los machos
reproductivos y N. disminuye. Igual e inversamente ocurre con la poliandria.

Fluctuaciones en N Uno de los principales factores que afecta N. es las fluctuaciones de N ya que Ne
tienen una relacion directamente proporcional a N.

Poblaciones estructuradas por edad y sexo En poblaciones estructuradas N. tiende a ser mucho menor que N.

Endogamia La correlacién causada por la endogamia entre los alelos maternos y paternos reduce
Ne.

3.3. Evolucion molecular de cetaceos

Esta bien establecido que los cetaceos, en particular los misticetos, poseen una tasa de

evolucién molecular lenta (Tabla 6) comparada con las de otros mamiferos,

27



aproximadamente 10 veces mas lenta que el promedio estimado para otros mamiferos
(Bininda-Emonds, 2007; Jackson et al., 2009; Martin & Palumbi, 1993; Nabholz et al., 2008).
Los cetaceos presentan también las menores tasas de evolucidn cariotipica y de formacion
de especies entre los mamiferos (Medrano-Gonzalez, 2009). Los factores que determinan
estas diferencias en las tasas de evolucion son poco claros. Sin embargo, distintos aspectos
biolégicos (como la longevidad, tiempo generacional, tamafio corporal, sistemas de
apareamiento y tasa metabdlica), ecoldgicos (como la fragmentacion poblacional y
capacidad de dispersién) y ocednicos (como los cambios climaticos y en las corrientes
marinas que se derivaron del origen de la ACC en el Cenozoico) tienen el potencial de afectar
las tasas de evolucién molecular de los cetdceos (Dornburg et al., 2012). Asimismo, la
disparidad en las tasas de sustitucion entre misticetos y odontocetos es evidencia de que
los odontocetos y misticetos divergieron en su ecologia y tamafio corporal durante su
historia evolutiva temprana.

Tabla 6. Tasas de sustitucion nucleotidica publicadas para cetaceos (modificada de Jackson, et al., 2009). La tasa

promedio de sustitucion del citocromo b (tercer codén) en mamiferos es de 9.8%. La tasa promedio de ADN nuclear
en mamiferos es de 0.21-0.37%.

Orden/ADN origen Sustitucion/sitio/MA (%) Locus Referencia

Misticetos:

Mitocondrial 0.50-.1.00 Regidn control Hoelzel et al. (1991)
0.40-1.80 Region control Baker et al. (1993)
0.37-0.43 Citocromo b Alter et al. (2007)
0.563 ND1, ND2,COX1, COX2, ATP8, Dornburgetal.(2012)

ATP6, COX3, ND3, ND4L, ND4,
ND5, ND6 y Citocromo b

Nuclear 0.015-0.100 Intrones nucleares Alter et al. (2007)
0.0220 RAG1, PRM1, BDNFy ATP7A Dornburg et al. (2012)

Odontocetos:

Mitocondrial 1.38 ND1, ND2,COX1, COX2, ATP8, Dornburgetal.(2012)

ATP6, COX3, ND3, ND4L, ND4,
ND5, ND6 y Citocromo b
Nuclear 0.09 RAG1, PRM1, BDNFy ATP7A Dornburg et al. (2012)

3.4. Filogenias moleculares

Los andlisis filogenéticos de secuencias de ADN o de proteinas se han convertido en una
herramienta importante para el estudio evolutivo de las especies. Debido a que la tasa de

sustitucidon nucleotidica varia extensamente entre gen y regién de ADN, entre genoma
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nuclear y mitocondrial, es posible estudiar y analizar 1) las relaciones evolutivas en los
distintos niveles de clasificacién de los organismos y 2) los patrones evolutivos de familias
de genes, para asi entender los procesos de evolucion adaptativa a nivel molecular (Nei &

Kumar, 2000).

La obtencién de filogenias moleculares se basa en la seleccién, amplificacion vy
secuenciacion de genomas, regiones de ADN (nuclear, plastidial y mitocondrial), ARN o de
proteinas. Dichas secuencias son alineadas en funcién de su similitud y posteriormente
analizadas bajo los distintos métodos de reconstruccion filogenética. El resultado del
analisis es uno o mas arboles filogenéticos de genes, que representan las relaciones
evolutivas de las muestras analizadas. A partir de estos arboles, si el muestreo taxondmico
y de regiones ha sido adecuado, se pueden realizar inferencias sobre las relaciones
evolutivas de las especies y sobre la historia evolutiva de los linajes. En algunos casos, los
arboles filogenéticos permiten aclarar los principales mecanismos evolutivos de los

diferentes procesos de especiacion (Lemey et al., 2009).

En los analisis filogenéticos de marcadores moleculares se pueden estudiar una gran
cantidad de caracteres por unidad de esfuerzo. Estos caracteres se codifican de forma
discreta y la variacion representa procesos unitarios de cambio evolutivo. Por otro lado los
datos moleculares facilitan el cdmputo de distintos métodos de reconstruccién filogenética
(comparados con otros datos, como morfoldgicos) para los cuales existen diferentes
modelos de evolucion. Estos modelos permiten estimar las edades de divergencia, e inferir:
a) aspectos poblacionales de la historia de vida de los organismos, tales como cambios en
N, por abundancia y/o fragmentacion poblacional, y b) el efecto de fuerzas evolutivas, como

la mutacién, migracién y seleccidn natural.

Las filogenias moleculares son utiles para estudios ecoldgico-evolutivos, pues
permiten analizar procesos poblacionales histdricos, ya que contienen informacidn histérica
de los en cambios en la abundancia, flujo génico, sistema de apareamiento, historia de vida

y modos de seleccion. Esta informacién puede ser estudiada a partir de la longitud de las
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ramas del arbol filogenético, pues la longitud indica la cantidad de cambio acumulado, y

refleja el patron de variacion de las tasas evolutivas del marcador y del linaje.

La interaccion entre el efecto de los genes y de los linajes (también conocido como
efectos residuales) (Gillespie, 1991, en Ho & Duchene, 2014) pueden llevar a un patrén
complejo, en donde la distribucidn de la variacion de la tasa de linajes sea diferente entre
genes (Figura 3). Los efectos residuales pueden ser causados por cambios en la abundancia
y el Ne en una especie, lo que lleva a que cambie la proporcién de sitios neutrales de los
genes en una poblacién. Por lo tanto, la seleccidn puede actuar sobre un grupo de genes en
ciertos linajes, ocasionando que haya efecto de genes (diferencia en las tasas evolutivas

absolutas) en distintas ramas del arbol filogenético.
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Fig. 3. Muestra la comparacion de la tasa relativa de evoluciéon
(longitud de las ramas) entre distintos genes (X 'y Y). Tanto para A)
como B) los arboles de gen X son iguales. En el caso de A) los arboles
de los genes Xy Y tienen tasas absolutas diferentes, sin embargo,
sus tasas relativas son iguales. En el caso de B) las tasas absolutas
y relativas de ambos genes son diferentes. Este caso puede suceder
cuando ocurren los efectos residuales (Tomada y editada de Muse
& Gaut, 1997).

Cabe mencionar que la filogenia de los genes no necesariamente representa la
filogenia de las especies. El sorteo de diversidad genética ancestral (sorteo incompleto de

linajes), la conversién de genes, los genes xendlogos y pardlogos, asi como el polimorfismo
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genético ocasionan inconsistencias filogenéticas entre distintos loci dificultando Ia
interpretacion de las filogenias moleculares como filogenias organismicas (Rogers & Gibbs,
2014). Estas inconsistencias entonces contienen informacion sobre polimorfismos
ancestrales que puede ser cambios poblacionales como los ya mencionados (abundancia,

flujo génico, sistema de apareamiento, historia de vida y modos de seleccién).
3.5. Inferencia filogenética bayesiana

Existen diversos métodos de reconstruccion e inferencia de filogenias moleculares. Estos se
pueden dividir por el tipo de datos empleados (caracteres discretos o distancia), o bien por
el método de reconstruccion (criterio de optimizacion, o el algoritmo de agrupamiento). Los
métodos bayesianos analizan estados de caracteres discretos y utilizan criterios de
optimizacién para evaluar mas de un arbol filogenético (distintas topologias). Estos
métodos emplean el concepto de mdaxima verosimilitud, pero con un grupo de arboles
posibles como objetivo, es decir, buscan una poblacién de arboles muestreados en funcion

de su probabilidad posterior (a posteriori) (Vandame, 2009).

Las probabilidades posteriores (los arboles resultados del estudio) estdan dadas por
la verosimilitud y la probabilidad anterior (a priori) de los datos que son especificados en
los parametros iniciales (tipo de datos, tipo de modelo evolutivo) y se obtienen explorando
el espacio de las topologias posibles, con una técnica de muestreo llamada método Monte
Carlo por Cadenas de Markov (MCMC por sus siglas en inglés). Si la probabilidad anterior
no es informativa, se asume que cada arbol o cada topologia es igualmente probable. La
inferencia filogenética bayesiana se basa en la relacidon cuantitativa entre la funcién de
verosimilitud y las distribuciones anteriores y posteriores que puede ser calculada con el
teorema de Bayes. Dada cierta hipdtesis H (como un posible arbol) y los datos D (como las

secuencias), la probabilidad de la hipétesis dado los datos es:

Pr(H & D) (2)

Pr(H|D) = Pr(D)
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La probabilidad conjunta de Hy D, Pr(H & D), puede escribirse como producto de la
probabilidad de H y la probabilidad condicional de D dado H:

Pr(H & D) = Pr(H)Pr(D|H) (3)

Si se sustituye la ecuacién 2 en la ecuacion 1, entonces tienes:

Pr(H) Pr(D|H) (4)

Pr(HID) = ——5 o

Este es el teorema de Bayes en su forma mds simple (ecuacidn 4) en donde H es la hipdtesis
o parametro, D corresponde a los datos, Pr(H|D) es la verosimilitud de los datos
(probabilidad de H dado A; probabilidad de un arbol segun tus datos), Pr(D) es la
probabilidad anterior y Pr(H) es la probabilidad incondicional de D (constante
normalizadora que asegura que la sumatoria de la probabilidad posterior sea 1). Esto lleva
a una forma mas usual del teorema de Bayes, en donde la probabilidad posterior de un

arbol filogenético (H) condicional a un alineamiento multiple (D) puede ser calculado como:

Pr(H) Pr(D|H) (5)
2, Pr(H) Pr(D|H)

Pr(H|D) =

3.6. Marcadores genéticos

Los marcadores genéticos son segmentos de ADN que corresponden a una amplia gama de
herramientas para el analisis directo e indirecto del genoma. Han sido utilizados en diversas
areas bioldgicas, como en la ecologia, genética, evolucién y sistematica. Los marcadores
moleculares se clasifican de dos maneras: por funcién (codificantes, no codificantes o ARN

estructural), o por genoma al que pertenecen (por ejemplo, mitocondrial, plastidial o
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nuclear). Cada marcador tiene sus propias caracteristicas que seran utiles segun el tipo y

enfoque del estudio filogenético.

El mtADN animal tiene un papel importante como marcador genético en la biologia
molecular, evolutiva y poblacional. Se caracteriza por heredarse como una unidad simple,
haploide, no recombinante, es decir, tiene secuencias simples en cuanto a su organizacién
y una herencia exclusivamente via materna. Estas caracteristicas lo convierten en un
marcador ideal para trazar linajes maternos, pero también su herencia haploide conduce a
un tamafio efectivo poblacional menor que aquel del ncADN. Esto resulta a su vez en
tiempos de coalescencia mas cortos para los loci mitocondriales en contraste con loci
nucleares (Springer et al., 2001), y con ello mayor probabilidad por locus de coincidir con la

filogenia organismica.

En contraste, el ncADN tiene la ventaja de que la filogenia de sus marcadores refleja
procesos de diferenciaciéon poblacional por ambos sexos y la informaciéon poblacional

ancestral que se puede trazar a través de la filogenia.

3.6.1. Intrén | de la Actina B (marcador nuclear-no codificante): Las actinas son de las
proteinas mas abundantes en las células y por suimportancia se encuentra en gran cantidad
en el citoplasma, representando hasta el 20% en peso de proteina celular total. Las actinas
son codificadas por una familia multigénica (grupo de genes). Este conjunto de proteinas
globulares es altamente conservado en su evolucion en organismos eucariontes. Sus genes
contienen un gran numero de elementos (pseudogenes, exones, intrones) que varian entre
linajes, aunque son bastante conservados. Asi, existen variantes de la actina Ilamadas

isoformas, que poseen funciones ligeramente distintas.

Con base en su secuencia se han identificado 6 isoformas de la actina en mamiferos:
musculo esquelético, miocardio, dos actinas para el musculo liso y dos actinas
citoplasmaticas Estas proteinas se encuentran presentes en las células, y forman una parte

integral del aparato contractil de las fibras musculares (actinas a) y de la red de
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microfilamentos que componen la arquitectura citoplasmatica (actinas B e y) (Ponte et al.,

1983).

La Actina B es una de las proteinas mas expresadas en todas las células no
musculares en mamiferos y aves y, junto con la actina y, es el componente principal de los
microfilamentos del citoesqueleto. Funcionalmente la Actina B estd implicada en el
movimiento intracelular de organelos, en la citocinesis y en la motilidad celular. Su
secuencia en general consiste en 84 pares de bases (pb) de 5’-UTR, 1,128 pb de secuencias
codificantes interrumpidas por 5 intrones cuya longitud varia entre organismos (SunYu et
al., 1985). El Actintl es la primer secuencia no codificante (Figura 3) del gen y su longitud
es de 832 pb en humanos, 927 pb en rata, 903 pb en pollo y es alrededor de 1500 pb en la

mayoria de los cetaceos (1800 pb para los fisetéridos) (SunYu et al., 1985).

El Actintl fue estudiado en los cetaceos por primera vez por Palumbi y Baker (1984)
en un examen de variacion en ballena jorobada. En los cetdceos tiene una fraccién de AT
promedio de un 60%, una proporcidon de Transiciones/Transversiones promedio de 3
(fundamentalmente por citosina a timina), y una tasa de sustitucion de 0.15-0.20%/Ma.
Estas caracteristicas hacen al Actintl un marcador con propiedades similares a la region
control mitocondrial, pero con una tasa de sustitucion mds lenta y por lo tanto mas

adecuada para examinar filogenias a nivel de orden.

Intron 1 Int. 2 Int. 3 Int. 4 Int.5

0 1Kb 2Kb 3Kb

Fig. 4. Muestra la secuencia del ActIntl. La caja roja corresponde al Actintl. Las cajas negras representan las regiones
codificantes, las blancas las regiones no codificantes (intrones) y las cajas grises representan los UTR's.

3.6.2. Citocromo b (marcador mitocondrial-codificante): EI Cyt b es una proteina
transmembranal que se encuentra en las mitocondrias y es la subunidad principal de los

complejos enzimaticos transmembrana b6f (plastoquinol-plastocianina reductasa) y bcl
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(ubiquinol-citocromo-c-reductasa). El Cyt b se encarga de la oxidacién del plastoquinol y
ubiquinol y se encuentra involucrado en la cadena transportadora de electrones vy la

generacion de ATP (Esposti et al., 1993).

El Cyt b se encuentra en casi todos los organismos eucariontes y en muchos
procariontes, sugiriendo que esta proteina es ancestral y aparecié en momentos tempranos
de la evolucién. Es posiblemente el gen mas conocido del genoma mitocondrial con
respecto a su estructura y la funcién de la proteina para la cual codifica. Es también uno de
los genes mas secuenciados. En estudios filogenéticos ha demostrado ser util para resolver

relaciones en bajos niveles taxonémicos (Farias et al., 2001).

El Cyt b parece haber cambiado poco a través del tiempo. Su secuencia, aunque
tiende a ser conservada, tiene regiones que exhiben gran variacion. Contiene tanto
posiciones de codones de evolucidn lenta como posiciones cuya tasa evolutiva es rapida. El
Cyt b al ser parte del mtADN tiene una tasa relativamente rapida de sustitucién nucleotidica
(comparada con el ncADN). En los mamiferos la tasa evolutiva del mtADN varia entre dos
ordenes de magnitud y oscila entre 1 sustitucion/1-2 Ma a 1 sustituciéon/mas de 100 Ma

(Nabholz et al., 2008).

3.6.3. SRY (marcador nuclear -codificante): El gen SRY consiste en una sola copia que se
encuentra en el brazo corto del cromosoma Y, por lo que es exclusivo de los machos. Tiene
un papel crucial en la determinacién sexual. En los mamiferos la determinacion sexual
masculina estd dada por la presencia del gen SRY. Este gen codifica para la proteina TDF
(testis-determining factor) responsable de iniciar la cascada de expresién génica y los
procesos que daran lugar a la formacién de los testiculos a partir de aproximadamente 4000

células germinales en los érganos genitales del embrion (Nishiada et al., 2003).

La region codificante del SRY consta de una secuencia sin intrones de 600 pb
aproximadamente y es altamente conservada entre mamiferos (Waters et al., 2007). Este

gen muestra una herencia estrictamente paterna, por lo que no sufre procesos de
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recombinacion. Debido a esto y por su presencia en machos, provee informacién intra e

interespecifica de linajes paternos en mamiferos.

En cetaceos este gen ha sido empleado como marcador nuclear para realizar
inferencias filogenéticas en pocos estudios (Hatch et al., 2006; Nishiada et al., 2003;

Nishiada et al., 2007).
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4 Modos de vida de los cetaceos

Los animales tienen cierta tendencia a juntarse, impulsados por el requerimiento de
recursos, proteccién o reproduccion (Jacoby et al., 2010). La formacidn de grupos es comun
en animales terrestres y marinos y los individuos pueden disponer de una serie de
beneficios por su proximidad a otros. Los pinnipedos y cetaceos se juntan de manera
habitual, a veces en manadas de hasta miles de individuos, pero se ha visto que no
necesariamente lo hacen como resultado de una atraccién por factores externos, sino

porgue son grupos intrinsecamente sociales (Whitehead & Van Parijs, 2010).

Los cetdceos son un grupo de mamiferos con de historia de vida y tasas
reproductivas lentas, por lo que importa la forma en que explotan los recursos de su medio
y evitan la mortalidad. De manera general los cetaceos han evolucionado a la vida en grupo
y relaciones sociales complejas que les permiten minimizar los riesgos que implica la vida
en el mar, pero éste no es siempre el caso. Algunos cetdceos son solitarios, otros son
gregarios y otros son altamente sociales. Tanto la funcién de las agrupaciones como el
tamafio y estructura son diversas y se ajustan a las necesidades principales de estos
animales marinos. Las estructuras sociales de los cetdceos se han estudiado en general
desde la perspectiva de sociedades de tipo fision-fusion (Whitehead & Van Parijs, 2010) en
donde los grupos se forman y separan, y cuya estabilidad posiblemente esté basada en los
beneficios socio-ecoldgicos de determinadas areas y de determinados momentos (Gero et

al., 2005).

4.1. Vida en grupo

El trabajo cooperativo dentro de un grupo puede incrementar el acceso a recursos, ya sea
comida o pareja. Sin embargo, la sociabilidad puede significar costos a la adecuacién. La
vida en grupo se favorecera solamente cuando los beneficios de estar con otros superen a

los costos.
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El factor principal que promueve la vida en grupo en cetaceos parece ser la
depredacion, ya que es una fuente importante de mortalidad en muchos organismos (Norris
& Dohl, 1980). Se ha visto que los cetdceos se agrupan para protegerse, forrajear y
alimentarse, en crecimiento y reproduccion, para socializar y aprender. La formacién de
grandes grupos favorece la deteccién y escape de depredadores, la deteccidn y captura de
alimento, el encuentro de parejas y el aprendizaje social. En los costos de las agrupaciones
se encuentran la transmisién de parasitos y enfermedades, la competencia por recursos y
la deteccidn por parte de depredadores y de las presas. Estos factores ecoldgicos son los
gue gobiernan tanto el tamafio como la persistencia de un grupo (Beck, et al., 2011). La
balanza de los costos y beneficios parece estar indicada por un tamafio grupal 6ptimo en
donde la competencia por los recursos no supera a los beneficios y hay una adecuacién

individual maxima (Medrano Gonzalez, 2009; Mann et al., 2000; Whitehead, 2003).

4.1.1. Estructura social: El ambiente acuatico de los cetdceos limita el estudio social de
éstos, debido a que la mayoria de sus interacciones conductuales ocurren bajo el agua y no
se pueden observar. Para ello se han realizado diversos estudios en campo a largo plazo en
los que se han podido identificar a individuos y se ha logrado obtener un panorama sobre

como viven estos animales (Connor et al., 1998).

El estudio de la sociedad en la que vive un animal puede proveer informacién sobre
la conducta, ecologia y dindmica poblacional (Whitehead, 1997). La sociedad se puede
definir como un grupo de conspecificos que interaccionan entre ellos de manera mas
frecuente que con miembros de otras sociedades y hay cierta subdivision de actividades

codependientes (Kappeler & van Schaik, 2002).

Una sociedad esta compuesta por tres aspectos interrelacionados:

a) la organizacion social (la parte demografica de una poblacidon que describe su tamafio, la

edad, la proporcién de sexos, etcétera)
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b) el sistema de apareamiento (que describe los aspectos genéticos y conductuales de las

interacciones reproductivas de los miembros de la poblacién), y

c) la estructura social (se refiere a las interacciones sociales y a las relaciones de los

miembros de una sociedad (Gero et al., 2005; Kappeler & van Schaik, 2002).

La estructura social de una poblacion se refiere a la naturaleza de las relaciones que
hay entre sus miembros (Gero et al., 2005; Hinde, 1976; Whitehead & Van Parijs, 2010). La
estructura social define ciertas relaciones ecoldgicas entre conspecificos como la
competencia, cooperacion o dominio en la busqueda y adquisicion de pareja o recursos. A
su vez, la estructura social provee el contexto para que acontezcan la comunicacion vy la
cognicion, fendmenos bien desarrollados en los cetaceos (Whitehead, 1997). Para entender
la estructura social de los cetdceos ha sido importante investigar los factores que
determinan la formacién de grupos y la identidad de las asociaciones mediante la colecta

de datos durante un determinado tiempo (Connor et al., 1998).

Los misticetos también difieren de los odontocetos por sus historias de vida y
organizacién social. En estos animales no hay vinculos sociales fuertes, y con algunas
excepciones, no suelen agruparse ni forman manadas, posiblemente debido a que las zonas
de alimentacidon no podrian sostener los requerimientos de comida de grupos grandes de
ballenas (Berta et al., 2015). M3s alla de la relacion madre-cria, la cual termina al destete,
en ballenas no hay evidencia de conductas ni relaciones sociales a largo plazo (Mann et al.,

2000).

Se han sugerido para la ballena jorobada, el rorcual comun, el rorcual enano y la
ballena de Groenlandia la ocurrencia de conductas cooperativas en forrajeo y alimentacion.
Particularmente, la ballena jorobada en las zonas de alimentacién forma grupos de tipo
fision-fusion de dos o tres individuos caracterizados por la colaboracion y el uso de técnicas
de caza complejas que suelen darse entre individuos con el mismo haplotipo de mtDNA

(Weinrich et al., 2006). Sin embargo, estas asociaciones duran sélo unas cuantas horas.
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En la mayoria de los odontocetos son evidentes los lazos sociales fuertes y relaciones
de larga duracion. Son animales con capacidades cognitivas que presentan estructuras
sociales altamente complejas y necesitan gastar parte de su energia y tiempo en mantener
las relaciones sociales. La mayoria de los odontocetos viven en grupos estructurados en
sexo y edad en donde los jévenes tienen periodos de crianza y aprendizaje social largos
(Tyack, 1986). Viven en asociaciones sociales que pueden ser manadas, grupos o unidades
bien estructuradas. En los delfinidos el tamano y la estabilidad de estas asociaciones son

variables ente especies y entre locaciones.

Los calderones, los narvales y las belugas viven en grupos sociales estructurados por
edad y sexo. Aunque estos grupos son pequefios, se han visto también en grandes
agregaciones. Se han reportado grupos de hembras con crias y jovenes. Las belugas en la
Bahia de Hudson en Canada, parecen tener una red social estructurada con individuos
emparentados con quienes viajan grandes distancias de las zonas de alimentacién a las
zonas de reproduccién. Su estructura social parece tener un rol importante en el
aprendizaje de conductas complejas como la migracién (Amos et al., 1993; Collbeck et al.,

2015).

En el delfin girador de rostro largo se han observado estructuras grupales pldsticas.
Hay registros de manadas de 100 individuos, dentro de las cuales hay a su vez, subgrupos
de alrededor de doce individuos quienes mantienen relaciones mas cercanas, estan juntos

y sincronizan sus movimientos (Berta et al., 2015; Coscarella et al., 2011).

Poco se sabe sobre la estructura social de muchos odontocetos, sin embargo hay
algunas especies a las que se les ha descrito con detalle su estructura social como la tonina,

la orca y el cachalote que se mencionan a continuacion.

Las toninas tienen agrupamiento fision-fusién, en el cual los individuos se asocian
en grupos cuya composiciéon cambia constantemente. A diferencia de los animales que
viven en grupos estables, las relaciones en sociedades de tipo fisién-fusion dependen

fuertemente del contexto tanto ecolégico como social (Whitehead, 2003). Las toninas
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suelen formar grupos grandes en aguas mas peldgicas y grupos pequefios en zonas mas
costeras. En estos delfines se ha visto una gran variedad de estrategias sociales entre y
dentro de poblaciones posiblemente asociada a la depredacion, a la disponibilidad de
recursos y al contexto cultural. Viven en grupos de varias decenas de individuos
estructuradas en subgrupos con base en su edad, sexo, parentesco y condicidn reproductiva
(Berta et al., 2015). Se han registrado en diversas poblaciones alianzas de dos o tres machos
que pueden durar pocos afios (alrededor de dos), muchos afios (alrededor de 10) o pueden
llegar a ser de por vida (Gero et al., 2005). Hay bandos de hembras relativamente estables,
gue suelen cambiar en su organizacidn y estructura social con el tiempo conforme cambia
la composicién femenina de la comunidad. Hay machos y hembras que tienden a ser mas

solitarios.

Gero et al. (2005) encontraron que en Tursiops hay diferencia en las relaciones y
asociaciones entre ambos sexos que pueden ser el reflejo de que las opciones sociales de
machos y hembras son limitadas por la organizacién social y el sistema de apareamiento de
su sociedad. Asimismo encontraron que estos delfines tienen preferencias sociales, es decir,
escogen con quién y cuando asociarse; las alianzas de los machos son este tipo de
asociacién. Tanto machos como hembras expresan su afiliacién con los miembros de su
grupo social mediante proximidad, contacto fisico, sincronia, silbidos y con conductas socio-
sexuales. Las relaciones madre-cria son fuertes los primeros afos de vida de la cria,
caracterizadas principalmente por contacto fisico y respiracion sincronizada. Las crias
desarrollan rdpidamente la conducta social y la cercania de la relacion va perdiendo fuerza
al destete cuando la cria cumple los 3-4 afios de edad. Es comun también que formen
grandes grupos interespecificos, pues se han observado en asociaciones con calderones de

aletas largas y con calderones de aletas cortas (Connor et al., 2000).

Las orcas son los miembros mas grandes de la Familia Delphinidae. Sélo se reconoce
una especie de orca, aunque existen grandes diferencias interpoblacionales morfoldgicas y
ecoldgicas. Se han descrito tres ecotipos simpatricos aislados reproductivamente. Los mas

estudiados son las orcas residentes (llamadas asi por su patron de movimiento y dispersion),
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y las orcas transitorias. Ambas se especializan en presas distintas, peces y mamiferos
marinos respectivamente (Bigg et al., 1987; Ford et al., 1998). El tercer ecotipo parapatrico
es poco estudiado y se les ha llamado orcas no costeras (offshores) (Ford et al., 2000 en
Barrett-Lennard & Heise, 2000). Estas poblaciones de orcas varian en morfologia,
pigmentacion, genética, patrén de dispersidn, uso de habitat, estructura y conducta social,
tradiciones vocales, comportamiento acustico, en forrajeo y alimentacidon (Baird, 1994;

Hoelzel & Dover, 1991; Whitehead, 2003).

Las orcas residentes se alimentan de peces y viven en grupos matrilineales; grupos
gue contienen de 1 a 4 generaciones de descendientes de una hembra viviente. La
matrilinea es la unidad social fundamental de las orcas y es particularmente estable, con
crias de ambos sexos que tienen filopatria natal, es decir, permanecen en el grupo de su
madre de por vida (Bigg et al., 1990) (registrado también en calderones). Cuando muere la
matriarca, las matrilineas de sus hijas se separan gradualmente y forman su unidad social
independiente. Cada matriarcado es integrado por dos-nueve (o0 mas) individuos que varian
en sexo y edad. La vida de las orcas residentes se caracteriza por una vida en manada. Las
manadas (pods) tienen varias lineas maternas posiblemente emparentadas que pasan
alrededor de la mitad de su tiempo juntas, a diferencia de las matrilineas que nunca se
separan. Ford (1991) demostré que las manadas a su vez se dividen en grupos acusticos o
clanes, que se basan en las diferencias de tono y tipo de sus llamados. Una subpoblacion es
un grupo de clanes acusticos que comparten un area geografica y a este nivel de asociacién
se le ha llamado ‘comunidad’ que indica que todas las manadas se asocian ocasionalmente
aunque sean de distintos clanes acusticos (Barrett-Lennard & Heise, 2000). Las manadas se
asocian con mayor frecuencia con las de su clan acustico, poco con las de otro clan, pero

rara vez o nunca con las de otra comunidad (Bigg et al., 1990).

Se considera que la dispersion de uno o ambos sexos es una conducta que evita la
endogamia (Greenwood, 1980). En las orcas residentes el apareamiento no ocurre entre
miembros de la misma matrilinea, manada o clan acustico, sino que generalmente ocurre

entre individuos con repertorios acusticos diferentes.
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Las orcas residentes tienen baja competencia y territorialidad, posiblemente
asociado a un amplio rango natal (territorio en la que vive y se mueve comiUnmente un
animal) dando cabida a un incremento en interacciones y conductas socio-sexuales entre
grupos de orcas en lugares de abundantes recursos. Las poblaciones de orcas residentes
mas estudiadas son las del Noreste del Pacifico (Northwest Pacific); Residentes Nortefios
(Northern Residents), Residentes Surefios de Alaska (Southern Alaska Residents), Residentes
de Alaska Oeste del Pacifico Norte (Western Alaska North Pacific Residents) y Residentes
Surefios (Southern Residents), ésta ultima, la mas pequefia de las poblaciones, estd
actualmente amenazada (Bain & Balcomb, 1999; NOAA Fisheries, 2014). Se distribuyen
desde la costa de Alaska hasta las costas de California, E.U.A. pasando por la Isla de

Vancouver, Columbia Britanica, Washington y Oregon (Barrett-Lennard & Heise, 2000).

Los sistemas sociales de las orcas transitorias han sido menos estudiados y por lo
tanto son menos comprendidos que los de las orcas residentes. Las orcas transitorias comen
mamiferos marinos y viven también en matrilineas. Estos son grupos méviles que consisten
de individuos de distinto sexo y edad, tipicamente con una hembra adulta y uno o dos
descendientes, en los cuales puede haber dispersidon de uno o ambos sexos. Para los machos
esta dispersion puede ser de dos formas: 1) los machos primogénitos se quedan de por vida
junto a su madre de donde se benefician al maximizar su ingesta en un grupo de dos o tres
individuos formando una alianza matrilineal cooperativa de forrajeo y defensa contra
amenazas: aqui son evidentes las relaciones estables y a largo plazo de tipo madre-cria, y 2)
los machos hermanos menores, al nacer tiempo después que el primogénito, no tienen el
tamaiio ni la fuerza para retarlo, por lo que dejan a la madre al llegar a la madurez sexual y
merodean aguas relativamente cercanas pasando tiempo en soledad, o bien se asocian a
grupos con hembras con capacidad reproductiva (Whitehead, 2003). Sin embargo, los
machos siguen teniendo filopatria geografica; permanecen y utilizan su rango natal, tipico
también en belugas (Berta et al., 2015; Collbeck, 2015; Mann et al., 2000). Los machos que
se dispersan aparentemente no tienen relaciones a largo plazo o lazos fuertes con otros
individuos y las alianzas entre machos son poco comunes. Las hembras que se dispersan de

su grupo natal se convierten en individuos gregarios y socialmente mdviles, es decir, se
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asocian con muchos individuos por poco tiempo y pasan diversos periodos con diferentes
grupos. La relacion madre-cria es fuerte hasta la madurez y se rompe en aquellos hijos
machos o hembras que se dispersan (Baird & Whitehead, 2000). Se cree también que al
llegar a la madurez sexual o al tener a su primera cria las hembras se dispersan de su grupo,
aunqgue, mientras no tengan una cria independiente estaran asociandose a otros grupos de

orcas transitorias.

El cachalote, al igual que las orcas, habita todos los océanos del mundo y vive en
asociaciones que varian en tamano. Las hembras son altamente gregarias y altruistas. Viven
en grupos con sus crias y jévenes de ambos sexos en mares tropicales y subtropicales todo
el ano. A estos grupos se les conoce como unidades, su estructura social es equivalente a la
de una manada de orcas. Las unidades estan formadas por una o mads lineas maternas.
Tienen en promedio una docena de individuos con hembras emparentadas y sus crias. La
mayoria de las hembras pasan toda su vida como miembros socialmente activos de su grupo
natal en el cual forrajean, se defienden y cuidan a las crias comunalmente (Gero et al.,
2015). Las unidades pueden juntarse con otras, formando grandes grupos de cachalotes
que, cuando no estdn forrajeando en las profundidades, tienden a socializar en la superficie
donde exhiben por varias horas una serie de actividades y conductas sociales, manteniendo
contacto fisico entre ellas (Whitehead & Weilgart, 1991). Sin embargo, las relaciones
siempre serdan mas fuertes entre miembros de la misma unidad que entre miembros de

distintas unidades.

A diferencia de las orcas, los cachalotes machos no tienen filopatria de ningun tipo
y no pertenecen a la estructura social de las unidades. En la adolescencia los machos dejan
a su grupo matrilineal y algunos forman coaliciones con otros machos de su mismo tamafnio,
las cuales pueden durar hasta varios afios. Conforme crecen los machos se dispersan
gradualmente a latitudes mayores hasta que pasan a una vida solitaria. Los machos grandes
y fuertes son lo que se reproducen. Estos suelen moverse de una unidad a otra en busca de

hembras con quien aparearse.
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Similar a las orcas, los cachalotes también tienen clanes acusticos basados en las
similitudes y diferencias de sus dialectos vocales. Los clanes pueden tener miles de
individuos en cientos de unidades y cuando dos clanes simpatricos existen las unidades se
asocian con aquellas que comparten un dialecto similar (Gero et al., 2015). Este cetaceo
presenta el mayor grado de dimorfismo sexual en cetdceos: el macho es del doble de
tamafio que la hembra y tres veces mas pesado (Berta, et al., 2015). Whitehead (2003)
sugiere que este marcado dimorfismo sexual favorece la vida solitaria y deambulante de los
machos; sus grandes demandas energéticas no se abastecen en zonas altamente explotadas
por hembras, quienes tienen el tamafio dptimo mesopeldgico para forrajear en bajas
latitudes. Por lo tanto, los machos se mueven a lugares donde la disponibilidad de recursos
cubra sus necesidades. El éxito reproductivo de la hembra esta limitado principalmente por
el acceso a recursos, mientras que el éxito reproductivo de los machos estd limitado mas
por el acceso a pareja. Por lo tanto, los patrones de agrupamiento y las relaciones entre
hembras posiblemente estén siendo afectados directamente por pardmetros ecolégicos
como la depredacion y la disponibilidad de recursos (Whitehead et al., 1991; Whitehead,
2003). Asi las unidades cumplen una funcidn adaptativa mediante el forrajeo cooperativo y

proteccidon comunal de las crias y son el centro de la sociedad de los cachalotes.

4.2. Cultura en los cetaceos

La existencia de cultura en los animales no humanos ha sido controversial y un asunto
polémico entre cientificos (Norris, 2002). Estudios recientes han establecido la existencia
de culturas en animales sociales como en algunos primates, aves y cetaceos (Claidere &
Sperber, 2010). La cultura se puede definir de muchas maneras. Rendell y Whitehead (2001)
y Norris (2002) la definen, desde un punto de vista evolutivo, como informacién o conductas
compartidas por los miembros de una poblacion que se crean y mantienen por el

aprendizaje social a través de la ensefianza y la imitacién:

“[...] information acquired from members of the same species through some form of social
learning which causes similarities in behavior among members of a population or sub-
population” (Rendell & Whitehead, 2001),
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“Culture may be broadly defined as shared variation in behavior that is generated and

maintained by social learning, for example, through imitation or teaching” (Norris, 2002).

Hay cultura cuando una conducta se pueda propagar en el grupo social vy
permanezca estable o similar de generaciéon en generacién. Es para muchos cientificos
incuestionable la existencia de cultura en los cetdceos. Rendell y Whitehead (2001)
proponen que los cetdceos tienen facultades culturales singulares de todo el reino animal
y plantean un nuevo panorama al entendimiento de la evolucién animal. Estos autores
consideran que la coevolucidn genética-cultural puede llegar a explicar algunos de los

patrones conductuales y de historia de vida inusuales que presentan los cetaceos.

Los cetdceos proveen un contraste con el estudio de las culturas humanas y de otros
animales terrestres, ya que viven en un ambiente radicalmente diferente; representan una
evolucidn independiente del aprendizaje social resultando en una convergencia evolutiva
de la transmision cultural (Norris, 2002). Whitehead (1998) sugiere que las condiciones y la
estructura del ambiente marino posiblemente han favorecido la transmisidn cultural en los
cetaceos. La cultura es el Unico mecanismo no genético por el cual la informacién se
comparte y propaga entre los miembros de la poblacion: “Traditions are expressions of
conserved information that are not coded genetically but learned socially and are stable for
several generations” (Yurk et al., 2001). Es mediante el aprendizaje y la transmisién social
gue el organismo usa la informacién que le proveen otros, ajusta su conducta a través de
mecanismos de imitacion, y responde adaptativamente a fluctuaciones ambientales
(Whitehead & Richerson, 2009). Por lo tanto las culturas tienen la capacidad, por un lado,
de afectar la evolucion genética; la transmisién social puede cambiar las presiones
selectivas en los genes y provocar una reduccion en las tasas de mutacion (ver “gene-culture
coevolutionary theory” Feldman & Laland, 1996), y por otro lado, pueden permanecer por
largos periodos mientras sean ventajosas para un grupo o poblacién (Laland, 1992;

Whitehead, 2003).

La cultural es similar a la variacion genética en el sentido de que también es
heredable y ambas pueden estar sujetas a presiones de seleccién. Ambos difieren en que la
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herencia cultural no es Unicamente transmitida por dos padres, sino que se puede recibir
por un gran numero de individuos del grupo social y puede evolucionar mas rapido que los

genes (Whitehead, 2003).

La estructura social puede afectar significativamente las formas de aprendizaje
social y el tipo de cultura que muestra una poblacion (Whitehead & Lusseau, 2011); las
estructuras sociales matrilineales, tipicas de orcas y cachalotes, tienden a producir
transmisién cultural vertical (madre-cria) y son especificas para distintos grupos, mientras
gue las relaciones sociales mas fragiles, como las de ballenas jorobadas, producen culturas
que se transmiten horizontalmente (dentro de la misma generacién) que varian en tiempo

y espacio (Rendell & Whitehead, 2001).

Las tradiciones sociales exclusivas, comunes en las diferentes poblaciones de
cetaceos, pueden surgir mediante procesos de deriva cultural y la seleccion de caracteres
conductuales que sobresalen de ciertos grupos, y cuando la frecuencia de las migraciones

o el flujo entre grupos es bajo (Yurk et al., 2001).

Las culturas se pueden dividir en distintas categorias: las que involucran
vocalizaciones, las que se consideran costumbres sociales o las que involucran el uso o la

manipulacion de objetos.

Las poblaciones de cachalotes, orcas y otros cetaceos parecen estar estructuradas
culturalmente y las diferencias culturales aparentan tener aspectos funcionales
importantes. Whitehead (2003) sugiere que la cultura es un determinante de muchos
aspectos conductuales de estos animales. En las orcas y toninas es evidente que la cultura
afecta aspectos conductuales como la dieta, las estrategias de forrajeo y las costumbres
sociales. Se ha registrado para muchos cetaceos aspectos culturales y atributos que se han
sugerido favorecen el aprendizaje social mediante ciclos de vida largos, habilidades
cognitivas avanzadas y cuidado parental intenso, (Roper, 1986 en Rendell & Whitehead,
2001), y por lo tanto es posible que la transmision cultural haya tenido un rol importante

en su historia evolutiva.
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Tabla 7. Patrones conductuales que sugieren la presencia de cultura.
(Rendell & Whitehead, 2001).
Nombre comun Fenémeno cultural
Ballena jorobada Canciones
Red de burbujas
Rutas migratorias

Ballena boreal Canciones
Beluga Rutas migratorias
Tonina Uso de herramienta

Abastecerse a través de los humanos

Pesca cooperativa con humanos

Silbidos particulares de individuos

Formas de juego

Tipos de caza
Orca Dialectos acusticos de residentes

Técnicas de forrajeo especializadas entre manadas

Patrones migratorios particulares entre manadas

Ceremonias de saludos entre grupos de la misma comunidad
Cachalote Dialectos acusticos

Patrones de migracidn particulares entre grupos y unidades

Métodos comunales de defensa particulares entre grupos
Delfin del Rio Irawadi Pesca cooperativa con humanos

4.2.1. Dialectos vocales: Los dialectos vocales representan caracteres conductuales
complejos y variables. Su estudio ha sido de gran importancia para determinar los procesos
implicados en la evolucién del comportamiento (Deecke et al., 2000). Los animales sociales
necesitan permanecer en constante comunicacién con los miembros de su grupo social y
las vocalizaciones son fundamentales para ambientes en donde los animales estan

dispersos o cuando la comunicacién visual es limitada.

En los cetaceos, como en algunas aves y pinnipedos, las vocalizaciones son
conductas adquiridas por aprendizaje social que suelen definirse como cultura (Riesch et
al., 2006). Particularmente en los cetdceos, la estructura social y las relaciones entre
individuos pueden influenciar en gran medida las culturas acusticas. Por ejemplo, en las
toninas cada individuo produce un silbido unico que sirve como identificacion individual. En
las orcas y los cachalotes, que viven en grupos estables, cada grupo tiene su repertorio vocal

a los que se les llama dialectos.

Un silbido (signature whistle) es una vocalizaciéon aprendida e individualmente
distintiva del repertorio de vocalizaciones de un delfin. Este le otorga identidad y sirve como
sefial propia. Las toninas utilizan estos silbidos como medio de contacto entre miembros de

un grupo. Ayudan a la identificacién de individuos, facilitando la cohesién de un grupo de
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delfines, a las reuniones entre familiares como la cria con su madre o a las alianzas de
machos (Sayigh et al., 2007). El silbido se aprende en el primer afio de vida y su desarrollo
es influenciado por la capacidad y experiencia auditiva del delfin. Las crias modelan su
silbido por los sonidos que escuchan y crean uno distinto al de los delfines con quienes se
relacionan mas. Una vez formado permanece estable durante décadas reteniendo su

identidad (Kriesell et al., 2014).

Las vocalizaciones de las orcas residentes pueden ser de tres tipos: clicks, silbidos y
llamados. Los clicks parecen ser utilizados en la ecolocalizacidn durante el forrajeo y la
caceria. Producen silbidos en encuentros sociales entre grupos y cuando los individuos
estdn fisicamente cerca. Los llamados son la vocalizacidon predominante que les sirve en
momentos en que el grupo estd disperso o como sefales para permanecer en contacto con
el grupo matrilineal (Yurk et al., 2001). Las orcas residentes forman clanes o grupos
acusticos diferentes, cada uno un con dialecto Unico de llamados discretos (discrete calls).
Los dialectos de las orcas residentes de Vancouver han sido bien estudiados y se han
caracterizado diversos clanes acusticos. Cada manada tiene un repertorio acustico
especifico por lo que los linajes maternos se reflejan en los llamados. Algunas manadas
comparten partes de ese repertorio con otras manadas agrupandose en clanes acusticos.
Sin embargo, los clanes acusticos no comparten ningun tipo de llamados (Ford, 1991).
Estudios de conducta y genética han encontrado que los dialectos son aprendidos

socialmente por parientes maternos y no heredados genéticamente.

Similar a las orcas, los cachalotes tienen sefiales de comunicacién vocal distintivas y
patrones de clicks llamados codas que no se pueden explicar por factores genéticos ni
ambientales (Mann et al., 2000). Los clicks de los codas son vocalizaciones de 5 kHz (Madsen
et al., 2002 en Whitehead, 2003) que difieren estructuralmente de los clicks que utilizan
para ecolocalizar en las profundidades (son menos poderosos y no son emitidos en una
direccion especifica). Los codas consisten en un patrén especifico de clicks que utilizan los
cachalotes como fuente principal de comunicacién social. Posiblemente funcionan para

mediar interacciones y reafirmar lazos sociales entre miembros de un grupo al reunirse tras
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pasar periodos de dispersidon forrajeando. Los codas se pueden clasificar en distintas
categorias con base en su patrén y el numero de clicks que contienen, y suelen darse
ordenadamente entre individuos préximos como si entablaran una conversacién (Weilgart
& Whitehead, 1997). Asimismo hay evidencia de dialectos en los diferentes tipos de codas
emitidos por distintos grupos de cachalotes y variacion geografica de estos dialectos. Los
codas son raramente producidos por machos maduros. Estos producen en vez otro tipo de
clicks en las zonas de reproduccidon que pueden servirles para anunciar su presencia a

grupos de hembras u otros machos.

En las ballenas jorobadas los machos producen un largo y elaborado despliegue
vocal para aparearse, al que se le llama ‘cancion’. Una cancién en biologia se puede definir
como dos o mas notas que se repiten en un patrén temporal (Clapham, 2000). Estos cantos
se componen de sonidos Unicos que en conjunto forman una ‘frase’. La repeticién de las
frases forman un ‘tema’ y una cancidn consiste en el canto de dichos temas en un orden
especifico. Dentro de una poblaciéon, los machos componen el arreglo vocal de la cancién
en las zonas de reproduccion y son ellos los Unicos que cantan. Cada poblacién posee una
cancién Unica y distinta de las demdas poblaciones, la cual se cree es adquirida por

aprendizaje social y cambia progresivamente en el tiempo (Garland et al., 2013).

Las canciones entre poblaciones cercanas suelen parecerse, sin embargo, el grado
de diferenciacion esta asociado a la distancia geogréfica entre ellas (Cerchio et al., 2001).
Las canciones de ballena jorobada son el mejor ejemplo de transmisién cultural horizontal
pues cada macho las aprende, repite y se mantiene al tanto con los cambios en los sonidos

o frases que ocurren.

4.2.2. Costumbres sociales: Las costumbres sociales en animales con cultura son diversas
entre especies o poblaciones y especificas para el grupo cultural que las exhibe. Un claro
ejemplo es el comportamiento inusual que se ha observado en la poblacién de orcas
residentes surefias (Southern Residents de Vancouver, Columbia Britanica, Washington y
Oregon) compuesta por las manadas ‘), ‘K’ y ‘L’, en temporadas de mucha disponibilidad
de alimento. Estas manadas se asocian durante los meses de verano, cuando abunda la
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comida permitiendo la convivencia social sin la necesidad de competir por los recursos. Las
manadas realizan lo que se ha denominado una “ceremonia de saludo” (greeting ceremony)
(Baird, 2000). Dicha ceremonia es un tipo de convencidn social que ocurre cuando alguna
de las manadas se encuentra con otra después de haber estado separadas por un dia o mas
tiempo. Los individuos de cada manada se forman en linea en la superficie de frente con los
miembros de la otra manada. Se acercan a una distancia de 10-20 metros y permanecen
inmoviles entre 10 y 30 segundos. Ambas manadas se sumergen y nadan hacia la otra
formando un gran grupo mezclado de hasta 100 individuos con conductas sociales y

sexuales.

4.2.3. Uso de herramienta: Existe evidencia de que en muchas poblaciones de animales hay
individuos especializados que pueden variar su dieta o sus técnicas de forrajeo del resto de
los individuos, como ocurre con las toninas de la Bahia Shark (Shark Bay), Australia, en
donde Unicamente un cierto numero de individuos presentan dentro de sus técnicas de
forrajeo el uso de herramienta (Smolker et al., 1997). Kriitzen et al. (2014) llaman a este
proceso “explotacién cultural del nicho”. Este se induce por la transferencia de
innovaciones adquiridas por el aprendizaje social y no estad controlada por el ambiente ni
los genes. La poblacion de estos delfines exhibe una gran variedad de técnicas de forrajeo,

Ill

la Unica que utiliza herramientas es el “esponjeo” (sponging behavior). Se ha visto que
utilizan esponjas marinas (Echinodictyum mesenterinum) en su boca para a) protegerse de
la abrasion del sustrato duro o de las toxinas de animales venenosos cuando forrajean en
el suelo marino, y b) para extraer presas ocultas que carecen de vejiga natatoria y que por
lo tanto son dificiles de encontrar mediante la ecolocalizacién (Patterson & Mann, 2011). El

uso de herramientas en esta poblacidon parece estar limitado casi exclusivamente a la

transmision social de lineas maternas (Kopps et al., 2014).
4.3. Culturas matrilineales

Las culturas matrilineales estdn definidas como un grupo de animales con la hembra
viviente de mayor edad como ancestro comun, “set of animals with a common oldest living
female ancestor” (Whitehead, 2003). Estdn caracterizadas por relaciones a largo plazo, por
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una estructura tanto social como genética y compuesta por miembros con permanencia
estable. Los beneficios de la vida en este tipo de grupos van mas alla del éxito alimenticio.
El conocimiento, el cuidado de las crias y la proteccion son la base de esta agrupacién y han
permitido la evolucién de conductas especificas y altamente complejas. Las madres son el
eje de las poblaciones, y las relaciones sociales entre hembras de grupos estables
matrilineales son el nucleo de la estructura social de los cachalotes, orcas y posiblemente

de muchos otros odontocetos (Berta et al., 2015; Mann et al., 2000).

4.3.1. Dieta y forrajeo cooperativo en orcas: La informacion sobre la dieta de las orcas
proviene principalmente de observaciones en campo y de contenidos estomacales de
animales varados y de animales capturados por la industria ballenera. Las orcas son
depredadores por excelencia en todos los océanos del mundo y ocupan el mas alto nivel de
la cadena alimenticia de su ecosistema (Baird, 1987). Tienen gran variedad de presas que
incluye cefalépodos, peces déseos y cartilaginosos, tortugas marinas, aves y una gran
diversidad de mamiferos marinos como nutrias, dugongos, pinnipedos y cetaceos (Baird,
2000). Ademas, su dieta y conductas de forrajeo pueden ser extremadamente
especializadas a nivel local. En muchos mares del mundo las orcas se alimentan de peces o

mamiferos marinos, pero no ambos (Barrett-Lennard & Heise, 2006).

Diversos estudios indican que las poblaciones de orcas tienen forrajeo especializado;
diferencias en dieta y técnicas empleadas para la busqueda, captura y tipo de alimento
entre dos o mads individuos (Connor, 2001). La diferencia en la organizacién social de ambas
poblaciones (orcas residentes y orcas transitorias) es posible que esté relacionada con estas

diferencias ecoldgicas de forrajeo.

En algunos lugares las orcas presentan conductas altamente riesgosas que pueden
ser varamientos intencionales para cazar pinnipedos en tierra o el ataque a animales mucho
mas grandes y fuertes como algunos misticetos. Aunque son delfines grandes y agiles son
mas pequefios y mas lentos que muchas de sus presas, por lo que su éxito ecoldgico en

forrajeo no depende Unicamente en el uso de fuerza, sino que ha evolucionado a conductas
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especializadas de coordinacion y trabajo en grupo (Barrett-Lennard & Heise, 2006), similar

al de los lobos, perros salvajes y leones en tierra.

Se ha demostrado que las orcas transitorias tienen métodos de caza diferentes y
conductas de forrajeo especificas a nivel de manada (Baird, 2000). Al parecer las manadas
tienden a asociarse mas con aquellas que comparten sus métodos especificos de caza que
con aquellas en las que difieren sus estrategias. Los patrones de asociacién demuestran que
las orcas prefieren forrajear con parientes, posiblemente por la ventaja de la caza
cooperativa y trabajo en grupo de algin método en particular. Las manadas
multigeneracionales pueden ser mas eficientes coordinando sus conductas de forrajeo
debido a la estabilidad del grupo y/o a la mejor transmisidn de conductas aprendidas ya que
comparten una cultura comun. Esto es una posible sefial de transmision social en el que las
crias adquieren las habilidades especificas que su manada presenta mediante la ensefianza

y el aprendizaje social (Miller, 2007).

- Orcas que comen peces (Fish eating killer whales): Las orcas residentes del
noreste del Océano Pacifico forrajean en manadas y se alimentan de una gran
diversidad de peces, principalmente salmoén (Oncorhynchus spp.). De manera
general estas orcas son activas acusticamente cuando forrajean, a diferencia de
aquellas que comen mamiferos marinos (Ford et al., 1998). Cuando forrajean las
matrilineas suelen dispersarse en dareas de varios kildmetros pero siempre en
contacto acustico.

Existen muchas poblaciones de orcas en todo el mundo que se alimentan de
peces (incluyendo rayas vy tiburones) (Fertl et al., 1996; Pyle et al., 1999; Visser et
al., 2000), y presentan estrategias especificas para su captura: como la ‘alimentacién
por carrusel’ (carousel feeding) que utilizan las orcas en Noruega con el arenque
(Simila & Ugarte, 1993), o las orcas de la Antartica (tipos A, B y C) que
aparentemente se alimentan de tres maneras distintas (Barrett-Lennard & Heise,

2006).
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- Orcas que comen mamiferos marinos (Marine mammal eating killer
whales): Las poblaciones de orcas transitorias tienen una gran variedad de técnicas
de caza y estrategias empleadas en la captura de alimento. Las orcas transitorias
maximizan su ingesta per capita forrajeando en grupos estables de tres individuos
aproximadamente y se especializan en la caza de mamiferos marinos (Bigg et al.,
1987; Ford et al., 1998). La mayoria del tiempo viajan en silencio para evitar ser
detectadas por sus presas con sensibilidad auditiva. El forrajeo lo realizan
mayormente en aguas abiertas (forrajeo no costero), aunque también cerca de las
costas donde abundan los pinnipedos (forraje costero). Cuando la captura de
alimento es exitosa, rompen el silencio y vocalizan intensamente compartiendo la
comida (Barrett-Lennard & Heise, 2006). Posiblemente la estrategia de caza mas
dramatica que emplean las orcas transitorias es el varamiento intencional, las orcas
se encallan en la playa para capturar crias de lobo marino sudamericano (Otaria
flavascens) en Punta Norte, Peninsula de Valdés, Argentina (Lopez & Lépez, 1985),
y de elefante marino del sur (Mirounga leonina) en Isla Posesion del Archipiélago de
Crozet en el Océano Indico subantartico (Guinet, 1991). En ambos lugares se ha

observado a hembras que varan en juego y de manera social enfrente de sus crias.

4.3.2. Cuidado aloparental y defensa comunal en cachalotes:
“La produccion y el cuidado de las crias es central para las interacciones sociales y las

relaciones entre miembros de sociedades complejas.” (Whitehead, 1996).

La integracion de las unidades que tienen los cachalotes hembra con sus descendientes es
posible que esté asociada a la necesidad de un sistema cooperativo para el cuidado de las
crias, ya que éstas no pueden acompanar a sus madres a los buceos largos y profundos que
realizan en el forrajear (Gero, 2015). Debido a que la depredacién de orcas y tiburones es
una amenaza para las crias de cachalote sin la proteccion de su madre, estos animales
tienen un sistema de cuidado comunal de crias llamado “babysitting” (Whitehead, 1996),
en el cual las crias son cuidadas por alguien que no es su madre. Cachalotes jévenes y otras

hembras adultas acompafian a las crias de su grupo social cuando la mayoria del grupo se
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encuentra en las profundidades. Su presencia incrementa la seguridad de la crias, lo que le
otorga libertad a la madre para forrajear mientas su cria esta protegida. Whitehead (1996)
sugiere que el cuidado comunal de las crias es un tipo de cuidado aloparental. La cria, al
pasar considerable tiempo sin sumadre, socializa con los miembros de su unidad desde que
nace. Estas relaciones pueden ser funcionales y brindarle a la cria, ademas de proteccion,
otro tipo de beneficios como el aloamamanto (allosuckling). Hay evidencia de que las crias
son amamantadas también por parientes e incluso por hembras que no son de su unidad

sino de un circulo social mas grande (Whitehead, 1996).

Las crias adaptan su conducta a la de otras hembras adultas y jévenes de ambos
sexos cuando su madre no estd, pero también los demds cachalotes cambian su conducta
para acompafar y proteger a las crias. En las unidades sin crias se ha visto que los miembros
del grupo coordinan y sincronizan sus inmersiones de modo que se encuentran al mismo
tiempo en la superficie o buceando. Por el contrario, las unidades con crias parecen mostrar
menos sincronia en sus buceos. Esto parece ser resultado de amenazas contra las crias que
permanecen en la superficie cuando sus madres no estdn; las hembras y los jovenes se
turnan en las inmersiones para que siempre haya por lo menos uno cuidando a las crias en

la superficie. (Whitehead, 1996; Whitehead, 2003).

Cuando los cachalotes son atacados, las hembras toman medidas defensivas y
cooperan para proteger a las crias. Los cachalotes hembra hacen diversos tipos de
formaciones alrededor de la o las crias, de forma que sus cabezas y dientas se enfrentan
cuando son atacadas o acosadas por orcas (principalmente), tiburones, ballenas piloto u
orcas falsas (Whitehead & Weilgart, 2000). Este comportamiento concuerda con los
reportes de caza por los balleneros en el pasado, incluso entre hembras también se
defendian y ayudaban cuando estaban siendo acosadas por barcos balleneros o heridas por

los arpones.

La filopatria parece ser fundamental para la evolucion de caracteres cooperativos.
Este tipo de conductas es posible que se seleccionen Unicamente en aquellos individuos
emparentados que permanecen juntos por periodos largos, beneficiando a hembras
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familiares a través de la selecciéon de parentesco (kin selection) o a través de altruismo

reciproco (Whitehead, 2003) como sucede con los cachalotes.

4.3.3. Informacion en cetaceos matrilineales: En las Ultimas décadas diversos estudios han
encontrado fuerte evidencia de senescencia reproductiva en diversos cetdceos, en la cual
las hembras son post-reproductivas (menopdausicas): ya no pueden reproducirse o sostener
un embarazo exitoso. El calderdn tropical, la orca y posiblemente otros odontocetos como
el cachalote, el calderdn comun, la orca falsa, la beluga, la tonina y algunas especies de
Stenella tienen menopausia similar a la de las mujeres (Marsh & Kasuya, 1986; McAuliffe &
Whitehead, 2005) y viven de 10 a 20 aifios mas después de haber dado a luz a su ultima cria.
Esto sugiere que la menopausia juega un papel adaptativo en estos animales y resulta del
tradeoff entre continuar con la reproduccién o asistir a los parientes con sus crias.
Diferentes teorias se han surgido para describir la funcién adaptativa de la menopausia.
Estas sugieren que las hembras de especies con cuidado parental intenso pueden
incrementar su adecuacion cesando su reproduccién e invirtiendo en su Ultima cria, o bien,
que la vida postreproductiva es favorecida cuando incrementa su éxito reproductivo y el de
sus hijas invirtiendo directamente en los nietos y otros parientes cercanos (Whitehead &

Mann, 2000).

Un factor comun en las especies de cetdceos con menopausia es que viven en
sistemas sociales matrilineales, en los cuales los procesos culturales son de vital
importancia. Las abuelas poseen conocimiento ecolégico y experiencia y se convierten en
una fuente de informacion que puede incrementar la adecuacién de sus descendientes y
beneficiar a otros miembros de su grupo social, guidndolos en situaciones ambientales
dificiles. Brent et al. (2015) encontraron a hembras postreproductivas de orcas residentes
guiando a su manada a zonas de alta productividad de salmdn. La guia se convierte de vital
importancia en momentos de escasez de recursos y las hembras aumentan el éxito
reproductivo de sus hijas mediante la transmisién de conocimiento ecolégico. El valor de
esta sabiduria puede explicar por qué, las orcas en este caso, viven por varios afios mas a

partir de que termind su etapa reproductiva. Las abuelas o matriarcas, al proveer a su
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familia con informacion util de su ambiente, cumplen una funcién a través de la menopausia

y son un conductor importante en la eusociabilidad en estos animales (McAuliffe &

Whitehead, 2005).

“This is the first evidence that the wisdom of elders can drive selection on survival following

the termination of reproduction” (Brent et al., 2015).
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5 Reproduccion, conducta sexual y sistema de apareamiento

5.1. Reproduccion

Los cetaceos presentan una gran variedad en tamafiio corporal, habitat, patrén reproductivo
y estructura social. De manera general, los caracteres reproductivos de las especies y su
éxito reproductivo parecen estar bien adaptados a las condiciones ambientales en las que
viven los organismos (Kasuya, 1995). En el caso de los cetaceos, todos sin excepcion se
reproducen en el agua: apareamiento, prefiez, parto y crianza. El conocimiento que se tiene
con respecto a la reproduccion, la conducta sexual y social y los sistemas de apareamiento
de los cetdceos es limitado y esta basado mayoritariamente en datos provenientes de la
industria ballenera (tiempo de gestacidn, edad de madurez sexual, épocas de reproduccion)
y después por observaciones de individuos en cautiverio, algunas observaciones en vida
libre, y estudios a largo plazo de muy pocas especies, la gran mayoria de ballena jorobada,
tonina, orca y cachalote. Muy recientemente se ha obtenido informacién de estudios

genéticos, como de relaciones de parentesco y paternidad (Schaeff, 2007).

La reproduccién y el cuidado parental son elementos fundamentales para la
viabilidad de las poblaciones animales. En los cetdceos las estructuras reproductivas y su

reproduccion es similar a la de otros mamiferos.

Las hembras de cetdceos comienzan a reproducirse en una gama de tres a 15 anos
de edad, cuando alcanzan un 85-95% de su tamafo promedio adulto (Mann et al., 2000).
Cuando la reproduccion de la hembra es menor que el 90% de su tamafio promedio adulto,
la supervivencia de la cria se ve afectada por las demandas y requerimientos energéticos de

la madre, aln en crecimiento.

La edad reproductiva en odontocetos varia mucho entre especies; la marsopa
comun en algunas poblaciones se ha visto que alcanza la madurez sexual y se reproduce a
los tres, cuatro afios de edad, mientras que la orca alcanza la madurez sexual entre los seis

y 10 afios de edad, pero no es hasta las 15 afios de edad que comienzan a reproducirse
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(madurez social). Para el caso de los misticetos generalmente las hembras alcanzan la
madurez sexual alrededor de los 10 anos, por lo que es posible que la variacion en la edad

reproductiva en hembras esté asociada a las diferencias en las tasas de crecimiento.

Para muchas especies de cetaceos se ha reportado reproduccidon estacional en donde se
alcanzan picos de ovulacién y partos en determinadas temporadas del afio, como sucede
notablemente con los misticetos (Miller, 2007). La reproduccion de los misticetos esta
asociada a un ciclo migratorio anual de alimentacién y crianza: se alimentan en latitudes
altas en verano (cuando hay una abundante disponibilidad de alimento) alcanzando grandes
tamafos corporales, y se reproducen en latitudes tropicales y/o cerca del Ecuador en
invierno en aguas mas tranquilas y calidas, adecuadas para el desarrollo temprano de las
crias (Berta et al., 2015). Este patron reproductivo se asocia con: 1) La disponibilidad
estacional de alimento. Cuando los recursos se encuentran en mayor abundancia pueden
ser explotados por las hembras que, en periodos de gestacidn y/o lactancia, tienen grandes
demandas energéticas. 2) Las aguas calidas tropicales pueden favorecer en términos de
energia a la madre, que convierte la grasa corporal en leche rica en ésta para ayudar al
crecimiento rapido de la cria 3) Las aguas célidas pueden contribuir en la supervivencia de
las crias reduciendo sus gastos energéticos y protegiéndolas contra depredadores. 4) Es
probable que los picos de abundancia de alimento sean de gran importancia para la cria en

destete (Mann et al., 2000).

En temporadas de alimentacidn, las hembras consiguen los requerimientos
energéticos para la gestacion y lactancia que retienen en grandes almacenes de grasa y las
prepara para los periodos de reproduccién y hambruna. En contraste con los periodos
estacionales de reproduccién y alimento de los misticetos, en los odontocetos esto es
menos contrastante. El alimento de los odontocetos es mas variable entre especies y
poblaciones. Pero también su reproduccién depende de los picos de abundancia de sus

presas.

Los cetaceos son especies que presentan baja mortalidad adulta y mucha mortalidad
infantil, por lo que las hembras poseen estrategias reproductivas que influyen en la
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supervivencia neonatal. La mayoria de los cetaceos tienen periodos de gestacién que duran
entre 10 y 12 meses, teniendo un ciclo anual que permite la concepcién y el parto en el

mismo periodo del afio (Mann et al., 2000).

Ambos subdrdenes tienen estrategias divergentes de lactancia y composicion de
leche. El periodo de lactancia varia mucho entre especies. En misticetos la lactancia dura
alrededor de seis meses y el destete ocurre normalmente en la primera temporada de
alimento de la cria, mientras que en los odontocetos la lactancia puede durar hasta varios
afios (generalmente entre uno y cuatro). Hay algunos registros de cachalotes que siguen

siendo amamantados a los 13 afos de edad.

Después de los pinnipedos, la leche de los cetdceos es la que tiene mayor contenido
de grasa (Mann et al., 2000). La leche de los misticetos es rica en grasa (30-53%) y baja en
agua y proteinas, lo que ayuda a la madre a conservar aguay a la cria a crecer rapido. La de
los odontocetos tiene de un 10 a un 30% de grasa, lo que resulta en la tasa diferenciada de

crecimiento de los neonatos de ambos grupos.

El intervalo entre embarazos varia entre especies. En la ballena de Minke este
periodo dura un afio mientras que en el cachalote es de cuatro a 20 afios. El parto es casi
sin excepcién de una sola cria, posiblemente por dos razones adaptativas: la necesidad de
parir neonatos de tamafio grande y la importancia de un desarrollo rapido en las crias,
aungue también las limitaciones energéticas asociadas a la gestacidn, lactancia, y en
muchos casos la migracion, restringe a las hembras a una sola cria por temporada

reproductiva, o incluso por varias temporadas mas.

5.2. Conducta sexual y sistema de apareamiento

Los mamiferos marinos, como los mamiferos terrestres, estan predispuestos a la poliginia
(cuando los machos de una especie se aparean con diferentes hembras por temporada
reproductiva) y promiscuidad (sistema de apareamiento poliginico en el que ambos sexos

tienen varias parejas sexuales por temporada reproductiva), debido a la disparidad entre
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ambos sexos en términos de su fisiologia y anatomia reproductiva y en términos de

seleccion y conducta sexual (Berta et al., 2015; Miller, 2007).

Los machos producen gametos energéticamente poco costosos e invierten poco o
nada en el cuidado parental. En las estrategias reproductivas de los machos los esfuerzos
reproductivos se dirigen al apareamiento con el mayor nimero de hembras en cada época
reproductiva, con el riesgo de quedarse sin pareja por la alta competencia entre machos.
Esto aumenta la adecuacidon del macho con cada apareamiento exitoso (nimero de copias
de sus genes que pasan a la siguiente generacion), por lo que el potencial reproductivo
masculino depende de su capacidad para acceder a hembras. Las estrategias que emplea

individualmente cada macho para aparearse dependen de la distribucién de las hembras.

Las hembras producen un gameto energéticamente costoso e invierten la mayoria
de sus esfuerzos reproductivos en la gestacién, el parto, la lactancia y el cuidado de la cria,
sus estrategias reproductivas involucran un bajo riesgo en exclusidon reproductiva que

resulta en la creacidn de una sola cria (Miller, 2007; Mann et al., 2000).

Los sistemas de apareamiento y las estrategias reproductivas pueden tener una gran
influencia en la conducta y éxito reproductivo. Los sistemas de apareamiento reflejan el
esfuerzo individual para maximizar el éxito reproductivo, y las estrategias varian entre
especies y entre sexos de la misma especie (Schaeff, 2007). Los sistemas de apareamiento
gue tienen los cetaceos, como los de otros grupos, reflejan la distribucion de parejas y
recursos en el tiempo y espacio, asi como la cantidad de cuidado parental necesario para

una crianza exitosa.

Hay poca evidencia de formacidn de parejas reproductivas estables y las
asociaciones a largo plazo son raras. La monogamia evoluciona generalmente cuando el
cuidado de la cria es de ambos padres. El cuidado parental en los cetaceos es costoso y
prolongado, y las hembras lo llevan a cabo, mientras que la contribucién del macho estd
limitada Unicamente a sus genes. Es por ello que la monogamia es rara en cetdceos y éstos

tienen sistemas de apareamiento que tienden a ser una mezcla de poliginia y promiscuidad.
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Los machos moviles y solitarios viajan entre diferentes grupos de hembras
asociandose a ellas por distintos periodos de tiempo, como ocurre notablemente en los
cachalotes y las orcas. Estas especies se caracterizan por un alto grado de poliginia y un
dimorfismo sexual muy marcado con machos mads grandes que las hembras. Esto
probablemente sea también el resultado de una alta socializacion en modos de vida muy

especializados (Berta et al., 2015; Medrano, 2009).

Contrario a los odontocetos, las hembras en misticetos alcanzan dimensiones
superiores. Debido a su habito de alimentacién estacional, los misticetos estdn bajo fuertes
presiones selectivas entorno a almacenamiento energético y tamafio corporal. Sus grandes
y pesados cuerpos permiten almacenar grandes reservas energéticas para los periodos de
reproduccién. Las hembras al gastar mds energia en el embarazo y la lactancia necesitan

cuerpos mads grandes que guarden mas grasa (Miller, 2007).

La competencia entre machos parece ser comun en los cetaceos, aunque existen
alianzas de machos con conductas cooperativas en Tursiops (Connor et al., 2005; Lasseau,
2007). Durante la competencia los machos demuestren su calidad en contienda o bien, se

exhiben conductual o anatémicamente.

En las contiendas los machos interactian agresivamente por acceso a las hembras o
para prevenir el acceso de otros machos. Muchos cetaceos exhiben este tipo de
competencia, especialmente odontocetos como la beluga, la orca, los zifios, el cachalote y
el narval, que posee un colmillo que sirve como ornamento que exhibe a la hembra en celo
o la usa como herramienta en las competencias. Este colmillo del narval es uno de los
caracteres sexuales secundarios mas complejos; es un canino izquierdo que crece en espiral

y puede llegar a medir tres metros de longitud (Heide-Jgrgensen, 2002).

El grado de dimorfismo sexual en cuanto al tamafio corporal u otros caracteres
fisicos refleja la intensidad de esta competencia, como sucede con el cachalote, el cual
presenta un dimorfismo sexual extremo (el macho es el doble de tamafio y tres veces mas

pesado que la hembra). Estos machos, en comparacidon con las hembras, tienen una
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maduracién retardada fisica y social, que aunque lleguen a la madurez sexual no se
reproducen sino hasta muchos afos mas tarde, lo que sugiere que la competencia por las

hembras es intensa y peligrosa (Miller, 2007).

Los machos también compiten indirectamente por las hembras, es decir, tienen
conductas sexuales que no involucran contiendas fisicas. Los cachalotes machos producen
una serie de repeticiones de sonidos “metalicos” que pueden reflejar su tamafio y/o alejar
a otros machos (Whitehead, 2003). Las ballenas jorobadas machos compiten intensamente
produciendo redes de burbujas o canciones elaboradas y muy complejas en contenido y
duracion. Otros rorcuales también producen una serie de vocalizaciones, sin embargo no

son cercanamente complejas como las canciones de la ballena jorobada (Mann et al., 2000).

El tamafio corporal en los machos de la ballena jorobada, y posiblemente para la
ballena franca austral y la ballena gris, permite tener posiciones dominantes en las zonas

de reproduccion (escolta principal de una hembra receptiva) (Miller, 2007).

Multiples machos pueden cooperar para obtener acceso a hembras y mantener lejos
a otros machos. Estas alianzas, comunes en Tursiops, se favorecen como estrategia
reproductiva cuando aumentan el acceso a hembras, y un incremento en el éxito
reproductivo individual se puede lograr mediante cépulas compartidas con muchas

hembras a lo largo del tiempo (Mann et al., 2000).

El nimero de parejas que tienen las hembras por temporada reproductiva varia
entre especies de cetaceos. En especies donde las hembras tienen varias parejas por
temporada hay cabida para la competencia espermatica (Schaeff, 2007). Los apareamientos
multiples son comunes en los misticetos y en muchos delfinidos, en donde la seleccidn debe
favorecer a los machos que puedan producir grandes cantidades de semen, produccién que
se ve reflejada en el tamafio de los testiculos y/o la longitud del pene, sugiriendo que la
competencia espermatica puede ser un factor determinante en el éxito reproductivo del

macho.
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En la ballena gris y en ballenas francas se han visto agregaciones de machos con
hembras en zonas de reproduccion y se ha reportado que ocurre apareamiento intenso en
donde las hembras se aparean con varias parejas. Los testiculos de estas especies son
relativamente grandes en proporcién a su tamano corporal. Por el contrario, los machos de
ballena jorobada tienen testiculos y un pene mdas pequefios, y los machos pelean
intensamente por las hembras de manera directa o indirecta mediante sus cantos (Berta et

al., 2015).

La eleccion del macho por la hembra es sutil, sin embargo, es un factor vital en la
evolucidn del comportamiento y de las historias de vida en términos de seleccidn sexual. Es
posible que las hembras en los cetdaceos escojan a sus parejas de formas diversas, siendo la
eleccion y el sistema de apareamiento dos elementos cruciales en la evolucién de la
conducta masculina, por ejemplo, los machos de especies con promiscuidad intensa suelen
escoltar a las hembras durante cierto periodo de tiempo maximizando asi la probabilidad

de paternidad (Mann et al., 2000; Ralls & Mesnick, 2002; Wells et al., 1999).

Las hembras invierten mucho en su descendencia, y dado que los machos sélo
aportan sus genes, es ventajoso para las hembras que maximicen su oportunidad de
aparearse con el macho de mayor calidad. Para ello, hay un gran nimero de caracteres
conductuales, acusticos y fisicos que pueden proporcionar a la hembra (y a otros machos):
informacién sobre estado reproductivo y calidad (Miller, 2007). La conducta de las hembras
sugiere que tienen algun tipo de control sobre qué macho se apareara con ellas. Asimismo
llevan a cabo distintas estrategias para fomentar la competencia entre sus posibles parejas

para aumentar las posibilidades de aparearse con aquél que resulte en una cria fuerte.
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PLANTEAMIENTO Y OBJETIVOS

La evolucion de los cetdceos ha sido objeto de un amplio interés cientifico y ha sido por
muchos afios un tema fuertemente debatido, existiendo controversias sobre la filogenia de
algunos taxa. Por otra parte, en los ultimos anos ha crecido considerablemente el
conocimiento de los cetdceos arcaicos que vivieron durante el Eoceno hace entre 55 y 35
millones de afios, pero poco se conoce sobre el origen de los cetdceos modernos durante

los cambios ambientales del Oligoceno hace entre 35y 23 millones de afos.

Una amplia investigacion sobre la evolucidn de los cetaceos modernos se ha hecho
con filogenias moleculares empleando diversos marcadores, principalmente de ADN
mitocondrial (mtADN) (Arnason & Gullberg, 1996; Gatesy et al., 1996; Milinkovitch et al.,
1994). En el estudio de las poblaciones animales tipicamente se examinan marcadores
genéticos neutrales de herencia uniparental, que brindan informacién histdrica y
demografica de las poblaciones por género (mtADN para el examen de linajes maternos y

marcadores del cromosoma Y para el examen de linajes paternos).

En este trabajo se analizan marcadores con ambos tipos de herencia: uniparental (el
Citocromo b (Cyt b) como estimador de linajes maternos y el gen SRY de determinacion
sexual del cromosoma Y como estimador de linajes paternos) y biparental (intrén 1 de la
Actina B (Actintl) como estimador de linajes que incluye a ambos sexos). Los caracteres
moleculares son adecuados para realizar inferencias filogenéticas, los modelos de evolucidon
de estos caracteres, las diferentes historias selectivas de mtDNA y DNA nuclear (ncDNA), y
los patrones de velocidad de las tasas de cambio permiten estimar edades de divergencia,
asi como inferir aspectos poblacionales de la historia de vida de los organismos tales como
cambios en el tamario efectivo poblacional (Ne). En este trabajo consideramos que el analisis
de variaciones en el N. de marcadores moleculares con distintos modos de herencia puede

permitir inferencias en la evolucién de algunos aspectos de la ecologia poblacional.
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Los estudios de evolucion molecular han establecido que la historia evolutiva de las
secuencias de ADN (mtADN y ncADN) es Unica y especifica debido a una tasa diferencial de
sustitucion nucleotidica (Nei & Kumar, 2000), por lo que la evolucién molecular de cada gen
varia entre si y varia entre linajes. Las tasas de sustitucién estan asociadas a la mutacion y
son influenciadas por la seleccidn, pero también se encuentran estrechamente ligadas a
procesos ecoldgicos poblacionales como pueden ser cambios en el N. (que incluye
proporcion desigual de sexos y apareamiento no aleatorio) (Hatch et al., 2006), y a aspectos
de la historia de vida de las especies, como pueden ser la longevidad, tiempos
generacionales y tasa metabdlica entre otros (Martin & Palumbi, 1993). Se ha visto una
variacion considerable en las tasas de sustitucion, siendo notablemente menor en los
cetaceos con respecto a otros mamiferos, y la de los misticetos mas lenta que la de los

odontocetos (Martin & Palumbi, 1992; Jackson et al., 2009).

Los sistemas sociales de los cetaceos son complejos y se han analizado en una
variedad de cetdceos, especialmente odontocetos. El origen de los cetdceos y su
sociabilidad estan marcados por una transicién de una vida solitaria a una vida en grupo con
relaciones sociales fuertes cuya estabilidad posiblemente esté basada en los beneficios
socio-ecolégicos de determinadas areas y de determinados momentos (Gero et al., 2015).
Hay una diferencia interespecifica en cuanto la estructura y organizacién social que se

refleja en el sistema de apareamiento.

Este trabajo contempla comparar los sistemas sociales en cetaceos a partir las tasas
de sustitucion de los marcadores moleculares previamente mencionados. Las tasas de
sustitucion, al reflejarse en la longitud de las ramas de los arboles, permiten trazar a través
de las filogenias ciertas caracteristicas sobre la ecologia poblacional, modos e historia de

vida de estos organismos.
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Objetivo General

Contrastar las filogenias de las secuencias neutrales de ADN de herencia uni y biparental y
examinar su cambio evolutivo en algunas especies de cetaceos, para inferir cambios

evolutivos en la ecologia poblacional.

Objetivos Particulares

1. Ampliar y analizar la base de datos existente en el Laboratorio de Mastozoologia
Marina de la Facultad de Ciencias de la UNAM de secuencias nucleotidicas del intrén

1 de la Actina B, el Citocromo b y el gen SRY de cetdceos.

2. Realizar y contrastar las filogenias moleculares con y sin reloj molecular de

secuencias neutrales de ADN de herencia uni y biparental en cetdceos.

3. Inferir cambios de la ecologia poblacional y sistema de apareamiento a partir del

cambio en las proporciones de los marcadores en las ramas.

4. Plasmar las filogenias a un espacio grafico que represente las proporciones de las
tasas de evolucién molecular de los marcadores en las ramas para poder visualizar

los cambios.

5. Definir un indice ecoldgico con algunos parametros de la historia de vida de los

cetdceos que se pueda asociar a las tasas de cambio.

6. Realizar un mapeo de caracteres a lo largo de la filogenia multigénica y trazar los

cambios.

7. Juntar informacidn relevante al estudio sobre la biologia de los cetaceos.
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MATERIAL Y METODO

Parte 1

1. Obtencidn de datos

Antes de este trabajo, la base de secuencias dedicadas a filogenias moleculares de los
cetdceos del Laboratorio de Mastozoologia Marina del Facultad de Ciencias de la UNAM
(LMM-FC), contaba con secuencias de ADN de lactoalbumina, la regién control
mitocondrial, el Cyt b, el gen SRY y el intron 1 de la actina de varias especies de cetaceos y
algunos artiodactilos (32 y cinco especies, respectivamente). Esta base de datos se amplié
con secuencias del Actintl, Cyt b (regién codificante), y el gen SRY (regidén codificante)
mediante una busqueda en el National Center for Biotechnology Information-GenBank

(Benson etal., 2008), disponible en la pagina http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/ (fecha

de consulta: Junio, Julio y Agosto del 2014). Se lograron capturar secuencias de 82 especies
de cetdceos (Tabla 2 del Anexo 1). Unicamente de 27 especies de cetdceos y tres de
artiodactilos se obtuvieron secuencias completas o casi completas de los marcadores
ActIntl (biparental), Cyt b (materno) y SRY (paterno). La ficha bioldgica de estas 30 especies

se encuentra en el Anexo 2.

Se junto un total de 88,873 nucledtidos con representantes de las Balaenidae y
Balaenopteridae entre los misticetos asi como las Familias Physeteridae, Kogiidae,
Monodontidae, Phocoenidae, Ziphiidae y Delphinidae entre los odontocetos. Las tres
especies de artiodactilos, pertenecientes a las Familias Bovidae, Camelidae y Suidae fueron
empleadas como grupo externo. Las especies; y secuencias de GenBank finalmente

utilizadas estan listadas en la Tabla 8.
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Tabla 8. Lista de las especies y secuencias analizadas. Longitud en pares de bases (pb).

Longitud Fuente/N° Longitud Fuente/N° Longitud Fuente/N°
Especie Abreviatura Actintl acceso GB Cytb acceso GB SRY acceso GB
Megaptera novaeangliae Mnov 1346 LMM-FC* 1140 X75584.1 615 AB108513.2
Balaenoptera physalus Bphy 1364 LMM-FC 1140 X61145.1 615 AB108512.2
Balaenoptera musculus Bmus 1365 LMM-FC 1140 X72204.1 615 AB108511.2
Balaenoptera acutorostrata Bacu 1362 LMM-FC 1140 X75753.1 615 AB108509.2
Balaenoptera bonaerensis Bbon 1365 LMM-FC 1140 X75581.1 615 AB108510.2
Balaenoptera edeni Bede 1365 LMM-FC 1140 X75583.1 615 AB275393.1
Eubalaena australis Eaus 1367 LMM-FC 1140 DQ095152.1 615 AB108514.2
Tursiops truncatus Ttru 1336 LMM-FC 1140 X92526.1 606 AB108521.2
Tursiops aduncus Tadu 1173 JF504731.1 1140 AF084091.1 606 AB275396.1
Stenella longirostris Slon 943 EU121208.1 1140 X56292.1 606 AB275398.1
Stenella coeruleoalba Scoe 920 AB610306.1 1140 AF084081.1 606 AB275397.1
Delphinus delphis Ddel 1335 LMM-FC 1140 AF084084.1 606 AB108522.2
Lagenorhynchus obliquidens Lobl 1119 LMM-FC 1140 AF084067.1 606 AB108523.2
Grampus griseus Ggri 1344 EU121220.1 1140 AF084058.1 606 AB108524.2
Peponocephala electra Pele 964 EU121217.1 1140 AF084053.1 606 AB108525.2
Feresa attenuata Fatt 964 AB610312.1 1140 AF084052.1 606 AB275399.1
Pseudorca crassidens Pcra 920 AB610313.1 1140 AF084057.1 606 AB275400.1
Orcinus orca Oorc 920 LMM-FC 1140 X92528.1 606 AB108526.2
Globicephala macrorhynchus Gmac 962 EU121215.1 1140 AF084054.1 606 AB108527.2
Orcaella brevirostris Obre 964 EU121219.1 1140 X92527.1 606 AB108528.2
Delphinapterus leucas Dleu 1331 LMM-FC 1140 X92531.1 606 AB108518.2
Neophocaena phocaenoides Npho 908 AB610287.1 1140 AF334489.1 591 AB108520.2
Phocoena phocoena Ppho 946 EU121226.1 1140 X92533.1 591 AB108519.2
Ziphius cavirostris Zcav 1345 LMM-FC 1140 X92540.1 605 AB275395.1
Kogia sima Ksim 1111 AB572015.1 1140 AF334482.1 651 AB108516.2
Kogia breviceps Kbre 1348 LMM-FC 1140 X92542.1 651 AB275394.1
Physeter macrocephalus Pmac 1715 LMM-FC 1140 X75589.1 588 AB108515.2
Ovis aries Oari 1310 LMM-FC 1140 D84205.1 635 730265.1
Vicugna pacos Vpac 1704 LMM-FC 1140 u06425.1 146 DQ862123.1
Sus scrofa Sscr 1687 LMM-FC 1140 AF136554.1 623 AY842527.1
Total 36803 34200 17870 88873

*Secuencias generadas por el Laboratorio de Mastozoologia Marina de la Facultad de Ciencias UNAM, la mayor parte reportadas

al GenBank por Jackson et al. (2009).
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2. Alineamiento de secuencias

Las secuencias de cada marcador se editaron por separado con el programa de edicién
Biological Sequence Alignment Editor-BioEdit (Hall, 2013), el cual utiliza el alineador
multiple ClustalW. Luego de un alineamiento multiple que permitid huecos (gaps) de
cualquier tamano para minimizar su nimero, se introdujeron algunas modificaciones a
mano que evidentemente aumentaron la parsimonia. Las secuencias de los marcadores ya
alineadas se juntaron en un solo alineamiento multigénico al que se llamé ClonactCtbSRY el
cual tiene una longitud de 4,176 caracteres por taxa, es decir, 125,280 caracteres en total.
(Figura 5). Este alineamiento contiene muchos insertos grandes en Actintl y no permitié
hacer una reconstruccién filogenética bien resuelta y con buena determinacién de

parametros de su modelo evolutivo.

Por ese motivo, en Actintl y SRY se retiraron todos aquellos fragmentos de
secuencias que contenian a pocas especies y que requerian de huecos en las demas. A este
alineamiento reducido se llamo RedactCtbSRY (Figura 6). A este alineamiento lo constituyen
79,755 residuos identificados, 2 no identificados y 1,123 huecos, sumando un total de 2,696

caracteres por taxa, es decir, 80,880 caracteres en total.

3. Particion de datos

Para definir una particion de los datos minima adecuada se utiliz6 el programa
PartitionFinder 1.1.1 (Lanfear et al., 2013). Con este programa por un lado se analizaron los
marcadores moleculares por separado (Cyt b y SRY), y por otro se analizaron todos los
marcadores juntos (RedactCtbSRY). Ambos analisis se realizaron bajo los parametros

indicados abajo. Téngase en cuenta que las secuencias AciInt1 son una particion.

1. Longitud de ramas: no ligadas
2. Modelo evolutivo: todos (incluye al raxml, mrbayes y beast)

3. Método de seleccidn: criterio de informacidn bayesiano (BIC por sus siglas en inglés)

70



Megaptera novaeangliae == - - -
Balaenoptera physalus
Balaenoptera musculus
Balaenoptera acuforostrata
Balacnoptera bonaerensis
Balaenoptera edeni
Eubalaena australis
Tursiops truncatus
Tursiops aduncus
Stenelia longirostris
Stenella coeruleoalba
Delphinus delphis
Lagenorhynchus obliquidens
Orcinus orca
Grampus griseus | |
Peponocephala electra | |
Feresa attenuata | |
Pseudorca crassidens | |
Globicephala macrorhynchus | |
Orcaella brevirostris | |
Delphinapterus leucas |
Neophocaena phocaenoides
Phocoena phocoena
Ziphius cavirostris
Kogia sima
Kogia breviceps
Physeter macrocephalus
Ovis arigs [J = s
Vicugna pacos R
Sus scrofa =

fifri1n11

i

i

Intrén 1 actina Citocromo b

0 1000 2000 3000 4000
Alineamiento

Fig. 5. Alineamiento ClonactCtbSRY. La imagen del alineamiento fue elaborada como una grafica del programa SigmaPlot utilizando
datos generados por el programa COLORAL2 el cual fue desarrollado por Luis Medrano Gonzalez. La grafica tiene el formato llamado
Match-first en donde la primera secuencia o secuencia de referencia (Mnov), se indica completa con barras de color y en el resto de
las secuencias se indican solamente los residuos diferentes a la referencia. Los colores que identifican a las especies en el eje de las
ordenadas estan agrupados en taxones y se mantienen en todo este trabajo. Codigo de las barras de las secuencias: verde: adenina;
azul: citosina; rojo: timina; negro: guanina; gris: huecos o bases indeterminadas. Los huecos se indican todos.
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Fig. 6. Alineamiento RedactCtbSRY. Codigo de las barras de las secuencias: verde: adenina; azul: citosina; rojo: timina; negro: guanina;

gris: huecos o bases indeterminadas. Los huecos se indican todos.

El analisis de las particiones de datos se muestra resumido en la Tabla 9. El analisis
completo se encuentra en el Anexo 3. Los resultados individuales del Cyt b y del SRY son

congruentes con los resultados del alineamiento multigénico, en donde el Cyt b se separa
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por posicion de coddn en dos particiones y para el SRY, aunque sea un marcador codificante,

el mejor modelo de particidén de sus datos es en una sola particion.

Tabla 9. Resumen del analisis de PartitionFinder. Se muestran tinicamente las mejores dos particiones por
posicion en los condones del ADN.

Marcador/Secuencia Particion BIC InL

Cytb (Cytb1, Cytb2) (Cytb3) -9000.49411 18894.9137
(Cytb1, Cytb2, Cytb3) -9638.03327 19733.5875

SRY (SRY1, SRY2, SRY3) -2192.36549 4784.25968
(SRY1,SRY3) (SRY2) -2178.04577 5122.40068

RedactCtbSRY (Actint1) (Cytb1, Cytb2) (Cytb3) (SRY1,SRY2,SRY3) -15610.6625 33235.7038
(ActIntl) (Cytb1,Cytb2) (Cytb3) (SRY1,SRY2)(SRY3) -15607.2988 33655.5507

Abreviaturas: BIC: criterio de informacion bayesiano; InL: logaritmo de verosimilitud.

4. Construccion filogenética con MrBayes

Tres construcciones filogenéticas de RedactCtbSRY se realizaron con métodos bayesianos
mediante el programa MrBayes 3.2 (Ronquist et al., 2011), a las que se les llamaron
RedactCtbSRY_1, RedactCtbSRY_2 y RedactCtbSRY_3. En estas construcciones se probaron
las particiones maxima y minima de los datos junto con la mas adecuada segun

PartitionFinder (Tabla 10).

Tabla 10. Particiones empleadas para cada construccién filogenética empleada con MrBayes 3.2.

Construccion filogenética Aproximacion Particiones

RedactCtbSRY_1 Maxima (Actintl) (Cytb1) (Cytb2) (Cytb3) (SRY1) (SRY2) (SRY3)
RedactCtbSRY_2 Minima (ActInt1) (Cytb) (SRY)

RedactCtbSRY_3 Optima segun PartitionFinder (Actint1) (Cytb1,Cytb2) (Cytb3) (SRY)

Las construcciones se numeraron en el orden en que se hicieron. El modelo evolutivo
empleado fue el GTR (General Time Reversible) de 6 tasas obtenido con PartitionFinder. Las
corridas MCMC se realizaron aleatoriamente desde el principio: 38 y 35 millones de
generaciones se emplearon para RedactCtbSRY_2 y RedactCtbSRY 3, respectivamente.
Ocho cadenas independientes de MCMC fueron empleadas a una temperatura de 0.01, con
una frecuencia de muestreo cada 1000 generaciones. La fraccién de arboles iniciales

descartados (burn-in) fue de 25%.
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En la Tabla 11 se indican los parametros de las construcciones filogenéticas
incluyendo los valores de convergencia (Average Standard Deviation of Split Frequencies).y
de verosimilitud (log-Likelihood o InL). RedactCtbSRY_1 no mostré convergencia luego de
35 millones de generaciones, y al tener asimismo valores bajos de verosimilitud, se descarté
para reiniciar otras busquedas con valores menores de temperatura. El valor de
convergencia de RedactCtbSRY_3 es un poco mayor al deseado maximo de 0.01, pero los
valores de verosimilitud en este caso son altos. En esta construccion el valor de
verosimilitud oscilaba entre valores cercanos a la convergencia durante la parte final del
analisis, lo que significa que es factible que en el espacio muestreado por las cadenas MCMC
existan varios valores de pardmetros adecuados en el espacio muestreado que estén siendo

reconocidos por las cadenas. Por ello, el andlisis se detuvo en 35 millones de generaciones.

Tabla 11. Parametros de las construcciones filogenéticas empleadas con MrBayes 3.2.*

Construccion Frec de Convergencia

filogenética Car Gen (E 10°) Cadenas Temp muestreo Burn-in  (ASDSF) InL Runl InL Run2
RedactCtbSRY_1 2696 35 4 0.5 10000 0.25 0.089769 -19764.134  -19782.245
RedactCtbSRY_2 2696 38 8 0.01 1000 0.25 0.009863 -16287.01 -16274.91
RedactCtbSRY_3 2696 35 8 0.01 1000 0.25 0.041174 -15716.87 -15714.13

*Abreviaturas: Car: caracteres; Gen: generaciones; Temp: temperatura; Frec. de muestreo: frecuencia de muestreo; Burn-in:
fraccion de arboles iniciales descartados; ASDSF (Average Standard Deviation of Split Frequencies); InL Runl: logaritmo de

verosimilitud de la corrida 1; InL Run2: logaritmo de verosimilitud de la corrida 2.

5. Construccion filogenética con tiempo calibrado

Otra reconstruccion filogenética de RedactCtbSRY se hizo con el método bayesiano
implementado en BEAST 1.8.2 (Drummond et al., 2012), y en el cual se identificaron tres
particiones primarias (una por cada marcador) y la subparticién de Cyt b como (Cytb1-
Cytb2) (Cytb3) de acuerdo con PartitionFinder. Los modelos empleados fueron el GTR de 6
tasas para las particiones (Actintl) y (SRY), y el GTR G+l (Gamma + Invariant Sites) de 6 tasas
para la particién del Cyt b. Las edades de divergencia se estimaron para 11 nodos utilizando
un reloj no correlacionado log-normal. Se realizaron 60 millones de generaciones con una
frecuencia de muestro de un darbol cada 10 000 generaciones y se restringié la edad del
clado Cetacea a 34 millones de afios. Para el arbol final se usé un burn-in conservador de

50%.
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Los resultados se visualizaron y analizaron con Tracer 1.6.0 (Rambaut et al., 2013) y

TreeAnnotator 1.8.2 (Rambaut & Drummond, 2015).

5.1. Calibracion del reloj molecular

El reloj molecular se ajusto para estimar edades de divergencia para distintos nodos a partir
de datos publicados. Se calibré como lo muestra la Tabla 12 bajo una distribuciéon normal y

una desviacion estandar calculada para un intervalo de confianza del 99% (30).

6. Construccion del Gran Consenso

MrBayes 3.2 da como resultado un arbol consenso por cada particiéon, de modo que para la
construccidon RedactCtbSRY_2 hay tres arboles consenso que representan a Actintl, Cyt by
SRY, y para la construccion RedactCtbSRY 3 hay cuatro arboles consenso que representan
a Actintl, Cyt b1-Cyt b2, Cyt b3 y SRY. Estos arboles consenso en cada construccion son
topoldgicamente iguales, y difieren Unicamente en la longitud de las ramas. La construccidn
del Gran Consenso consiste en representar en un solo arbol filogenético los arboles de cada
particion. Por lo tanto, para la construccién filogenética de RedactCtbSRY 2 se construyo el
GranConseno_2 en donde se representas los arboles relativos de las tres particiones
empleadas, con los colores gris para el Actintl, rojo para el Cyt by azul para el SRY. El arbol
de cada particidn estd normalizado a una longitud total de 1, por lo que el valor de la

longitud total del GranConseso_2 es igual a 3.

Para la reconstruccidn filogenética de RedactCtbSRY_3 se armé el GranConsenso_3,
en donde se representan los arboles relativos de las cuatro particiones empleadas con los
colores gris para el ActIntl, rojo para el Cyt b1-Cyt b2, café para el Cyt b3y azul para el SRY.
La longitud total del GranConseso_3 por lo tanto, es igual a 4. Ambos Grandes Consensos
se construyeron como archivos de texto, que posteriormente se editaron con FigTree 1.4.2
(Rambaut, 2014). La construccion detallada de los Grandes Consensos se encuentra en el

Anexo 4.
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Tabla 12. Edades en millones de aiios (Ma) con los que se calibré el reloj molecular para el analisis de BEAST.

Grupo

Limite alto
(Ma)

Valor inicial (media)
(Ma)

Limite bajo
(Ma)

Desviacion
estandar

Referencia

Cetacea

Mysticeti

Balaenopteridae

Odontoceti

Physeteroidea

Delphinoidea +
Zcav

Delphinoidea

Monodontoidea

Phocoenidae

Delphinidae

Delphininae

40

32

22

39

32

36

24

20

13

34

29

16

34

24

31

19

14.5

8.5

10

3.7

27

27

10

30

16

26

14

5.5

7.5

2.5

1.67

0.83

1.5

2.67

1.67

1.67

1.83

0.92

0.42

McGowen et al., 2014.

Nikaido et al., 2001.
Fordyce, 2002.
Gatesy et al., 2013.
Jackson et al., 2009.

McGowen et al., 2014.

Gatesy et al., 2013.
Jackson et al., 2009.

McGowen et al., 2014.

Miller, 2007.
Nikaido et al., 2001.
Nikaido et al., 2001.

McGowen et al., 2014.

Gatesy et al., 2013.
Jackson et al., 2009.
Gatesy et al., 2013.

McGowen et al., 2014.

Miller, 2007.

Gatesy et al., 2013.

McGowen et al., 2014.

Gatesy et al., 2013.

McGowen et al., 2014.

Nikaido et al., 2001.
Gatesy et al., 2013.

McGowen et al., 2014.

Nikaido et al., 2001.
Gatesy et al., 2013.

McGowen et al., 2014.

Gatesy et al., 2013.

McGowen et al., 2014.

Gatesy et al., 2013.

McGowen et al., 2014.
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Parte 2

1. Andlisis de trayectorias ecoldgicas en la filogenia

Este analisis se realizd con tres conjuntos de datos:

1. Trayectorias de la construccion filogenética RedactCtbSRY_2 (datos sin reloj
molecular)

2. Trayectorias de la construccién filogenética RedactCtbSRY 3 (datos sin reloj
molecular)

3. Trayectorias de la construccion filogenética RedactCtbSRY en BEAST (datos reloj

molecular).

1.1 Analisis de trayectorias para las construcciones filogenéticas de MrBayes

Buscamos inferir cambios en la ecologia poblacional, sistema de apareamiento y/o
estructura social de los cetdceos a partir de como son las proporciones de cambio de los
marcadores empleados (biparental, materno y paterno) en la longitud de las ramas de los
arboles. Para esto, en una base de datos se examinaron las longitudes de los tres
marcadores moleculares en las distintas ramas que componen los arboles GranConsenso_2
y GranConseso_3. Para cada rama del arbol Gran Consenso de cada filogenia, se

determinaron dos cantidades ad hoc:

log(rLT /Ln) (6)

(Lm—=Ly)/Ln (7)

En donde loges el In, rLT es la longitud promedio de los tres marcadores normalizada
a uno y acumulada desde la raiz del drbol hasta la rama en examen, Ln (Longitud nuclear)

es la longitud acumulada también normalizada a uno del Actintl, Lm (Longitud
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mitocondrial) es la longitud también acumulada y normalizada de la rama Cyt b y Ly

(Longitud Y) es la longitud acumulada y normalizada del arbol SRY.

La cantidad log(LrT /Ln) (Formula 6) en su valor cero indica que la cantidad
acumulada y normalizada de cambio nuclear es igual a la cantidad correspondiente de
cambio en los tres marcadores. El valor positivo de esta cantidad indica que Ln es menor
comparado a Lm y Ly lo cual se puede interpretar como una poblacion con flujo génico
amplio, que denominamos aqui panmixia o dispersion. Consecuentemente, el valor
negativo indica subdivision poblacional general, la cual puede deberse a alguna forma de

estructura social.

La cantidad (Lm-Ly)/Ln (Férmula 7) en el valor cero indica que el cambio evolutivo
en los marcadores de herencia materna y paterna son iguales. Cuando el valor es positivo
significa que Lm es mayor a Ly y se interpreta como una subdivisién en la poblacién de
hembras y que en general se puede conceptualizar como algun grado y forma de estructura
social materna. En consecuencia, los valores negativos indican mayor cantidad de cambio
evolutivo en el marcador paterno lo cual es indicativo de poliginia (Ne chico del marcador

SRY).

Con estas dos cantidades se construyd una grafica que denominamos Espacio de
Evolucidn y Ecologia Poblacional (EEEP). Se graficé la cantidad log(rLT/Ln) en el eje Xy la
cantidad (Lm-Ly)/Ln en el eje Y (Figura 7). Posteriormente las filogenias se trazaron en el
EEEP como indicador de 1) fragmentacion poblacional, 2) estructura materna, 3) poliginiay

4) sociabilidad, que puedan estar asociados a machos, hembras o ambos.

La filogenia polarizada con los cambios acumulados en los 3 marcadores trazados
en el EEEP se denomina Mapa de Evoluciéon y Ecologia Poblacional (MEEP). Finalmente, a
los trayectos acumulados de cada rama a lo largo del arbol filogenético trazados en el EEEP

se les llamé Trayectorias de Evolucidn y Ecologia Poblacional, o simplemente trayectorias.
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Fig. 7. Espacio de Evolucion y Ecologia
Poblacional (EEEP). Lm: longitud
— normalizada y acumulada mitocondrial; Ly:
longitud normalizada y acumulada del gen
Subdivisién SRY; Ln: longitud normalizada y acumulada
] materna nuclear; rLT: longitud promedio
normalizada acumulada de las tres
Subdivisién Panmixia/ particiones. Las posiciones y direcciones de
poblacional Dispersidn las trayectorias indican los cambios
1 interpretados de ecologia poblacional en la
filogenia.
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El analisis detallado sobre el calculo de las cantidades y la construccién de las
trayectorias se encuentra en el Anexo 5. La filogenia mapeada como trayectorias en el EEEP
es un reflejo de las tasas de cambio de cada marcador en cada linaje y por lo tanto, puede
reflejar algunos aspectos de la ecologia poblacional y modos de vida, de los cetaceos en

este caso.

Las trayectorias en los MEEP’s tienen direcciones y se proyectan hacia diferentes
lados en el mapa. La relacién entre la actina y la longitud total (log(rLT /Ln, eje X) establece
la importancia y la magnitud que tiene este marcador nuclear en la estructura poblacional.
Dicha relacidn, si es positiva, implica que la trayectoria se proyecta hacia la parte derecha
del mapa (Figura 8, regién gris claro) y figura una poblacién panmitica y/o extensa y con
flujo génico. Por el otro lado, si la relacion es negativa (Figura 9, seccidn gris oscuro) es
indicacion de que la trayectoria se proyecta a la izquierda debido a que la rama nuclear es
larga y hay una subdivision y una estructura poblacional asociada a ambos sexos (por ser la

actina un marcador heredado biparentalmente).
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Fig 8. EEEP, valor log(rLT /Ln positivo que
implica la parte derecha del espacio (gris
claro). Las trayectorias positivas estarian en
este lugar del mapa (Dispersién/Panmixia).
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Fig. 9. EEEP, valor log(rLT /Ln negativa que
implica la parte izquierda del espacio (gris
oscuro). Las trayectorias negativas estarian
en este lugar del mapa (Fragmentacion
poblacional asociada a ambos sexos).

La relacidn entre el marcador materno y el marcador paterno, dada por la cantidad

(Lm-Ly)/Ln (eje Y), establece una diferencia entre marcadores y representa qué tan grandes

son las ramas mitocondriales con respecto a las ramas del gen SRY. Si esta relacién es

positiva (Figura 10, regién roja) significa que 1) la trayectoria tiende hacia arriba, 2) el

marcador mitocondrial tiene una mayor proporcidon de cambio molecular que el marcador

paterno, y 3) es evidencia de una estructura poblacional asociada a hembras (estructura

materna).

La region azul de la Figura 11 representan las trayectorias que tienden a bajar e

indica que en las proporciones de estos marcadores, la longitud del SRY es mayor a la del

Cyt b y la relacion (Lm-Ly)/Ln tiene un valor negativa. Estos valores negativos por lo tanto

indican un sistema de apareamiento, que se refleje en tasas de cambio altas del gen SRY

(ramas largas), es decir, poliginia.
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Fig. 10. EEEP, valor (Lm-Ly)/Ln positivo que
implica la parte superior del espacio. Las
trayectorias positivas estarian en este lugar del
mapa (subdivisién/estructura materna).
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Fig. 11. EEEP, valor (Lm-Ly)/Ln negativo que
implica la parte inferior del espacio. Las
trayectorias negativas estarian en este lugar
del mapa (poliginia).

Las trayectorias se graficaron y editaron con SigmaPlot 10.0 (Systat Software Inc.,

2006). Para cada construccion filogenética se realizaron 6 MEEPs distintos para la mejor

representacion y examen de los resultados, éstos son: 1) Un MEEP envolvente de toda la

filogenia, 2) uno con sélo los cetdceos, 3) uno con los misticetos, 4) uno con los

fiseteroideos, un zifido y los monodontoideos, 5) uno con los delfininos, orca y delfin de

costados blancos y 6) uno con los globicefalinos.

1.2 Analisis de trayectorias para la construccion filogenética de BEAST

Para considerar el tiempo de la filogenia e incorporar un reloj molecular, se construyé un

EEEP determinado por las siguientes cantidades ad hoc:

1/Rn

(8)
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Rm — Ry (9)

Rn (tasa nuclear) es la tasa de mutacion absoluto de Actintl en pb/milldn de afios,
es una tasa absoluta. 1/Rn es entonces el tiempo medio en el que toda la secuencia seria
sustituida; a este tiempo se le llama periodo evolutivo (Wilson et al., 1977). En el supuesto
de que el régimen de seleccion sobre la secuencia Actintl es constante en la filogenia, las

variaciones en la tasa Rn se interpretan como efectos en Ne.

Rm es la tasa relativa mitocondrial, esto es, la longitud de la rama normalizada a uno
para todo el arbol del Cyt b por millén de afios. Esta normalizacidon se hace para poder
comparar con la tasa respectiva de SRY (Ry), sin influencia de diferencias en el reloj
molecular absoluto de los dos marcadores. La cantidad Rm-Ry (MA™), al igual que la
cantidad (Lm-Ly)/Ln; en valor cero indica que el cambio evolutivo en los marcadores de
herencia materna y paterna son iguales. Cuando el valor es positivo significa que Lm es
mayor a Ly y se interpreta como un efecto de subdivision poblacional de las hembras. En
consecuencia, los valores negativos indican mayor cantidad de cambio evolutivo en el
marcador paterno lo cual es indicativo de poliginia. El EEEP en este caso (Figura 12) estd

construido con 1/Rn (MA/pb) en el eje Xy la cantidad Rm-Ry (MA™) en el eje Y.

Las trayectorias se graficaron y editaron con SigmaPlot 10.0 (Systat Software Inc., 2006) y
para esta construccion filogenética se hicieron también los 6 MEEPs indicados arriba. El

analisis detallado se encuentra en el Anexo 6.
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Fig. 12. EEEP con reloj molecular. Este espacio se definié ad hoc para tener la misma
visualizacion que el EEEP sin reloj molecular. Rm: Tasa mitocondrial relativa; Ry: Tasa
SRY relativa; Rn: Tasa absoluta de Actintl; MA: millon de aiios; pb: pares de bases.
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Parte 3

1. Analisis ecoldgico evolutivo

1.1. indice ecolégico de las especies Se colecté informacién sobre distintos pardmetros
poblacionalesy de historia de vida de las especies del estudio. Estos son el tamafio corporal,
la edad de madurez sexual de las hembras y la abundancia histdrica. A partir de esta
informacién se calculé un indice ecolégico (SpeR) para cada especie, con el fin de asociar

este valor con las tasas de cambio molecular. El SpeR se definié como:

1 (10)
(rTC)(rEMSF)(rAH)

SpeR =

En donde rTC es el tamafio corporal relativo (normalizado a uno con el mas
grande), rEMSF es la edad de madurez sexual femenina relativa (normalizada a uno con el
mas grande) y rAH es la abundancia histdrica relativa (normalizada a uno con el mas
grande). SpeR es hipotéticamente paralelo a la tasa de cambio evolutivo molecular. En la

Tabla 13 estan los pardmetros para cada especie y su valor SpeR.

1.2. Mapeo de caracteres

El arbol filogenético con tiempo calibrado obtenido con BEAST se usé de base para mapear
distintos pardmetros como caracteres y para poder observar los cambios que han ocurrido

en el tiempo entre los linajes.

Los caracteres son de naturaleza continua, de modo que para trazar los
cambios a lo largo del arbol filogenético se le asignd a cada uno de los caracteres un estado
correspondiente de tipo discreto. Dicho estado de caracter es un valor que va de cero a
cinco (menos al sistema de apareamiento) (Tabla 14). Este valor se calculé de manera
general mediante un ajuste logaritmico de los valores iniciales, y posteriormente

redondeando a una cifra. El andlisis completo se encuentra en el Anexo 7.
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Tabla 13. Tabla de parametros con los que se calculé el indice SpeR. (Cerchio, S. 2003; Mann, et al., 2000; Miller, 2007).*

Tamaiio Edad madurez Abundancia

corporal (TC) sexual femenina histérica log Sistema de
Especie  (toneladas) (EMSF) (afios) (AH) (E 10°) rTC rEMSF rAH SpeR Apareamiento
Mnov 40.00 6 0.23 0.27 0.40 0.60 15.73 Poliginia
Bphy 80.00 11 0.76 0.53 0.73 0.65 3.91 ¢Monogamia?
Bmus 150.00 10 0.34 1.00 0.67 0.61 2.44 ND*
Bacu 10.00 8 0.26 0.07 0.53 0.60  46.77 ND*
Bbon 10.00 7.5 0.38 0.07 0.50 0.62 48.40 Poligamia/Poliandria
Bede 20.00 11 0.15 0.13 0.73 0.57 17.82 ND*
Eaus 49.00 10 0.09 0.33 0.67 0.55  08.37 Poliginia
Ttru 0.300 10 0.21 0.002 0.67 0.67 1125 Poliginia/Promiscuidad
Tadu 0.230 10 ND* 0.001 0.67 0.56 1761 Poliginia/Promiscuidad
Slon 0.065 6.5 2.63 0.0004 0.43 0.71 7466 Promiscuidad
Scoe 0.155 10 ND* 0.001  0.67 056 2613 Promiscuidad
Ddel 0.200 6.5 7.2 0.001 0.43 0.76 2272 Promiscuidad
Lobl 0.175 10 1.0 0.001 0.67 0.67 1929 Poliginia
Ggri 0.400 7 ND* 0.002 0.47 0.56 1446 ND*
Pele 0.228 7 ND* 0.001  0.47 0.56 2538 ND*
Fatt 0.150 4 0.05 0.001 0.27 0.52 7182 ND*
Pcra 1.700 12 0.02 0.01 0.80 0.47 2345 ¢Promiscuidad?
Oorc 8.000 15 0.04 0.05 1.00 0.51 36.54 Poliginia/Promiscuidad
Gmac 2.000 10 0.06 0.01 0.67 0.53 2131 ¢éPoliginia?
Obre 0.124 5 ND* 0.008 0.33 0.44 8165 ¢éPoligamia?
Dleu 1.500 7 0.17 0.01 0.47 0.58  368.7 éPoligamia?
Npho 0.045 5.5 ND* 0.003 0.37 0.44 20455 ND*
Ppho 0.060 45 0.58 0.004 0.30 0.64 13018 ND*
Zcav 3.000 7 ND* 0.02 0.47 0.44 241.1 ND*
Ksim 0.200 4 ND* 0.001 0.27 0.44 6328 ND*
Kbre 0.363 5 ND* 0.002 0.33 0.44 2789 ND*
Pmac 45.00 11 11 0.30 0.73 0.67  06.77 Poliginia
Oari 0.2 1 1078.2 0.001 0.06 1 11250 Poliginia artificial
Vpac 0.065 1.5 0.35 0.0004 0.10 0.61 37598 Poliginia
Sscr 0.17 0.5 1000.0 0.001 0.03 0.99 26567 Poliginia

*Abreviaturas: ND: no hay datos; rTC: tamafio corporal relativo; EMSF: edad de madurez sexual femenina relativa; log

rAH: logaritmo de la abundancia histérica relativa. Notese que no hay datos para la AH de algunas especies. Por lo tanto

en la rHA se ponen los valores con logaritmo para amortiguar el error de un valor supuesto.

Los caracteres de estado son seis categorias que describen ordenadamente

el incremento del caracter, es decir, el incremento del tamario, la edad de madurez sexual,

la abundancia y el indice ecoldgico, de modo que en la categoria cero estdn los animales

84



mas pequeiios, que se reproducen rapido, de poblaciones pequefias e indice ecoldgico
chico. Y en la categoria cinco estdn los animales grandes, de reproduccion retardada,

poblaciones grandes e indice ecoldgico grande.

Al sistema de apareamiento se le asignd un cédigo de unaletra como estado

de cardcter de tipo discreto.

Tabla 14. Caracteres que se mapearon en la filogenia molecular.

Caracter Estado de caracter
Tamafio corporal (TC) 0,1,2,3,4,5

Edad de madurez sexual femenina 0,1,2,3,4,5
(EMSF)

Abundancia histdrica (AH) 0,1,23,4,5
SpeR (indice ecoldgico) 0,1,2,3,4,5
Sistema de apareamiento Poliginia: P

Monogamia: M
Indeterminado: |
Poligamia: R
Promiscuidad: Q

El mapeo de caracteres se realizd con MacClade 4.0 (Maddison &
Maddison, 2011). Al programa se le indicé que rastreara todos los cambios (no ambiguos)

posibles.

1.3. Analisis ecolégico-evolutivo

En este analisis se graficaron los valores de longitud relativa acumulada (SplL) de cada
especie con respecto al SpeR y otros parametros para examinar si hay alguna asociacién
entre los rasgos de la ecologia poblacinoal actual con los rasgos de evolucién molecular. El
SpL se refiere a la longitud relativa acumulada de todas las especies, es decir, la suma de

todas ramas del arbol desde su raiz hasta un taxén terminal.

Tres graficas fueron realizadas. En cada una de ellas estan representados los tres
conjuntos de datos de este trabajo con diferentes colores: RedactCtbSRY_2 (azul),

RedactCtbSRY_3 (rojo), y BEAST (negro). Estas graficas son:
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- Grafica Tamano Corporal y Longitud de Ramas: tamafio corporal vs SpL
- Gréfica indice Ecolégico y Longitud de Ramas: SpeR vs SpL

- Grafica Cantidad y Longitud de Ramas: numero de ramas por taxa vs SpL

Esta ultima grafica pretende examinar si el muestreo de las ramas y/o procesos de
radiacion pueden afectar la estimacidon de las longitudes de rama. Todas las gréaficas se
construyeron con SigmaPlot 10.0 (Systat Software, Inc., 2006) y se les realizé una regresion

lineal simple con una confianza del 99%. El analisis detallado se encuentra en el Anexo 7.
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RESULTADOS Y DISCUSION

Parte 1
1. Filogenias moleculares
1.1. Resultados de las construcciones filogenéticas

De las tres construcciones filogenéticas (RedactCtbSRY_2, RedactCtbSRY 3 vy
RedactCtbSRY_BEAST) se obtuvo un total de ocho arboles absolutos. Tres y cuatro arboles
consenso (topolégicamente iguales) se obtuvieron con MrBayes 3.2 para las construcciones
RedactCtbSRY_2 y RedactCtbSRY_3, respectivamente, que representan las particiones
empleadas en las construcciones filogenéticas. Un solo arbol consenso se obtuvo a partir
de la construccion filogenética empleada con BEAST. Sin embargo, en estos resultados se
presentan 10 arboles filogenéticos (nueve arboles a partir de las construcciones
filogenéticas realizadas con MrBayes 3.2 y un arbol filogenético de la construccidon de
BEAST) (Tabla 14). De los nueve arboles, siete son construcciones relativas como

indicadores de proporciones y dos arboles son Gran Consenso.

1.1.1. Arboles RedactCtbSRY_2: La Tabla 15 muestra la longitud total de los arboles
consenso absolutos, asi como la longitud total del andlisis bayesiano RedactCtbSRY_2. El
analisis estadistico y los valores de los pardmetros de esta construccion filogenética estan
enlistados en la Tabla 3 del Anexo 1. La filogenia resultante de este analisis tiene altos

valores de muestreo efectivo (ESS) y valores de convergencia (PSRF) muy cercanos a 1.

La Figura 13 muestra la construccion filogenética de RedactCtbSRY 2. Los tres
arboles presentes en la figura representan por color a las particiones empleadas. Estos
arboles son relativos y topoldgicamente iguales. En éstos se puede facilmente apreciar la
diferencia entre tasas de cambio de cada marcador y de cada especie. La Figura 14 muestra

la construccién del Gran Consenso de este andlisis realizada a partir de los arboles relativos,
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por lo que su longitud es igual a tres. En este arbol se puede distinguir la proporcién que

cada marcador tiene en cada rama de la filogenia multigénica (por ser una construccion

total relativa). Es evidente que el marcador mitocondrial tiene tasas de cambio mucho mas

elevadas que los marcadores nucleares: tiene los valores de longitud absoluta (y relativa)

mas grandes y por lo tanto ramas largas (arbol rojo) (Tabla 15, Figura 14).

Tabla 14. Arboles filogenéticos por cada construccién que se presentan en los resultados.

Construccion Arboles Tipo de arbol* Topologia** Figura
RedactCtbSRY_2 Actintlintl Relativo (longitud = 1) Topologia 1 Fig. 8. Arbol gris
Cytb Relativo (longitud = 1) Topologia 1 Fig. 8. Arbol rojo
SRY Relativo (longitud = 1) Topologia 1 Fig. 8. Arbol azul
GranConsenso_2 Total relativo (longitud = 3) Topologia 1 Fig. 9.
RedactCtbSRY_3 Actintlintl Relativo (longitud = 1) Topologia 2 Fig. 10. Arbol gris
Cytb1-Cytb2 Relativo (longitud = 1) Topologia 2 Fig. 10. Arbol rojo
Cytb3 Relativo (longitud = 1) Topologia 2 Fig. 10. Arbol café
SRY Relativo (longitud = 1) Topologia 2 Fig. 10. Arbol azul
GranConsenso_3 Total relativo (longitud = 4) Topologia 2 Fig. 11.
RedactCtbSRY_BEAST GranConsenso_BEAST Absoluto (longitud = 6.8062) Topologia 3 Fig. 12.

*Los arboles relativos son arboles cuya longitud total es igual a uno. Los arboles total relativos (GranConsenso_2 y
GranConsenso_3) son arboles cuya longitud es igual a la sumatoria de los arboles relativos.
**Se nombrdé topologia 1 a la topologia de los arboles de la construccion filogenética de RedactCtbSRY_2, topologia 2 a la
topologia de los arboles de la construccion filogenética de RedactCtbSRY_3, y topologia 3 a la topologia del arbol de la
construccion filogenética de RedactCtbSRY_BEAST.

Tabla 15. Valores de longitud.*

TL Actintl TL Cyt b TL SRY TL LnL Runl LnL Run2

1.3783489 4.7377555 0.816679602 6.932784002 -16287.01 -16274.91

*Abreviaturas: TL ActIntl: longitud total de la ActintlIntl (Tree Length Actintlin); TL Cyt
b: longitud total Cyt b (Tree Length Cytochrome b); TL SRY: longitud total del gen SRY
(Tree Length SRY gene); TL: longitud total (Tree Length), LnL Runl: valores de

verosimilitud de la corrida 1; LnL Run2: valores de verosimilitud de la corrida 2.
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Fig. 13. Arboles relativos de la construccion filogenética RedactCtbSRY_2 con MrBayes. El drbol en gris representa al Actint1int1, el rojo representa al Cyt b y el azul representa al SRY.
Los nodos que tienen una probabilidad mayor a 0.9 estan marcados con un cuadrado negro. La longitud de cada arbol relativo es uno (LT=1). Estos arboles estan normalizados al

100%.
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Megaptera novaeangliae
Balaenoptera physalus
Balaenoptera musculus
Balaenoptera edeni

Balaenoptera acutorostrata
Balaenoptera bonaerensis
Eubalaena australis

Tursiops aduncus
Stenella coerulecalba
Delphinus delphis
Tursiops truncatus
Stenella longirostris

Grampus griseus
.I-_: Pseudorca crassidens
Feresa atlenuata

_EGIob!cephala macrorhynchus

Peponocephala electra
Orcaella brevirosiris
Orcinus orca

Lagenorhynchus obliquidens

Neophocaena phocaenoides
Deiphinapterus leucas

— Ziphius cavirostris

Kogia sima
—|—|: Kooks brevioeps

Physeter macrocephalus

Ovis aries

Sus scrofa

Vicugna pacos

4%
Fig. 14. GranConsenso_2. En colores estan representadas las proporciones que las particiones tienen en cada rama: el gris representa a la Actintlintl, el rojo representa al Cyt
by el azul representa al SRY. Este arbol es un arbol total relativo, es decir, su longitud equivale a la suma de la longitud los arboles relativos (LT=3).
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1.1.2. Arboles RedactCtbSRY_3: En la Tabla 16 se encuentran los datos de las longitudes de
los arboles consenso del analisis de RedactCtbSRY_3. El analisis estadistico y los valores de
los pardmetros de esta construccidn filogenética estan enlistados en la Tabla 4 del Anexo 1.
Esta filogenia tiene buenos valores de convergencia (PSRF), y en general los valores del
tamarfio efectivo de muestreo (ESS) son altos. La separacion por posicion de codones del
marcador mitocondrial otorga un buen acercamiento a la relacién de sustituciones
sinénimas y no sindnimas (dS/dN). La tercera posicion del Cyt b tiene tasas de sustitucidn
mucho mayores a las demads particiones reflejdndose en los altos valores de longitud total

(mas de 10 veces mayor) (Tabla 16).

La Figura 15 muestra los cuatro arboles de este anilisis filogenético, y la Figura 16
muestra la construccion del Gran Consenso. En este arbol es muy notoria la gran proporcién

que el Cyt b tiene en las ramas de esta filogenia (colores rojo y café).

Tabla 16. Valores de longitud.*

Longitud total Longitud total Longitud total Longitud total
Actintl Cytb1-Cytb2 Cytb3 SRY Longitud Total LnL Runl LnL Run 2
1.05356943 1.553187038 17.93397848 0.800728433 21.34146338  -15716.87 -15714.13

*Abreviaturas: TL Actintl: longitud total de la Actintlintl (Tree Length Actintlin); TL Cyt b1-Cyt b2: longitud total
posiciones 1y 2 del Cyt b (Tree Length positions 1,2 Cytochrome b); TL Cyt b3: longitud total tercera posicion del Cyt b
(Tree Length position 3 Cytrochome k); TL SRY: longitud total del gen SRY (Tree Length SRY gene); TL: longitud total (Tree

Length), LnL Run1: valores de verosimilitud de la corrida 1; LnL Run2: valores de verosimilitud de la corrida 2.
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Fig. 15. Arboles relativos de la construccion filogenética RedactCthbSRY_2 con MrBayes. El arbol en gris representa a la Actint1int1, el rojo representa a la particién Cytb1-Cytb2, el arbol
café representa la particion Cytb3 y el azul representa al SRY. Los nodos que tienen una probabilidad mayor a 0.9 estan marcados con un cuadrado negro. La longitud de cada arbol relativo

es uno (LT=1). Estos arboles estan normalizados al 100%.
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Megaptera novaeangliae
_|__I———Baiaenop!era physalus
Balaenoptera musculus
Balaenoptera edent
_‘I:|_— Balaenoptera aculorostrata
Balaenoptera bonaerensis

Eubalaena australis

Tursiops aduncus
Stenella coerulecalba
Delphinus delphis
Tursiops truncatus
Stenelia longirostris
Grampus griseus
Pseudorca crassidens
Feresa attenuata
Globicephala macrorhynchus
Peponocephala electra
QOrcaeila brevirostris
Orcinus orca
Lagenorhynchus obliquidens

'——: Neophocaena phocaenoides
Phocoena phocoena

Delphinapterus leucas

Ziphius cavirostris
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Fig. 16. GranConsenso_3. En colores estan representadas las proporciones que las particiones tienen en cada rama: el arbol en gris representa a la Actintlintl, el rojo representa a la
particion Cytb1-Cytb2, el arbol café representa la particion Cytb3 y el azul representa al SRY. Este arbol es un arbol total relativo, es decir, su longitud equivale a la suma de la longitud

los arboles relativos (LT=4).
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1.1.3. Arbol BEAST y edades de divergencia: Se obtuvieron estimaciones vélidas de los parametros
del modelo de evolucidon con distribuciones normales. Este arbol sumé una longitud total de 6.8062,
dentro de la cual la longitud de la Actintlintl es de 0.8106, la del Cyt b es de 5.4955 y la del SRY es
de 0.5. La Tabla 17 muestra las estimaciones de algunos pardmetros. Para éstos se tomaron los
valores 6ptimos con un burn in de 50%. Los valores del ESS resultaron altos y confiables. El promedio
de la tasa de sustitucidon del I11AB es de 0.001645 sustituciones/afio, el del Cyt b es de 0.01015

sustituciones/afio y el del SRY es de 0.011 sustituciones/afio.

Tabla 17. Estimaciones de parametros evaluados.*

Parametro Media ESS
Posterior -16170.216 615
Prior -442.222 247
LnL -15727.993 1949

*Abreviaturas de pardmetros: posterior: probabilidad a
posteriori; prior: probabilidad a priori; LnL: valor de
verosimilitud. Para cada parametro se tiene el promedio
y el tamafio de muestreo efectivo (ESS o Effective Sample

Size).

La Figura 17 muestra la filogenia multigénica construida con BEAST. Su topologia es
similar a las topologias de los arboles construidos con MrBayes 3.2. A pesar de la evidente
diferencia en la agrupacion de los misticetos con respecto a los otros arboles, este analisis

resultd en una filogenia Gtil para trazar cambios en la ecologia poblacional de los cetaceos.

Los resultados del reloj molecular fueron consistentes con datos ya reportados
(Fordyce, 2002; Gatesy, et al., 2013; Jackson, et al., 2009; McGowen, et al., 2014; Nikaido,
et al., 2001). La Figura 18 muestra las edades de divergencia calculadas para los grupos
seleccionados. La edad del arbol es de 54.8 millones de afios, fecha que corresponde al nodo
Cetartiodactyla, y momento en el que divergen los cetdceos de los artiodactilos. La edad
estimada para la aparicion de los cetdceos actuales es de 36.9 millones de afios. Las edades
estimadas de éstos y el resto de los nodos resultaron en fechas muy cercanas a los valores

iniciales con los que se calibré el reloj molecular (Tabla 12 en Métodos).
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1.2. Discusion sobre construcciones filogenéticas

A pesar de que los cetdceos son un grupo de animales marinos con los que se han hecho
diversas investigaciones en los Ultimos afios sobre genética, ecologia, evolucién y conducta,
es sorprendente que la cantidad de informacién disponible sea insuficiente. En particular la
informacidn sobre sus modos de vida es incompleta o nula. De las 90 especies de cetaceos
aproximadamente, sélo existen trabajos a largo plazo sobre los sistemas sociales (Connor,
1998) de cuatro especies: el cachalote, la orca, la tonina y la ballena jorobada. Es por ello

que la discusion a continuacién esta sesgada a estos cetaceos.

De los tres marcadores empleados, las tasas de cambio molecular mas elevadas
corresponden al Cyt b. Esta registrado que la tasa de sustitucidon del mtDNA es mayor que
la tasa del ncDNA (Lynch et al., 2006; Nabholz et al., 2008). Esta diferencia esta asociada al

Ne que tiene el mtDNA con respecto al ncDNA y a que no tiene mecanismos de reparacion.

Las secuencias codificantes evolucionan de manera distinta que las secuencias no
codificantes, en el sentido de que las distintas fuerzas evolutivas no operan por igual ni
ejercen la misma fuerza sobre ellas. La evolucién de las secuencias codificantes, en este
caso el Cyt by el SRY, esta parcialmente gobernada por seleccion, a diferencia del Actint1.En
los andlisis con MrBayes las tasas mas lentas corresponden al SRY (longitud total absoluta
mas corta). Este marcador tiene un papel critico en la determinacién sexual en mamiferos
marsupiales y placentarios, y por lo tanto tiene regiones altamente conservadas como las
cajas HMG (High Mobility Group box). Sin embargo, tiene regiones fuera de las cajas HMG
que son altamente variables entre especies (Waters et al., 2007), lo que sugiere que la
secuencia codificante del gen SRY tiene tasas evolutivas relativamente rapidas (Foster et al.,
1992). El N. de este marcador, por ser haploide (al igual que el Cyt b), es susceptible a
cambios demograficos y mds aln en especies muy poliginicas, donde el Ne se ve reducido
drasticamente. A pesar de que el Actintly el SRY hayan tenido tasas bajas comparadas con
el Cyt b, y que el SRY haya sido el marcador mas conservado, estas secuencias parecen

evolucionar de manera rapida.
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Asimismo, dentro de los cetaceos es sabido que las tasas de sustitucidén son mas
lentas en misticetos que en odontocetos (Baker & Palumbi, 1993). La Tabla 18 muestra las
tasas de cambio que promedid cada grupo (misticetos, odontocetos y artiodactilos) en cada
construccion filogenética. Aqui se puede ver que los artiodactilos tienen las tasas mas
rapidas para el intron pero tienen las tasas mitocondriales mas lentas. Esto ultimo
posiblemente esté relacionado a que los artiodactilos no tienen fragmentacién poblacional
asociado a hembras como es el caso de los odontocetos, quieres presentan las tasas

mitocondriales mads rapidas (discutido en trayectorias).

Tabla 18. Tasa de cambio relativa acumulada que promedié cada grupo por particion.
Unidades en sustituciones/sitio. Las tasas de BEAST son datos ajustados sin reloj molecular.

Tasa acumulada promedio de cada grupo por particion

RedactCtbSRY_2 Actintl Cytb SRY Total
Artiodactilos 0.2661 0.4572 0.1431 0.8665
Misticetos 0.1295 0.6812 0.1215 0.9322
Odontocetos 0.1395 0.8235 0.1434 1.1064

RedactCtbSRY_3 Actintl Cytb* SRY Total
Artiodactilos 0.1654 0.0900 0.1778 0.5232
Misticetos 0.1093 0.1476 0.1522 0.5567
Odontocetos 0.1178 0.1766 0.1786 0.6495

RedactCtbSRY_BEAST Actintl Cytb SRY Total
Artiodactilos 0.2111 0.1109 0.1901 0.5121
Misticetos 0.1166 0.1907 0.1666 0.4739
Odontocetos 0.1118 0.1967 0.1826 0.4911

*El Cyt b de RedactCtbSRY_3 en esta tabla es un promedio de las dos
particiones que componen a este marcador en dicha construccion (Cytb1-

Cytb2 y Cytb3).

De manera general, los arboles filogenéticos de los tres métodos diferentes
resultaron confiables y coherentes entre si, es decir, las tres topologias son muy parecidas
entre ellas y con respecto a filogenias moleculares reportadas (Amaral et al., 2012; Collado

& Agnarsson, 2006; Hatch et al., 2006; Zhou et al., 2011).

97



Su topologia varia en el clado de los balaenoptéridos, en la relacidn entre los
delfininos (con el delfin del Indo-Pacifico, el delfin lisado y el delfin comun oceanico) y entre
los globicefalinos (con el calderdn tropical y el delfin cabeza de meldn). No es sorprendente
gue en estas especies las filogenias hayan resultado distintas. En especies en los que hubo
eventos recientes de radiacion evolutiva o que pasaron por eventos de rapida radiacién, las
relaciones filogenéticas pueden ser poco claras debido al sorteo incompleto de linajes y/o
por hibridacion introgresiva (Amaral et al., 2012; Maddison & Knowles, 2006). Asimismo,
en estos casos de eventos de radiacidn rapida las barreras bioldgicas que previenen la
hibridacién entre especies han tenido poco tiempo desde el momento de la divergencia

para establecerse, ocasionando que haya hibridacion (Seehausen, 2004).

En los tres arboles filogenéticos de este trabajo, los balaenoptéridos estan
agrupados en un clado monofilético. La aparicion de estos misticetos no es particularmente
reciente (15.3 millones de afios), sin embargo, diversos autores sugieren que la base de los
balaenoptéridos representa un evento de radiacion rapida en un corto periodo de tiempo
(Sasaki et al., 2005; Nikaido et al., 2006). Las inconsistencias filogenéticas en este y otros
trabajos son ocasionadas posiblemente por la presencia de polimorfismos ancestrales y
posteriormente por sorteo incompleto de linajes, fendmenos que se han reportado en

casos de especiacién sucesiva (Shedlock et al., 2004).

La existencia de eventos de hibridacion en la historia evolutiva de un grupo
provocara que éste no continue el procedimiento de divergencia de algun ancestro como
esperado, lo que podria conducir a arboles discordantes (Henning, 1996 en Amaral et al.,
2012). Hasta ahora no hay evidencia suficiente para asegurar de que la hibridacién conduzca
a errores filogenéticos en animales (Hatch et al., 2006) pero es posible que este fendmeno

haya ocurrido durante los eventos de especiacién de los balaenoptéridos.

Los rorcuales han sido de gran interés cientifico en cuanto a sucesos de hibridacién.
Se han descrito varios hibridos entre ballena azul y el rorcual comun, entre ballena jorobada
y ballena azul y entre ballena de Minke y el Minke antdrtico (Arnason et al., 1991; Bérubé
& Aguilar, 1998; Spilliaert et al., 1991; Glover et al., 2013).

98



Los delfininos y globicefalinos son otro caso de linajes que experimentan tasas de
especiacién elevadas (McGowen et al., 2009; Steeman et al., 2009). El origen de los
delfinidos modernos (Familia Delphinidae) ocurri6 en el Mioceno tardio hace
aproximadamente 10 millones de afos, al que le siguen eventos sucesivos de especiacion.
En un intervalo de alrededor de tres millones de afios surgen la mayoria de las subfamilias
actuales casi simultaneamente Lissodelphininae, Globicephalinae y Delphinine (4.32, 4.20 y
3.84 millones de afios, respectivamente) (McGowen et al., 2009). Aproximadamente 36
especies de tamafio chico y mediano componen a esta familia (Jefferson et al., 2008). Esta
rapida diversificacion origina multiples ramas de corta longitud, las cuales pudieron haber

tenido poco tiempo para cumular cambios dificultando el andlisis filogenético.

La rdpida radiacion de estos cetaceos y las discrepancias entre las filogenias
moleculares y las filogenias de caracteres morfolédgicos han hecho que la inferencia de las
relaciones filogenéticas de los delfinidos sea complicada (Amaral et al., 2012). Dentro de los
delfininos las relaciones entre los géneros Tursiops, Delphiuns y Stenella han sido
especialmente controversiales (McGowen et al., 2009; McGowen 2011; Vilstrup et al.,

2011).
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Parte 2

1. Resultados de las trayectorias

En la actualidad existen diversos programas de coémputo para el andlisis de secuencias y
construcciones filogenéticas que incluyen diversos pardmetros que permiten realizar
inferencias sobre ecologia poblacional. Hasta ahora ninguna investigacion se ha realizado
sobre trazar e inferir cambios en la ecologia poblacional y sistemas de apareamiento a
través de filogenias moleculares, por lo que no resulta sencillo el andlisis con el poco apoyo
de la literatura. En este trabajo se tratd de integrar diversos aspectos (fragmentacién
poblacional, abundancia, N., sistemas de apareamiento, sociabilidad y estructuras
maternas) con base en el comportamiento de las trayectorias que reflejan tasas de cambio

y la proporcion de los marcadores en los arboles filogenéticos.

Es importante comprender el movimiento de las trayectorias en el MEEP y su
significado. Las trayectorias van a tener 1) un lugar fisico en el mapa, 2) un origen, es decir,
de dénde vienen y 3) una direccion o tendencia, es decir, a donde van o hacia dénde se
proyectan. Su lugar fisico, su origen y su tendencia se interpretan en este trabajo como
aspectos de su estructura poblacional, modo de vida y sistema de apareamiento, aunque
cabe mencionar que puede deberse a otras razones moleculares, alométricas, metabdlicas

y por azar.

Dentro del mapa hay cuatro posibles interpretaciones de las trayectorias sobre los
aspectos mencionados (Figura 19). Los MEEP’s de la Figura 19 muestran dichas
interpretaciones. Las trayectorias se pueden originar en algun cuadrante, ocupar de manera
general otro cuadrante y proyectarse hacia otro, es decir, pueden moverse entre
cuadrantes dentro del mapa. Este movimiento se debe a cambios en tasas de evolucion
molecular, que puede o no ser un producto de cambios en la ecologia poblacional o sistema
de apareamiento y se debe a que la proporcién de cada marcador cambia entre rama y

rama a lo largo del arbol filogenético. Las trayectorias pueden encontrarse dentro de un
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mismo cuadrante y ahi proyectarse o direccionarse hacia otros cuadrantes aunque

fisicamente se queden en el mismo.

Cabe mencionar que la interpretacién de las trayectorias en sus extremos arriba
(subdivision materna) y abajo (poliginia)) no es contradictoria, es decir, los organismos
pueden estar sujetos a ambos modos de vida; tener una estructura materna muy definida

y asimismo presentar altos grados de poliginia (esto se vera mas adelante).

MEEP 1 MEEP 2
1 -H - Ramas mitocondriales - Ramas mitocondriales
largas largas
— Estructura Estructura — - Ssubdivisién poblacional | -Subdivision poblacional
materna + materna + asociada & hembras ascciada a hembras
b S ivision Panmixia/ 4  lestructura materna) {estructura materna)
pe acional Dispersii'}n - Ramas Actintl largas - Ramas Actintl cortas
— | -Subdivision poblacional - Panmixia/Dispersion y
asociada a ambos sexos Flujo génico
5 i 5
= =
=00 3 0.0
E E
= =
Poliginia+ Poliginia + —Rali'nas SRY largas -Ea:lja_s :SRYlargas
] o — - pgligini - Poliginia
Subdivision Panmixia/ Poliginia e
< = — - Ramas Actintl largas - Ramas ActIntl cortas
4. poblacional | Dispersion 7 -Subdivisién poblacicnal - Panmixia/Dispersién y
asociada a ambos sexos Flujo génice
T T T T T T T T T T T
0.0 0.0
log{rLT/Ln) log{rLT/Ln)

Fig. 19. MEEP’s con la interpretacién de las trayectorias, esto es: derecha: panmixia/dispersién; izquierda:
subdivision poblacional; arriba: estructura materna; abajo: poliginia. Cada interpretacion esta dada segun las
proporciones de los marcadores en cada rama, esto es: derecha: menor proporcion del Actintl con respecto a la
longitud total del arbol; izquerida: mayor proporcion del Actintl con respecto a la longitud total del arbol; arriba:
mayor proporcion del Cyt b con respecto al SRY; abajo: mayor proporcion del SRY con respecto al Cyt b.

Las trayectorias, de manera mas simple, representan la filogenia en el mapa, y por
lo tanto representan caminos evolutivos. Las ramas profundas de la filogenia son aquellas
gue constituyen la historia evolutiva temprana de los cetdceos. Las ramas intermedias
constituyen su camino evolutivo, y las ramas terminales son las especies en el momento
actual. EI MEEP, al ser un espacio de proporciones, refleja las proporciones que cada

marcador tiene en cada rama del arbol filogenético. Se realizaron 6 MEEPs en donde se
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representan las trayectorias de cada uno de los conjuntos de datos analizados

(RedactCtbSRY_2, RedactCtbSRY_3 y BEAST). Es decir, hay un total de 18 MEEPs.

1.1 Resultados generales: descripcion de trayectorias

Los MEEPs envolventes son los mapas de toda la filogenia de los métodos RedactCtbSRY_2,

RedactCtbSRY_3. En estas trayectorias estdn marcadas las areas de distribucién en el

espacio de los grupos con distintos colores (Figura 20).

En primera instancia es muy evidente como los cetaceos se encuentran fisicamente

en el lado de panmixia (derecha), a partir de un origen cetartiodactilo de fragmentacién

poblacional (izquierda). Lo segundo mdas notorio en estos mapas es que tanto las

trayectorias de la rama Cetacea (origen de los cetaceos), como las de los cetaceos en

general se encuentran fisicamente en la parte de poliginia (abajo). Por ultimo, es muy

evidente como todas las trayectorias de los cetdceos se proyectan de manera general hacia

la estructura materna (arriba), aunque ocupen un espacio poliginico (Figura 20).
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Fig. 20. MEEP’s de trayectorias envolventes de los métodos RedactCtbSRY_2 y RedactCtbSRY_3. Los colores representan las areas

de distribucion de las trayectorias por grupos.
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Fig.21. MEEP’s de trayectorias de todos los cetaceos de los métodos RedactCtbSRY_2 y RedactCtbSRY_3.

Las trayectorias de los cetaceos se encuentran fisicamente en la panmixia/dispersion
y la poliginia (derecha-abajo). Sin embargo, estas trayectorias dentro de este cuadrante se
mueven y se proyectan de manera muy especifica segun el grupo (misticetos, fiseteroideos,

focénidos, etcétera) (Figura 21).

Hay otro factor sobre las trayectorias importante de entender que esta relacionado
a lo previamente mencionado. En la Figura 22 se puede ver marcada con un circulo el area
gue ocupan las trayectorias de los cetdceos en el MEEP. Dentro de esta area, las trayectorias
tendran proyecciones o tendencias diferentes. Estas pueden ser a la panmixia o dispersion,
subdivisién poblacional, estructura materna o poliginia, pero también pueden tener
tendencias mixtas. Estas tendencias mixtas representan la interaccion entre los marcadores

en cuestién (Cyt b con Actintl o SRY con Actintl).
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Fig. 22. Muestra 1) marcada con un circulo el area que ocupan las trayectorias de los cetaceos en el MEEP, 2) las

tendencias que pueden tener las trayectorias de manera mas especifica, éstas son ocho posibles.

1.2 Descripcion de trayectorias por grupo

1.2.1. Mysticeti: Los misticetos (color rojo) son los cetaceos que en general se encuentran
mas hacia la subdivisién poblacional (izquierda) (aunque el espacio fisico que ocupan es el
de la panmixia). Su drea de distribucion es grande debido a sus ramas de los arboles
filogenéticos son largas. En los misticetos las trayectorias parecen moverse mucho entre la
subdivisién poblacional y la panmixia (de izquierda a derecha y viceversa) (Figura 23). La
ballena jorobada (Mnov) es el misticeto cuya trayectoria resalta mas: ésta se proyecta hacia
la subdivision materna (arriba) mas que cualquier otro misticeto. Por lo tanto, este animal
es en el que mayor proporcion se encuentra el marcador mitocondrial. La ballena azul
(Bmus) es el misticeto que tiene la mayor proporcion del SRY y esto ocasiona que su

trayectoria tienda hacia la poliginia.
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Fig. 23. MEEP’s de Mysticeti de los métodos RedactCtbSRY_2 y RedactCtbSRY_3.

1.2.2. Fiseteroidea-monodontoidea: El patrén de las trayectorias de los fisetéridos es muy

particular (Figura 24). Estas trayectorias (color morado), a diferencia del resto de los

cetaceos, se proyectan hacia la poliginia. Esto significa que la proporcion del marcador SRY

estd en mucho mayor proporcion en esta rama que en cualquier rama de los demas

cetdceos. Posteriormente, la direccion de las trayectorias de los fisetéridos cambia hacia la

subdivisién materna (ramas Kogiidae y el cachalote). Es decir, en esta linea filogenética hay

un cambio de direccidn de las trayectorias muy notorio.

Los focénidos (verde), al igual que el cachalote, tienen trayectorias muy evidentes

hacia arriba indicando estructuras matriarcales. El zifio y las kogias tienen una trayectoria

con tendencia mixta hacia la estructura materna + subdivisidon poblacional.
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Fig. 24. MEEP’s de Physeteroidea, Ziphiidae, Phocoenidae y Monodontidae de los métodos RedactCtbSRY_2, y

RedactCtbSRY_3.

1.2.3. Globicephaline: La Figura 25 muestra las trayectorias del grupo Globicephaline (azul

claro). Este grupo en general fue en el que menor longitud tuvo el Actintlintly por lo tanto

la menor proporcidn de este marcador. El calderdn gris fue una de las especies en donde

menor proporcidn se encuentra el marcador biparental, y es por ello que su trayectoria

tiene hacia la panmixia (rama ActiniInt1 corta).
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Fig. 25. MEEP’s de Globicephaline de los métodos RedactCtbSRY_2 y RedactCtbSRY_3.
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1.2.4. Delphinine: La Figura 26 muestra las trayectorias Unicamente de Lagenorynchinae,

Orcininae y Delphininae (azul). Las trayectorias de estos delfines son céntricas respecto a

las trayectorias del resto de los cetaceos (Figuras 20y 21).

Es muy evidente la dis