Libros de

Introduccion a la Taxonomia
Fundamentos tedricos y ejercitaciones

Francisco Brusa, Sara I. Montemayor
y M. Guadalupe del Rio (coordinadores)

FACULTAD DE

n CIENCIAS NATURALES Y MUSEO
o f ) UNIVERSIDAD

@‘; NACIONAL
&7/ DE LA PLATA
EDITORIALDELAUNLP T

naturales




INTRODUCCION A LA TAXONOMIA

FUNDAMENTOS TEORICOS Y EJERCITACIONES

Francisco Brusa
Sara |. Montemayor
M. Guadalupe del Rio

(coordinadores)

Facultad de Ciencias Naturales y Museo

B UNIVERSIDAD
S5 NACIONAL
Wi/ DE LA PLATA

e

EDITORIAL DE LA UNLP



Introduccidn 5
Prélogo 7
Capitulo 1

Caracteres taxondmicos y claves de identificacién 8

Marina Lenguas Francavilla y Javier Ricardo Garcia de Souza

Capitulo 2
Nomenclatura Bioldgica 22

Eugenia Minghetti, Martina E. Pocco, Luciana Lugones y Delfina Aguiar Juarez

Capitulo 3
Especies, especiacion y decisiones taxondmicas 51

Maria del Rosario Robles y Alejandra Barcena

Capitulo 4
Taxonomia numérica en el estudio de las especies 74

Luciana Lugones, Maria del Rosario Robles, Joaquin Cochero

y Javier Ricardo Garcia de Souza

Capitulo 5
Sistematica Filogenética 120

Franco Barrile y Marina Lenguas Francavilla

Capitulo 6
Parametros del arbol. Optimizacion. Consenso. Medidas de soporte 142

Eugenia Minghetti y Martina E. Pocco



Capitulo 7
Filogenias Moleculares

Franco Barrile y Marina Lenguas Francavilla

Capitulo 8
Clasificaciones Bioldgicas y Aplicaciones

Martina E. Pocco y Eugenia Minghetti

Listado de términos

Los autores

161

174

193

199



Introduccion

La taxonomia, entendida como la teoria y practica de la clasificacion de los seres vivos, es
una disciplina fundamental para todas las ramas de la biologia. Es la ciencia que descubre, des-
cribe y clasifica a los organismos. Durante varios siglos la taxonomia utilizé caracteres morfol6-
gicos como evidencia para distinguir especies y otras categorias taxonémicas, e inferir las rela-
ciones de parentesco entre ellas. Sin embargo, es una ciencia que ha cambiado mucho a lo largo
de su historia no solo en su filosofia sino también en las evidencias y metodologias de analisis
que utiliza. En la Gltima década ha experimentado un proceso de fuerte renovacién, incorporando
nuevas técnicas y herramientas.

Introduccion a la Taxonomia es una asignatura de segundo afio obligatoria para todas las
orientaciones de la Licenciatura en Biologia de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de
la Universidad Nacional de La Plata, optativa y de postgrado para otras carreras de esta casa
de estudio y otras. A lo largo de los afios, desde la catedra, se ha generado material bibliogra-
fico a fin de acompanfar a los estudiantes en el proceso de aprendizaje de los fundamentos de
la materia. Existe poca bibliografia que recopile los contenidos brindados a lo largo del curso.
El primer libro de la catedra fue publicado hace 20 afios (Lanteri y Cigliano, 2004), tiempo
después se publicé un manual de ejercitaciones (Fernandez et al., 2013), ambos editados por
la Editorial de la UNLP (EDULP). Este nuevo libro pretende actualizar los contenidos tratados
en el primer libro, asi como también reemplazar las ejercitaciones del segundo libro, contem-
plando las principales tendencias actuales de la disciplina a fin de mantener al dia los conteni-
dos que se brindan a los estudiantes.

El libro esta estructurado en ocho capitulos, que siguen el programa vigente de la materia.
La obra organiza y presenta las tematicas y ejercicios que se abordan a lo largo del curso.
Cada capitulo consiste en una seleccion de ejercicios practicos acompafados de una breve
introduccion tedrica necesaria para el desarrollo de los mismos. También se presentan tutoria-
les para la utilizacion de los programas informaticos necesarios para trabajar con las matrices
brindadas en algunos ejercicios. Tanto las matrices como los tutoriales estan alojados en el
repositorio del SEDICI.

Este libro es el resultado del trabajo del equipo docente que esta a cargo de los trabajos
practicos de la materia Introduccion a la Taxonomia y ayudantes diplomados, acompafados por
los profesores de la misma. Los coordinadores de esta obra, figurando en orden aleatorio, hemos
trabajado de manera conjunta y equitativa en la planificacion de los contenidos de la obra desde

Su concepcion, seleccion de autores y coordinacion del trabajo de los mismos en cada uno de
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INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

los capitulos intentando lograr un equilibrio entre ellos. Nos proponemos con este texto acompa-
Aar al estudiante que cursa la asignatura de Introduccion a la Taxonomia. Asimismo, esperamos
que el libro pueda contribuir a la introduccion a esta tematica, clave en el estudio de las ciencias

biolégicas, a todos los que se inicien en este camino.

Referencias

Fernandez, M. S., Brusa, F., Damborenea, M. C., Dellapé, P. M. y Gallardo, F. E. (2013). Intro-
duccién a la Taxonomia. Manual de ejercitaciones. (12 Edicién). La Plata: Editorial de la Uni-
versidad de la Plata.

Lanteri, A. A. y Cigliano, M. M. (eds). (2004). Sistematica Biologica: Fundamentos teéricos y

gjercitaciones. (12 Edicion). La Plata: Editorial de la Universidad de la Plata.
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Prélogo

La Taxonomia es la ciencia que descubre, describe y clasifica los organismos, siendo fun-
damental para todos los aspectos de la biologia. La taxonomia es una disciplina dinamica que
se nutre a partir del desarrollo de las nuevas tecnologias de la informatica de la biodiversidad,
de la biologia molecular, de la fotografia digital. La Taxonomia proporciona nombres cientificos
a los grupos de organismos. El nombre cientifico de una especie es similar a una tarjeta de
identificacion que desbloquea todos los datos disponibles sobre la misma. Cada especie tiene
su propia ecologia, estrategias reproductivas, desarrollo larvario, fisiologia y habitos de alimen-
tacién unicos. La taxonomia contribuye, entre sus multiples derivaciones, con la evaluacion la
biodiversidad y de impacto ambiental, la planificaciéon de las medidas de conservacion, la im-
plementacion de planes de bioseguridad, el monitoreo de los recursos biolégicos y el control
de especies invasoras.

El propdsito de este libro es ayudar a los estudiantes de grado de la carrera de Biologia a
comprender y aplicar las tareas que desarrolla un taxénomo. El mismo consta de ocho capitulos,
cada uno de los cuales incluye una breve introduccion tedrica y una serie de ejercitaciones prac-
ticas. Los temas tratados comprenden aspectos de la Taxonomia, como la identificacion de ca-
racteres taxonémicos (datos moleculares, morfolégicos y de otras fuentes); elaboracion y uso de
claves de identificacion taxondmica; la aplicacion de los principios y reglas de la Nomenclatura
Bioldgica; la aplicacion de técnicas multivariadas en el analisis de variacion intraespecifica; la
delimitacién de especies aplicando los principios de la Taxonomia integrativa; la construccion e
interpretacion de arboles filogenéticos a partir de conjuntos de datos morfoldgicos y moleculares.
La presente contribuciéon también incluye guias para el uso de software y/o bases de datos taxo-

ndémicas como material suplementario.

Maria Marta Cigliano
La Plata, marzo 2022
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CAPITULO 1
Caracteres taxonémicos y claves
de identificacion
Marina Lenguas Francavilla y Javier Ricardo Garcia

de Souza

Introduccion

La sistematica es una disciplina que tiene entre sus objetivos principales, identificar, nombrar
y clasificar la biodiversidad (Mayr y Ashlock, 1991; Lanteri y Cigliano, 2006; Morrone, 2013), es
decir, se encarga de estudiar la diversidad de los seres vivos. Clasificar, en un sentido amplio,
significa ordenar o agrupar una serie de objetos sobre la base de algun criterio o atributo que los
diferencia. La sistematica elabora herramientas para organizar la diversidad bioldgica y requiere

de la utilizacion de caracteres taxonémicos, atributos de los organismos que permiten distinguir

a los miembros de un taxén de otros (Mayr y Ashlock, 1991; Lanteri y Cigliano, 2006), y que

posibilitan llevar a cabo practicas de identificacion y clasificacion. Identificar o determinar un

espécimen o ejemplar implica la tarea de asignarlo a un grupo o taxén, basado en un esquema
clasificatorio preexistente. Un taxén es un grupo de organismos de cualquier rango que es con-
siderado lo suficientemente distinto como para ser reconocido formalmente en una categoria
determinada y recibir un nombre (Mayr, 1968). Los caracteres taxonémicos también pueden ser
definidos como aquellos atributos heredables cuya variacién permite diferenciar grupos, pueden
ser de diversas fuentes y cuentan con distintas alternativas o variantes denominadas estados
de caracter (e.g. caracter: forma del estilete; estados: recto, curvo). Es trabajo de los taxénomos
reconocer, seleccionar, definir y analizar dichos atributos o caracteres.

Los caracteres deben ser independientes unos de otros, es decir deben haber seguido cami-
nos evolutivos independientes. Estas caracteristicas heredables son intrinsecas de los organis-
mos y de los procesos bioldgicos tales como la ontogenia (e.g. caracteres morfoldgicos, fisiolo-
gicos), la replicacion (e.g. secuencias de ADN), la transcripcion (e.g. proteinas), o la interaccion
de caracteres heredables (e.g. etoldgicos) (Wiley y Lieberman, 2011). También se reconocen
caracteres extrinsecos, aquellos que aparentemente no estan sujetos a las reglas de la herencia,
por ejemplo, caracteristicas de los hospedadores, en el caso de los organismos parasitos, o da-
tos biogeograficos (Schuh y Brower, 2009).

Los atributos o caracteres pueden ser clasificados segun sus fuentes. A continuacién, se
brinda una clasificacién de caracteres segun su fuente, adaptada de las propuestas por Wiley
(1981), Mayr y Ashlock (1991) y Morrone (2013). (modificado de Lanteri y Cigliano, 2006).

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP 8



INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

Tipos de caracteres sequn sus fuentes

1. Morfoldgicos.
e Externos (e.g. forma, tamafio).
e Internos o anatdomicos (e.g. estructuras genitales).
e Embrioldgicos (e.g. tipo de huevo, blastula, gastrula).
e  Citolégicos e histologicos (e.g. presencia de cilios o flagelos, vacuolas pulsétiles, de-
terminado tipo de células en diferentes tejidos).
2. Fisioldgicos.
e Factores metabdlicos (e.g. regulacion de la temperatura corporal, respiracion aeré-
bica o anaerdbica).
e  Secreciones corporales (e.g. tipos de hormonas de crecimiento o sexuales, secrecio-
nes glandulares asociadas a funciones defensivas).
3. Cromosdmicos.
e  Numero cromosomico.
e Forma ytamano de los cromosomas.
e Presencia de reordenamiento cromosémico (e.g. inversiones, duplicaciones o
translaciones).
4. Moleculares.
a) Del ADN.
e  Secuencias de ADN de genes (nucleares, mitocondriales, cloroplastos y ribosomales)
0 genomas completos.
e Analisis mediante endonucleasas de restriccion.
b) Proteicos.
e Secuencias de aminoéacidos (e.g. péptidos, proteinas particulares o proteomas
completos).
e Diferencias electroforéticas (e.g. en isoenzimas, aloenzimas o proteinas estructurales).
5. Ecoldgicos.
e Habitat y hospedadores (e.g. preferencias o restricciones de habitat, especificidad de
nicho ecoldgico).
e Tipo de alimento consumido (e.g. herbivoros, carnivoros, omnivoros, detritivoros).
e Rol ecoldgico (e.g. consumidores primarios, secundarios, depredadores).
e Organismos asociados (e.g. parasitos, endosimbiontes).
6. Etolégicos o de comportamiento.
e Mecanismos de cortejo (e.g. dipteros, aves y anfibios).
e  Mecanismos defensivos y otros patrones de comportamiento (e.g. anfibios y moluscos).
7. Biogeograficos.
e Patrones biogeograficos generales (caracterizacién de taxones en relacién de alopa-
tria-simpatria.
8. Estratigraficos.

e Localizacion de un taxén en un tiempo geoldgico particular (Blackwelder, 1967).
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Los caracteres pueden tratarse como cualitativos (variables que no pueden cuantificarse) o
cuantitativos (variables numéricas). Las variables numéricas pueden ser discretas o continuas.
Esta diferencia se refiere a las propiedades matematicas de los niUmeros utilizados para describir

un atributo. Los caracteres continuos pueden tener valores infinitesimalmente préximos dentro

de un rango establecido y no son valores enteros (e.g. longitud de las espinas); mientras que los

caracteres discretos se representan por valores enteros (e.g. numero de espinas). Los carac-

teres cualitativos o cuantitativos discretos (e.g. color, forma, cantidad en numeros enteros), pue-

den tener dos estados de caracter: caracter doble estado o tres 0 mas: caracter multiestado.

Por ejempilo, si para identificar un insecto el caracter taxonémico es una banda de color a lo largo
de las alas, los estados de caracter pueden ser: presencia o ausencia de dicha banda, o si el
caracter seleccionado es la base nitrogenada presente en un nucleétido de una secuencia de
ADN, sus estados seran adenina, timina, citosina o guanina. En el Ultimo caso, cuando se trabaja
con secuencias de ADN se comparan sitios o posiciones de los nucleétidos en la secuencia,
considerados cada uno un caracter, que puede presentar alguno de los cuatro estados antes
mencionados. Las bases nitrogenadas se clasifican en puricas (adenina y guanina) y pirimidicas
(timina y citosina) (Figura 1.1). Cuando se realiza un alineamiento se hace una comparacioén
entre una o multiples secuencias de cada taxén estudiado, permitiendo reconocer sitios o posi-
ciones invariantes o variantes. A diferencia de los sitios variantes (sustituciones de bases o mu-
taciones puntuales), las posiciones invariantes son aquellas en las que no se ha producido cam-

bio alguno al comparar dos taxones. Las sustituciones de bases (Tabla 1.1) se pueden definir

en dos categorias: transiciones y transversiones (Figura 1.1). Asimismo, pueden ocurrir muta-

ciones de tipo indel, inserciones o deleciones de nucledétidos las cuales constan de ganancia o

pérdida de bases respectivamente.

Transicion: sustitucion de nucleétidos en la que una base purica se reemplaza por otra purica

0 una pirimidica sustituye otra pirimidica. (4 posibilidades).

Transversiones: sustituciéon de nucleétidos en la cual una base purica reemplaza a una piri-

midica o viceversa (8 posibilidades).

Figura 1.1. Esquema de bases nitrogenadas puricas y pirimidicas.

‘ | .
Purinas Pirimidinas

Las flechas indican las posibles sustituciones de bases: transiciones (naranja) y transversiones (verde).
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Tabla 1.1. Secuencias de bases del ADN de cuatro taxones (B-E).

Especies Secuencias Tipo de sustitucion o mutacion

Especie A AATCGTTCC

Especie B AACCGTTCC Sustitucién = transicion en la tercera posicion
Especie C  AAACGTTCC Sustitucién = transversién en la tercera posicion
Especie D AAGGTCGTTCC Insercion de dos bases

Especie E AA --GTTCC Delecion de dos bases

Nota. Reproducido de Secuencia de bases de ADN de cuatro taxones (B-E), en los que se observan sustituciones (tran-
siciones y transversiones), inserciones y deleciones con respecto al taxon A, de Lanteri y Cigliano (2006).

Luego de la seleccion de los caracteres morfoldgicos taxondmicos es necesario codificarlos.
Cadificar significa asignar un cédigo a cada estado. Por ejemplo, en la codificaciéon para un
caracter cualitativo que describa la forma del huevo, sus estados se podrian codificar como: ova-
lado (0), triangular (1) o circular (2). Los caracteres cuantitativos continuos no requieren codifica-
cion y a su vez pueden ser expresados como variables discretas, asignando diferentes intervalos
con sus respectivos cédigos como por ejemplo para el caracter continuo largo del cuerpo: 2-4
mm (0), 5-7 mm (1) 0 8-10 mm (2).

Para facilitar la identificacion de los organismos se utilizan frecuentemente esquemas deno-

minados claves de identificacion. Las claves de identificacion o dicotémicas consisten en una

secuencia ordenada de opciones o dilemas alternativos excluyentes, en los cuales se expresan

los caracteres diagnésticos o discriminatorios de los taxones para los cuales ha sido construida

(Mayr y Ashlock, 1991). Los caracteres utilizados para la construccion de las claves de identifi-
cacion deben estar definidos con precision, con la menor ambigledad posible, ser faciimente
reconocibles y relativamente constantes en los taxones para los cuales la clave ha sido disefiada.
Si bien no existe un criterio preestablecido para la elaboracién de claves se recomienda: 1) iden-
tificar caracteristicas facilmente reconocibles dentro del conjunto de taxones que permitan divi-
dirlo en subconjuntos; 2) repetir sucesivamente este paso para cada subconjunto hasta no tener
agrupaciones, es decir, lograr diferenciar individualmente cada uno de los taxones; 3) de ser
necesario elaborar un diagrama que permita representar la estructura de conjuntos y subconjun-
tos y 4) transcribir la estructura del punto anterior en formato de clave dicotémica. En la figura
1.2 se ilustran cinco taxones hipotéticos, asi como un posible esquema de conjuntos y subcon-
juntos generado a partir de algunos caracteres seleccionados.
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Figura 1.2. Taxones hipotéticos A-E; diagrama arborescente de conjuntos y subconjuntos.

4u/%lm 09 ﬂ/\;:@

CONJUNTO DE TAXONES HIPGTETICOS
(AB.CDE)

£

tf/ V‘v

I |
QJOS NO PIGMENTADOS 1 0JOS PIGMENTADROS
SUBCONJUNTC (B, E} SUBCCNJUNTO (A, C, D)

ANTENABI-CAPITADA 4 ANTENA UNI-CAPITADA
(TAXON E) {TAXON B)

ANTENAFILIFORME 2 ANTENA CAPITADA
SUBCONJUNTO (A, C) (TAXON D)

| |
CUERPQ CONDIVISION 3 CUERPO SIN DVISION

MEDIA MEDIA
(TAXON A) (TAXON C)

1) antena filiforme; 2) antena uni-capitada; 3) antena bi-capitada y 4) division media.

Las claves pueden presentar diferente estructura como por ejemplo con sangria o sin sangria,
o estar, acompafadas por ilustraciones o presentar todos los caracteres ilustrados (claves picto-
ricas). Estas ultimas son de gran utilidad ya que permiten comparar los caracteres con precision
y pueden ser empleadas no solo por especialistas. A continuacion, se brinda un ejemplo de clave
dicotémica sin sangria para la identificacion transcrita a partir del diagrama de conjuntos y sub-

conjuntos de la figura 1.2 de los cinco taxones hipotéticos (A-E).

1a. OJos PIgMENLATOS............coeeeeeeeeereeeeeeeeessseeasesseees e ese s seessseesesssseessnssanessanens 2
1b. Ojos NO PIGMENLAUOS, ........ccceureeerirreerreese e sse e s esss e ssesas e ssesesesnssesasnnsasd 4
2a. Antena filiforme,..........cccuveeeeireeeeseee e sas s se e ae s sn e ene e saenssnsnns. 3
2b. Antena Capitada,...........c.cceeeeereeenessesesesssssssesssessssessesessesssssssessssessssssassssssnens, Taxon D
3a. Cuerpo con division MEdIa,...........ccueeeeersereseseesssessessssessssesssssssessssssssssssessssens Taxon A
3b. Cuerpo sin division MEIa, .............cceeeeeeeeereereeseeseeseeseeseesesseesesseesesseeeesessseseens Taxdén C
4a. Antena bi-capitada,...............cceeeeeeeeeeeeeseeeeeeeeee e e e e e e e e e e e e e e se e eseeneennenns Taxén E
4b. Antena uni-Capitada................ccceceeeeeeeeeeeeeseeseeseeseesesseeessesseesesseesesseesesssessessenens Taxén B

Las claves son publicadas en soporte papel (revistas cientificas, monografias, libros) sin em-
bargo, también se hallan disponibles en soporte electronico o incluidas en bases de datos dispo-

nibles en la web.

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP 12



INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

Ejercitaciones
Ejercicio 1

Las aves son un grupo de organismos muy diverso por sus formas, tamafios y habitos de
vida, entre otras variables. Sobre la base de las imagenes de la Figura 1.3, con los conocimientos
que usted posea sobre las aves y con otras fuentes de informacion (e.g. disponible en la web),
elabore una lista de al menos 10 caracteres. Designe sus estados y codifiquelos. Procure que
en la lista haya caracteres doble estado y multiestado, cualitativos y cuantitativos. Identifique a
qué fuente corresponden los caracteres seleccionados. Con la lista de caracteres, sus estados y

sus codigos, complete la matriz de especies por caracteres de la Figura 1.4.

Figura 1.3. Aves con sus nombres comunes y nombres cientificos.

20 cote
=

A) pingtiino barbijo, Pygoscelis antarcticus. B) picaflor bronceado, Hylocharis chrysura. C) pe-
cho colorado, Sturnella superciliaris. D) lechucita de las vizcacheras, Athene cunicularia. E)
carancho, Caracara plancus. F) siriri pampa, Dendrocygna viduata. G) bigua, Phalacrocorax
brasilianus. H) garcita blanca, Egretta thula. Autores de las fotografias: A, Javier Garcia de
Souza; B, D-H, Martin A. Colombo; C, Adrian Jauregui.
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Figura 1.4. Matriz de especies por caracteres para ser completada.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
A
B
Cc
D
E
F
G
H
Ejercicio 2

Sobre la base de la siguiente matriz de secuencias de ADN de cuatro especies de planarias

dulceacuicolas (Platyhelminthes, Tricladida) pertenecientes a la familia Dugesiidae:

1 2| 3|4|5|6|7|8|9)|10| 11 12 {13 | 14 | 15 | 16 | 17 | 18 | 19
1-Dugesia sagitta c|cja|jc|Cc|T|C | T|T T T T C T T T T A A
2-Schmicdtea nova c|c|T|C|C|T|T|T|A| A - - - T T C G A T
3-Schmidteamediterranea | C | C | T | C | C | T | T | T| G| A - - - T T C A A T
4-Girardia dorotocephala c|c|G|C|C|T|T|T]| G A T G A T T G G G T

Indique qué tipo de caracter se utilizd (segun su fuente y otras caracteristicas de los caracteres).

Identifique los sitios variables e invariables en todos los taxones comparando con Dugesia

sagitta.

c. Entre los sitios variables, identifique los tipos de mutaciones (transiciones, transversiones y

mutaciones de tipo indel).

d. Repita el procedimiento realizado en b) y c¢) pero utilizando como secuencia de referencia la

de Schmidtea nova.

e. Compare los resultados de los puntos c y d, y describa a qué se deben las similitudes y dife-

rencias halladas.

Ejercicio 3

Sobre la base de la matriz con siete secuencias de ADN de especies de caracoles de aguas

continentales pertenecientes al género Pomacea (Mollusca, Gastropoda):

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP
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1[z[z2]s]&[7]a]a]1n]11]12[13]14]a5]18]17]as]12] 20] 21| 22] 23] 2] 25] 26|27 [ 28] 23] =0
1. Pomacea sp. Tlalclalc|e|r|T|T|alt|al|T|c|lc|T|alT|T|c|e|a]|c|la|T|a|T]|a|s]|T
2 Pomacea inswlarum | T[a|cC Tlc|r|t|{t|alT|alT|c|T|T|al|T|T|T|e|e|alc|T|alT|c|als
3 Pomacea canaliculala) 1 |a|c Tlc|t|t|tla|Tt|alT|{T|T|T|alt|{T|T|e|a|la|s|T|alT|e]|al|T
4. Pomacea inswlarum T|a clrle|t|r|t|lalt|a|t|c|T|r|a|T|T|e|s]|alas|T|a|lT|a|a]T
5. Pomacea fnsufarum |1 |T (7 altlalt|t|c|T|alT|T|c|s|s|e|alT|e|e|a|a|T|c|T|a]|s]|T
6. Pomacea inswlarum (T altlalt|t|tlalT|T|T|e|a|al|e|T|al|T|e|lalT|c|a|T|e|T|T
7. Pomacea camena T|cC TiTlrrlr|rrfrla|T|T|afr|alT|T|T|e|a[c|c|T|T|E]|G|A

a. Indique cuales son los sitios variables y cuales los invariables utilizando a Pomacea sp. como
referencia.

b. Identifique las sustituciones de bases (transiciones y transversiones) de las secuencias2a 7,
con respecto a la secuencia 1.

c. ldentifique las mutaciones de tipo indel (inserciones y deleciones) de las secuencias 2 a 7,
con respecto a la secuencia 1.

d. ¢Qué cambios son mas frecuentes? 4 las transiciones o las transversiones?

Ejercicio 4

En Brasil, el género de caracoles de agua dulce Biomphalaria (Mollusca, Gastropoda) esta
representado por diez especies. La correcta identificacion de estas especies tiene importancia
médica ya que B. straminea (Dunker 1848), B. tenagophila (Orbigny 1835) y B. glabrata (Say
1818) son especies hospedadoras intermediarias del parasito Schistosoma mansoni Sambon
1907, que produce en los humanos la enfermedad parasitaria conocida como esquistosomiasis.
Asimismo, otras especies son consideradas susceptibles de albergar al parasito. La identificacion
morfolégica de las especies es compleja, por lo que se recurre a técnicas moleculares. Vidigal et
al. (2000), realizaron un estudio de sitios de restriccion de rDNA con la enzima Ddel y obtuvieron
el mapa de restriccion de la Figura 1.5. A partir de éste:

a. Obtenga una matriz de taxones por caracteres. Codifique los caracteres como doble estado,
presencia o ausencia de banda de determinado tamafio molecular.

b. ¢Considera que la informacién obtenida con esta fuente de caracteres es de utilidad para
discriminar a las especies de Biomphalaria estudiadas? ¢ Sirve para identificar a las especies

hospedadoras de Schistosoma mansoni?
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Figura 1.5. Representacion esquematica del patrén de sitios de restriccion de rDNA de cinco

especies y dos subespecies de Biomphalaria de Brasil.

Bg Btt Btg Boc Bk Bs Bi

603~ -
si0d ~ ; — _
pb 1944 — ———
118- e
724 —

Nota. Adaptado de Representacion esquematica del patron de sitios de restriccion de rDNA de cinco especies y dos
subespecies de Biomphalaria, de Vidigal et al., 2000. Abreviaturas: Biomphalaria glabrata (Bg); B. tenagophila tenagop-
hila (Btt); B. tenagophila guaibensis (Btg); B. occidentalis (Boc); B. kuhniana (Bk); B. straminea (Bs) y B. intermedia (Bi).
El tamario de los marcadores moleculares esta indicado a la izquierda de la figura (pb).

Ejercicio 5

Identifique usando la siguiente clave dicotémica los géneros de plantas hipotéticas de la

Figura 1.6.
1. Flores pediceladas .......c.ooviiiiiiii 2
T FIOreS SESIlES ...non 4

2. Pedicelos dispuestos a lo largo del eje florifero, a intervalos mas
O MENOS FEQUIAIES ... e 3
2’. Pedicelos dispuestos en el extremo del eje florifero, divergentes
como los radios de una sombrilla ..o Umbelius
Pedicelos de similar longitud ..., Racimus
3’. Pedicelos mas cortos a medida que se aproximan al apice, de manera
que todas las flores quedanala mismaaltura .......................oa Corimbum
Eje florifero alargado ..o 5

4’. Eje florifero dilatado en el extremo en forma de disco, formando un

receptaculo comun sobre el cual se insertan las flores ............................. Capitulo
5. Ejeflorifero delgado ........c.ouiiiiiii 6
5. Eje florifero gQru@S0 .......viuiriii e 8
6. Eje florifero o raquis primario péndulo, flexible; cominmente flores diclinas ...... Amenta
6°. Eje florifero o raquis primario erguido .............cooiiiiiiiiiiiiii e 7
7. Eje florifero singlumas enlabase ..o, Espigae
7°. Eje florifero con su base rodeada por dos glumas dispuestas disticamente ...... Espiguillae
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8. Inflorescencia protegida por una bractea envolvente ....................ccccoee. Espadicelia
8’. Inflorescencias no protegidas por una bractea envolvente; cada flor

de la inflorescencia protegida por una bractea ..o, Bracteosium

Figura 1.6. Formas de distintas inflorescencias simples.

A B C
Flores
Gluma Receptaculo comun Bractea
D E F
Eje florifero o
raquis primario
Bractea

Pt

G H I
o
s
3
-
K.a Pedicelo

Nota. Adaptado de Formas de distintas inflorescencias simples, de Fernandez et al., 2013.

Ejercicio 6

El término macroinvertebrados se utiliza comunmente para referirse a animales invertebra-
dos tales como crustaceos, insectos, moluscos y anélidos (entre otros), que habitan los cuer-
pos de agua, comunmente asociados al fondo o las plantas acuaticas. Estos organismos pue-
den verse a simple vista y son muchas veces utilizados como indicadores de la calidad ecolé-
gica de un ambiente, razén por la cual su correcta identificacion taxonémica cobra particular
importancia. A partir de un muestreo hipotético para evaluar la diversidad de macroinvertebra-

dos de un arroyo de la provincia de Buenos Aires (Argentina) se obtuvieron diversos ejemplares
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correspondientes a los seis grupos que se ejemplifican en la Figura 1.7. Considerando la can-
tidad de patas, la forma del cuerpo, la presencia o ausencia de determinadas estructuras, entre
otros caracteres taxondmicos visibles, elabore una clave dicotémica para la identificacion de

los individuos colectados.

Figura 1.7. Macroinvertebrados colectados en un muestreo hipotético realizado

en un arroyo de la provincia de Buenos Aires.

J

Amphipoda

D

Hirudinea Turbellaria

¢

Bivalvia Gastropoda

Nota. Autores de las imagenes: Nepidae, |hor Panas, CC 4.0 (https:/commons.wikime-
dia.org/wiki/File:Ranatra_linearis Desnianskyi Biosphere Reserve 2018.jpq). La imagen fue modi-
ficada para quitar el fondo; Amphipoda e Hirudinea, Paula Altieri; Turbellaria, Marina Lenguas Fran-
cavilla; Bivalvia, Micaela de Lucia y Gastropoda, Matias Giglio.

Ejercicio 7

Las especies del género Temnocephala (Platyhelminthes, Temnocephalida) son ectocomen-
sales de otros invertebrados dulciacuicolas. Viven sobre otros invertebrados y aprovechan las
corrientes alimenticias generadas por el hospedador. A partir de las estructuras detalladas en la
Figura 1.8, registre para las seis especies del género al menos diez caracteres y sus estados
(Figura 1.9), y vuélquelos en una matriz de taxones por caracteres. Establezca sus estados y
asigne un codigo a cada uno de éstos. Los estados de los caracteres cuantitativos continuos

podra expresarlos como la medida tomada, o transformarlos a discretos a través de indices o
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proporciones. Finalmente, construya una clave dicotémica para la identificacién de las especies

del género Temnocephala de la Figura 1.9.

Figura 1.8. Estructuras representativas de un ejemplar perteneciente al género Temnocephala
observadas por transparencia en una preparacion total.

REFERENCIAS
a: ampolla

e: estilete

f: faringe

g: glandulas

i: intestino

n: nefridio

0: 0jo

ov: ovario

p: poro

t: tentaculo

te: testiculo

u: utero

v: ventosa

ve: vesicula

vi: vitelario

vs: vesicula seminal

Nota. Adaptado de Diagrama explicativo de los turbelarios hipotéticos, de Fernandez et al., 2013.

Figura 1.9. Esquemas representativos de la morfologia interna de seis especies hipotéticas

pertenecientes al género Temnocephala.

Nota. Adaptado de Turbelarios hipotéticos comensales de crustaceos dulciacuicolas, de Fernandez et al., 2013.
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Ejercicio 8

Considere un modelo de estudio en el que se den las siguientes caracteristicas:

Investigador/a: Ictidlogo/a.

Objeto de estudio: Peces de la laguna de Chascomus (Provincia de Buenos Aires, Argentina).

Problema: La Municipalidad plantea la necesidad de elaborar material educativo y turistico
que permita conocer e identificar las especies de peces mas comunes de la laguna a partir de
sus caracteristicas mas conspicuas. Considerando que la especie mas conocida y emblematica
es el pejerrey (Odontesthes bonariensis), y que las personas suelen reconocer también a la mo-
jarra cola negra (Cheirodon interruptus) y a la carpa comun (Cyprinus carpio), la Municipalidad
le expresa al investigador/a la necesidad de elaborar un material que permita poner a disposicién
mas informacién respecto de otras especies comunes como el bagarito, la tararira, el sabalito y
la vieja de agua (Figura 1.10).

Objetivo: Elaborar una herramienta accesible para la sociedad que permita la identificacién
y el conocimiento de la diversidad de peces de la laguna de Chascomus.

Teniendo en cuenta lo mencionado, proponga un ejercicio congruente con este capitulo.

Figura 1.10. Especies de peces comunes de la laguna de Chascomdus.

Nombre comun y nombre cientifico.

A
gy —

A) carpa, Cyprinus carpio. B) sabalito, Cyphocharax voga. C) tararira, Hoplias argenti-
nensis. D) vieja de agua, Hypostomus commersoni. E) Cheirodon interruptus. F)
Rhamdia quelen. G) pejerrey, Odontesthes bonariensis. H) bagarito, Parapimelodus va-
lenciennis. Autor de las fotografias Gustavo Berasain.
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CAPITULO 2
Nomenclatura Biolégica
Eugenia Minghetti, Martina Eugenia Pocco, Luciana

Lugones y Delfina Aguiar Juarez

Nomenclatura Biolégica: objetivos

La nomenclatura biolégica se encarga de dar nombres a los taxones y sirve como un lenguaje

para comunicar informacién sobre los nombres de los organismos (Schuh y Brower, 2009). Su obje-
tivo es asegurar que el nombre de cada taxén sea Unico, universal y estable siguiendo un conjunto
de reglas que se encuentran establecidas en cdodigos internacionales de nomenclatura. De este

modo, cada taxén puede reconocerse en todo el mundo por su nombre cientifico, el cual funciona

como una etiqueta que permite su reconocimiento inequivocamente (Dubois, 2005).

Carlos Linneo, botanico y zodlogo sueco, es considerado el padre de la nomenclatura y es
quien propuso, hace mas de 250 afos, un método para nominar a las especies: la nomenclatura
binominal. Posteriormente, se adicionaron nuevas reglas para dar nombre a los taxones, fijar sus
tipos y manejar los conflictos nomenclaturales que pudieran surgir. Dichas reglas, junto con sus
modificaciones y adiciones, son las que hoy conforman los Cédigos Internacionales de Nomen-
clatura (Godfray, 2002).

Codigos Internacionales de Nomenclatura

Existen los siguientes Cddigos, aplicados a distintos taxones:

-Cadigo Internacional de Nomenclatura para Algas, Hongos y Plantas (ICN) [https://www.iapt-

taxon.org/nomen/main.php] (Turland et al., 2018).

-Cdédigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica (ICZN) [https://www.iczn.org/] (Comision

Internacional de Nomenclatura Zooldgica, 2000).

-Cdédigo Internacional de Nomenclatura de Procariotas (ICNP) [https://www.microbiologyre-
search.org/content/journal/ijsem/10.1099/ijsem.0.000778] (Parker et al., 2019).

-Cadigo Internacional de Clasificacion y Nomenclatura de Virus (ICVCN) [https://talk.ictvon-

line.org/information/w/ictv-information/383/ictv-code].-Cédigo Internacional de Plantas Cultivadas
(ICNCP) (Brickell et al., 2009).
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Estos codigos tienen caracter global y estan conformados por un conjunto de reglas (de ca-
racter obligatorio), suplementadas por recomendaciones (de cumplimiento optativo) y ejemplos
para la resolucion de algunos conflictos o la aplicacion de determinadas reglas. Los cédigos son
independientes entre si, de modo que las reglas aplicadas a cada uno de los taxones que ellos
rigen son diferentes y efectivas unicamente sobre los mismos. Ademas, los cédigos no restrin-
gen, influyen o interfieren en la libertad de pensamiento o de juicio taxonémico, sino que resuel-
ven cuestiones de nombres y como se aplican.

En 2011, el Cddigo Internacional de Nomenclatura Botanica (ICBN) pas6 a denominarse C6-
digo Internacional de Nomenclatura para Algas, Hongos y Plantas (ICN). Se lo considera un
cuerpo de leyes vivas y en constante adaptacién. Los cambios en el ICN se deciden cada 6 afios
en la Seccién de Nomenclatura (reunion plenaria), asociada al Congreso Internacional de Bota-
nica (Knapp et al., 2011). Cada nuevo cddigo tiene la tapa de un color distinto y lleva el nombre
de la ciudad donde se realizo la sesidn plenaria que dio lugar a dicho cambio. Este cédigo posee

una version simplificada llamada “El codigo decodificado” [TheCodeDecoded (pensoft.net)] (Tur-
land, 2019).

El Cédigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica (ICZN) sélo puede ser modificado por
la “International Union of Biological Sciences”, actuando por recomendacion de la “International
Commission of Zoological Nomenclature” (Jeffrey, 1989). Se debe recurrir a esta comision
cuando las provisiones de los cédigos no son suficientes para resolver ciertos conflictos. Esta
comisién tiene la facultad de publicar en el “Bulletin of Zoological Nomenclature” las decisiones
adoptadas en cada caso particular y las listas de nombres disponibles, a propuesta de distintos
grupos de especialistas. La cuarta edicion del ICZN entroé en vigor en el afio 2000, con modifica-
ciones y actualizaciones posteriores en articulos puntuales.

El Cédigo Internacional de Nomenclatura de Procariotas (ICNP), de manera similar al
ICZN, sdlo puede modificarse por el “International Committee on Systematic Bacteriology”. Hasta
el afio 2018 el codigo se denominaba Cddigo Internacional de Nomenclatura de Bacterias (ICNB),
ano en que fue actualizado y se le otorgd el nuevo nombre con el objetivo de reflejar al gran
grupo de organismos que rige. La version vigente del ICNP fue publicada en 2019 como una
edicion especial del “International Journal of Systematic and Evolutionary Microbiology” (Parker
et al., 2019).

El Codigo Internacional de Clasificacion y Nomenclatura de Virus (ICVCN) esta regulado
por el “International Committee on Taxonomy of Viruses” (ICTV), el cual cada afio recibe pro-
puestas taxondmicas de cientificos especialistas para efectuar modificaciones que afectan la cla-
sificacion de los virus y su nomenclatura. Dichas propuestas deben ser aprobadas por el Comité
Ejecutivo y luego ratificadas por todos los miembros del ICTV para entrar en vigor. La version
vigente del ICVCN corresponde al afio 2021.

El Codigo Internacional de Plantas Cultivadas (ICNPC) o también conocido como Cédigo
de Plantas Cultivadas se encarga de dar nombre a grupos de plantas denominadas cultivares,
las cuales son plantas deliberadamente seleccionadas por caracteres de interés en la actividad

agricola, forestal y horticola. El objetivo del ICNPC es brindar un sistema de nombres preciso,
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estable y simple que pueda aplicarse internacionalmente para la comercializacion de los cultiva-
res. Los nombres de los cultivares deben seguir las reglas y recomendaciones del ICNPC, ex-
cepto por cualquier componente en latin dentro de su nombre que es regulado por el ICN. El
ICNPC es modificado por la “International Commission for the Nomenclature of Cultivated Plants”
(IUBS) previo analisis de las propuestas o sugerencias enviadas por las partes interesadas. La
ultima version es del 2016.

De aqui en adelante el presente capitulo se centrara en las formas y reglas presentes en los

codigos nomenclaturales ICN e ICZN considerando las ejercitaciones practicas propuestas.

Tabla 2.1. Principales diferencias entre ICN y ICZN'.

ICN ICZN

Fecha de partida 1753, Species Plantarum, Linneo | 1758, Systema Naturae, Linneo

Restringida a tres grupos de nive-
Prioridad Restringida a cada rango les: nivel de familia, nivel de gé-
nero, nivel de especie

Sufljos. Desde tribu hasta division Desde tribu hasta superfamilia
normalizados
hCLA LR Reglamentada No reglamentada
de hibridos 9 g
Doble citacion Obligatoria Opcional
Tautonimia? No permite Permite
Género, subgénero (subg.), seccion
Categorias 9 (subg.)

(sect.), subseccion (subsect.), serie [ Género, subgénero

rango/nivel género .
9 9 (ser.), subserie (subser.)

Especie, subespecie (subsp.), va-
riedad (var.), subvariedad (sub- | Especie, subespecie®
var.), forma (f.), subforma (subf.)

Categorias rango/
nivel especie

Diagnosis de

Latin o inglé tir de 2012 No | |
nuevos taxones atin o inglés (a partir de ) o lo regula

" Modificado de Lanteri y Cigliano (2006).

2 Tautonimia: se produce cuando el nombre genérico y el nombre especifico de una especie son iguales. Ej.: Guira guira
(Gmelin, 1788).

3 Se contempla también la nomenclatura para agregado de especies y agregado de subespecies (Art. 6.2).
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Principios operativos de la Nomenclatura Biolégica

Dentro de los principios operativos de la Nomenclatura Bioldgica, se destacan:

Disponibilidad / Validez de publicacién.
Prioridad.
Tipificacion.

Homonimia.

o~ w0 DN -

Sinonimia.

1. Disponibilidad / Validez de publicacion

Un nombre cientifico sera considerado disponible (ICZN) o validamente publicado (ICN), si
se publicé de acuerdo con las reglamentaciones de los cédigos (es decir, un trabajo original dispo-
nible en una revista cientifica), acompafado por una descripcion del taxén al que se refiere, y la
designacion de tipos nomenclaturales (ver Tipificacion); ademas, segun el ICZN debe indicarse su
autoria y fecha, y una declaracién de intencién de la accion propuesta. Aquellos nombres que no
cumplen con alguno de los requisitos previamente mencionados se denominan nomen nudum (=
nombres desnudos) y son no disponibles (ICZN) o no validamente publicados (ICN).

Para la aplicacion de este principio es importante tener en cuenta las fechas de partidas,
que son las fechas de publicacion de las obras de Linneo (1753, 1758), las cuales se consideran
el inicio formal de la nomenclatura cientifica (Tabla 2.1). Los nombres publicados antes de las
fechas de partida no tendran precedencia sobre otros nombres mas recientes, pues son no dis-
ponibles (ICZN) o no validamente publicados (ICN).

2. Prioridad

El principio de prioridad establece que, en caso de existir conflicto entre dos 0 mas nombres
(sinébnimos u homoénimos) el mas antiguo sera considerado como el nombre correcto segun el ICN
o nombre valido segun el ICZN, siempre que no haya otros conflictos regulados por los cédigos.

Segun el ICZN, las categorias del mismo grupo (familia, género y especie) estan coordinadas
de modo que compiten por prioridad dentro de cada grupo. En cambio, en el ICN, no hay coordi-
nacioén entre las categorias, por lo que la prioridad esté restringida a cada rango/nivel y no a cada
grupo de rangos/niveles.

El principio de prioridad es el principal argumento para decidir la validez de un nombre. Sin
embargo, excepcionalmente puede modificarse a fin de mantener la estabilidad y universalidad

en aquellos casos en que su aplicacion altere el significado de un nombre aceptado durante largo
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tiempo por la validacién de un nombre apenas conocido o largamente olvidado (nomen oblitum).
Para su uso en tales casos, el ICZN incluye disposiciones que modifican la aplicacién del princi-
pio: inversion de la precedencia, por el cual el nombre valido mas antiguo se convierte en un
“nombre olvidado” o nomen oblitum (invalido) y el nombre valido mas moderno tiene prioridad y
se denomina nomen protectum.

En los casos en que dos nombres se publiquen en la misma fecha y en la misma obra, la
precedencia de los nombres viene fijada por el Primer Revisor (primer autor que menciona esos

nombres en una obra publicada y hace una eleccién entre ellos).

3. Tipificacién

Es el procedimiento por el cual se designa un tipo nomenclatural (también denominado tipo

portanombre) a cada taxén nominal de los niveles/rangos familia, género y especie; el mismo
una vez designado no puede cambiarse (Mayr y Ashlock, 1991). La fijaciéon de un tipo portanom-
bre brinda objetividad y estabilidad en la aplicacion de los nombres, independientemente de los
cambios que se produzcan en la clasificacion.

Para ambos Cadigos el tipo de un taxén del nivel especie o de categoria especie e infraespe-
cificas es uno o mas ejemplares (ICN, ICZN) o una ilustracién (lamina o dibujo) (ICN), el tipo
del nivel género o categorias entre género y especie es una especie (especie tipo) y el tipo del
nivel familia o categorias entre familia y género es un género (género tipo). El nombre del género
tipo determina la raiz del nombre del taxén del grupo familia.

Ej.: el tipo de la familia Poaceae es el género Poa, y el tipo del género es la especie Poa pratensis.
A su vez, el tipo de la especie es un espécimen depositado en una coleccion.

La designacién de una especie tipo es obligatoria para que un nombre del nivel/rango género
sea disponible (ICZN) o validamente publicado (ICN), y debe ser realizada en la publicacion
original (géneros establecidos a partir de 1931 segun el ICZN; a partir de 1990 segun ICN se
debe designar explicitamente un tipo que utilice la palabra “typus”). De este modo, la designacion
de una especie tipo puede ser: original (la designacién del tipo aparece en la misma publicacion
en la que se propuso el taxén nominal) o posterior (en la publicaciéon en la que se propuso el
taxén no se realizé la designacion del tipo por lo que éste se establecié subsecuentemente en
otra publicacién, en el caso que se haya propuesto el nuevo género antes de 1930). Un caso
particular ocurre cuando los géneros incluyen una Unica especie al momento de su descripcion,
de modo que hablamos de especie tipo por monotipia.

La cita del nombre de una especie tipo como tal, deberia realizarse siempre en su combina-
cién original (Art. 67.1.2.; Rec. 67B).

Existen diferentes clases de ejemplares tipo. La serie tipo esta constituida por todos los ejem-
plares sobre los que el autor establecié la especie. Esta serie incluye: los tipos portanombre,

que son los ejemplares que llevan el nombre, sea fijado originalmente (holotipo, sintipos, ha-

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP 26



INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

pantotipo), o posteriormente (lectotipo, neotipo); y a otros ejemplares no portadores de nom-
bre (paratipos, paralectotipos, isotipo, isosintipo) que son parte de la serie tipo y acompafan al
portanombre. Segun el ICZN la designacion de un ejemplar (holotipo) o ejemplares (sintipos)
portanombre es obligatoria a partir del afio 2000.
La Figura 2.1 muestra una representacion esquematica de los distintos ejemplares tipo (ejem-
plos de especies animales).
Tipos comunes al ICN e ICZN:
- Holotipo: ejemplar unico (ICN, ICZN) o ilustracién (ICN), designado por el autor de la especie en
la publicacion de la descripcion original para que actie como tipo nomenclatural (Figura 2.1A).
- Paratipos: son todos los ejemplares de la serie tipo que acompanan al holotipo (Figura 2.1A).
- Sintipos: ejemplares de la serie tipo que conjuntamente constituyen el tipo portador del nom-
bre cuando no se designd holotipo (Figura 2.1C).
- Lectotipo: ejemplar o ilustracion elegida entre los sintipos para actuar como tipo nomencla-
tural Unico cuando éste no fue designado (Figura 2.1D).
- Paralectotipos: son los tipos que acompafian al lectotipo (Figura 2.1D).
- Neotipo: es un ejemplar o ilustracion designado cuando no se conserva el material original o
esta perdido y un especialista considera necesario designar para definir la objetividad del
taxén (Figura 2.1B). Las condiciones para su designacion estan fuertemente reguladas por

ambos cddigos.

Exclusivos de ICN:

- Isotipo: es cualquier duplicado del holotipo y siempre es un ejemplar. Si el holotipo es una
ilustracion, no puede haber isotipo.

- Isosintipo: duplicado del sintipo.

- Epitipo: tipo interpretativo en caso de que el holotipo, lectotipo o neotipo no puedan ser iden-

tificados correctamente para la aplicacién precisa del nombre a un taxén.

Exclusivo del ICZN:
- Hapantotipo: restringido a Protistas. Consiste en uno o mas preparados con distintos esta-

dios del ciclo de vida, necesarios para identificar a la especie.

Método del tipo

En el caso que un taxon se divida, el grupo que contenga al taxén o ejemplar portanombre es

el que retendra el nombre. Para el otro grupo se debera proponer un nuevo nombre.

Ej. (grupo género): Conocephalus Thunberg 1815 incluye 10 especies y la especie tipo es C.
conocephalus (Linneo 1767). Si el género se divide en dos grupos, el grupo que contenga a la
especie C. conocephalus conservara el nombre genérico Conocephalus. Para el otro grupo de

especies se debera proponer un nuevo nombre genérico, y designar una especie tipo.
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Figura 2.1. Representacion esquematica de diferentes series tipo

(ejemplos de especies hipotéticas de animales).

Serie de ejemplares estudiados de
la nueva especie de caracol que
describe Garcia en 1981:

P uruguayensis Garcia 1981

El autor designa como Holotipo
a uno de los seis ejemplares
examinados; y a los cinco
restantes los designa como
Paratipos.

Afos después, la serie tipo de

P. uruguayensis sobre la que Garcia basé
la descripcion, se destruyd por completo.
Pereyra en 2019 realiza una revision

Neotipo taxonémica del grupo, examina nuevos
ejemplares de coleccion de la especie,
y designa a uno de ellos como Neotipo.

Serie de ejemplares estudiados
de la especie de escarabajo

M. argentinus que describe el
especialista Lopez en 1921.

No designa ninguno de ellos
como ejemplar tipo, por lo tanto
todos los ejemplares son
considerados Sintipos.

Serie tipo

Posteriormente Ibafiez realiza la
revision taxonémica de

M. argentinus Lopez 1921, y
designa a uno de los sintipos como
Lectotipo y los restantes cuatro se
convierten en Paralectotipos.

Serie tipo

A) Holotipo y paratipos. B) Neotipo. C) Sintipos. D) Lectotipo y paralectotipos.
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En la situacioén contraria, en donde dos o mas taxones se relnen en uno solo, por prioridad
el nombre valido sera el mas antiguo.

Ej. (grupo género): los géneros Solanum L. 1753 y Lycopersicum Mill. 1754 fueron sinonimi-
zados, y el nombre legitimo por principio de prioridad es Solanum (sinénimo senior), y la especie
tipo es Solanum nigrum L. 1753.

4. Homonimia

Los homénimos (del griego “homo” igual, “onoma” nombre) son nombres idénticos otorga-
dos a diferentes taxones contemplados por un mismo cédigo. Se denomina senior o anterior
al mas antiguo y junior o posterior al o los homoénimos propuestos posteriormente.

Los Cddigos de Nomenclatura admiten un solo nombre valido (ICZN) o legitimo (ICN), que
por el principio de Prioridad sera el mas antiguo.

En caso de comprobarse homonimia, el o los homdénimos junior (invalidos/ilegitimos) de-

beran ser reemplazados por otro nombre. Este se denomina nombre de reemplazo, y se

indica mediante la expresién n. de reemplazo o en latin nomen novum (nom. nov.) y su
autor es quien lo propone.

Ej.: Aphanius farsicus Teimori, Esmaeili y Reichenbacher 2011 (n. de reemplazo).

Puede haber homonimia a distintos niveles. Generalmente los homénimos, segun recomen-
dacioén del ICN, se indican mediante el uso de non (no de) y nec (tampoco de), lo que permite
distinguir los nombres propuestos por los diferentes autores.

Ej. (nivel especie): UImus racemosa Thomas en Amer. J. Sci. Arts. 19: 170, 1831, non Borkh 1800.

Se reconocen dos tipos de homonimia:

Homonimia primaria: se genera al emplear un mismo nombre desconociendo que ya exis-

tia uno idéntico para nominar taxones diferentes. Puede producirse a nivel/rango familia, gé-
nero y especie.

Ej. (nivel especie): Cancer strigosus Linneo 1761 (Decapoda) y Cancer strigosus Herbst 1799
(Decapoda) son homoénimos primarios.

Ej. (nivel género): Noctua Linneo 1758 (Lepidoptera) y Noctua Gmelin 1771 (Aves) son ho-
maonimos primarios.

Ej. (nivel familia): Metopiini Raffray 1904 (Coleoptera) y Metopiini Townsend 1908 (Diptera)

son homonimos primarios.

Homonimia secundaria: se produce cuando especies/subespecies nominadas con el mismo

nombre/epiteto especifico/subespecifico combinadas originalmente con nombres genéricos dis-
tintos, son reunidas posteriormente bajo un mismo género. EI homonimo junior debe reempla-

zarse. Puede producirse a nivel de especies y subespecies.
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Ej.: Frontina acroglossoides Townsend 1891 y Eophrissopolia acroglossoides Townsend
1926 se convierten en homénimos secundarios cuando ambos son transferidos al género

Chaetogaedia.

5. Sinonimia

Los sinénimos son nombres diferentes aplicados a un mismo taxén contemplados en un
mismo cédigo. El mas antiguo se reconoce como senior o anterior, y el o los mas recientes,
como junior o posteriores. Al igual que ocurre con los homénimos, los Codigos de Nomenclatura
admiten un solo nombre valido (ICZN) o correcto (ICN), que por el principio de Prioridad sera
el mas antiguo.

El establecimiento de una sinonimia debe indicarse en la publicacién correspondiente me-
diante la expresion nueva sinonimia (n. sin.). Puede haber sinonimia a nivel de familia, género
y especie.

Ej.: Pitkin en su trabajo de 2002 en la pagina 192 establece la sinonimia entre los géneros de
Lepidoptera, Aspilaria Staudinger 1898 y Euclidiodes Warren 1895, y lo menciona en el texto de
esta forma:

Euclidiodes (= Aspilaria n. sin).

Mas tarde, Parra y Hernandez (2010) realizan un estudio sobre este género y en la lista sino-
nimica lo indican de la siguiente manera:

Euclidiodes Warren 1895

Aspilaria Staudinger 1898 (n. sin. Pitkin 2002: 192).

Existen dos tipos de sinénimos:

Sinénimos objetivos (ICZN)/ nomenclaturales u homotipicos (ICN): los nombres distintos

estan basados en el mismo material tipo. Se puede producir por un cambio de grupo o nivel. Por
ejemplo: si una especie con su nombre original (combinacion original), es decir, el nombre de la
especie publicado por primera vez (proténimo segun ICZN o basénimo segun ICN) es cam-
biada de género (nueva combinacion), ambas combinaciones pasan a ser sindnimos objetivos
ya que son distintos nombres para la misma especie basados en el mismo material tipo.

Otro ejemplo de sinonimia objetiva se produce cuando se resuelven casos de homonimias,
es decir, el nombre de reemplazo para el homoénimo junior estara basado en el mismo material
tipo que el nombre original.

Ej. (nivel género): Macrostoma Agassiz 1836 y Macrostoma Risso 1826 son homdnimos, y
para el primero de ellos se propuso como nombre de reemplazo Macrostomoides Fowler 1958.
Por lo tanto, Macrostomoides Fowler 1958 y Macrostoma Agassiz 1836 se convierten en sinéni-
mos objetivos.

Ej. (nivel especie): Elrathia groenlandica Geyer y Peel 2017 y Elrathia groenlandica Poulsen

1927 son homdénimos. Como nombre de reemplazo para el homdnimo junior se propuso Elrathia
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hensonensis Geyer y Peel 2020. Por ende, Elrathia hensonensis Geyer y Peel 2020 y Elrathia

groenlandica Geyer y Peel 2017 pasan a ser sindnimos objetivos.

Sinénimos subjetivos (ICZN)/taxondmicos o heterotipicos (ICN): los nombres distintos

estan basados sobre diferente material o taxon tipo. Por ejemplo: cuando por desconocimiento
dos especialistas describen la misma especie asignandole distinto nombre y, por ende, cada una
tiene su tipo portanombre. Es subjetiva ya que se trata de una opinion el considerar que dos
taxones pertenecen a una misma entidad y, por lo tanto, considerar los nombres como sinénimos.

Ej. (nivel especie): Mugil platanus Glnther 1880 es sinénimo subjetivo de Mugil liza Valen-
ciennes 1836.

Consideraciones finales sobre los Principios

de la nomenclatura biolégica*

e La nomenclatura botanica y zooldgica son independientes entre si.

e La aplicaciéon de nombres a los taxones se basa en tipos nomenclaturales.
e La denominacion de los taxones se basa en el principio de prioridad.

o Cada grupo taxonémico no puede llevar mas de un nombre valido/correcto.
¢ Los nombres cientificos deben ser latinos o latinizados.

e Las reglas de nomenclatura tienen caracter retroactivo, salvo indicacién contraria.

Categorias taxonémicas

La clasificacién biolégica incluye una serie de niveles o rangos subordinados denominados ca-

tegorias taxondémicas, en los cuales se ubican los grupos de organismos, que son los taxones.

Los niveles jerarquicos de la clasificacion biolégica constituyen la denominada Jerarquia lin-
neana. Las categorias se reunen en tres grupos principales: categoria especie, categorias infra-
especificas (categorias por debajo del rango de especie) y categorias supraespecificas (catego-
rias por encima del rango de especie) (Mayr y Ashlock, 1991). En la Tabla 2.2 se indican las
categorias de la Jerarquia linneana obligatorias y no obligatorias, y los sufijos normalizados se-
gun cada Cdédigo. Las categorias infragenéricas e infraespecificas (no obligatorias) se encuen-

tran detalladas en la Tabla 2.1.

4 En referencia a los codigos ICZN e ICN.
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Tabla 2.2. Categorias taxonémicas y sufijos normalizados para taxones de rango/nivel superior

a género, seguin ICN e ICZN®.

ICN ICZN
Reino* Plantae Algae Fungi Animalia
Division/Phylum* -phyta -phyta -mycota
Subdivision/Subphylum -phytina -phytina -mycotina
Clase* -opsida -phyceae -mycetes
Subclase -idae -phycidae -mycetidae
Orden* -ales
Suborden -ineae
Superfamilia -acea -oidea
Familia*® -aceae -idae
Subfamilia -oideae -inae
Tribu -eae -ini
Subtribu -inae -ina
Género*
Especie*

Nombres cientificos: algunas cuestiones basicas

Un nombre cientifico es un simbolo convencional y universal aplicado a un taxén que sirve
como referencia y facilita la comunicacién entre investigadores y personas en todo el mundo.

El autor de un nombre se indica a continuacién del mismo sin ningun signo ortografico que lo
separe, por ejemplo: Caiman latirostris Daudin 1802.

En los trabajos taxondmicos se recomienda indicar la cita completa del nhombre del taxén
(nombre del taxén y autor) la primera vez que se menciona. Para los nombres de los taxones
regulados por el ICZN los nombres de los autores se escriben completos, exceptuando nombres
muy reconocidos como es el caso de Linneo que se acostumbra abreviar como L. En cambio,
para los taxones regulados por el ICN, los nombres de los autores se escriben de forma abre-

viada de acuerdo con normas estandarizadas. La ndmina de las abreviaturas de los autores se

*Modificado de Lanteri y Cigliano (2006).

*Categorias obligatorias
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actualiza continuamente y esta disponible en el “International Plant Names Index” (IPNI) y el

“Index Fungorum” (https://www.indexfungorum.org/names/names.asp).

Un concepto importante para la nomenclatura botanica es el protélogo. Este término incluye
todo lo que esta asociado con el nombre de un taxén en su publicacién valida (por ejemplo, su
descripcion original y diagnosis, ilustraciones, referencias, sinonimias, datos geograficos, etcétera).

Ej.: Poagrostis pusilla (Nees) Stapf, Flora Capensis 7: 760-761. 1900 (o Fl. Cap.7:760—
761.1900)

Uso del ex: sélo esta regulado por el ICN y significa que el primer autor no publicé validamente
el nombre de un taxén y el segundo es el autor, ya que cumplié con todos los requisitos para
publicarlo vélidamente. No es obligatorio su uso.

Ej.: Gossypium tormentosum Nutt. ex Seeman

Uso del in: se utiliza tanto en botanica como en zoologia para indicar que el nombre del taxén
fue publicado en la obra de otro autor. El autor del nombre es el que se encuentra inmediata-
mente a continuacion del mismo y el autor de la obra en la cual se publicé el nombre es aquel
ubicado posterior al in.

Ej.: Carex continua C.B. Clarke in Hooker

En este ejemplo, el autor del nombre de la especie es C. B. Clarke, sin embargo, este nombre
fue publicado en la obra de Hooker.

Nombres de taxones por encima de la categoria de género (supragenéricos)

Son sustantivos uninominales, en plural, y se escriben con mayuscula inicial.

El ICN regula los nombres de las categorias entre Division y Subtribu, mientras que el ICZN
so6lo regula los nombres de las categorias entre Superfamilia y Subtribu (Tabla 2.2).

Los nombres del grupo familia (ICZN) y de categorias entre familia y género (ICN) pueden ser
nombres tipificados automaticamente a partir del nombre de un género incluido. Los nombres se
forman con la raiz del genitivo del nombre del género tipo o con el nombre del género tipo com-

pleto mas el sufijo normalizado correspondiente.

Nombres de taxones del rango/nivel género (entre género y especie)

Los nombres de géneros son uninominales, se escriben con mayuscula inicial y corresponden
a sustantivos en singular, femeninos, masculinos o neutros.

El ICZN regula los nombres de dos categorias del nivel género: género y subgénero (indicado
a continuacion del nombre del género y entre paréntesis).

Ej.: Drosophila (Sophophora)
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En cambio, el ICN regula varias categorias entre género y especie (Tabla 2.1), cada una de
ellas se indica de forma abreviada antes del nombre del taxén.

Ej.: Poa subg. Stenopoa

En el area de Zoologia, el Nomenclator Zoologicus es un listado de todos los nombres dis-
ponibles genéricos y subgenéricos de animales. Se encuentra online actualizado hasta 2004.

En el area de Botanica, The International Plant Names Index (IPNI, https://www.ipni.org/) es

una base de datos que incluye todos los nombres genéricos y especificos de plantas vasculares.
La consulta a estos listados antes de describir un nuevo género y asignarle un nombre evita

problemas de homonimia.

Nombres de taxones del rango/nivel especie (especie e infraespecificos)

El nombre de una especie es binomial, es decir, una combinacién de dos nombres, el primero
indica el nombre genérico y el segundo el nombre especifico (ICZN) o epiteto especifico
(ICN), este ultimo puede ser un adjetivo o sustantivo (en aposicién o en genitivo) cuyo género
gramatical concuerda con el del nombre genérico.

El nombre genérico comienza con mayuscula y el especifico con minuscula. El nombre/epiteto
especifico siempre debe estar asociado al nombre genérico, no puede usarse solo para referirse

a ningun taxon ya que carece de validez por si mismo.

ICZN ICN
Panthera onca Fuchsia magellanica
y |
nombre . hombre nombre epiteto
genérico especifico genérico especifico
S—— S——
nombre de la especie nombre de la especie

El ICZN regula varias categorias del nivel de la especie®, a fines practicos de este capitulo
nos referiremos soélo a especie (binomial) y subespecie (trinominal: nombre genérico + nombre
especifico + nombre subespecifico). EI ICN regula un mayor nimero de categorias, todas indi-
cadas de forma abreviada antes del nombre del taxén (Tabla 2.1).

Ej.: ICZN especie Apis mellifera Linneo 1758

Ej.: ICZN especie con transferencia de género: Dolichotis patagonum (Zimmermann 1780)

Ej.: ICZN subespecie: Falco peregrinus cassini Sharpe 1873

8 Ver nota al pie en “Tabla 2.1. Categorias rango/nivel especie”
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Ej.: ICN especie con transferencia de género: Luma apiculata (DC.) Burret

Ej.: ICN categoria infraespecifica variedad: Eucalyptus acaciiformis var. linearis H. Deane
y Maiden.

Ej.: ICN categoria infraespecifica forma: Saxifraga magellanica f. angustifolia Engl. y Irmsch.

Ej.: ICN categoria infraespecifica subforma: Saxifraga aizoon subf. surculosa Engl. y Irmsch

Ej.: ICN con indicacion de varias categorias infraespecificas: Saxifraga aizoon var. aizoon

subvar. brevifolia f. multicaulis subf. surculosa Engl. y Irmsch

Los nombres cientificos de los taxones de nivel género o especie deben escribirse con
una tipografia diferente a la usada en el texto, usualmente se escriben en italica o se sub-

rayan para distinguirse del resto del texto.

Nombres de hibridos

Es comun la presencia de hibridos en el Reino Plantae, por ello el ICN expone en uno de sus
capitulos las disposiciones relativas a su nomenclatura.

El Cddigo regula dos maneras para expresar los nombres de hibridos. Una es utilizando la
férmula hibrida, colocando un signo “x” entre los nombres de los taxones parentales, en cuyo
caso los nombres o epitetos deberian ubicarse en orden alfabético. Ademas, se puede indicar la
direccion de un cruzamiento mediante la inclusion de los simbolos @ (femenino) y & (masculino),

o bien escribir en primer lugar el progenitor femenino.

Ej.: Agrostis stolonifera L. x Polypogon monspeliensis (L.) Desf.

Ej.: Polypodium vulgare subsp. prionodes (Ash.) Rothm. x P. vulgare subsp. vulgare L.

Alternativamente, un hibrido puede recibir un nombre “propio” que debe ser validamente
publicado, en el cual generalmente se utilizan combinaciones de los nombres de los parentales

”

y también se emplea el signo “x” o el prefijo “notho-" acompafado del término que denota el
rango del taxén.
Ej.: xAgropogon littoralis (Sm.) C.E. Hubb”

Ej: Polypodium vulgare nothosubsp. mantoniae (Rothm.) Schidlay

" Tenga en cuenta que estos ejemplos se corresponden a los nombres de las formulas anteriormente mencionadas.
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Nuevas combinaciones

Cuando una especie es transferida de un género a otro se establece una nueva combinacion
(indicada como n. comb.). Para la cita se escribe el nombre de la especie con la nueva combi-
nacion genérica, y a continuacion el nombre del autor de esa especie entre paréntesis y seguido,
por fuera del paréntesis, sin ningun signo ortografico que lo separe, el nombre del autor que
realizé el cambio. La doble citacién, es decir, la cita del autor que realiza el cambio, es opcional

para el ICZN y obligatoria para el ICN.

Autor que realizo la transferencia
Cleretum clavatum (Haw. @ de la especie al genero Clerefum

Autor del nombre de la especie
originalmente descripta en otro
genero

Cambio de rango

Cuando un taxén cambia su rango (por ejemplo, una subespecie se eleva a la categoria de
especie o viceversa), se indica mediante la expresién n. rango (nuevo rango).

Ej.: la subespecie de arafa Xysticus lanio alpinus Kulczyhski 1887 fue elevada a especie por
Ballarin et al. 2018, lo cual se indica:

Xysticus alpinus Kulczynski 1887 (n. rango)

Lista sinonimica

Es un resumen de la historia taxonémica y nomenclatural de un taxén. Debe incluir todos los
nombres que ha recibido dicho taxén y todos los cambios que el nombre ha sufrido a lo largo del
tiempo. Ademas, deben indicarse los autores de esos cambios junto con las fechas, paginas y/o
figuras en que se efectuaron dichos cambios. También pueden incluir todas las citas posteriores
que hayan mencionado los nombres. Es recomendable que se incluya informacién sobre el ma-

terial tipo asociado a cada uno de los nombres.
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Citas posteriores de un nombre

Para indicar una mencién posterior de un nombre por un especialista, que no es el autor,
el nombre del taxén debe separarse del nombre del especialista por un punto y coma (;) o
dos puntos (:).

Ej.: llex paraguariensis; Filip et al. 2000: 1437-1439, 1441-1443; Deladino et al. 2008: 126—
127; Bracesco et al. 2011: 378-382.

Ejercitaciones

Ejercicio 1. Categorias taxonémicas

Lea atentamente los siguientes parrafos. Identifique los nombres que hacen referencia a ca-
tegorias taxonémicas, mencione si los mismos estan regulados por el ICZN o el ICN, ordénelos
de manera jerarquica e indique cuales hacen referencia a categorias obligatorias y cuéles a op-

tativas segun el Cadigo correspondiente.

a. Bignoniaceae (Lamiales, Magnoliopsida) reine aproximadamente 120 géneros que inclu-
yen lianas, arbustos y arboles distribuidos en las regiones tropicales y subtropicales de
todo el mundo. Entre los ultimos se puede mencionar a Jacaranda (Jacarandeae), una
Magnoliophyta que incluye aproximadamente 50 especies, entre las que se destaca el
arbol del jacaranda, Jacaranda mimosifolia D. Don, que es nativo de América del Sur. A
su vez, otros miembros de este grupo, que también se distribuyen en el sur del continente
americano, son Jacaranda decurrens subsp. symmetrifoliolata, y Jacaranda digitaliflora

var. albiflora, entre otros.

El jacaranda es un componente importante del arbolado de distintas ciudades de Argentina y
es comunmente afectado por diversos insectos (Arthropoda: Insecta) fitéfagos, dentro de los
cuales se destaca Ceroplastes grandis Hempel (Hemiptera: Coccoidea: Coccidae), popular-
mente conocido como cochinilla del aguaribay, que se encuentra ampliamente distribuido en
Argentina. Asimismo, es frecuente encontrar en estos arboles predadores de C. grandis tales
como Leucopina ceroplastophaga Blanchard (Diptera: Chamaemyiidae), Harmonia axyridis
Pallas (Coleoptera: Coccinellidae: Coccinellini) y Baphala homoeosomella (Zeller) (Lepidop-

tera: Pyralidae: Phycitinae).

b. Eldengue es una enfermedad virica de caracter endémico-epidémico transmitida por las hem-
bras del mosquito Aedes, principalmente por Aedes (Stegomya) aegypti (Linneo 1762), el cual
presenta habitos domiciliarios, por lo que la transmision es predominantemente doméstica.

Esta enfermedad puede ser transmitida también por Aedes (Stegomyia) albopictus (Skuse
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1894). Ademas, estas dos especies de Culicinae (Diptera: Culicidae) son capaces de trans-

mitir la fiebre amarilla aunque con mucha menos frecuencia que Culex pipiens Linneo.

Las solanaceas (Solanaceae Juss.), de distribucion cosmopolita, incluyen especies con
un importante valor econémico tanto por sus propiedades medicinales como alimenticias
y también por su utilidad ornamental. Entre las que se cultivan, se destacan Solanum
tuberosum L. (papa), Solanum melongena L. (berenjena), Lycopersicon esculentum Mill.
(tomate) y Capsicum annuum L. (pimiento). Tanto el tomate como el pimiento sufren el
ataque de plagas como Bemisia tabaci (Gennadius 1889) (Aleyrodidae) (mosca blanca) y
trips (Thysanoptera: Thripidae), ambos transmisores de diferentes virus que generan im-

portantes pérdidas en el cultivo.

Las vinchucas (Hemiptera: Reduviidae) son insectos hemat6fagos de amplia distribucion en
Argentina y de gran interés sanitario debido a que son el principal vector del Trypanosoma
cruzi (Euglenozoa: Kinetoplastea: Trypanosomatidae) parasito causante del mal de Chagas.
La mayoria de las especies de Triatominae son silvestres y solo un pequefio porcentaje in-
vade los peridomicilios y domicilios actuando como los principales vectores de T. cruzi en
América del Sur. En Argentina los triatominos registrados pertenecen a Psammolestes
Bergroth (Rhodniini), Panstrongylus Berg (Triatomini) y Triatoma Laporte (Triatomini), y algu-
nas de las especies mas reconocidas son Triatoma infestans (Klug 1838), T. platensis Neiva
1913, T. patagonica Del Ponte 1929, T. rubrovaria (Blanchard 1843), Psammolestes coreodes

Bergroth 1911 y Panstrongylus megistus (Burmeister 1835).

Ejercicio 2. Nomenclatura bioldgica. Principios |

Lea atentamente los enunciados y responda las preguntas de cada uno. Recuerde utilizar la ter-

minologia adecuada en cada caso segun el cédigo de nomenclatura correspondiente (ICZN o ICN).

a.

al.

a2.

Linneo en 1753 propuso el nombre Porella para un género de plantas no vasculares he-
paticas. En 1848 Gray asign6 este mismo nombre a un pequeno animal colonial del phy-
lum Bryozoa, y en 1900 Cleve propuso este nombre para un género de protozoo ciliado

(Ciliophora).
¢ Cuall/es de estos nombres es/son valido/s o correcto/s?, ¢ por qué?
¢, Cuall/es de estos nombres es/son invalido/s? Mencione su estatus.

El nombre genérico Harmonia fue utilizado para nombrar diferentes taxones de animales.
Mulsant en 1846 lo asignd a un insecto coledptero (escarabajo/mariquita). Haswell en 1879
lo utilizé para un crustaceo. Edwards en 1882 lo asigné a un insecto lepiddptero (mariposa)

y Hartman en 1881 lo utilizé para un molusco. Beutenmueller en 1894 propuso el nombre
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de reemplazo Parharmonia para Harmonia Edwards 1882, en tanto que Parapherusa fue el

nombre de reemplazo propuesto por Stebbing en 1906 para Harmonia Haswell 1879.
¢ Cual/es de los nombres mencionados es/son nombres valido/s?,  por qué?

¢ Por qué Beutenmueller y Stebbing proponen nombres de reemplazo? ¢ Hay algun otro caso

para el que se deberia hacer lo mismo?
¢, Cuales nombres son sinénimos?, jpor qué?

En 1794 Fabricius describio el género de insectos Gerris y en 1824 Quoy y Gaimard descri-

bieron el género Gerres para un grupo de peces.
¢Ambos nombres son validos?,  por qué?

Si tenemos en cuenta que los nombres del grupo familia se forman a partir de la raiz del
género tipo mas el sufijo normalizado correspondiente (raiz de Gerris es Gerr- y raiz de

Gerres es Gerr-):

Forme los nombres de las familias para cada uno de estos géneros ya que ambos son no-

minotipicos.

¢ Encuentra algun inconveniente nomenclatural con los nombres de las familias formados?

De ser asi, ¢,cudal?, proponga una solucién.

En 2007, Carbonell realiza la revision taxonémica del género de tucuras Zoniopoda Stal
(Insecta, Orthoptera, Romaleidae). En dicho trabajo, designa a uno de los sintipos de Zo-
niopoda juncorum Berg 1887 como lectotipo. Ademas, describe una nueva especie, Zonio-

poda danottei Carbonell 2007 y designa para la misma un holotipo y dos paratipos.

¢ A qué se debe la diferencia en la designacion de tipos: lectotipo para Zoniopoda juncorum,
y holotipo y paratipos para Zoniopoda danottei realizada por Carbonell?

¢ Qué estatus tienen los restantes sintipos luego de la designacion del lectotipo?

Entre los ejemplares tipo mencionados en el enunciado, indique cuales son portanombres y

cuales no.

Ejercicio 3. Principios Il y otros conceptos

Para cada una de las siguientes expresiones, explique el significado e indique la categoria
taxonémica correspondiente y el autor de cada uno de los taxones a los que se hace refe-
rencia. En los casos en que sea necesario, indique cual es el nombre valido del taxén. De-

bajo encontrara un ejemplo de como resolver el ejercicio:

Ejemplo: Ananas comosus (L.) Merr. Interpr. Herb. Amboin. 133 (1917).
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Significado de la expresion: la especie Ananas comosus fue descripta por Linneo en un gé-

nero distinto al que se encuentra actualmente (indicado por el uso de paréntesis en la abreviatura
del apellido del autor). Merril en 1917 en la pagina 133 de la revista Interpr. Herb. Amboin. trans-

fiere la especie al género Ananas.

Categoria taxonémica: especie.

Autor del taxén al que se hace referencia: Linneo.

al. Lindera Thunb. Nov. Gen. PI.: 64. 1783, non Adans. 1763.

a2. Pantherodes Guenée 1857 (nombre de reemplazo).

a3. Erythrina crista-galli var. longiflora M.A.Zapater y E.C.Lozano.

a4. Nasua nasua (Linneo 1766).

ab5. Stevia cinerascens Sch.Bip. ex Baker.

a6. Ozotoceros bezoarticus celer (Cabrera 1943).

a7. Aedes (Stegomyia) aegypti (Linneo 1762).

a8. Bartlingia Brongn. Ann. Sci. Nat. (Paris) 10: 373, non Rchb. 1824 nec F. Muell. 1882.
a9. Solanum tuberosum; L. 1753.

a10. Mentha x piperita L.

b. Para cada uno de los siguientes parrafos realice una expresion de resumen. En los casos
en que asi se requiera utilice la palabra o signos que se indican como necesarios. Debajo

encontrara un ejemplo de cémo resolver el ejercicio:

Ejemplo: La especie a la que pertenece el durazno, Prunus persica fue descripta por Lin-
neo en 1753 con la combinacion Amygdalus persica. Posteriormente, en 1801, Batsch lo
transfirié al género Prunus en la pagina 30 de su trabajo publicado en la revista Beytrage
und entwurfe zur pragmatischen Geschicte der drey natur-reiche nach ihren ver-

wandtschaften Gewachsreich, abreviada como Beytr. Entw. Gewéachsreich.

Expresidn resumen: Prunus persica (L.) Batsch. Beytr. Entw. Gewachsreich. 30 (1801).

b1. La especie Columbea angustifolia fue descripta por Bertol. pero posteriormente (en 1898)

Kuntze la transfiere al género Araucaria.
Palabra o signos a usar: ()

b2. La especie Erythrina crista-galli fue descripta por Linneo en el afio 1767 en la pagina 99 de
la revista Mantissa Plantarum Generum Editionis vi et Specierum Editionis ii, abreviada

como Mant. PI.
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b3. La especie Mycena coccinea fue descripta por Sowerby en Bull. Soc. Amis Sci. Nat. Rouen,
ser. 2, 15: 155. 1880, y no es la especie Omphalina coccinea descripta por Murrill en Britton,

N. Amer. FI. 9: 350. 1916, que posteriormente fue transferida al género Mycena.
Palabra o signos a usar: non

b4. Laespecie Cyclopecten nanus fue descripta por los autores Verill y Bush en la obra de Verill

“A study of the family Pectinidae, with a revision of the genera and subgenera” del afio 1897.
Palabra o signos a usar: in

b5. Notopristis patagonicus es una especie de tiburdn extinto propuesto por Ameghino en
1906. Sin embargo, en su publicacién este autor no brindé ninguna figura ni descripcion

de la especie.
Palabra o signos a usar: nomen nudum

b6. Los autores Priore y Pigozzi citaron a la especie Rhea americana en su trabajo del afio
2017, en las paginas 2-3. En el afio 2018 Gallo, Ederli y Oliveira citaron a esta misma es-

pecie en las paginas 685, 687-692.

Palabra o signos a usar:

Ejercicio 4. Nomenclatura de hibridos

Las plantas frutales del género Citrus se han cultivado desde el afio 2100 A.C. aproximada-
mente, y se hipotetiza que su origen se encuentra en el sudeste asiatico aunque esto es dificil
de confirmar debido a su gran dispersion e hibridacion natural o asistida (Moore, 2001).

Dentro de este género hay especies muy conocidas y de importancia econédmica como la

naranja, el pomelo, la mandarina y el limoén. Muchas son hibridos.

a. El pomelo es un hibrido entre Citrus grandis (L.) Osbeck y Citrus sinensis Osbeck. Escriba la

férmula para designarlo.

b. Ellimén es un hibrido entre el citron o toronja (=Citrus medica L.) y la pamplemusa o pomelo

chino (=Citrus grandis (L.) Osbeck). Teniendo en cuenta que:
- su epiteto especifico es limon

- su autor es Linneo

Escriba el nombre del hibrido del limén de una manera distinta a como lo hizo en el inciso

anterior para el pomelo.
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Ejercicio 5. Listas sinonimicas. Nivel genérico

a. Reconstruya la historia taxonémica y nomenclatural del género Mentha L.
Mentha L.

Mentha L., Sp. Pl. 576. 1753; Gen. Pl. Ed. 5. 250. 1754. Type Species: M. spicata L. (Briton and
Brown, 1913).

Pulegium Mill., Gard. Dict. ed. 8. 1768. Type species: Pulegium vulgare Mill.

Menthella Pérard, Bull. Soc. France 17: 205. 1870. Type species: Menthella requienii (Benth.)

Pérard (Mentha requienii Benth.).

b. Reconstruya la historia taxonémica y nomenclatural del género Eocader Drake y Hambleton
Eocader Drake y Hambleton

Eocader Drake y Hambleton, 1934: 436. Type species Eocader vergrandis Drake y Hambleton,
by monotypy; Drake y Ruhoff, 1965: 31.

Montea Bruner, 1940: 246. Type species Montea bouclei Bruner, by monotypy; Monte, 1942: 104
(syn. of Eocader).

c. Dada la siguiente lista sinonimica (modificada de Miranda et al., 2018) del género Cyclopes

(Xenarthra), el cual incluye a las especies mas pequefias de osos hormigueros:
Cyclopes Gray, 1821
Myrmecophaga Linneo, 1758: 35. In part.
Cyclopes Gray, 1821: 305. Type species Myrmecophaga didactyla Linneo, 1758, by monotypy.
Cyclothurus Gray, 1825: 343. Nomen nudum.
Didactyles F. Cuvier, 1829: 501. Based on ‘Les Didactyles’.
Myrmydon Wagler, 1830: 36. Type species Myrmecophaga didactyla Linneo, 1758, by monotypy.

Myrmecolichnus Reichenbach, 1836: 51. Type species Myrmecolichnus didactylus Reichenbach,

1836 (= Myrmecophaga didactyla Linneo, 1758), by monotypy.

Eurypterna Gloger, 1841: 112. Type species Eurypterna didactyla Gloger, 1841 (= Myrmecoph-
aga didactyla Linneo, 1758), by monotypy.

Cyclothurus Lesson, 1842: 152. Type species Cyclothurus didactyla Lesson, 1842 (= Myrme-
cophaga didactyla Linneo, 1758), by monotypy.

Didactyla Liais, 1872: 356. Type species Myrmecophaga didactyla Linneo, 1758, by monotypy.

Mamcyclothurus Herrera, 1899: 19. Unavailable name (Gardner 2007).
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Responda:

c1. ¢ Quién describi6 el género Cyclopes?, cual es la especie tipo del género?
c2. ¢, Cuantos son los sinébnimos reconocidos por Miranda et al. (2018) para el género Cyclopes?

c3. Entre sus sinénimos se incluye a Cyclothurus Gray, 1825. ; Qué puede decir sobre su estatus?

Ejercicio 6. Listas sinonimicas. Nivel especie

a. La especie Desmodesmus bicellularis (Chlorophyta) es una microalga dulceacuicola amplia-
mente distribuida en Europa, Asia y América del Sur. Reconstruya su historia taxonémica y

nomenclatural a partir de la lista sinonimica a continuacion.
Desmodesmus bicellularis (R. Chod) An, Freidl, et Hegew.
Scenedesmus bicellularis R. Chod. 1926.
Didymocystis bicellularis (R. Chod.) Kom. 1973.
Scenedesmus acutiformis f. minor Hollerb. 1936; Per. 1990 (syn. of Didymocystis bicellularis).
Scenedesmus armatus var. ecornis R. Chod. 1926.; Per. 1990 (syn. of Didymocystis bicellularis).
Scenedesmus unicellularis R. Chod. 1926; Per. 1990 (syn. of Didymocystis bicellularis).

Desmodesmus bicellularis (R. Chod.) An, Friedl, et Hegew. 2000.

b. Reconstruya la historia taxondmica y nomenclatural a partir de la siguiente lista sinonimica de
la especie de gorgojo andino Leschenius vulcanorum (Kirsch 1889).

Leschenius vulcanorum (Kirsch 1889).

Canephorus vulcanorum Kirsch 1889: 17.

Canephorulana vulcanorum: Strand 1943: 96.

Amitrus vulcanorum: Kuschel 1955: 277.

Asymmathetes vulcanorum: Kuschel in Wibmer y O’Brien 1986: 53.

Amphideritus brevis Oliff 1891: 68.

Macrostylus brevis: Dalla Torre, Emden y Emden 1936: 14.

Amitrus brevis: Kuschel 1955: 277.

Asymmathetes brevis: Kuschel in Wibmer y O’Brien 1986: 53 (syn. of A. vulcanorum).

Amphideritus pigmaeus Oliff 1891: 68.

Macrostylus pigmaeus: Dalla Torre, Emden y Emden 1936: 14.
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Amitrus pigmaeus: Kuschel 1955: 277.
Asymmathetes pigmaeus: Kuschel in Wibmer y O’Brien 1986: 53 (syn. of A. vulcanorum).

Leschenius vulcanorum: del Rio, Marvaldi y Lanteri 2015: 62.

c. En un estudio de delimitacion taxondmica se aplicaron técnicas multivariadas para clarificar
los limites taxondmicos y el estatus de seis especies nominales de tucuras del género sud-
americano Diponthus Stal (Orthoptera, Acridoidea, Romaleidae): D. permistus (Serville 1838),
D. argentinus Pictet y Saussure 1887, D. pycnostictus Pictet y Saussure 1887, D. communis
Bruner 1900, D. pictus (Bolivar 1884) y D. schulzi Bruner 1900. Los autores de dicho estudio
concluyeron que D. pycnostictus es una especie valida, mientras que las restantes especies

nominales representan diferentes morfos de coloracion de un unico taxon.
¢, Cual es el nombre valido de la especie polimérfica?

d. Para proponer el nombre valido los autores tuvieron en cuenta que el nombre Diponthus permistus
(Serville) ha sido citado sélo cinco veces en catalogos o listas regionales, mientras que Diponthus
argentinus Pictet y Saussure ha sido usado en al menos 25 estudios en los ultimos 50 afos. De
acuerdo al articulo 23.9.2 del ICZN, los autores declararon a Diponthus permistus (Serville) como

nomen oblitum y a Diponthus argentinus Pictet y Saussure como nomen protectum.

¢,Con qué finalidad los autores que propusieron la sinonimia declararon a D. argentinus como

nombre valido de la especie?

e. Dada la siguiente lista sinonimica (modificada de Pocco et al., 2014), reconstruya la historia
taxonémica y nomenclatural de D. argentinus. Considerar todos los sinénimos que incluye

el taxon. No es necesario escribir todas las citas posteriores de D. argentinus.

Diponthus argentinus Pictet y Saussure 1887

Diponthus argentinus Pictet y Saussure 1887: 372; Kirby 1910: 382; Rehn 1913: 336; Liebermann
1948: 84; Mesa 1956: 35; Barrera y Paganini 1975: 121; Otte 1976: 205; Otte y Joern 1977,
Orians y Solbrig 1977: 265; Sanchez y de Wysiecki 1983: 246, 1993: 29; Orrego Aravena 1985:
10; Lange y de Wysiecki 1996: 24; de Wysiecki et al. 2000: 217; Cigliano et al. 2000: 85; Lange
2003: 311; Lange y Cigliano 2005: 68; Lange 2005: 140; Carbonell et al. 2006; 1713; Capinera
2008; Lange et al. 2008: 154; Listre 2009: 26; Lange 2010: 1051; Hollier 2011: 348; Mariottini et
al. 2011: 739; Bardi et al. 2012: 506; Capello et al. 2013: 61; Mariottini et al. 2013: 116; Pocco et

al. 2014 (nomen protectum).
Acridium permistum Serville 1838: 669.
Calacris permista: Walker 1870: 639.

Diponthus permistus: Pictet y Saussure 1887: 372; Kirby 1910: 382; Liebermann 1939: 187; Car-

bonell et al. 2006; Pocco et al. 2014 (n. syn; nomen oblitum).
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Diponthus communis Bruner 1900: 80; Kirby W.F. 1910: 382; Liebermann 1948: 84; Liebermann
1966: 98; Carbonell et al. 2006; Pocco et al 2014 (n. syn).

Diponthus schulzi Bruner 1900: 63; Kirby 1910: 382; Carbonell et al. 2006; Pocco et al. 2014 (n. syn).
Zoniopoda picta Bolivar 1884: 37; Kirby 1910: 376; Liebermann 1939: 181; Otte 1995: 61.

Diponthus pictus: Pictet y Saussure 1887: 357; Otte 1995: 44; Otte 1997: 208; Carbonell et al.
2006; Pocco et al. 2014 (n. syn).

Ejercicio 7. Lista sinonimica

El género Oligacanthophrynus (Amblypygi, Arachnida), con la Unica especie O. guianensis,
fue descripto por Caporiacco en 1947 basado en material colectado en Guyana. Otra especie de
Amblypygi, Tricharinus guianensis, fue descripta por Quintero en 1986, basada en especimenes

provenientes de Surinam, y es la especie tipo de Tricharinus Quintero 1986.

El género Oligacanthophrynus fue considerado sinénimo junior de Charinus Simon 1892 por

Weygoldt en el afio 1988. En el afio 2000, el mismo autor sinonimiza Tricharinus con Charinus.
a. ¢, Qué problema nomenclatural surge al considerar la sinonimia de los nombres genéricos?
b.  Como se puede solucionar dicho problema?

c. Indique los nombres validos de ambas especies y construya sus listas sinonimicas.

Ejercicio 8. Ejercicio integrador. Principios de nomenclatura bioldgica.

Decisiones nomenclaturales. Lista Sinonimica

Mutinoca es un género hipotético de plantas de la familia Apiaceae descripto por White en
2008. En 2010 Pinkman describié dos especies nuevas y transfiri6 a Mutinoca seis especies
originalmente descriptas en otros géneros. El género contenia 17 especies distribuidas en Amé-
rica del Sur (ver lista de especies), pero un estudio llevado a cabo por Fring en 2019 utilizando
marcadores moleculares concluyé que las especies 2 y 9 no pertenecen al género y que las
especies 7, 11, 12 y 13 corresponden a la misma entidad especifica, ya que poseen las mismas

propiedades insecticidas y analgésicas, y por lo tanto estos nombres son sinénimos.

Sobre la base de la informacion brindada responda:
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a. ¢Cuantas especies se reconocen actualmente en el género Mutinoca? ; Todos los nombres
son correctos? ¢ Cual o cuales no? ; Cual es el estatus del/los nombre/s incorrectos? Realice

las acciones nomenclaturales correspondientes a fin de resolver la situacion.

b. Determine el nombre correcto de la especie sinonimizada por Fring en 2019, y brinde la lista
sinonimica completa considerando que Goodman (1981, 1988) las describié en el género
Badiela, y Schrader (2002) en Breckinia.

c. Realice una diagnosis de la especie del inciso b) con caracteres de la morfologia externa
sobre la base de las ilustraciones de la Figura 2.2. Tenga en cuenta que en la diagnosis se
indican aquellos caracteres y sus estados que sirven para identificar fehacientemente
un taxén y diferenciarlo de otros similares. Por ejemplo, si las especies a sinonimizar fue-
ran la 6 y la 16, la diagnosis seria: hojas con borde liso; flores grises, peciolos claros; raiz

angosta y de color blanco, con raices secundarias simples.

Lista de especies del género Mutinoca
1. Mutinoca explendida White (2008).

2. M. bifida White (2008).
neotropicalis White (2008).

colombiana White (2008).

M.
M.
M.
5. M. andina White (2008).
M. skilerae White (2008).
M. walteri White (2008).
M. alba White (2008).
M. minima White (2008).
10. M. oblonga (Goodman 1988) Pinkman (2010).
11. M. maritima (Goodman 1988) Pinkman (2010).
12. M. andina (Goodman 1981) Pinkman (2010).
13. M. bilobatum (Schrader 2002) Pinkman (2010).
14. M. grandis (Schrader 2002) Pinkman (2010).
15. M. tuberculomaculatus (Schrader 2002) Pinkman (2010).

16. M. janeae Pinkman (2010).

17. M. eisenbergii Pinkman (2010).
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Figura 2.2. Especies hipotéticas del género Mutinoca.

=Wz
L2

Los numeros se corresponden con la lista de especies.

Ejercicio 9. Uso de bases de datos |

El Nomenclator Zoologicus es una lista de todos los nombres genéricos y subgenéricos en

Zoologia, desde la décima edicion de Systema Naturae de Linneo en 1758 hasta fines del 2004.

Consulte el Nomenclator Zoologicus y busque los nombres genéricos de las especies men-

cionadas en el Ejercicio 1: Ceroplastes, Leucopina, Baphala y Harmonia.

Responda:

a. ¢, Cual de estos nombres presenta homoénimos?
b. ¢ A qué grupos taxonédmicos pertenecen?

c. ¢,Cudl es el nombre valido?

d. ¢ Para cuales de ellos ha sido propuesto un nombre de reemplazo?
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Ejercicio 10. Uso de bases de datos Il

a. La anacahuita u horco molle, Blepharocalyx salicifolius (Kunth) O. Berg, es una especie arbo-
rea presente en Argentina. Ingrese a la base de datos ‘International Plant Names Index’ (IPNI),

https://www.ipni.org/, la cual contiene informaciéon nomenclatural de plantas con semillas, he-

lechos v licdfitas, y responda:

al. ;A qué familia pertenece? Quién es el autor de dicha especie? ; Qué indica que el mismo

se encuentre entre paréntesis?
a2. ,Cual es la distribucion de la especie?
a3. s Donde fue colectada en Argentina?

b. El género Nothofagus, también conocido como hayas o lengas, presenta especies que habitan
los bosques templados de del sur de América del Sur y Austral. Algunas de ellas sirven de

alimento a las larvas de polillas del género Aenetus.

Ingrese a la base datos Tropicos (https://www.tropicos.org/), la cual incluye informacién taxoné-

mica, registros de ejemplares, imagenes y referencias de plantas, y responda:
b1. ¢ Quién es el autor del género y en qué afio lo describio?
b2. ; A qué familia pertenece?

b3. ¢ Cual es la especie tipo del género?

Ejercicio 11. Uso de bases de datos Il

Orthoptera Species File es una base de datos taxonémica mundial del orden Orthoptera (Cigliano
et al., 2021). Ingrese a dicha base de datos (http://orthoptera.speciesfile.org/HomePage/Orthop-

tera/lHomePage.aspx), dirijase a Ejercicios educativos y realice los ejercicios 3, 4 y 5.

Ejercicio 12. Ejercicio integrador con base de datos

El género Ceratium Schrank 1793 es uno de los nombres genéricos de dinoflagelados (Di-
nophyceae) mas antiguo utilizado en la actualidad, y el mismo contiene especies de microalgas
dulceacuicolas y marinas.

En una muestra de agua marina, usted esta estudiando la diversidad de dinoflagelados y
reconoce numerosos individuos pertenecientes a la especie Ceratium furca (Ehrenberg) Cla-
parede y Lachmann 1859. Antes de comunicar sus resultados, decide realizar una busqueda de

la especie encontrada para corroborar el estatus del nombre. Para esta busqueda, utilizara la
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base de datos Algaebase (www.algaebase.org), que contiene informacién taxonémica sobre es-

pecies de micro y macroalgas del mundo, y se encuentra supervisada por taxénomos expertos

en los respectivos grupos algales.

a. En la base de datos busque el género Ceratium. En la lista de especies identifique la especie
Ceratium furca. Cual es el estatus del nombre? En caso de ser un nombre legitimo pero

incorrecto, mencione la causa y el nombre correcto de la especie hallada en su muestra.

b. Ahora realice una busqueda en la misma base con el nombre correcto. Construya la lista

sinonimica.

Debido a su sorpresa por el cambio nomenclatural del taxén, decide ampliar su busqueda des-
cargando y leyendo el trabajo donde se publica dicho cambio, ya que el mismo se encuentra

disponible en la base. Responda:
c. ¢, Por qué se realizé el cambio? ¢ Qué caracteristica ecoldgica distingue a ambos géneros?

d. Mencione la especie tipo de ambos géneros.
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CAPITULO 3
Especies, especiacidon y decisiones taxondmicas

Maria del Rosario Robles y Alejandra Barcena

Introduccion

Una de las tareas del taxdnomo es reconocer las especies que se encuentran en la natura-
leza, delimitarlas y describirlas, con el consecuente aporte al estudio de la biodiversidad.

El interés y el esfuerzo para reconocer especies se relacionan principalmente con que estas
constituyen la base de las investigaciones bioldgicas en todas las disciplinas, y su nombre pro-
porciona un vinculo con el conocimiento que se tiene sobre el organismo (Agapow et al., 2004),
e.g. especies de importancia médico-veterinaria, ecoldgica, econémica, farmacéutica. Asimismo,
las especies conforman unidades basicas, y deben entenderse como fundamentales para que
los sistemas naturales mantengan el equilibrio.

Por otra parte, en el estudio de la definicion de las especies, debe considerarse que los con-
ceptos propuestos, asi como las interpretaciones y los procesos relacionados que los acompa-

fan, han sido y ain son motivo de un extenso debate biolégico-filosdfico.

Consideraciones histoéricas

Durante el siglo XX, se consolidaron dos posturas con respecto a la interpretaciéon de las

especies: el nominalismo y el realismo evolutivo. Los nominalistas sostienen que en la natu-

raleza solo existen organismos individuales (o unidades) y, en contraparte, el realismo evolutivo
(=taxébnomos evolutivos) considera que las especies son entidades reales que constituyen uni-
dades de evolucién (Huxley, 1940; Simpson, 1961; Dobzhansky, 1970; Mayr, 1982; Mishler y
Brandon, 1987; Mishler y Theriot, 2000). En este contexto, surgen propuestas de diferentes con-
ceptos de especie, sobre la base de las posturas mencionadas (Lanteri y Cigliano, 2006; Zachos,
2016; Gonzalez, 2018).

Asi, los debates y posturas relacionadas a la interpretacion de las especies se centran en dos
puntos: cémo definir una especie de una manera que abarque todas las formas de vida, y qué
nivel de discontinuidad es necesaria para que un grupo de individuos sea considerado una es-

pecie (Gonzalez, 2018).
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Conceptos de especie

El término especie puede hacer referencia a tres significados diferentes: el rango o categoria,
el taxdén (grupo de organismos descritos sobre la base de algun criterio taxondmico y asignados
a una categoria) y la especie biologica (Reig, 1979; Hey et al., 2003). El abordaje de cada uno
de estos significados ha sido motivo de confusién y discusion entre autores, asi como en la con-
cepcion de diferentes lineas filoséficas (Zachos, 2016).

Hasta el presente se han propuesto mas de 30 conceptos de especie, algunos con mayor
énfasis en aspectos teodrico-filoséficos (e.g. concepto evolutivo) y otros en criterios mas opera-
cionales (e.g. concepto morfologico) (Sites y Marshall, 2004; Zachos, 2016). En este marco, la
posicion del pluralismo de especies considera que ningun concepto tiene primacia sobre los de-
mas, mientras que quienes apoyan el monismo afirman que especie puede definirse con un Unico
concepto por lo que el resto de los conceptos no son validos (Sober, 1984).

A continuacién, se presentan algunos conceptos de especie que pueden ser contemplados

segun los objetivos del estudio y la evidencia con la que se cuenta:

Conceptos asociados con una posicion realista

e Concepto bioldgico: un grupo de poblaciones naturales genéticamente similares, inter-

fértiles y aisladas reproductivamente de otros grupos analogos (Dobzhansky, 1935,
1937; Mayr, 1942, 1982).

Este concepto puede ser de dificil aplicacion debido a la complejidad de demostrar em-
piricamente el aislamiento reproductivo, y a que solo es aplicable a organismos con re-
produccion sexual y a especies vivientes (Lanteri y Cigliano, 2006).

e Concepto ecoldgico: linaje (o un conjunto de linajes estrechamente relacionados)

que ocupa una zona adaptativa minimamente diferente a la de cualquier otro linaje
en su rango y que evoluciona por separado de todos los linajes fuera de su rango.
Asimismo, se puede definir como el conjunto de individuos que explota un solo nicho
ecoldgico (Van Valen, 1976).

o Concepto genético: grupo de poblaciones naturales, genéticamente compatibles,

que esta aislado de otros grupos similares (Simpson, 1943; Dobzhansky, 1950; Baker
y Bradley, 2006). El aislamiento genético es diferente del aislamiento reproductivo en
el sentido que permite el cruce ocasional siempre que la integridad de los dos acervos
genéticos no se divida (Zachos, 2016).

e Concepto evolutivo: describe una secuencia ancestro-descendiente de poblaciones (=

linaje) que evoluciona separadamente de otros linajes y que tiene un papel evolutivo y
tendencias propias (Simpson, 1961; Wiley, 1978).

e Concepto filogenético: define al menor grupo de poblaciones sexuales o linajes ase-

xuales que puede reconocerse por una combinacion unica de estados de caracteres, en
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individuos comparables (=semaforontes) (Nixon y Wheeler, 1990). También puede defi-
nirse como un grupo pequenfo diferenciable de poblaciones dentro de los cuales existe
un patron de ancestro y descendiente (Cracraft, 1983, 1987).

e Concepto unificado: reconcilia todos los conceptos que se manejan en el marco de la

biologia evolucionista y reconoce a la especie como un segmento de un linaje de pobla-

ciones que evoluciona separadamente (de Queiroz, 2007).

Concepto relacionado con una posicién nominalista

e Concepto morfolégico: conjunto de individuos morfolégicamente similares, general-

mente asociados entre si por una distribucion geografica definida y separados de otros
conjuntos de individuos por discontinuidades morfoldgicas (Cain, 1954).

Las dificultades en la aplicacion de este concepto se relacionan con establecer el ta-
mano de la discontinuidad morfolégica (ver abajo especies polimoérficas y clines), y que

no puede aplicarse a especies gemelas o cripticas. Las especies cripticas, son aque-

llas que morfolégicamente no pueden distinguirse, pero se diferencian por otra clase

de caracteres (e.g. etoldgicos, fisiolégicos, ecoldgicos, moleculares) (Mayr, 1942).

e Oftro concepto asociado con la posicién nominalista es el fenético. Para profundizar en

este concepto puede consultar Lanteri y Cigliano (2006).

Delimitacidon de especies

La delimitacion de las especies presenta un problema no sélo teérico (en relacién con adop-
tar un concepto de especie), sino principalmente practico de la taxonomia. Asi, la delimitacion
de las especies y la descripcidon de variaciones infraespecificas constituyen los principales ob-

jetivos de la Microtaxonomia. Esta tarea no resulta sencilla, dado que en muchos casos no

se cuenta con informacidén suficiente para adoptar decisiones taxondmicas adecuadas (e.qg.
solo un sexo, un estadio del ciclo de vida, reducida representacion geografica, inadecuada
conservacion de los organismos), reconocer las variaciones con y sin significado taxonémico,
o establecer el tamafio de la discontinuidad que debe existir (morfoldgica, ecoldgica, etc) (Lan-
teri y Cigliano, 2006).

Por otra parte, considerando que las especies son entidades que evolucionan, es fre-
cuente hallar estadios intermedios en proceso de especiacion (Sites y Marshall, 2004; Za-
chos, 2016). En consecuencia, en estos grupos se registran numerosos casos de especies
cripticas o gemelas aun no diferenciadas en su morfologia, o subespecies. Asimismo, espe-
cies con areas de distribucion muy amplias, presentan mayores posibilidades de desarrollar
distintos tipos de variaciones (e.g. altitudinales y latitudinales, de tipo clinal y en razas geo-

graficas), como asi también polimorfismos poblacionales (Tabla 3.1). Cuanto mas compleja
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resulta la variacion de los grupos en estudio, mayor es la probabilidad de que distintos espe-
cialistas adopten diferentes decisiones con respecto al estatus y delimitacién de los taxones
especie, las cuales pueden verse reflejadas en extensas listas sinonimicas (Lanteri y Cigli-
ano, 2006).

En este sentido, la practica taxondmica es un desafio, y la consideracién de multiples eviden-

cias en el marco de la taxonomia integrativa puede proporcionar una solucion holistica contem-

plando los factores que mantienen la cohesién en una especie o promueven el aislamiento hacia
la especiacion (Padial et al., 2010; Schlick-Steiner et al., 2010). Un sistema de identificacién in-
tegrativo permite la obtencién de resultados comparables, generando un efecto sinérgico y con-
clusiones robustas.

La taxonomia integrativa promueve y sostiene tres supuestos: (1) una fuente de caracte-
res, en algunos casos, no es suficiente, por lo que es necesaria la aplicacion de otros enfo-
ques para la delimitacion de especies, (2) incluso cuando sobre la base de una fuente de
caracteres se puede delimitar a la especie, otras fuentes de caracteres pueden ayudar sig-
nificativamente a ratificar el proceso de delimitacion, (3) el uso de varias fuentes de caracte-
res y metodologias diferentes permiten una mejor delimitacion de las especies (Sites y Mars-
hall, 2004; Dayrat, 2005).

Asi, la taxonomia integrativa considera varios enfoques y disciplinas, y fomenta el uso de
multiples fuentes de datos en forma simultanea para la delimitacion de unidades taxondémicas

(Dayrat, 2005). Por otro lado, se ha propuesto el enfoque de la taxonomia iterativa, en la cual

los conjuntos de datos no se analizan simultdneamente, sino que la informacién sobre la unidad
de estudio se produce en diferentes momentos y considera los resultados de distintos autores
(Yeates et al., 2011).

Para la delimitacion de las especies pueden considerarse datos de distintas fuentes como la
morfologia, morfometria, multiples loci de diferentes regiones del genoma, proteinas, localizacién
geografica, aspectos del nicho ecoldgico, parasitos, entre otras. Asimismo, esta informacion
puede analizarse con tecnologias tradicionales o nuevas, i.e. diferentes microscopios (microsco-
pio electrénico de barrido, microscopio electrénico de transmision, telemicroscopia-acceso re-
moto, entre otros), georreferenciacion en cartografia, fotografia digital, bioinformatica, analisis

bioestadisticos, etc (Cigliano et al., 2014).

Variacion infraespecifica

Para la correcta delimitacién de una especie, deben estudiarse y reconocerse posibles varia-

ciones infraespecificas (Tabla 3.1).
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Tabla 3.1. Definiciones de tipos de variaciones intraespecificas.

Tipos de variaciones infraespecificas | Definicion

Polimorfismos Los miembros de una poblaciéon pueden agruparse

en clases discretas o fenotipos discontinuos (mor-
fos) de acuerdo con la presencia de algun caracter

morfolégico conspicuo.

Subespecies o razas grograficas * Conjunto de poblaciones similares que habitan una

subdivision geografica del rango de la especie.

El cambio en los caracteres es abrupto (fenotipos
discontinuos)

Asi, la especies politipicas se definen como espe-
cies ampliamente distribuidas con variacién geogra-
fica, que incluyen dos o mas subespecies o razas

geogréficas.

Clines Cambio gradual en los caracteres a lo largo de una se-

rie de poblaciones contiguas de una misma especie.
La variacion clinal acompafa un gradiente altitudinal y
latitudinal, asociado con variables ambientales, como

la temperatura, humedad, horas de luz, etc.

*presenta valor taxonémico, se traduce en la nomenclatura como un nombre trinominal.

Asimismo, en las poblaciones pueden observarse las siguientes variaciones sin significado

taxonémico (Lanteri y Cigliano, 2006):

Variacién asociada al sexo (dimorfismo sexual): se relaciona con las diferencias ob-

servadas entre machos y hembras de una misma especie. Es importante reconocer
estas variaciones y evitar describir especies con representantes de un solo sexo. Por
ejemplo, en aves.

Variacidon asociada a las generaciones: se da en ciertos organismos en los que

hay alternancia de generaciones sexuales y asexuales. Si no se conoce el ciclo de
vida, se pueden cometer errores describiendo a las distintas generaciones se-
xual/asexual como especies diferentes. Por ejemplo, en helechos donde alternan las
fases esporofitica y gametofitica, en pulgones donde alternan las formas aladas se-
xuales y apteras partenogenéticas.

Variacion individual: son cambios observados en los individuos con la edad, cuando

pasan por diferentes etapas de desarrollo o presentan diferencias a lo largo del tiempo.
Por ejemplo, en especies de insectos que presentan diferentes estados entre huevo,
larva y adulto. Otro tipo de variaciéon individual se da con los cambios de estaciones,
cuando un mismo individuo puede tener diferentes aspectos en las épocas del afo. Por
ejemplo, en aves en la época reproductiva presentan colores llamativos, mientras que en

épocas no reproductivas presentan colores oscuros.
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¢ Variacidon social: son cambios observados en individuos pertenecientes a diferentes

castas sociales. Por ejemplo, como ocurre en las hormigas u otros insectos sociales, la
variacion dentro de una misma poblacion ha llevado a errores taxonémicos, describiendo
como especies diferentes a las distintas castas de una misma especie.

e Variacion ecoldgica: variacion que depende de la densidad en una poblacién. Por ejem-

plo, en especies de langostas (estado solitario y gregario).

Delimitacion de especies

La delimitacion de especies equivale a la postulacién de hipotesis y, como tales, se realiza
sobre la base de resultados de analisis empiricos de especimenes y pueden ser puestas a
prueba en estudios futuros con ejemplares adicionales, con diferentes conjuntos de datos y otros
enfoques metodoldgicos (Fujita et al., 2012; Pante et al., 2015). La delimitacién de las especies,
de manera ideal, se realiza sobre la base de diferentes fuentes de caracteres y considerando el
tratamiento de varias metodologias en simultaneo (taxonomia integrativa).

Es importante distinguir entre una especie polimérfica (que presenta fenotipos discontinuos

en el seno de sus poblaciones), y una especie politipica (que presenta 2 o mas subespecies).

Segun sus patrones de distribucion geografica pueden ser especies simpatridas (con areas

de distribucidon superpuestas), parcialmente simpatridas (con areas de distribucion parcial-

mente superpuestas), y especies alopatridas, (con areas de distribuciéon no superpuestas).

Aquellas especies sin diferencias morfolégicas son denominadas especies cripticas o gemelas.

Procesos de especiacion

La especiacidn es el proceso evolutivo que conduce al origen de nuevas especies a partir
de especies ancestrales. La teoria evolutiva clasica explica que las mutaciones puntuales y
otros procesos que producen variabilidad en las poblaciones (reordenamientos cromosémi-
cos, entrecruzamiento o recombinacion cromosdmica, reproduccion sexual, migracion, hibri-
dacioén), conducen a una divergencia genética poblacional (Lanteri y Cigliano, 2006; Herron
y Freeman, 2015).

En este marco, se plantea un modelo de especiacion en tres etapas (aislamiento/divergen-
cia/contacto secundario): una etapa inicial que aisla las poblaciones, una segunda etapa que da
como resultado la divergencia en rasgos genéticos (e. g. relacionados con el sistema de aparea-
miento o el uso del habitat), y una etapa final que produce el aislamiento reproductivo. De
acuerdo con este modelo, el aislamiento y la divergencia tienen lugar a lo largo del tiempo y
ocurren mientras las poblaciones ocupan diferentes areas geograficas. La fase final ocurre
cuando estas poblaciones divergentes regresan al contacto fisico, un evento conocido como con-
tacto secundario, en el cual se comprueba que se redujo o interrumpié el flujo génico. Sin em-
bargo, se ha demostrado que en algunos casos la especiacion puede seguir un camino diferente,
y el aislamiento y la divergencia pueden ocurrir al mismo tiempo y en el mismo lugar. Ademas,
parece probable que, en muchos eventos de especiacion, la tercera fase nunca ocurra (Herron
y Freeman, 2015).
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El aislamiento reduce o interrumpe el flujo génico entre poblaciones y suele estar asociado

con factores extrinsecos, como el surgimiento de barreras geograficas (rios, mares, cadenas

montafosas, etc.) y/o ecoldgicas (asociacion con diferentes habitats).

A continuacién, se definen los principales mecanismos que explicarian el origen de nue-

vas especies. Para una mejor comprension del tema, se recomienda consultar obras espe-

cificamente referidas a la especiacion y textos generales sobre evolucion (Futuyma, 1998;

Herron y Freeman, 2015).

Especiacion gradual

Se clasifica en funcion de la presencia o ausencia de barreras (Tabla 3.2) (Reig, 1983; Lanteri
y Cigliano, 2006).

Especiacion alopatrida (geografica o por vicarianza): Las poblaciones aisladas por una

barrera geogréfica alcanzan gradualmente diferencias genéticas (subespecies) que de-
terminan mecanismos de aislamiento reproductivo incompletos (semiespecies), los cua-
les se refuerzan y completan en una etapa ulterior de simpatria o contacto secundario.
El aislamiento reproductivo es consecuencia de la gradual pero profunda divergencia
genética de las poblaciones separadas y sometidas a presiones selectivas diferentes.

Especiacion peripatrida (en cuello de botella, o por principio fundador): Es una clase

particular de especiacion alopatrida, que parte de unos pocos individuos fundadores o
requiere una gran reduccion del tamafio poblacional, e incluye factores estocasticos
(azar), que conducen a la especiacion rapidamente. Cuando un pequefio numero de in-
dividuos invade un nuevo territorio o queda aislado por retraccion del area, constituyendo
una colonia fundadora, lleva sélo una parte de la variaciéon genética de la poblacion ori-
ginal. En consecuencia, por accién de la endocria, dicha colonia sufre una rapida trans-
formacion divergente y el nuevo reservorio génico se expande.

Especiacion parapatrida: La diferenciacion local en un cline o gradiente ambiental, res-

tringe el flujo génico y conduce a la fragmentacion en semiespecies, que se expanden y
perfeccionan su aislamiento por contacto secundario. En este caso no existen barreras
geogréficas que determinen la separacion entre las distintas poblaciones.

Especiacion simpatrida: Ocurre en ausencia de barreras geograficas, pero la divergen-

cia entre las poblaciones esta favorecida por el aislamiento de habitat (=microalopatria).
En una poblacién con polimorfismo genético, la seleccion de habitat y de pareja condu-
cen a la fijacion de mutaciones o recombinaciones génicas, que determinan aislamiento
reproductivo precigoético, entre dos o mas grupos genéticamente diferenciados, en dis-
tintos biotopos dentro de una misma area geografica. La especiacion simpatrida ha sido
muy discutida, aunque se demostrd su validez, en particular en especies de parasitos o

insectos fitdfagos que han evolucionado en asociaciéon con sus hospedadores.
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Tabla 3.2. Representacion esquematica de los procesos de especiacion
alopétrida, peripatrida, parapatrida, simpatrida.
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Nota. Adaptado de Diagrams of succesive stages in each of four models of speciation differing in geographic setting, de
Futuyma, 2005.

Especiacion instantanea

Se reconocen aquellos procesos de especiacion por hibridacion, por poliploidia u otros cam-
bios cromosémicos estructurales, y por macromutaciones en organismos de reproduccién ase-

xual (apomixis). Estos procesos pueden leerse con mas detalle en Lanteri y Cigliano (2006).

Mecanismos de aislamiento reproductivo

En el marco de los estudios sobre aislamiento reproductivo, se considera a las especies como
las comunidades reproductivas mas grandes e inclusivas de individuos que se reproducen se-
xualmente y comparten un pool génico (e.g. concepto bioldgico de especie, Dobzhansky, 1935).
Segun Patterson (1973) el estudio de la especiacion es el estudio de los mecanismos de aisla-
miento reproductivo, que son los que protegen el pool génico de la especie de la introgresion
(introduccioén de nuevos genes).

Los mecanismos de aislamiento reproductivo que impiden el flujo génico entre especies se-
gun Mayr (1968) son pre-cigéticos, cuando actuan antes de la formacion del cigoto, o post-

cigéticos, cuando actuan después de la formacion del cigoto (Tabla 3.3).
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Tabla 3.3. Barreras reproductivas pre y pos-cigoticas en plantas y animales.

Plantas

Animales

PRE-CIGOTICAS

De habitat No hay coincidencia de los individuos de ambos sexos en el mismo habitat.
Estacional No hay coincidencia de los individuos de ambos sexos en la misma estacion.
Distintos momentos de floracion. Distintos momentos de maduracion
de las gametas.
Anatémico No hay coincidencia entre los érganos reproductivos de los individuos de ambos sexos.
0 mecanico Diferentes formas de flores atraen diferentes | Mecanismo de llave-cerradura en-
polinizadores. Asi, flores tubulares y angostas | tre el 6rgano copulador de los ma-
atraen a polinizadores como los colibries, flores | chos y la armadura genital de la
anchas atraen a otro tipo de polinizadores como | hembra. En caso de especies dife-
las abejas. rentes, no hay correspondencia
morfo-funcional entre estas estruc-
turas. Muy comun en insectos.
Etolégico (no aplica) Barreras de comportamiento. No
hay produccion, ni recepcion de
los estimulos necesarios para la
copula, ya sean auditivos, tactiles
0 quimicos.
Mortalidad gamética No hay compatibilidad bioquimica entre las gametas.

El grano de polen no es viable en el estigma

de la flor.

Los espermatozoides se inmovili-
zan y mueren en el tracto feme-
nino, por una reaccion del tipo an-

tigeno-anticuerpo.

POST-CIGOTICAS

Mortalidad cigética Hay fertilizacién, pero la cigota o el embrién mueren.
Esterilidad hibrida La cigota produce descendencia hibrida (F1) pero ésta es parcial o completa-
mente estéril.
Fertilidad Los hibridos de la primera generacién (F1) son fértiles pero la F2 es deficiente y/o
esteéril.
Ejercitaciones

Ejercicio 1

La Ranita del Valcheta, Pleurodema somuncurense (Cei 1969) fue asignada originalmente al

género Telmatobius Wiegmann 1835 considerando caracteres anatémicos internos y externos.

Mas adelante, Lynch (1978) la transfirié al género monotipico Somuncuria Lynch 1978 sobre la
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base de caracteres osteolégicos. Unos 30 afios mas tarde, Ferraro (2009) en un estudio cladis-
tico analizé caracteres anatomicos, histolégicos y cromosdmicos, concluyendo que la especie
debia ser transferida al género Pleurodema Tschudi 1838. Posteriormente, Faivovich et al. (2012)
realizaron un estudio cladistico comparando porciones de ADN y se observaron que poseia una
alta similitud con su especie hermana Pleurodema bufoninum Bell 1843, la cual se encuentra
distribuida en la misma region. Si bien Faivovich y colaboradores plantearon que tal similitud en
los caracteres del ADN ameritaria considerarlas como un solo taxén, se mostraron reticentes al
cambio debido a las diferencias en los caracteres morfolégicos y de habitos de vida entre ambas
especies (la primera acuatica y la segunda terrestre). Velasco et al. (2016) estudiaron la biologia
reproductiva de P. somuncurense y encontraron que posee despliegues comportamentales uni-
cos en el género (“scramble competition") y que ademas los machos emiten canto nupcial, el
cual nunca fue registrado en P. bufoninum, a pesar de tratarse de una especie ampliamente
estudiada. El canto nupcial esta directamente relacionado con el aislamiento reproductivo, siendo

caracteristico de cada especie.

a. ldentifique y enumere las fuentes de caracteres que se utilizaron en los diversos estudios

realizados a lo largo de la historia del taxdn.

b. ¢Considera usted que algunos caracteres son mejores que otros para delimitar esta/s espe-

cie/s? 4 Cuales?

c. A partir de lo expuesto en el enunciado, mencione cuales conceptos de especie pudieron

haberse contemplado para justificar los resultados.
d. ¢Qué tipo de especies son las mencionadas, considerando los patrones de distribucion?

e. ¢Considera usted que ambas especies son validas o que podria tratarse de la misma espe-

cie? Justifique su respuesta.
f. Identifique y explique el aislamiento reproductivo observado.

g. De los estudios mencionados en el enunciado, ¢4 cual/les autor/es contempla/n la aplicacion

de taxonomia integrativa?

h. A partir de la informacién del enunciado, realice una lista sinonimica del nombre de la especie

P. somuncurense.

Ejercicio 2

Vernonia setososquamosa Hieron 1897 (Asteraceae: Vernonieae), fue descrita a partir de
ejemplares de la provincia de Salta, Argentina. Cabrera (1944) la consideré una variedad de
Vernonia remotiflora Rich 1792, debido a su similitud morfoloégica. Posteriormente, Robinson

(1999) propuso a V. setososquamosa como sindnimo de V. remotiflora.
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Cristobal y Dematteis (2003) encontraron que estas dos especies difieren en algunos caracteres
morfoldgicos, como la presencia de pelos en la corola y el tamario de los capitulos. Mas tarde, Angulo
y Dematteis (2010), avanzaron en estudios con mas de una fuente de evidencia, y observaron dife-

rencias en los cromosomas y en la morfologia polinica (granos de polen) de importancia diagnéstica.

a. ¢Considera que V. sefososquamosa y V. remotiflora pertenecen a una misma entidad espe-

cifica? Justifique su respuesta.
b. ¢Qué clase de caracteres se tuvo en cuenta para responder el inciso a?

c. A partir del enunciado, identifique las palabras que hacen referencia a categorias taxonémi-

cas, mencione a cudles y ordénelas de forma jerarquica.

Ejercicio 3

Superlano et al. (2006) realizaron un estudio sobre dos especies de Triatominae (Insecta,
Heteroptera): Rhodnius robustus Larrousse 1927 y Rhodnius prolixus Stal 1859, esta ultima es
una de las principales especies vectores de la enfermedad de Chagas-Mazza. Ambas especies
pueden ser infectadas naturalmente con Tripanosoma cruzi, tienen distribuciones similares y
pueden ocupar habitats silvestres. A partir de diferentes estudios, se observé que son morfoldgi-
camente indistinguibles pero que presentan diferencias moleculares en el ADN y electroforéticas
de hemoproteinas salivales, como asi también en el comportamiento de la defecacién (forma de
transmitir el parasito T. cruzi) al ser alimentadas con sangre humana en el laboratorio. Asimismo,
otros ensayos indicaron que los huevos producto del cruce entre ambas no resultaron fértiles.

Sobre la base de esta informacion:

a. ¢, Qué clase caracteres se utilizaron para diferenciar estas especies de triatominos?

b. ¢Qué tipo de especies son R. prolixus y R. robustus en relacion con su morfologia? ;Y en

relacion con su distribucion geografica?

c. ldentifique y explique el aislamiento reproductivo observado.

Ejercicio 4

Spodoptera frugiperda Smith y Abbot 1797 es un insecto tropical cuya distribucién geografica se
extiende desde Argentina hasta el Sur de Estados Unidos y se considera plaga de diferentes cultivos.
Estudios realizados evaluando su susceptibilidad a distintos agentes insecticidas, determinaron que
algunos individuos se encontraban asociados preferentemente a cultivos de maiz, sorgo y algodon,
mientras que otros a plantas de arroz y pastizales. Si bien ambos tipos de individuos son indistingui-
bles morfolégicamente, estudios de laboratorio demostraron que los machos de cada agrupamiento

solo se ven atraidos por las feromonas de la hembra correspondiente al mismo grupo. A su vez, las
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hembras de cada conjunto presentan diferentes habitos de oviposicién. También se demostré que
las larvas de los individuos asociados a plantas de maiz son mas resistentes a variados componentes
insecticidas que los del cultivo de arroz. Analisis de enzimas, gen COl y genes nucleares han hallado

diferencias notables entre los dos grupos de organismos.

a. ¢Considera usted que las dos agrupaciones de individuos pertenecen a la misma entidad

especifica? Justifique
b. Mencione que clase de caracteres consider6 para responder la pregunta anterior.
c. ¢Qué decisién taxonédmica y nomenclatural deberian adoptarse?

d. ¢Podria considerar el concepto morfoldgico de especie para justificar su decision taxono-

mica? Explique.

Ejercicio 5

En un estudio sobre gorgojos neotropicales, del Rio y Lanteri (2003) estudiaron la especie
Briarius augustus (llliger) (Coleoptera, Curculionidae), y consideraron que presenta variacion
geografica, principalmente en caracteres morfométricos y de coloraciéon. Como consecuencia de
esto, decidieron tratar como subespecies, a las especies nominales B. augustus (llliger 1802)
distribuida desde Santa Catarina hasta Espiritu Santo, en Brasil; B. germari (Boheman 1833),
desde Sao Paulo hasta Espiritu Santo a lo largo del Bosque Atlantico, en Brasil; B. margaritaceus
(Sturm 1826) desde Santa Catarina hasta Bahia, y B. varnhageni (Germar 1824), desde Santa
Catarina hasta la Argentina (Misiones) y Paraguay. Para mas informacion visite el sitio web de

insectos de Argentina y Uruguay https://biodar.unlp.edu.ar/naupactini/es/info/20005.html

a. Considerando la propuesta de razas geograficas en el rango de distribuciéon de la especie B.

augustus ;Cémo denominaria a la especie?

b. ¢Cbémo deberian nombrarse las subespecies reconocidas por del Rio y Lanteri?

Ejercicio 6

Cyclestheria hislopi (Baird 1859) es la Unica especie viviente del infraorden Cyclestherida (Crus-
tacea, Branchiopoda). Estos pequefios crustaceos habitan las aguas continentales de distintas
regiones del planeta, con una distribucién circumtropical (Figura 3.1), y los individuos de las dis-
tintas poblaciones tienen una morfologia muy semejante. Con el objetivo de estudiar si se trata
de una sola especie con distribucion circumtropical, Schwentner et al. (2013) analizaron el gen
mitocondrial de la citocromo ¢ oxidasa | (COl) junto a dos genes nucleares y obtuvieron la red de

haplotipos que se muestra en la Figura 3.2.
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Figura 3.1. Mapa con la distribucion circumtropical de las poblaciones de C. hislopi.

Nota. Adaptado de Sample localities, COIl haplotype network and image of C. hislopi, de Schwentner et
al., 2013. Los colores de los circulos representan las distintas poblaciones: amarillo, Cafion de Harau,
Indonesia; marrén: estanque en Pune, India; violeta: Territorio del Norte, Jabiru; verde oscuro: Lago

Louisa, Queensland; verde claro: Lago Buchanan, Queensland; azul: pantano en Queensland; celeste:
Nueva Gales del Sur; rojo: Guayana Francesa.

Figura 3.2. Red de haplotipos de las poblaciones de C. hislopi.
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Nota. Adaptado de Sample localities, COI haplotype network and image of C. hislopi, de Schwentner et
al., 2013. El tamafio de los circulos representa la cantidad de haplotipos y las lineas transversales en las
barras de union representan la cantidad de mutaciones entre las poblaciones. Los colores de los circulos
hacen referencia a las poblaciones indicadas en el mapa de la Figura 3.1.

a. Considerando que la presencia de mas de 50 mutaciones entre los haplotipos estudiados
plantea la posibilidad de pertenecer a diferentes especies ¢ todas las poblaciones represen-

tadas en la Figura 3.2 pertenecen a Cyclestheria hislopi? Justifique su respuesta.
b. ¢ Qué concepto de especie aplicd para justificar la respuesta del inciso anterior?

c. ¢,Como podria definir a la/s especie/s estudiadas?

d. ;,Qué mecanismo de especiacion podria haber ocurrido en este caso planteado? Explique.
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Los nematodes del género Trichuris (Trichuridae-Trichinelloidea) presentan distribucién cosmo-

polita, y son parasitos de diferentes érdenes de mamiferos, con especies de importancia médica y

veterinaria. En un estudio se obtuvieron especimenes de cuatro especies de Trichuris (dos de estas

aun sin identificacion especifica) procedentes de cinco especies de roedores Sigmodontinae (Crice-

tidae, Muroidea) distribuidos en diferentes areas. Observe los datos de la Tabla 3.4 y responda:

Tabla 3.4. Datos morfolégicos de importancia en la identificacion de las especies

de Trichuris halladas en roedores sigmodontinos.

. Trichuris Trichuris Trichuris . . Trichuris sp.
Especies L Trichuris sp. (1)
pardinasi navonae navonae (2)
Especie Phyllotis Akodon Thaptomys Phyllotis bona- | Sooretamys
hospedadora | xanthopygus montensis nigrita riensis angouya
Tribu Phyllotini Akodontini | Akodontini Phyllotini Oryzomyini
hospedadora y y yzomy!
. . Reserva Mocona,
Sierras de Reserva Reserva SierradelaVen-| =~ -
" . . . . | Misiones-Estacion
Areas Coérdoba, Mocona, Mocona, tana, Buenos Ai- Guavcolec. For-
Cordoba Misiones Misiones res Y ’
mosa
Caracteres
Macho
Largodoaca |, 14 3 47mm  |075-15mm  |095-1.0mm  |22-34mm 1,19-2,11 mm
proximal
(L;;rticl’ coaca |34 481mm  [1-1,9mm 1,5-1,9 mm 3,5-4,2 mm 1,15-1,9 mm
Largo de la
! 4,30-5,2 mm 1,3-2,1 mm 1,4-2,0 mm 4,6-4,9 mm 1,93-2,3 mm
espicula
ce Cilindrico con — S S .
Cilindrico con . Cilindrico con Cilindrico con Cilindrico con espi-
. espinas redon- . .
. espinas redon- espinas redon- | espinas redon- | nas redondeadas en
Espinas deadas en
. deadas en base deadas en base |deadas en base |baseyaguzadasy
del cirro base y aguza- L
y aguzadas en .. |yaguzadasen [yaguzadasen |grandes en porcion
. das en porcion . e .
porcion distal distal porcion distal porcion distal distal
Hembra
Tipo de vulva No . No . No . No . Protusiva
protusiva protusiva protusiva protusiva
Largo huevo [0,06 mm 0,05 mm 0,05 mm 0,06 mm 0,05 mm
Ancho huevo [0,03 mm 0,02 mm 0,02 mm 0,03 mm 0,25mm
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a. ¢, Considera que los ejemplares Trichuris sp. (1) y Trichuris sp. (2) podrian pertenecer a alguna de

las especies identificadas presentadas en la Tabla 3.4?, ;a cual/es? Justifique su respuesta.

b. ¢ Qué concepto de especie consider6 para responder la pregunta anterior?

c. La especie denominada como Trichuris sp. (1) ¢podria tratarse de una especie gemela de

otra?, ¢ qué estudios propondria para determinarlo?

Estudios previos emplearon ADN ribosémico para apoyar el analisis morfologico y delimitar e

identificar especies. En este estudio se secuencié el ITS2, espaciador transcribible interno

(ADNr) para observar las distancias genéticas entre especies.

Tabla 3.5. Se observan los porcentajes de similitud intraespecifica (*) e interespecifica

de secuencias de ITS2 entre poblaciones de las especies de Trichuris estudiadas.

(Formosa)

E ) Trichuris sp. (1) | T. pardinasi T. navonae | Trichuris sp. (2) | Trichuris sp. (2)
species
P (Buenos Aires) | (Cérdoba) (Misiones) | (Misiones) (Formosa)
Trichuris sp. (1
p-(1) 97,6%*
(Buenos Aires)
T. pardinasi
97,4% 98%*
(Cordoba)
T. navonae
o 89,3% 90,6% 100%™
(Misiones)
Trichuris sp. (2)
o 88,3% 89,8% 94,3% 100%*
(Misiones)
Trichuris sp. (2)
89,7% 90,1% 94,5% 99,2% 98,1%"

Contemple que en este caso los porcentajes de similitud intraespecifica deben ser mayores

a 95,5% para ser considerados pertenecientes a la misma entidad especifica y responda:

d. Los valores de similitud interespecifica obtenidos con el estudio de diferentes especimenes

de Trichuris sp. (1), ¢ son congruentes con los datos morfolégicos? Justifique su respuesta.

e. Observe los valores de similitud interespecifica de Trichuris sp. (2) de Misiones y Formosa

respecto de las otras especies. ¢ Los resultados respaldan los observados a nivel morfolé-

gico? Justifique su respuesta.

f. ¢ Qué concepto de especie consider6?
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Ejercicio 8

Las especies de gorgojos Mimographus micaceus Hustache 1947 y Mimographus villosipennis
Hustache 1947 (Coleoptera, Curculionidae) fueron descriptas en la misma publicacion. Lanteri (1985)
advirti6 que dichas especies nominales se diferencian exclusivamente por el patrén de su revesti-
miento tegumentario: aquellos individuos cubiertos completamente por escamas plateadas podian
ser asignados a la especie M. micaceus, y los individuos con areas escamosas formando un dibujo
caracteristico sobre un fondo desnudo de escamas, corresponden a M. villosipennis. La autora com-
probd que las diferencias correspondian al dimorfismo sexual, y no observé otros caracteres que
permitieran separar dichas especies. Por otra parte, Lanteri (1985) describié una nueva especie de
Mimographus a la cual denominé Mimographus ocellatus, cuyas diferencias morfolégicas con las an-
teriores se evidenciaban en numerosos caracteres morfolégicos externos y del aparato reproductor,
y en cuyas muestras poblacionales aparecian también dos tipos de individuos, con el cuerpo com-

pletamente recubierto por escamas, y con areas escamosas y desnudas.

a. ¢Considera que hay razones para suponer que M. micaceus y M. villosipennis pertenecen a

una misma entidad especifica? Justifique su respuesta.

b. ¢Cdmo definiria la variacién intrapoblacional observada en Mimographus ocellatus? En este

contexto, ;como definiria a la especie?

c. ¢Qué decisiones nomenclaturales se deberian adoptar?

Ejercicio 9

El género Dicerataspis Ashmead 1896 (Insecta, Hymenoptera) esta representado por dos
especies neotropicales: D. grenadensis Ashmead 1896 y D. flavipes (Kieffer 1909), las cuales
presentan una amplia distribucién geogréfica con patrén simpatrico. Gallardo et al. (2010), estu-
diaron el material tipo y una gran cantidad de individuos de cada especie. El analisis demostrd
que la diferencia en color, tamafio del cuerpo y alas de los ejemplares de ambas especies no es

de valor diagndstico y se debe a variaciones individuales. Teniendo en cuenta esta informacion:

a. ¢Coémo se denomina la variacion observada?
b. ¢Qué decision taxonémica y nomenclatural adoptaria?

c. ¢Cual deberia ser el nombre valido del o de los taxones reconocidos? Realice la cita completa.
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Ejercicio 10

Cigliano (1997) describi6 al género Ronderosia (Orthoptera; Acridoidea) y asigné a dicho ta-
x0n nueve especies previamente asignadas a Dichroplus Stal 1878. Estas especies se diferen-
cian entre si por varios caracteres morfolégicos y, en especial, por estructuras del sistema repro-
ductor del macho que permiten realizar la copula. Cuatro de estas especies: D. bergi Stal 1878,
D. distinguendus Giglio Tos 1894, D. brasiliensis Bruner 1906, y D. bicolor Giglio Tos 1894, se
diferencian entre si en caracteres morfolégicos de la coloracion, los cuales varian tanto a nivel
intra como interpoblacional, pero no se registraron diferencias en el sistema reproductor mascu-

lino (Figura 3.3).

a. ¢ Qué decisiones taxondmicas y nomenclaturales adoptaria?
b. ¢ Cual deberia ser el nombre vélido del o de los taxones especie reconocidos?
c. ¢ En qué clase de caracter se baso para considerar su decision taxonémica?

d. ¢ Qué concepto de especie considerd? Justifique su respuesta.

Figura 3.3. Variacion en los patrones de coloracion observados en las especies

nominales de Ronderosia (Orthoptera: Acridoidea).

Nota. Adaptado de Ronderoria bergi (Stal), de Cigliano, 1997. A) Foto del macho vista lateral. B) Macho en vista lateral.
C-D) Macho, cabeza y pronoto, vistas dorsal y lateral.
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Ejercicio 11

Nothofagus pumilio (Poepp. y Endl 1838), cominmente conocida como la lenga, se distribuye
en los bosques andino-patagonicos de Argentina y Chile. Barrera et al. (2000) evaluaron la va-
riacion morfoldgica de una poblacion de N. pumilio en relacion con la latitud, altitud, temperatura
y precipitaciéon (Tabla 3.6). Algunos grupos de individuos con varios afios de desarrollo, aunque
se encuentran separados por pocos metros, mantienen evidentes diferencias fenotipicas como

se observa en la Figura 3.4.

Tabla 3.6. Variables ambientales en los 4 sitios estudiados en Tierra del Fuego.

VARIABLES AMBIENTALES

SITIOS Altitud Temperatura del Precipitaciones
(m) suelo (°C) (mm)

S1 220 5-7 660-720

S2 440 3-4 750-1100

S3 540 3-4 1200-1400

S4 640 0-2 1400-1600

Figura 3.4. Tipos de crecimiento de Nothofagus pumilio,

a lo largo de un gradiente altitudinal.

¥0o
G600
500
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300 |

200 |

54 53 52 31

Nota. Adaptado de Profile of Nothofagus pumilio forests along an altitudinal gradient in Tierra
del Fuego, de Barrera et al., 2000. S1-S4 corresponde a los 4 sitios estudiados indicados en
la Tabla 3.6.
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Tabla 3.7. Variables morfolégicas analizadas en los individuos estudiados.

VARIABLES MORFOLOGICAS

SITIOS Altura DAP* Tamanio de las hojas
(m) (cm) (cm?)

S1 26 53 3.5

S2 18 33 2,5

S3 8 15 25

S4 2 10 1,5

* DAP: diametro a la altura del pecho (caracter muy utilizado en arboles de gran tamafio).

a. 4, Coémo definiria a la especie en cuanto a la variacion intraespecifica? Justifique su respuesta.

b. ¢ Los individuos con fenotipos distintos podrian ser considerados subespecies? Justifique
Su respuesta.

Ejercicio 12

Las tierras altas de Mesoamérica, especialmente los bosques nublados, albergan una gran
biodiversidad. Aqui se distribuye una especie emblematica de ave (orden Passeriformes), el
arrendajo unicolor, Aphelocoma unicolor Du Bus de Gisignies 1847, con 5 subespecies, A. uni-
color guerrerensis Nelson 1903; A. unicolor concolor (Cassin 1848); A. unicolor oaxacae Pitelka
1946; A. unicolor unicolor (Du Bus de Gisignies 1847) y A. unicolor griscomi Van Rossem 1928
(Figura 3.5).

Figura 3.5. Distribucion geografica de las subespecies.

Nota. Adaptado de distribution map of A. unicolor subspecies drawn from eBird observations,
de Venkatraman et al., 2019. Triangulos: A. u. concolor. Cuadrados turquesa: A. u. guerreren-
sis. Circulos: A. u. oaxacae. Cuadrados verdes: A. u. unicolor. Cruces: A. u. griscomi.
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Venkatraman et al. (2019) estudiaron a A. unicolor a partir de multiples evidencias, basandose
en nuevas tecnologias para re-evaluar el rango subespecifico adjudicado a las cinco poblacio-
nes. Los autores observaron que tres de las subespecies presentan diferentes caracteres mor-
folégicos: A. u. guerrerensis, es la que mas se diferencia del resto, presentando cola larga y
plumaje violaceo, A. u. concolor tiene cola de longitud intermedia y un plumaje azul pélido, A. u.
oaxacae tiene menor longitud de cola y plumaje azul oscuro. En cambio, las otras dos subespe-

cies, A. u. unicolor y A. u. griscomi son muy similares entre si.

a. ¢Cual seria su propuesta taxondmica sobre la base de los resultados obtenidos a partir de la

evidencia morfoldgica? ¢ Podria sugerir alguna otra propuesta taxonémica alternativa?

b. ¢Podria proponer cambiar el rango de alguna/s de la/s subespecie/s analizadas? Justifique.

En ese caso, qué cambios nomenclaturales realizaria?

c. Si determinara el nuevo rango de especie para una o varias de las subespecies estudiadas

¢ qué concepto de especie consideraria para justificarlo?

Estudios realizados con aloenzimas (Peterson, 1992) y ADN mitocondrial (McCormack et al.,
2011) revelaron que las cinco subespecies estan genéticamente diferenciadas. Venkatraman et
al. (2019) realizaron analisis filogenéticos con dos marcadores, citocromo b y ADNr, y observaron
los mismos resultados, sugiriendo que las divergencias observadas entre éstas se originaron
hace varios millones de anos.

Ademas, estos autores analizaron los nichos ecoldgicos de cada subespecie, indicando que
existen preferencias por cada microambiente que ocupan en cada una de las areas en las cuales

se distribuyen.

d. ¢Llega ala misma conclusion a partir de la evidencia morfoldgica y molecular? ; Qué concepto

de especie consider6 al analizar la evidencia molecular?

e. ¢Qué aporta a sus conclusiones los resultados sobre nicho ecoldgico?, i considera que es

necesario sumar otra fuente de evidencia para la delimitacion de la/s especie/s? Explique.

f. ¢ Con cual de los procesos de especiacion vincularia el conocimiento actual de estos taxones?
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CAPITULO 4
Taxonomia numeérica en el estudio
de las especies
Luciana Lugones, Maria del Rosario Robles, Joaquin

Cochero y Javier Ricardo Garcia de Souza

Introduccion

La consideracion de diferentes evidencias como morfologia, datos ecolégicos, marcadores
moleculares, etc, en forma independiente o en simultaneo, permite la delimitacién de unidades
taxonémicas. Cada fuente de datos proporciona informacion relevante y pueden ser exploradas
a partir de diferentes herramientas estadisticas descriptivas (Lanteri y Cigliano, 2006; Palacio et
al., 2020).

Cuando la fuente de evidencia es solo morfoldgica, los estudios morfométricos que compren-
den la descripcion, analisis e interpretacion cuantitativa de la forma y del cambio morfolégico,
suelen ser muy utiles (Rohlf, 1990; Rohlf y Marcus, 1993). Tradicionalmente se obtiene informa-
cion de las estructuras anatomicas desde el analisis de conjuntos de medidas lineales (e.g. dis-
tancias, proporciones) y desde coordenadas en el espacio anatémico (definidas como landmarks
y semi-landmarks en el marco de estudios de morfometria geométrica) (Bookstein, 1991; Toro
Ibacache et al., 2010).

Otros datos como los obtenidos desde fuentes ecoldgicas vy fisioldgicas pueden ser conside-
rados para sumar a la exploracioén de la delimitacién de los taxones, traducidos en datos cualita-
tivos o cuantitativos (Nei y Li, 1979; Palacio et al., 2020).

Los datos sobre diversidad genética pueden recuperarse del ADN, ARN y de las proteinas.
La interpretacion de las variaciones genéticas para la delimitacién de taxones puede valerse de
diferentes datos cualitativos o cuantitativos. La mayoria de estos estudios presuponen modelos
evolutivos de sustitucion nucleotidica y son abordados en un contexto filogenético (e.g. Tamura
et al., 2007), pero también algunas propuestas sugieren considerar a estos datos en el marco de
analisis estadisticos descriptivos que reflejan similitud (Nufiez-Colin y Escobedo-Lopez, 2011;
Konishi et al., 2019).

La Microtaxonomia se define como una rama de la taxonomia cuyo objetivo es identificar,

describir y delimitar a las especies, considerando la presencia de variaciones infraespecificas. Al
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enfoque feneticista de la taxonomia se lo denomina taxonomia numérica, ya que emplea ope-

raciones matematicas que permiten establecer relaciones de similitud global (o fenéticas) entre

unidades de estudio, sobre la base de la evidencia que brindan sus caracteres (e.g. morfolégicos,
ecolégicos, moleculares) (Sneath y Sokal, 1973; Sokal y Rohlf, 1986), es decir, agrupa a los
organismos sin tener en cuenta sus relaciones filogenéticas. Dado que cada organismo esta
caracterizado por multiples atributos o caracteres (cuantitativos y cualitativos codificados), son
los analisis multivariados (o también llamadas técnicas multivariadas) los que proveen las princi-

pales herramientas para estudios taxonémicos de tipo numérico (Arce et al., 2009).

Técnicas multivariadas

Las técnicas y métodos, incluidos en estos andlisis, se emplean tanto de forma exploratoria
para describir tendencias y principales fuentes de variacion en los datos; como de modo confir-
matorio, para responder a hipétesis referidas a la variabilidad de las unidades de estudio y sus
causas de variacion (James y McChulloch, 1990; Palacio et al., 2020).

A partir de los resultados obtenidos (e.g. un fenograma), se pueden adoptar decisiones taxo-
nomicas con respecto a la delimitacién de especies y las variaciones dentro de las mismas.

Los principales andlisis son técnicas de agrupamiento y métodos de ordenacion. La eleccion
del tipo de analisis dependera de la pregunta de el/la investigador/a y del tipo de datos. Ambos

andlisis cuantitativos tienen una serie de pasos en comun (Figura 4.1).

Figura 4.1. Etapas comunes para la mayoria de los estudios que emplean técnicas multivariadas.

Etapas del analisis multivariado

ELECCION DE UNIDADES APLICACION DE
DE ESTUDIO ANALISIS
ey CUANTITATIVO
2 ELECCION 2
M DE CARACTERES
i Técnicasde | 1 Métodos de |
{} i Agrupamiento ! } Ordenacion |
CONSTRUCCION DE D e
E MATRIZ BASICA DE b
DATOS (MBD) IDENTIFICACION
2 DE PATRONES
CALCULO DE INTERPRETACION
E COEFICIENTE DE
SIMILITUD
CONSTRUCCION DE
E MATRIZ DE SIMILITUD

LA

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP 75



INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

Descripcion de cada etapa:

1. Eleccidn de las unidades de estudio u Operational Taxonomic Units (OTU)

Por lo general las OTUs son individuos, poblaciones, o linajes génicos de una misma especie,

subespecies o0 especies proximas dependiendo del problema a resolver.

2. Eleccion de los caracteres o variables

e Pueden ser de diferente tipo seguin su fuente (morfoldgicos, ecoldgicos, genéticos) y se regis-
tran como valores (datos) para cada OTU. Si bien se emplean caracteres cualitativos, la mayor
parte de los caracteres utilizados en este tipo de estudio son variables cuantitativas continuas
(datos morfométricos, frecuencias de alelos dominantes, frecuencias alélicas de loci polimorfi-

cos para sistemas enzimaticos, frecuencias cromosomicas, secuencias de ADN, etc.).

3. Construccion de una matriz basica de datos (MBD) (Tabla 4.1a y b).

Se construye una MBD en la cual se colocan los valores de cada caracter correspondientes
a cada OTU.

Tabla 4.1a. MBD de 3 OTUs y 7 caracteres discretos doble estado.

1 2 3 4 5 6 7
1 1 0 1 0 1 1
1 0 1 1 0 0 1
C 0 1 1 0 1 1 0

Tabla 4.1b. MBD de 3 OTUs, 2 caracteres discretos multiestado

y & caracteres continuos (matriz mixta).

1 2 3 4 5 6 7
A 3 1 0,45 1,6 10,0 20,5 40,4
B 1 2 0,49 1,8 12,5 25,6 45,8
C 2 3 0,61 1,6 13,5 28,9 447

4. Calculo de un coeficiente de similitud a partir de la MBD para cada par posible de OTU

(Tabla 4.2 y 4.3).

e Para la eleccién de un coeficiente se debe tomar en cuenta el tipo de datos que conforman la
matriz (e.g. fuente y tipo de caracteres doble estado, multiestado, cuantitativos), como asi

también, otros aspectos relacionados con los objetivos del trabajo a realizar.
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Tabla 4.2. Ejemplos de coeficientes de similitud.

Datos sobre

Tipo de . Maxima Minima
coeficiente | OTre Formula oS ies® | similitud | similitud
Manhattan ) [nXij —Xik]
distance o Doble estado
Distancia 0 00
Mean n ;
character 1/n 2 [Xi —Xi] Multiestado
difference i=1 Mixtos
noo_ _ Multiestado
> (Xij -Xu) -(Xik -Xk) cuantitativos
Momento i=1
Correlacion de;dUCl‘O T T Mixtos (con 1 -1
e rearson | s (X -Xj)? - = (Xi -Xk)? mayoria de
i=1 i=1 multiestado
cuantitativos)
Simple a+d
Matching a+b+c+d
Asociacion Doble estado 1 0
a
Jaccard
a+tb+c

Nota. Adaptado de Coeficiente de similitud de uso mas frecuente en andlisis de agrupamiento, de Lanteri y Cigliano,
2006. En las formulas de los coeficientes de distancia y correlacion, los términos Xij y Xik, indican el valor del caracter "i"
enla OTU "j", y el valor del caracter "i" en la OTU "k", respectivamente. En las formulas de los coeficientes de asociacion
se emplean los términos: a= presencias compartidas; b= caracter presente en una de las OTU comparadas y ausente en
la otra; c= inversa de b; d= ausencias compartidas,

e Los coeficientes de similitud mas utilizados pueden dividirse en tres grupos: coeficientes de

distancia, de correlacion y de asociacion. Un mayor detalle sobre los coeficientes puede con-

sultarse en Sneath y Sokal (1973) y Palacio et al. (2020). Algunos de los coeficientes de uso

frecuente para datos morfolégicos son ejemplificados en la Tabla 4.2.

Ejemplo de calculo de coeficientes de distancia y asociacién a partir de la MBD (Tabla 1a)

Manhattan Distance:

Jaccard:

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

A, B= 3/ (3+2+1) = 3/6= 0,50
A, C=2/ (2+3+2)=2/7=0,28
B, C= 1/ (1+3+3) = 1/7= 0,14

Momento producto de Pearson (mediante el uso de software estadistico):
A, B=0,94; A, C=0,96; B, C=0,98

e Cuando se analizan datos basados en morfometria geométrica o aquellos expresados en el

marco de estudios moleculares (e.g. cromosdmicos, alozimicos, de alelos dominantes, etc),
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se aplican generalmente otros coeficientes (Tabla 4.3). En relacién con la morfometria geo-
métrica se emplea, por ejemplo, un coeficiente de distancia generalizada o de Mahalanobis
D2 que considera las varianzas y covarianzas de los datos (landmarks) y su aplicacién re-
quiere analisis estadisticos previos (ver detalles sobre Morfometria geométrica al final de la
introduccién, Marcus et al.,1996; Lanteri y Cigliano, 2006; Palacio et al., 2020).

Tabla 4.3. indices utilizados en morfometria geométrica y estudios sobre distancias genéticas.

coeficiente

Tipo de datos
Nombre Formula sobre los que
se aplica

Tipo de

Cuantitativos con-
Mahalanobis D2* |V ( X11— X2/ 61)2+ Xa1— Xo2/62)2 |tinuos y discretos
(landmarks)

Distancia Cuantitativos con-
tinuos y discretos
Nei** -In [xy / (Jx Jy)*2] (bases nitrogena-
das, isoenzimas,
etc)

“,n i

Nota. Donde * X= media, o = desvio estandar y ** In es el logaritmo natural, “x” es la frecuencia del alelo “i”, en un locus

wrn “

particular de la unidad “x”, e “y” es la frecuencia de ese mismo alelo ‘i, en la unidad “y”. Jx, Jy, y Jxy son medias
aritméticas de XX?, 3y? 3xy

Las variaciones en el ADN observadas en diferentes taxones o poblaciones son mutacio-
nes resultantes de la sustitucion, insercién, delecion, duplicacion o inversién de fragmen-
tos de bases nitrogenadas (desde uno a varios miles de nucledétidos) (Ver capitulo 1). Los
analisis de distancias genéticas que evaluan las mutaciones pueden ser divididos en dos
grandes grupos (a) los que reflejan la similitud entre poblaciones sin considerar a priori
modelos evolutivos (distancias geométricas) (Cavalli-Sforza y Edwards, 1967; Rogers,
1972; Nei et al., 1983), y (b) los que presuponen modelos evolutivos a priori de sustitucion
nucleotidica (Tamura y Nei, 1993; Takezaki y Nei, 1996). En el primer caso (a), por ejem-
plo, si lo que se analiza son matrices de presencia/ausencia de bandas de ADN o de
proteinas, obtenidas por electroforesis, el coeficiente mas adecuado es el desarrollado
por Dice en 1945, entre otros (Nei y Li, 1979; Nufiez-Colin y Escobedo-Lopez, 2011). En
el segundo caso (b), uno de los coeficientes utilizados con mayor frecuencia es el de
distancia de Nei (1972), que considera una tasa de mutacion constante e igual para todos
los loci, poblaciones con tamafios efectivos iguales y constantes a través de las genera-

ciones y poblaciones en equilibrio mutacion-deriva (Takezaki y Nei, 1996).

5. Construccion de una matriz de similitud (MS) (Tablas 4.4a, b, c).

Se construye una MS a partir de los valores de similitud calculados en el paso anterior. La

diagonal principal incluye los valores de maxima similitud (O en el caso de coeficientes de distan-
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ciay 1 en los de correlacion y asociacion) y los restantes casilleros contienen los valores regis-
trados para cada par de OTU. Solo se completa una mitad de la matriz, dado que la otra es su

imagen especular.

Tabla 4.4a. Matriz de similitud basada en coeficiente de distancia Manhattan Distance.

A B C
A 0
B 3 0
C 5 6 0

Nota. (Matriz de Tabla 4.1a)

Tabla 4.4b. Matriz de similitud basada en coeficiente de asociacion Jaccard.

A B C
A 1
B 0,50 1
C 0,28 0,14 1

Nota. (Matriz de Tabla 4.1a)

Tabla 4.4c. Matriz de similitud basada en coeficiente de correlacion.

A B C
A 1
B 0,94 1
C 0,96 0,98 1

Nota. (Matriz de Tabla 4.1b)
e Si bien en matrices pequefias es posible hacer el calculo manual de los indices, diferentes

softwares permiten su calculo generando las MS correspondientes (e.g. PAST, R.) (Palacio
et al., 2020).
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6. Aplicaciéon de un analisis multivariado mediante Técnicas de agrupamiento y Métodos

de ordenacién (Figura 4.2).

Figura 4.2. Técnicas de agrupamiento y métodos de ordenacion.

MATRIZ BASICA

DE DATOS (MBD)

Previo calculo de coefi-

Distancia (matrices mixtas)

ciente Correlacion (matrices mixtas)

Asociacion (matrices presencia/ausencia)

Técnicas de
Agrupamiento

Métodos de
Ordenacion

Métrico

i Jerarquico

i No jerarquico

Ligamiento Neighbor- Andlisis de Escalamiento mul-
promedio joining (NJ)* componentes tidimensional no
(UPGMA) principales métrico (NMDS)
Median Join- (PCA)
Ligamiento ing*
completo Andlisis de
Ligamiento coordenadas
simple principales
P (PCoA)

Analisis de corres-
pondencias (CA)

Analisis discrimi-

nante
(DA)

*Analisis que presuponen modelos evolutivos y una interpretacion filogenética.

Una MBD puede ser estudiada desde dos puntos de vista (Cattell, 1952; Legendre y Legen-

dre, 1998): el de asociacion de las OTUs (técnica o modo Q) o el de asociacién de las variables

(técnica o modo R). A veces no resulta obvio si un analisis fue realizado mediante el modo Q o

R dado que la representacion de los resultados expresa relaciones de similitud entre OTUs. El

resultado del analisis de agrupamientos suele construirse mediante el modo Q y el analisis de

ordenacion generalmente mediante el modo Q (en el caso de CoPA) o R (en el caso de PCA)

(Palacio et al., 2020).
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Descripcion de analisis multivariados:

Técnicas de agrupamiento

Este tipo de analisis permite representar a las unidades de estudio (individuos, muestras,

especies, etc.) como grupos asociados por su grado de similitud (Palacio et al., 2020).

1.

Fenograma (por método de UPGMA)

Las técnicas mas utilizadas son jerarquicas, aglomerativas y secuenciales. Estas técnicas

dan como resultado un fenograma (también llamado dendrograma 6 cluster) (Figura 4.3), que

es una representacion grafica en forma de arbol que muestra las relaciones jerarquicas entre las

OTUs segun sus valores de similitud. El método mas sencillo es el del “grupo par” (pair group),

en el cual solo puede ser admitida una OTU o un grupo de OTUs por nivel (Palacio et al., 2020).

A continuacion, se describe el método general (Figura 4.3):

Se identifica el mayor valor de similitud en la MS, descartando la diagonal principal. Se iden-
tifican las dos OTUs que formaran el primer nucleo (grupo de dos OTUs) (Figura 4.3A). En
algunos casos puede haber mas de un par de OTUs con un valor maximo de similitud; en ese
caso se elige uno, o se construyen los dos grupos por separado (Palacio et al., 2020). Los
valores de similitud se expresan en una escala ubicada generalmente sobre el fenograma que
comenzara en 1 (si se esta utilizando un coeficiente de correlacion o de asociacién) o en 0 (si
se esta utilizando un coeficiente de distancia) (Figura 4.3).

Se construye una nueva MS derivada de la original, que al menos puede obtenerse por tres
métodos diferentes: ligamiento simple, completo y promedio. En los ejemplos de este capitulo
se utiliza el algoritmo UPGMA o técnica de ligamiento promedio no ponderado, que es la mas
utilizada, dado que produce una menor distorsion del fenograma con respecto a los valores
de la matriz original. La MS derivada, presenta una columna y fila menos que la MS original,
en la cual el nucleo ya ingresado al fenograma ocupara una sola fila y columna, y el valor
correspondiente al casillero se calcula por UPGMA, siendo el promedio de los valores origi-
nales (Figura 4.3B).

Luego se busca el proximo valor de mayor similitud o menor de distancia (Figura 4.3B) en la
MS derivada. En las primeras etapas del proceso de agrupamiento, el hallazgo de este nuevo
valor puede llevar a: (i) la formacion de nuevos grupos (Figura 4.3B), (ii) la incorporacion de
una OTU a un grupo ya existente, o (iii) la fusién de los grupos preexistentes. Siempre se
vuelve a la MS original para calcular los valores promedios que se incorporan a las siguientes
MS derivadas (Figura 4.3C-E). Se repite el proceso hasta que todos los grupos estén unidos
y se incluya la totalidad de las OTUs (Figura 4.3E).

Al finalizar, se puede realizar una matriz cofenética que indica la distorsion del fenograma. Se
construye una matriz derivada a partir de los valores de similitud de cada OTU observados en
el fenograma (Figura 4.3F), y luego se aplica el coeficiente de correlacién del Momento- Pro-

ducto de Pearson, para comparar las matrices de similitud original y la cofenética. Si el valor
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resultante se halla préximo a 1 indica una escasa distorsion, y si se acerca a 0 aumenta la

distorsion (Sneath y Sokal, 1973; Crisci y Lopez Armengol, 1983; Lanteri y Cigliano, 2006).

Figura 4.3. Pasos para la construccién de un fenograma de seis OTU, UPGMA.

A s 4 3 =2 1 O D s 4 3 =2 1 o
A B|c|D|E|F D ADF | B | CE D
Alo T 1 | I:F ADF| 0 | | | =
B|4]0| B |3 [0] A
Cla[3[0] "CE | 416 45| 0 | B
D|3|2(3]|0 ) D c
E|4|6|2|5]|0] l:E
Fl2|3|4|1|5](0 E s 4 3 2 1 O
B | ABDF | CE D

B E=3 4 3 2 1 L+ ] i 4 {

[ATB|C DF|E D ABDF_ 0_ | F
5 l » CE | 425 0 A
B | 4| —

| | | c
C| 4|30 _:E

! ] 1 ! ! l o4
DF [25/25|35| 0 | - F
E|[a|6 250 A B c D | E|F

C 5 4 3 2 1 o A 0 . . .

A B|DF|CE D Bl 3 | 0
A I__CF C 425 425| 0
B| 40| & D 25| 3 [425| o
DF 2.5‘2.5. 0 [ | P E 425 425| 2 (425 ©
CE| 4 [45]425| 0 :E F| 25| 3 (425 1 |425] 0

Nota. Adaptado de Pasos para la construccion de un fenograma de seis OTU, de Lanteri y Cigliano 2006. (A-E) pasos
segun técnica de ligamiento promedio no ponderado (UPGMA); (F) Matriz cofenética.

2. Arboles basados en distancias genéticas

Estas técnicas dan como resultado un arbol sin raiz (aunque la misma puede ser incorporada
a posteriori, ver capitulo 7). Y el método de construccion es similar al que se utiliza para construir
fenogramas (Takezaki y Nei, 1993; Lemey et al., 2009; Roch, 2010).

Uno de los métodos clasicos es el de Neighbor-Joining (NJ) que representa un arbol con

longitudes de rama diferentes que reflejan las distancias evolutivas calculadas utilizando un mo-
delo de sustitucion nucleotidica a priori (e.g. Tamura et al., 2004) (Figura 4.4).

Para construir el arbol hay que transformar la matriz de datos alineada en una matriz de dis-
tancias, aplicando un coeficiente de distancia genética, como el de Nei (1972). Luego NJ actua
como un método de agrupamiento o clustering en donde la distancia que existe entre el Unico
nodo (punto) y cada OTUs comienza siendo igual (se representa a las OTUs unidas a un nodo
en un arbol conocido como arbol estrella) (Figura 4.4A). Las OTUs que tengan menor distancia
genética entre ellos se uniran en un nuevo nodo y surgira una nueva rama entre este nodo y el
resto del arbol estrella (Figura 4.4). Este proceso se repite secuencialmente, siempre de acuerdo
con sus minimas distancias, hasta incorporar a todas las OTUs y todas las distancias calculadas

en la matriz de distancias. Las distancias genéticas se observan en el largo de las ramas y las
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unidades correspondientes en una escala que representa el nUumero acumulado de sustituciones
de bases por sitio (Saitou y Nei, 1987).

Otra técnica utilizada para tratar datos de ADN es el método Median-Joining (un tipo de arbol

de distancia), que agrupa de manera secuencial los taxones mas similares (Bandelt et al., 1999).

El resultado de este analisis es un arbol no enraizado y aditivo.

Figura 4.4. Esquema de construccion del arbol de Neighbor Joining.

3 3 4

1 5 |:>

7

Nota. Adaptado de The neighbour joining (NJ) algorithm, de Yang y Rannala, 2012. El arbol ubi-
cado a la izquierda es el arbol estrella con ocho taxones terminales (niUmeros). A partir de este
arbol se construye un primer nodo con las OTUs que presentan menor distancia (1 y 2) surgiendo
asi una nueva rama (A-B) en el arbol ubicado a la derecha. Este proceso se itera hasta resolver

todas las relaciones.

Estos arboles son empleados para estudios de naturaleza fenética (Cheema y Dicks, 2009),

aunque también suelen ser utilizados para resolver aspectos filogenéticos (ver Capitulo 7).

Similitudes y diferencias entre las técnicas de agrupamiento descriptas

Los resultados obtenidos por el método UPGMA vy por los métodos de arboles basados en
distancia genética como NJ se representan como arboles. El método UPGMA no considera la
tasa de evolucion (la velocidad a la que una poblaciéon adquiere y fija mutaciones) y el NJ la
considera durante la construccién del arbol. El método UPGMA no presenta ramas con diferentes
longitudes y el de NJ muestra diferentes longitudes de ramas indicando el niumero acumulado de

sustituciones de pares de base (pb) por sitio.

Métodos de ordenacién

Estos métodos permiten proyectar y representar las unidades de estudio (individuos, mues-
tras, especies, etc.) como puntos en un espacio bi o tridimensional, donde cada dimensién re-
presenta un caracter (James y McCulloch, 1990). Asimismo, estos métodos reducen, sin gran
pérdida de informacion, el niumero total de dimensiones (p), facilitando la representacién de las

OTUs y sus relaciones en funcién de los caracteres empleados (Palacio et al., 2020).
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1. Analisis de componentes principales (PCA, del inglés Principal Component Analysis)

Representa, segun un modelo lineal, un conjunto de variables (caracteres) mediante un nu-
mero reducido de variables hipotéticas denominadas componentes principales (PC del inglés
principal component). Los PC no estan correlacionados entre si y, por lo tanto, se interpretan
independientemente unos de otros. La contribucién individual de cada caracter a cada PC esta
expresada por el eigen-vector, aquellos caracteres que mas contribuyan tendran eigen-vectores
con valores absolutos mas elevados (Tabla 4.5). La sumatoria de las varianzas de todos los
caracteres para un determinado PC se conoce como eigen-valor. La suma de todos los eigen-
valores constituye la varianza total de la MBD original (Lanteri y Cigliano, 2006; Palacio et al.,
2020) (Tabla 4.6).

El primer PC (PC1) es el que contiene la mayor variabilidad, y de la variabilidad restante, el
segundo (PC2) es el que incluye mas informacién (Tabla 4.6). El tercer PC (PC3) posee la mayor
variabilidad no contenida en los componentes anteriores. Asi se continla hasta que toda la va-
riabilidad haya sido distribuida diferencialmente entre los componentes. Cada componente con-
tiene informacién de todos los caracteres, pero en diferentes proporciones. Se reconocen tantos
componentes como caracteres se consideren en el estudio. Los caracteres que estan mas co-
rrelacionados con los primeros componentes son los mas importantes para explicar la variabili-
dad total de la MBD y presentan los eigen-vectores con valores absolutos mas elevados (Kas-
sambara, 2017). Las combinaciones mas comunes para la elaboracién de los graficos bidimen-
sionales son: PC1 vs. PC2, PC1 vs. PC3 y PC2 vs. PC3. Los graficos tridimensionales se basan

en los tres primeros componentes (Palacio et al., 2020).

Tabla 4.5. Eigen-vectores correspondientes a los tres primeros PC.

Eigen-vector: contribucion individual de cada caracter a cada componente
PC1 PC2 PC3
Caracter 1 0,717 -0,482 0,262
Caracter 2 0,551 0,195 0,562
Caracter 3 0,007 0,462 0,759
Caracter 4 0,947 0,059 -0,132
Caracter 5 0,933 -0,128 -0,099
Caracter 6 0,840 -0,246 -0,193
Caracter 7 0,371 0,611 -0,261
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de variacion explicada y porcentaje acumulado.

Tabla 4.6. Eigen-valores correspondientes a los PC | a lll (= i), indicando porcentaje

Eigen-valor

% var. explicada

% acumulado

I 18,73 45,68 45,68
Il 8,62 21,02 66,71
1 5,55 13,53 80,24

Nota. Adaptado de Tabla resumen del PCA para la MBD de especies de Bulnesia, de Palacio et al., 2020.

Se indican a continuacion en términos generales los principios basicos de esta técnica. Para
mas detalles ver Jolliffe y Cadima (2016) y Husson et al., (2017).

A modo de ejemplo, en la Figura 4.5 se observan a diez OTUs en el espacio bidimensional
originado por dos caracteres (longitud y peso corporal), con una correlacién positiva, a me-
dida que aumenta la longitud también aumenta el peso (Figura 4.5A). Es necesario que am-
bos caracteres estén expresados en la misma unidad de medida, asi es que es conveniente
estandarizarlos. La consecuencia de la estandarizacién es que las OTUs estan referidas
ahora a un nuevo par de ejes ortogonales (perpendiculares entre si) (Figura 4.5B). Cada
OTU tendra un nuevo par de coordenadas definidas en funcion de unidades de desvio es-
tandar. Geométricamente, la disposicion espacial de las OTUs para dos caracteres correla-
cionados es la de una nube eliptica. El eje de mayor variacién coincide con el eje mayor de
la elipse y corresponde al primer componente principal (Figura 4.5C). Para determinar la
maxima variacion entre las OTUs en una segunda dimension perpendicular a la primera, el
eje buscado coincidira con el eje menor de la elipse. Este eje corresponde al segundo com-
ponente principal. Ambos componentes corresponden a una rotacion de la ordenada y la
abscisa un cierto angulo 8. Los vectores que definen la ubicacién y la direccion de los ejes
mayor y menor son los eigen-vectores (Figura 4.5C). Por otra parte, los eigen-valores, refle-
jan la varianza de cada componente principal (mayor en el primero, menor en el segundo, y
asi sucesivamente). Si se analizaran tres caracteres, la elipse se transformaria en un elip-
soide y el tercer componente principal estaria representado por el tercer eje del elipsoide,
perpendicular a los dos primeros. Si el estudio incluye mas de tres caracteres, se necesitaran
dimensiones adicionales cuya representacion geométrica no puede ser visualizada, pero de
igual forma podra aplicarse el tratamiento matematico La contribucion relativa de los prime-
ros componentes principales representan el mayor porcentaje de variacion total de la MBD.
Se resuelve el analisis y se observan las OTUs en dos dimensiones (Figura 4.5D) (Palacio
et al., 2020).
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Figura 4.5. Representacion de OTUs en el espacio bidimensional.
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Nota. Adaptado de PCA, de Palacio et al., 2020. (A) Gréfico de dispersion de 10 indivi-
duos de una especie de pez y dos variables (longitud y peso); (B) estandarizacién de las
variables a media 0 y varianza 1; (C) elipse que engloba las OTUs y componentes prin-
cipales (PC) 1y 2, que corresponden a la rotacion de la ordenada y la abscisa un cierto
angulo 6, los vectores (flechas grises) representan los eigen-vectores del PCA; (D) re-
sultado del PCA en dos dimensiones,

2. Analisis de Coordenadas Principales (PcoA del inglés Principal Coordinate Analysis)

También se trata de un analisis cuyo resultado se proyecta en un grafico bidimensional (Figura
4.6). La dimensionalidad del espacio de coordenadas principales depende del nimero de carac-
teres y del coeficiente de distancia utilizado (Legendre y Legendre, 1998).
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Figura 4.6. Ejemplo de grafico bidemensional de PCoA de especies silvestres

y cultivadas de plantas de uso medicinal.
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Nota. Adaptado de Analisis de coordenadas principales de las especies utilizadas con respecto a la frecuencia de men-
cion, de Hernandez et al., 2005.

3. Escalado Multidimensional No Métrico (NMDS del inglés Nonmetric MultiDimensio-

nal Scaling)

El objetivo del NMDS es explicar la informacion de la MBD original en unas pocas dimensio-

nes, de manera de poder visualizarla e interpretarla. Esta técnica es recomendable cuando se
trabaja con datos de distribucién no normal o bien en escalas arbitrarias o discontinuas (McCune,
1991). Al ser no métrico, tiene la ventaja de poder aplicarse a una MS basada en diferentes tipos
de coeficiente (Sneath y Sokal, 1973). El NMDS es un método iterativo de busqueda para la
ordenacion y ubicacion de OTUs con un minimo stress en la configuracion final. Stress es un
concepto que se refiere a la magnitud de la desviacién entre las distancias existentes entre los
puntos en la matriz de distancia original y las distancias en el espacio reducido de ordenacidn
(Palacio et al., 2020).
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Similitudes y diferencias entre los métodos de ordenacion descriptos

Todos los métodos de ordenacion producen una representacion de las OTUs en el espacio
euclideano, preservando las distancias originales de la mejor forma posible. En todos los casos,
cada dimension representa un caracter, y se consideran tantas dimensiones como caracteres se
encuentren en la MBD. Cada método emplea diferentes coeficientes y construyen diferentes ma-
trices de similitud. En los tres métodos descriptos, las similitudes entre las OTUs estan reflejadas
en la posicion en que se disponen en ese espacio, cuanto mas proximas mas similares

Dependiendo del tipo de datos, puede recomendarse uno u otro tipo de analisis. EI PCoA no
brinda informacién sobre la contribucién de los caracteres a cada coordenada principal, para lo
cual el PCA resulta de gran utilidad identificando los caracteres mas discriminativos. A diferencia
del PCA o PCoA que son métodos basados en eigen-valores y eigen-vectores, el NMDS no
busca maximizar la variabilidad asociada a los ejes principales y posee la propiedad de preservar
con mayor fidelidad las distancias pequefias. En NMDS los ejes son arbitrarios, por lo que pueden
ser rotados, centrados o invertidos.

7. Identificacion de patrones de relaciones y grupos entre las OTUs, y eleccion de variables
discriminatorias. Interpretacion de los resultados.

En un fenograma, las OTUs se relacionan entre si formando grupos cada vez mas inclusivos,
cuyos valores de similitud se expresan en una escala ubicada generalmente en su parte superior. En
el ejemplo de la figura 4.3 la escala comienza en 0, lo cual indica que se ha utilizado un coeficiente
de distancia, representando el 0 la mayor similitud. En el caso de haberse empleado coeficientes de
correlacién o asociacion, la escala comenzaria en 1. Asi, cuanto mas cerca al inicio de la escala se
encuentre la unién entre las OTUs, mayor sera su similitud o0 menor su distancia.

En la interpretacion del fenograma se reconocen visualmente los grandes grupos, es decir los
que se han originado a bajos niveles de similitud (ver figura 4.3, grupo DFAB y CE). Luego, se
analizan dichos grupos separandolos en subgrupos hasta llegar a los grupos que presentan la
maxima similitud entre las OTUs. En general se describen como nucleos cuando los grupos estan
formados por dos OTUs.

Los resultados de un arbol basado en distancias genéticas indican la distancia entre OTUs

(largo de ramas) como reflejo de las mutaciones entre estas. En este sentido, mayor recorrido
en las ramas de una OTU a la otra, indica mayor distancia genética. La escala indica la cantidad
de cambios (mutaciones) entre las OTUs.

Los resultados del PCA se grafican sobre ejes cartesianos ortogonales que representan
los PC, y delimitan un espacio bi o tridimensional segun se utilicen dos o tres ejes, respecti-
vamente. Las OTUs se situan dentro del espacio delimitado por los PC segun los valores de
sus coordenadas. Las relaciones entre las OTUs se establecen por su proximidad en el es-
pacio delimitado por los PC, mayor proximidad, mayor similitud. Sin embargo, es valida la
interpretacion si la representacion en el espacio de menor dimensién captura relativamente

bien la informacién contenida en la MBD original (alto porcentaje de variacién explicada).
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Ademas, las OTUs y los caracteres pueden visualizarse simultdneamente en un grafico de-
nominado biplot. Las reglas de interpretacion de un biplot son las siguientes: (1) las OTUs cer-
canas en el espacio tienen caracteristicas similares; (2) una OTU que esta cercana a un caracter
tiene un alto valor para ese caracter; y (3) una OTU que se encuentra opuesta a un caracter tiene
un bajo valor para ese caracter.

En el caso del PCoA también se observan las OTUs sobre ejes cartesianos ortogonales que
representan las coordenadas principales, y delimitan un espacio bidimesional. Del mismo modo
que en el PCA, las relaciones entre las OTUs se establecen por su proximidad en el espacio
delimitado por las coordenadas, mayor proximidad, mayor similitud.

Para la interpretacion de valores de eigen-vectores y eigen-valores, y porcentajes de

variabilidad explicada en cada PC se da un ejemplo en las Tablas 4.5 y 4.6. En la tabla 4.5
se observa que el caracter que contribuye en mayor proporcion al PC1 es el 4, seguido por
el 5 (mayores valores, correlacionado positivamente), y al PC2 es el 7, seguido por el 1
(mayores valores, correlacionado positiva y negativamente). También se puede observar en
la tabla 4.6 que el PC1 es el que reune el mayor porcentaje de variacion (45,68%) y en los
restantes componentes la variabilidad decrece en forma progresiva. Los PC1y PC2 expresan
un total del 66,71% de la variacion total. Los tres primeros componentes un 80%, por lo cual
son indicados para realizar el anélisis, la grafica y realizar las interpretaciones.

La interpretacion de las OTUs en el espacio desde el analisis de NMDS es similar al PCA y
PCoA, las relaciones entre las OTUs se establecen por su proximidad en el espacio delimitado

por las coordenadas, mayor proximidad, mayor similitud.

Ventajas y desventajas de las técnicas multivariadas:
Las técnicas multivariadas se dividen en analisis de agrupamiento (permiten la busqueda de
grupos similares lo mas homogéneos posible) y métodos de ordenacién (buscan explicar la ma-

yor parte de la variabilidad total existente en la muestra, en un nimero reducido de dimensiones).

Las técnicas de agrupamiento constituyen herramientas utiles para el analisis de datos conti-
nuos frecuentemente utilizados para el estudio de la variacion infraespecifica y para resolver
problemas a nivel de especie (Lanteri y Cigliano, 2006). Una desventaja de los fenogramas
(UPGMA) es que en los resultados siempre aparecen grupos delimitados, aun cuando éstos no
se ajusten a la estructura de los datos.

La ventaja del PCA y del PCoA es que representan graficamente a las OTUs (modo Q) y/o

a los caracteres (modo R) en simultaneo. A diferencia de los analisis de agrupamiento, la mayo-
ria de los métodos de ordenacion no trazan limites en el espacio que separen a los grupos, esta
tarea corresponde al investigador.

La aplicacion de diferentes técnicas puede conducir a decisiones taxondmicas distintas. Asi
es que estudios donde se aplican, por ejemplo, componentes principales, coordenadas principa-
les o escalas multidimensionales no métricas a los mismos datos pueden producir distintos re-
sultados (Moss, 1968; Arce et al., 2009).
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Morfometria Geométrica

La geometria de la estructura se puede capturar siguiendo distintos métodos de analisis:

coordenadas de Landmarks (puntos de referencia) y coordenadas de contornos (Bookstein,

1991; Rohlf, 1996; Marcus et al., 1996; Cardini, 2019) que basicamente, siguen tres pasos esen-
ciales resumidos en la Figura 4.7: 1) obtencion de los datos, 2) obtencién de la informacion que
describe la forma y 3) andlisis exploratorios y confirmatorios de covariacién de la forma con fac-
tores causales (Toro Ibacache et al., 2010). Estos datos de coordenadas pueden ser obtenidos
con diferentes procedimientos, como camaras digitales, tabletas de digitalizacion, scanners, etc.
y permiten estudiar la forma de los organismos independientemente del tamafio en dos o tres
dimensiones (Bookstein, 1991). Para conocer mas detalle de estos procedimientos remitirse a
Bookstein (1991), Lanteri y Cigliano (2006) y Toro Ibacache et al. (2010).

1) Obtencion de datos (Figura 4.7A). Se reconocen tres tipos de landmarks: (a) yuxtaposi-

cion de tejidos que corresponden a puntos homaélogos; (b) maxima curvatura o procesos morfo-
genéticos locales; y (c) puntos extremos o de inflexidn que corresponden a landmarks geométri-
cos o funcionales. La eleccion de los landmarks depende del tipo de objetivo planteado, y pueden
estar definidos por dos coordenadas, en un espacio bidimensional (2D), o por tres coordenadas
en un espacio tridimensional (3D) (Lanteri y Cigliano, 2006). Representar un organismo unica-
mente por landmarks deja de lado algunos aspectos de la curvatura, asi es que el término semi-
landmarks fue utilizado por Bookstein (1997) para referirse a una serie de puntos que se encuen-

tran a lo largo de una curva (coordenadas de contornos).

2) Obtencidn de la informacién que describe la forma (Figura 4.7B). Se realizan una serie de
procedimientos geométricos y estadisticos basados en la forma de una estructura, definida por
su configuracion de landmarks. Los mismos, analizan la forma, libre del efecto de tamanio, rota-
cion y translacion, considerando distintos “espacios morfométricos”, constructos geométricos y
matriciales que permiten la obtencién de los elementos que, finalmente, diferencian una forma
de otra. Los procedimientos estadisticos incluyen medias y varianzas, coordenadas de la forma,
métodos de superposicidn (procrustes), thin plate spline (TPS) y analisis de Fourier que permiten
obtener resultados preliminares como tablas, graficos y coeficientes (Lanteri y Cigliano, 2006;
Toro Ibacache et al., 2010).

3) Analisis exploratorios y confirmatorios de covariacion, aplicacién de método de ordenacién
(Figura 4.7C). La informacion que describe la forma en estudio puede ser estudiada de diversas
maneras: e.g. PCA, CVA (del inglés canonical variant analysis), analisis de deformacién relativa
(relative warps analisis), MANDEVA (andlisis multivariado de la varianza) y varios test no para-
métricos. Asi, las coordenadas permiten probar las diferencias entre formas promedio, el grado
de correlacién y covariacion de la forma con el tamaio, la covariacién de la forma con factores

externos, la covariacion entre distintas formas a través del analisis parcial de cuadrados minimos
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(partial least squares analisis), el estudio de la variacidon de formas simétricas y pruebas de la

presencia de los distintos tipos de asimetria (Toro Ibacache et al., 2010).

Figura 4.7. Representacién grafica resumida de las etapas de un estudio

de morfometria geométrica.

Nota. Adaptado de Graphical representation of the four-step morphometric protocol, de Adams et
al., 2004. A. Obtencién de datos. B. Ejemplo de Métodos de superposicién (antes y después del
empleo de un Anélisis Procrustes Generalizado). C. Aplicacién del método de ordenacién (CVA).

Ejercitaciones

Ejercicio 1

Figura 4.8. SEQ llustracion \* ARABIC Cultivo de bacterias.

E
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Para la identificacion de microorganismos se utilizan pruebas bioquimicas que determinan la
actividad de una via metabdlica a partir de un sustrato que se incorpora en un medio de cultivo
y que las bacterias al crecer incorporan o no (Figura 4.8). A partir de los resultados de las reac-
ciones se pueden identificar los distintos organismos presentes. Estas variables cualitativas con-
sideran la presencia o ausencia de un determinado caracter; por ejemplo, si una bacteria fer-
menta o no un determinado hidrato de carbono. Con el objetivo de evaluar la similitud entre dis-
tintos grupos de organismos, se establecen coeficientes que dan cuenta de los grados de simili-
tud entre las unidades taxonémicas, en este caso cepas de microorganismos.

Se desea analizar dos cepas de Escherichia coli (| y Il) aisladas de una muestra de carne de
un frigorifico con el objetivo de evaluar si alguna de ellas corresponde a una cepa enterohemo-
rragica, cuyas toxinas pueden ocasionar sindrome urémico hemolitico. Para esto se realiza un
andlisis de agrupamiento utilizando dos cepas de referencia (E. coli 1- cepa no patégena y E. coli
2- cepa enterohemorragica). Utilizando un sistema de identificacion comercial, y se obtienen los

siguientes resultados:

Tabla 4.7. Matriz basica de datos.

Red
» ve | A | Leg | onasa | €¥¥ [ cox
Pruebas Fermentacion de a de
NOy
realizadas
Gl | Sac | Lac | Fuc | Man | Ara | Gal E;’E Cel
| + + + + - - - + + + | + + - - - -
Il + + - + + + - + - + | - + + + + -
Cepas
E coli
(QILs) 1991' + + + + + + + + + | -]+ - - - - -
= ém + - - - - + - - - - - + + + + +

a. Construya la matriz de similitud utilizando el coeficiente Simple Matching.

b. A partir de la matriz obtenida en el inciso anterior, construya un fenograma, utilizando el mé-
todo del ligamiento promedio (UPGMA).

c. ¢Considera que las cepas halladas en la muestra puedan llegar a ser perjudiciales para el

consumidor? ;Por qué?

d. Construya una matriz presencia/ ausencia en Excel (reemplazando los simbolos —y + por 0
y 1 respectivamente), y mediante el uso del software Past (ver tutorial Anexo 1) realice los

puntos a y b utilizando otro coeficiente de similitud (Jaccard o Manhattan Distance).

e. Compare los resultados con aquellos obtenidos mediante el método manual. ¢ Cuales son las

similitudes y diferencias observadas?
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Ejercicio 2

Con el objetivo de realizar un analisis exploratorio en relaciéon con la similitud morfolégica
entre cuatro especies hipotéticas de plantas vasculares (OTUs-Figura 4.9) se consideraron ocho
caracteres morfolégicos doble estado de la hoja: 1. ldamina (simple/compuesta), 2. forma (pal-
mada/ lanceolada), 3. tipo de margen (dentado/liso), 4. tamafio del peciolo (£1cm/>1,1cm), 5.
patrén de coloracion (variegado/uniforme), 6. relacion largo/ancho de la lamina (dos veces mas
largo que ancho/ menos de dos veces mas largo que ancho), 7. venacion (reticulada/paralela),

8. pelos glandulares (ausente/presente) y se generd la siguiente matriz de datos (Tabla 4.8).

Tabla 4.8. Matriz de OTUs x caracteres de plantas vasculares hipotéticas.

112|134 |5|6]|7]|8

A ofojofoj1])0f0]O0
B ofoj1fo|j1])]0f[0]O0
Cc of1)11f(1]1]10f[0]O0
D ofojof1|1y11(1]1

Figura 4.9. Hojas pertenecientes a cuatro especies de plantas vasculares hipotéticas.

A B C

A partir de la matriz de datos (Tabla 4.8).
a. Obtenga una matriz de similitud, aplicando un coeficiente de distancia y otro de asociacién.

b. A partir de alguna de las matrices obtenidas en el punto anterior, construya un fenograma

entre OTUs mediante el método de ligamiento UPGMA.

c. Describa el fenograma obtenido.

Ejercicio 3

El fenograma de la Figura 4.10 pertenece a 13 taxones especificos y subespecificos de ho-
minoideos no humanos vivientes. Hylobates (gibén) y Pongo (orangutan) son asiaticos, Gorilla

(gorila) y Pan (chimpancé) son africanos. La matriz de datos que dio origen al fenograma fue
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obtenida a partir de 19 landmarks del complejo maxilo-facial, analizados por el método de relative

warps (= deformaciones relativas).

Figura 4.10. Fenograma obtenido para 13 taxones de hominoideos no humanos vivientes

100, 90, 30, 20, 10 0

'Hylobates (Symphalangus) syndactylus syndactvius
Hylobates (H.) lar entelloides
Hylobates (H.) lar carpenieri

Hylobates (H.) muelleri funereus
‘ Pongo pygmaeus pygmaeus

| Pongo pygmacus abelii

Pan paniscus

Pan troglodytes schweinfurthii
Pan troglodytes verus

Pan troglodytes troglodytes
Gorilla gorilla beringei

‘| Gorilla gorilla graveri

Gorilla gorilla gorilla

Nota. Adaptado de UPGMA phenogram, de Guy et al., 2003.

a. Describa las relaciones de similitud expresadas en el fenograma.
b. ¢Qué tipo de coeficiente de similitud se usé para construir el fenograma? Justifique.

c. ¢Existe correlacion entre los principales agrupamientos y la distribucion de los hominoideos

asiaticos y africanos? Explique

A partir de nuevas fuentes de evidencia se generé la siguiente matriz de datos, con 15 carac-

teres adicionales relevados para los mismos 13 taxones (Tabla 4.9).

d. Copie en Excel la matriz (Tabla 4.9) y empleando el PAST (ver tutorial Anexo 1), realice un
analisis para obtener un fenograma (Analisis de Cluster, utilizando UPGMA y empleando un
coeficiente de asociacion -Jaccard- y uno de distancia -Manhattan Distance). Describa los
resultados de estos nuevos analisis, explicando si son congruentes con los observados en la
Figura 4.10.

Realice un PCA (ver tutorial Anexo 1) considerando la misma matriz y responda:

e. i, Se observan grupos similares a los conformados por las OTUs en el fenograma?

g. Mencione cuales son los 3 caracteres que contribuyen en mayor medida a la variabilidad de

los tres primeros componentes.
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Tabla 4.9. Matriz de OTUS x caracteres de los hominoideos estudiados.

albijc|dle |f [g|h|i [ [k [I |[m]|n |Jo
H. syndactylus syndactylus 110 |0 (1 |0 |0 |0 |O [0 |O [0 |O [0 |0 (O
H. entelloides 1101|110 |1 |0 |O |O |O |O |O |O |O |O |O
H. carpenteri 110 |1 |0 |1 [0 [O [0 [0 [0 [0 |O |O |O |O
H. muelleri funereus 1{0 (1 |0 |0 [O [O |O [O (O |O |O [0 |0 |O
P. pygmaeus pygmaeus O (1 {ojojoj1 1010 |0 [0 [O [O [0 [0 |O
P. abelti 010 (o (o (1 (o (o (o (0 [0 [0 [0 [0 (O
P. paniscus 0 (10 o o [0 (1 {1 {0 |1 (1 [0 [0 (O (O
P. troglodytes schweinfurthii O 111010100 1 (110 (1 1 (1 |11 [0 ]O
P. troglodytes verus O|1 1010001 (110 1 1 (1 11 (1 ]0
P. troglodytes troglodytes O|11j0f0J|01J0 (1 110 |1 (1 |1 |1 (1 ]0
G. gorilla beringei o110 {0 00O |1 (1 |1 ]O0 (0O [0 |O [0 [1
G. gorilla graueri o110 {0010 |1 (1 |1 ]O0 (0O [0 |O [0 [1
G. gorilla gorilla 01|10 (0|00 (1 |1 |1 |0 (0 |0 |O (O |O

Ejercicio 4

El uso de especies que son parientes silvestres de cultivos (PSC) ayuda a asegurar la exis-
tencia de una adecuada diversidad en el patrimonio genético de un cultivo en particular, dado
que se relacionan genéticamente con especies de importancia socioeconémica, alimentos, culti-
vos forrajeros, plantas medicinales, condimentos y especies forestales. Asi, los PSC son recur-
sos fundamentales para abordar las necesidades de seguridad alimentaria, proporcionando di-
versidad genética para el mejoramiento de la productividad y la sostenibilidad de los sistemas
agricolas (Jansky et al., 2012). La especie Solanum brevicaule Bitter se distribuye al oeste de
Sudamérica, desde el sur de Peru y Bolivia hasta el noroeste de Argentina y es una PSC de

Solanum tuberosum L. (papa cultivada).

Se analizaron los genotipos de siete poblaciones de S. brevicaule (CN1, CN2, CN3, CN4, VE,
VT y Ch) halladas en cinco unidades de vegetacion diferentes (Cerro Negro (CN), Valle Encan-
tado (VE), Valle de Tronco (VT) y Churcal (CH)) emplazadas desde los 2819 a 3926 m.s.n.m,

obteniendo el siguiente fenograma.
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Figura 4.11. Fenograma de genotipos de Solanum brevicaule.

DD
3

0o o 4
2

O
2

oo# o O&
3

3.04 5.00 7.87

CN-110-
CN-1 19 }
CN-1 16 1 [
CN-1 12
¥
1.97

O Grg + (G AW oV OO

Prosopis ferox,[])

Nota. Adaptado de Fenograma de genotipos de Solanum brevicaule aplicando la técnica de agrupamiento UPGMA y la
distancia Euclidiana Promedio, indicando con simbolos, acrénimos y colores las poblaciones a las que pertenecen y las
unidades de vegetacion en las que se hallan como sigue en cuadro, de Pefia Cervera, 2020.

A partir de la Figura 4.11.
a. ¢Observa agrupamientos de las OTUs (genotipos) en correspondencia con cada unidad de

vegetacion?

b. A partir de los resultados observados ¢ Es posible inferir la existencia de variabilidad intrapo-
blacional?

Por otro lado, se realizé un analisis de la variabilidad morfolégica de las 7 poblaciones de

Solanum brevicaule (Figura 4.12).
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Figura 4.12. Fenograma de variabilidad morfolégica de poblaciones de Solanum brevi-
caule aplicando la técnica de agrupamiento UPGMA y la distancia Euclidiana Promedio.
O VE-1
-+ CN-4
~~ CN-3
2 VT-3
O CN-2

O CN-1

O Ch-1

0,00 1.6t 322 482 6,43

Nota. Adaptado de Variabilidad morfologica en poblaciones de Solanum brevicaule del Parque Nacional
Los Cardones, de Pefia Cervera, 2020.

c. Describa el fenograma y explique que indica la escala que aparece en la Figura 4.12. ; En-
cuentra una relacion entre los grupos/nucleos y las unidades de vegetacion (ver en la zona

inferior de la figura 4.11 la descripcion de estas unidades)?

Figura 4.13. Distribucion geografica de Solanum brevicaule.
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Nota. Adaptado de Distribucion geogréfica de las poblaciones de Solanum brevicaule
en el Parque Nacional Los Cardones, Salta, de Pefia Cervera, 2020.
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d. ¢ Encuentra una asociacion entre los grupos/nucleos de la Figura 4.12 y la distribucion geo-

grafica de la Figura 4.137?

e. Con el fin de establecer el ajuste de los datos, se calculé el coeficiente de correlacion cofené-

tico, el cual resulté ser de 0,826.  Qué indica el valor obtenido?

Ejercicio 5

Las planarias terrestres (Platyhelminthes, Tricladida) se consideran un buen modelo para es-
tudios paleoclimaticos ya que, por su baja capacidad de dispersion y alta dependencia del bos-
que que habitan, los cambios producidos en el ambiente dejan huellas en su carga genética.
Alvarez-Presas et al. (2011) examinaron poblaciones de dos especies de planarias, que habitan
en el Bosque Atlantico en el sur de Brasil, a fin de contrastar si dichas poblaciones fueron afec-

tadas por las glaciaciones mostrando huellas de “efecto cuello de botella” (Figura 4.14).

Figura 4.14. Esquema representativo de una poblacion resultante

del efecto cuello de botella.

Poblacién Reduccion Poblacion
inicial de la que siguiente :
poblacién SODrEVIVEN fovcimmassissnsnssd

Nota. Adaptado de Anjile, Public domain, via Wikimedia Commons.

El supuesto basico sobre el que trabajaron es que las poblaciones afectadas por las glacia-
ciones quedaron restringidas a refugios y muestran huellas de “cuello de botella” y por lo tanto
baja diversidad nucleotidica, mientras que las que no se vieron afectadas muestran una alta
diversidad genética. Para ello analizaron, entre otros genes, el mitocondrial COl de Cephaloflexa
bergi Graff, 1899 y Geoplana goetschi Riester, 1938 principalmente del parque Serra da Bocaina.

Entre otros resultados obtuvieron un arbol de median joining (Figura 4.15).

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP 98



INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

Figura 4.15

C. bergi

i Cb5 Ch4
Cb2
20 halotipos intermedios =
no se muestran *

Ggb

+ 20 halotipos intermedios Gg2
+ no se muestran

G. goetschi

Nota. Adaptado de Median joining network based on COI sequences, de Alvarez-Presas et al., 2011.
Cada circulo representa un haplotipo y el tamafio de cada circulo su frecuencia relativa. Los colores de
los circulos representan las distintas localidades, de norte a sur: amarillo (dentro de los recuadros): Serra
da Bocaina; verde: Estacion Biolbgica de Boracéia; celeste: Parque Estadual de Intervales; azul: Parque
Nacional de Saint-Hilaire/Lange.

a. Realice la descripcion del arbol sin raiz.

b. ¢Considera que las poblaciones de Serra da Bocaina fueron afectadas por las glaciaciones

del pleistoceno?, ¢ por qué?

Ejercicio 6

Campbell y Mahon (1974) utilizaron un analisis multivariado para estudiar la morfologia
de dos especies de cangrejos (cangrejo azul y cangrejo naranja) del género Leptograpsus.
Se colectaron individuos machos y hembras de ambas especies. De cada individuo se mi-
dieron los siguientes caracteres: ancho de la region frontal del caparazén, ancho de la regién
posterior del caparazon, largo del caparazén, ancho maximo del caparazén y alto total del
cuerpo (Tabla 4.10). A partir de estos datos se realizé un PCA, obteniendo el siguiente re-
sultado (Figura 4.16).
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Figura 4.16. Anélisis multivariado del género Leptograpsus.
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Nota. Adaptado de Discriminacion de cangrejos, de Campbell y Mahon, 1974. Triangulos claros=
cangrejo azul; triangulos negros= cangrejo naranja; triangulos hacia arriba = machos; triangulos
hacia abajo= hembras. Porcentaje de la varianza explicada: | = 69%, Il = 29%.

Tabla 4.10. Eigen vectores calculados para cada caracter para los PC | y Il.

CARACTERES 1 ]

Ancho de la region frontal del caparazén 0,58 | 0,31

Ancho de la region posterior del caparazén | 0,17 | 0,81

Largo del caparazon 0,06 | 0,65
Ancho maximo del caparazon 0,12 | 0,22
Alto total del cuerpo 0,76 | -0,12

Observando los resultados obtenidos en la Figura 4.16 y la Tabla 4.10.
a. ¢Se pueden distinguir ambas especies? Justifique.
b. ¢Se pueden distinguir machos de hembras? Justifique.

c. ¢Qué caracteres son los que mas contribuyen para diferenciar a las dos especies? ;Y a

los sexos?

d. ¢Cual es la variabilidad total explicada por ambos componentes?
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Ejercicio 7

En las lagunas asociadas a la cuenca del Rio Salado (Provincia de Buenos Aires) existen
al menos tres especies de copépodos del Orden Cyclopoida. Recientemente se han encon-
trado en una de estas lagunas (La Salada de Monasterio, partido de Lezama), numerosos
ejemplares de estos microcrustaceos que inicialmente no han podido ser identificados a nivel
especifico, pero que coinciden en muchas caracteristicas diagnésticas con la especie Meta-
cyclops mendocinus.

En un analisis exploratorio de caracteres fisioldégicos y de comportamiento empleando un
NMDS (Escalado multidimensional no métrico), se observa la siguiente distribucién de especi-
menes macho de M. mendocinus y especimenes macho de los copépodos no identificados a

nivel especifico, procedentes de la misma laguna (Figura 4.17).

Figura 4.17. NMDS realizado utilizando caracteres fisiolégicos y de comportamiento
de especimenes macho de M. mendocinus y copépodos no identificados procedentes

de La Salada de Monasterio.

2D Stress: 0.02

A M. mendocinus

¥ Ejemplares sin identificar

a. Describa la figura considerando los agrupamientos que se observan en la misma.

b. ¢ Considera que los ejemplares sin identificacion pertenecen a M. mendocinus? Justifique.
En otro analisis de NMDS, se consideraron soélo caracteres morfoldgicos externos, entre és-

tos, la distribucidn de las espinas en las patas nadadoras y en la quinta pata toracica (caracteres

diagnésticos a nivel especifico) (Figuras 4.18 y 4.19).
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Figura 4.18. Copépodo Cyclopoida.
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Nota. A) Fotografia de un copépodo Cyclopoida tomada por Garcia de Souza. B) Adaptado
de llustracion que indica el detalle de la ubicacién de las quintas patas toracicas, de Mer-
cado-Salas y Suarez-Morales, 2012.

Figura 4.19. NMDS realizado utilizando caracteres morfolégicos de especimenes macho

de M. mendocinus y copépodos no identificados procedentes de La Salada de Monasterio.

2D Stress: 0.07

A M. mendocinus
V¥ Ejemplares sin identificar

c. Considerando esta nueva evidencia, ¢ se modifica la decision taxonémica tomada en el punto

b. Justifique.

Ejercicio 8

El género Cortaderia (Poaceae) incluye 19 especies sudamericanas separadas en cuatro sec-
ciones. Se estudiaron 2 especies incluidas en la seccion Cortaderia sect. Cortaderia: Cortaderia
selloana (Schult. y Schult.f. 1827) Asch. y Graebn 1900 y Cortaderia jubata (Lemoine 1878)
Stapf.1898. A partir de caracteres tradicionalmente utilizados para delimitar las especies (morfo-
l6gicos de estructuras reproductivas), se realizd un analisis de coordenadas principales (PCoA)
(Figura 4.20).
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Figura 4.20. Resultado del analisis de coordenadas principales (PCoA)

que incluye 27 ejemplares de Cortaderia jubata y 32 de C. selloana.
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Nota. Adaptado de Analisis de componentes principales (ACP), representacién en los
ejes | y Il del ordenamiento de ejemplares de Cortaderia jubata y de C. selloana, de

Testoni y Villamil, 2014.

a. ¢, Cual es la variabilidad total explicada por ambos componentes de la Figura 4.207?

b. En relacion con los resultados obtenidos ¢,cual es el estatus taxondmico de C. selloana y
C. jubata?

c. Considerando las conclusiones a las que llego en el inciso anterior ;deberia realizar alguna

otra accioén en su rol como taxénomo?

Ejercicio 9

Los coronavirus (HCoV) causan epidemias y pandemias anuales, y difieren en cuanto a
hospedadores, infectividad, capacidad de propagacion y sintomatologia. Diferentes investiga-
ciones involucran estudios de hospedadores originales (grupos animales) y su transmision a
humanos (zoonosis). Con el fin de explorar algunas similitudes entre sus caracteristicas, se
examinaron las secuencias de ARN del genoma de diferentes subclases de HCoV, mediante
un PCA (Figura 4.21).
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Figura 4.21. PCoA de diferentes subclases de HCoV, con sus hospedadores.
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Nota. Adaptado de Classes of coronaviruses separated into PC1 and 2, de Konishi, 2020.
Alpha: alfacoronavirus (murciélagos); delta: coronavirus delta (aves); Duvinaco: Duvinacovirus
(humano) resfrio comun,; embeco (Embecovirus (mamiferos)); merbeco (Merbecovirus (mur-
ciélagos)); nobeco (Nobecovirus (murciélagos)); sarbeco (sarbecovirus (murciélagos y otros
mamiferos)); Azul: muestras humanas representadas con distintos codigos.

a. ¢ Cuantos grupos de HCoV puede distinguir en la Figura 4.217?
b. ¢ Cuantos de esos grupos presentan coronavirus como posibles causantes de zoonosis?

c. Considerando que algunas de las cepas de coronavirus pueden tener una alta infectividad y
causar brotes, como el sindrome respiratorio agudo severo (SARS) -CoV, el sindrome respi-
ratorio de Oriente Medio (MERS) y el SARS-CoV-2 (SCoV2), ;Desde cuales posibles hospe-

dadores sugeriria sus origenes a partir de los resultados del PCA?

Ejercicio 10

El estatus taxonémico de la lisa del Atlantico Sudoccidental, Mugil cephalus (Linnaeus 1758),
se encuentra actualmente en discusion, ya que es considerada por Thomson (1997) y Harrison
(2002) como sinénimo de la lisa, Mugil liza Valenciennes, 1836.

A fin de obtener mas evidencia y resolver el conflicto se realizé un analisis multidisciplinario
(taxonomia integrativa), empleando secuencias del gen mitocondrial Citocromo b, datos meristi-

cos y morfometria basada en landmarks (Figura 4.22) de ambas especies.
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Figura 4.22. L andmarks obtenidos para los distintos analisis

morfométricos de especies de la familia Mugilidae.

Nota. Adaptado de Landmarks obtained using truss network for morpho-
metric analysis, de Gonzalez Castro et al., 2008.

Figura 4.23. PCA basado en datos morfométricos.
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Nota. Adaptado de Principal components analysis based on morphome-
tric data, de Gonzalez Castro et al., 2008. Triangulos: Mugil cephalus
Cruces: M. liza.

a. A partir del grafico de PCA (PC | y Il acumularon el 60% de la varianza) basado en datos

morfométricos (Figura 4.23), ¢ cuantos grupos distingue?

b. Dado que las variables obtenidas para el analisis de landmarks mostraron que M. liza
presenta mayor robustez en los segmentos medios y caudales del cuerpo, con relacion a
M. cephalus, sumados a las diferencias en los rangos de las escamas de la serie lateral
(meristica) entre las dos especies, y que las distancias genéticas revelaron una clara se-
paracion de ambos taxa. ;Qué decisién taxonémica adoptaria? ;Coincide con lo con-

cluido en el punto a? Explique.
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c. Considerando las distribuciones geograficas de Mugil cephalus y Mugil liza (disponibles

en la base de datos Fishbase, https./www.fishbase.se/search.php) ;Qué tipos de espe-

cies representan?

Ejercicio 11

Con el fin de evaluar el estatus taxonémico de 3 especies del género Merluccius (M. hubbsi
Marini 1933, M. australis (Hutton 1872) y M. patagonicus Lloris y Matallanas 2003), se realizé un
analisis de variables morfométricas lineales (Figura 4.24), datos meristicos (Figura 4.25) y dis-
tancias entre puntos homalogos (landmarks) (Figura 4.26) de 241 especimenes colectados en

diferentes regiones, junto a la reexaminacion de los ejemplares tipo disponibles.

Figura 4.24. PCA basado en datos morfométricos.

4-
3 °
[ ]
™
O
24 % .$ .: -
Fay | * » *
e®
A Bt o o0 " '
1] o Ad .+t .” l.
% o 0%
A A a_l*_ﬂ s & z ‘.. .. »
- [ 2
£ 07 A A Aa' . ".t'-.". i" ®
A Fa ﬁ‘ L .. L]
i i‘. b % \’ L L
Sl a 2 * o 2% ..
'/
L] - 9 . .
L L
=2 4 o
. . ®
Fal . [ 2
-3 4
_4 T T T T T T T 1
— -3 =2 -1 0 1 2 3 4
PCl1

Nota. Adaptado de Morphological, morphometric, meristic and osteological evidence for two
species of hake (Actinopterygii: Gadiformes: Merluccius) in Argentinean Waters, de Diaz de
Astarloa et al., 2011. Merluccius hubbsi (circulo negro), M. hubbsi sintipos (cruz), M. australis
(triangulo blanco), M. australis sintipo (triangulo negro), M. patagonicus holotipo (cuadrado
blanco) y paratipos (cuadrado negro).
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Figura 4.25. PCA basado en datos meristicos.

4 =
34
|
2 A =" * . 1
--.: ".. .
- =
14 Fiy .'l-' ..:.‘ 0.“"'
i3 Fa . *
o] & b C TESEAES . .
L. « f’"*' ‘-.l
A , -
14 & A “. "‘:‘,‘ « *
Sa e "y e .
-
A T
21 &, . "-l.'
.
+ .
-3 &
Fi
— T T T T T T 1
—1 -3 -2 -1 0 1 2
PCI

Nota. Adaptado de Principal component (PC) analysis based on meristic data, de Diaz
de Astarloa et al., 2011. Merluccius hubbsi (circulo negro), M. hubbsi sintipo (cruz), M.
australis (triangulo blanco), M. australis sintipo (triangulo negro), M. patagonicus holotipo

(cuadrado blanco) y paratipos (cuadrado negro).

Figura 4.26. PCA basado en landmarks.

Nota. Adaptado de Principal components (PC) analysis based on interlandmark distance
data, de Diaz de Astarloa et al., 2011. Merluccius hubbsi (circulo negro), M. hubbsi sinti-
pos (cruz), M. australis (triangulo blanco), M. patagonicus holotipo (cuadrado blanco) y

paratipo (cuadrado negro).
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A partir de los graficos obtenidos de cada una de las fuentes de datos empleadas (Figuras
4.24-26)

a. ¢Cuantas especies considera que se reconocen desde los agrupamientos de especimenes

en cada caso?

b. ¢Tomaria alguna decisién taxondmica-nomenclatural diferente a la planteada en el enun-

ciado? Explique.

c. ¢Cual seria su decision taxonédmica y nomenclatural si se concluye que los datos basados en
morfometria (Figura 4.24) resultaran mas relevantes y de valor diagndstico para delimitar es-

pecies que el resto de los datos considerados?

Ejercicio 12

Las especies del género Aylacostoma (Mollusca: Gastropoda) son gasterépodos de agua
dulce, viviparos, que se reproducen por partenogénesis. Se conocen tres especies endémicas
de Paraguay y Argentina: A. guaraniticum (Hylton-Scott 1953), A. chloroticum Hylton-Scott 1954
y A. stigmaticum Hylton Scott 1954. Las tres especies fueron descriptas de ambientes altamente
oxigenados (rapidos de Yacyreta-Apipé). A partir de 1978, el habitat de estas especies sufrid
importantes modificaciones debido a la construccién de la Represa de Yacyreta. Al llenarse el
lago del embalse los rapidos desaparecieron. Actualmente sélo A. chloroticum puede encon-
trarse en la naturaleza, habiéndose extinguido las otras dos especies. Teniendo en cuenta que
la morfologia de la conchilla puede reflejar adaptaciones a las caracteristicas ambientales, Vogler
et al. (2012) realizaron un andlisis de morfometria geométrica a fin de caracterizar la forma de la

conchilla de cada una de las especies.
En la Figura 4.27 se ilustran los graficos resultantes del analisis realizado a partir de 16 landmarks.

a. ¢Considera que las tres especies de Aylacostoma pueden ser discriminadas sobre la base de

la morfologia de la conchilla? Explique por qué.
b. ¢Cual es la variabilidad total expresada en el gréafico del analisis candnico de la varianza?

c. Considerando la Figura 4.27 A y B, analice las reticulas extremas de deformacion a lo largo
de los dos ejes canénicos. Indique cuéles son las deformaciones mas importantes para el eje
1y para el eje 2 considerando la abertura (landmarks 3-10), espira (landmarks 1, 2, 13-16) y

ultima vuelta (landmarks 11-12).

d. El desarrollo de aberturas grandes en gasteropodos puede indicar la presencia de un pie
—estructura que se utiliza para el desplazamiento del animal y su sujecién al sustrato- de

mayor tamafio, brindando una mejor capacidad de mantener al espécimen adherido en
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ambientes de corriente. A partir de los resultados de este analisis (Figura 4.27C) y con-
siderando las caracteristicas de la Unica especie viviente, ¢ considera que las variaciones

morfolégicas en las especies pueden explicar diferencias en el habitat preferido por

ellas? Explique.

Figura 4. 27. Resultado del analisis de morfometria geométrica

de tres especies endémicas de Aylacostoma.

A Ultima vuelta

B Cvi- cCvi+

15 8 5 16

Espira
C Abertura P
E;E
@
@ m g
o~ u
5
=] x|
| B
a | |
u [ ]
CV1 (79.08%)

Nota. Adaptado de Figuras 2-4, de Vogler et al., 2012. A) posicién de los landmarks seleccionados en
las conchillas. B) reticulas de deformacion a lo largo de dos ejes candnicos. C) Diagrama de dispersion
de los puntos individuales (Analisis Canénico de Varianza) de las tres especies, A. choloticum (circulo
gris), A. quaraniticum (cuadrado negro) y A. stigmaticum (triangulo gris).

Ejercicio 13

Ospina Gonzalez et al. (2013) analizaron la variacién morfoldgica de tres especies de poaceas
0 gramineas, morfolégicamente muy similares Festuca orthophylla Pilg. 1898, F. chrysophylla
Phil. 1891 y F. eriostoma Hack. 1903. Mediante analisis multivariado, se estudiaron 100 ejem-
plares y 10 caracteres morfolégicos de valor diagnéstico para la identificacion de las unidades

taxondmicas. Los resultados obtenidos a partir del analisis se muestran en la Figura 28.
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Figura 4.28. Analisis multivariado de 100 ejemplares basado en datos morfolégicos

de tres especies de Festuca.
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Nota. Adaptado de Andlisis estadisticos multivariados, de Ospina Gonzalez et al., 2013. A) seccioén del Fenograma obte-
nido. B) PCoA.

Sobre la base de la figura 4.28A y B responda:
a. ¢Qué técnicas numéricas se aplicaron en cada caso?

b. ¢Las agrupaciones resultantes en los analisis se corresponden con las tres especies consi-

deradas previamente? Justifique.
c. ¢Existe congruencia entre los resultados de las dos técnicas? Explique.
d. ¢Qué indica la escala en la Figura 4.28A?

e. Explique que representan los ejes del grafico en la figura 4.28B.; Cual es la variabilidad total

expresada en el grafico?

f. En virtud de los resultados, ¢ qué decision taxondmica adoptaria? ¢ deberia tomar alguna de-

cision nomenclatural? Justifique.

Ejercicio 14

En un estudio se abordé la problematica taxonémica de Opuntia anacantha Speg. (Opuntioi-

deae, Cactaceae), en la Region Chaquena Argentina, ya que su identificacion es dificil.
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Tomando en cuenta la variacion morfoldgica, tanto vegetativa como reproductiva se ana-
lizaron 80 ejemplares (OTUs) y 70 caracteres, de los cuales diez son cualitativos (tres vege-
tativos, siete reproductivos), 17 son cuantitativos discretos (doce vegetativos, cinco repro-
ductivos) y 43 cuantitativos continuos (21 vegetativos, 22 reproductivos). La tabla 4.11 mues-
tra algunos ejemplos de dichos caracteres. Se realizé un PCA sobre 80 individuos con ca-
racteres morfoldgicos cuantitativos vegetativas solamente y con cuantitativos vegetativos y
reproductivos en conjunto (Figuras 4.29 y 4.30). Ademas, sobre 80 individuos, se realizé un
analisis de agrupamiento (empleando el algoritmo UPGMA) utilizando caracteres morfologi-
cos vegetativos y reproductivos cualitativos, y otro analisis con caracteres cualitativos y cuan-
titativos (Figuras 4.31 y 4.32).

Tabla 4.11. Valores de los eigen-vectores en las PC1 y PC2 de 14 caracteres morfolégicos

vegetativos y reproductivos cuantitativos, usados en el PCA (considerando 80 OTUs)

Variable o caracter CP 1 CP 2
Numero de areolas con espinas en artejo proximal (NaAPe) 0,60528 -0,57579
Numero minimo de espinas por areola en artejo proximal (NmeaAP) 0,28592  -0,63057
Numero maximo de espinas por areola en artejo proximal (NMeaAP) 0,27715  -0,78644
Numero de areolas con espinas en artejo medio (NaAMe) 0,5608 -0,54072
Numero minimo de espinas por areola en artejo medio (NmeaAM) 0,20594 -0,66633
Numero maximo de espinas por areola en artejo medio (NMeaAM) 0,21384 -0,75578
Numero minimo de espinas por areola en artejo distal (NmeaAD) 0,25644 -0,5785

Numero maximo de espinas por areola en artejo distal (NMeaAD) 0,2304 -0,70039

Numero de semillas por fruto (NSF) 0,031492 0,55569
Ancho del artejo proximal (cm) AAP 0,83256 0,17474
Ancho del artejo medio (cm) AAM 0,82704 0,18139
Ancho del artejo distal (cm) AAD 0,78287 0,10856
Longitud del pericarpelo (mm) LP 0,32471 0,51698
Longitud del fruto (mm) LF 0,31826  0,57862

Sobre la base de la tabla 4.11 y figuras 4.29-32, responda:

a. ¢Qué caracteres aportan mas al PC1y al PC2?

b. Observando las figuras 4.29 y 4.30 4 Qué tipo de caracteres aportan a una mejor separacién
de los grupos, los que contemplan caracteres cuantitativos vegetativos solamente o caracte-

res cuantitativos vegetativos y reproductivos en conjunto? Explique.
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c. ¢Las agrupaciones resultantes en las Figuras 4.31 y 4.32 se corresponden con las tres espe-

cies consideradas hasta el momento?
d. ¢Existe congruencia entre los resultados de las dos técnicas empleadas? Explique.

Figura 4.29. ACP de 33 variables vegetativas cuantitativas.
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Nota. Adaptado de Proyeccion de los individuos estudiados en relacion a las componentes principales 1y 2, resultado
del ACP de 33 variables vegetativas cuantitativas sobre 80 individuos, de Oakley, 2019. En azul: Opuntia anacantha var.

retrorsa; naranja: O. anacantha var. utkilio; verde: O. anacantha var. kiska-loro, segun la identificacion previa de los

especimenes. Las observaciones (individuos) se indican con puntos y numero de OTU.

Figura 4.30. ACP de 60 variables morfolégicas vegetativas y reproductivas cuantitativas.
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Nota. Adaptado de Proyeccion de los individuos estudiados en relacion a las componentes principales 1 y 2, resultado
del ACP de 60 variables morfolégicas vegetativas y reproductivas cuantitativas sobre 80 individuos, de Oakley, 2019. En
azul: Opuntia anacantha var. retrorsa; naranja: O. anacantha var. utkilio; verde: O. anacantha var. kiska-loro, segun la
identificacién previa de los especimenes. Las observaciones (individuos) se indican con puntos y numero de OTU.
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Figura 4.31. Analisis con caracteres cualitativos y cuantitativos.
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Nota. Adaptado de UPGMA, de Oakley, 2019. Colores representan las especies y las observaciones (individuos) se
indican con nimero de OTU e identificacién previa de los especimenes: Opuntia anacantha var. retrorsa (azul), O. ana-
cantha var. utkilio (naranja) y O. anacantha var. kiska-loro (verde). A) Andlisis con caracteres morfolégicos vegetativos y
reproductivos cualitativos. B) Anélisis con caracteres cualitativos y cuantitativos.

Sobre la base de la tabla 4.11 y figuras 4.29-31, responda:
a. ¢Qué caracteres aportan mas al PC1 y al PC2?

b. Observando las figuras 4.29 y 4.30 4 Qué tipo de caracteres aportan a una mejor separacién
de los grupos, los que contemplan caracteres cuantitativos vegetativos solamente o caracte-

res cuantitativos vegetativos y reproductivos en conjunto? Explique.

c. ¢Las agrupaciones resultantes en la figura 4.31 (A y B) se corresponden con las tres especies

consideradas hasta el momento?

d. ¢Existe congruencia entre los resultados de las dos técnicas empleadas? Explique.

Ejercicio 15

Las macroalgas Crassiphycus corneus (J. Agardh) Gurgel, J.N. Norris y Fredericq y C. us-
neoides (Mertens ex C. Agardh) Gurgel, J.N. Norris y Fredericq, se encuentran dentro de las
Rhodophyta y presentan una considerable similitud morfolégica y areas de distribucion solapadas,
que hacen que la separacién entre ambas especies resulte complicada. En este marco, se consi-

derd hacer una evaluaciéon morfométrica de algunos caracteres anatémicos para determinar una
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posible discriminacién entre las especies. Los resultados obtenidos se muestran a continuacion
en las Figuras 4.32 y 4.33 y Tabla 4.12.

25

504

754

1a

100

Distanc
o
(&}
G

150

175

2004

225+

Figura 4.32. Dendograma
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Nota. Adaptado de Dendograma resultado del analisis de agrupamiento bajo el indice de disimilitud de distancia eucli-
diana y el algoritmo UPGMA, de Vilchis et al., 2020. Basado en 24 caracteres tomados de 40 ejemplares de: Crassiphycus
corneus (OTUs representadas con la letra ¢ + numero); y C. usneoides (OTUs representadas con la letra u + nimero).

A partir de los resultados observados en dicho analisis (Figuras 4.32 y 4.33 y Tabla 4.12) y

teniendo en cuenta conceptos abordados en trabajos practicos anteriores responda.

a. ¢En qué categoria taxondmica se ubica el grupo Rhodophyta?

b.  Como denominaria a las especies considerando el tipo de distribucion geografica?

c. A partir de los resultados obtenidos en las figuras 4.32 y 4.33. ;Considera que el analisis

realizado fue de utilidad para discriminar a las especies estudiadas? Justifique

d. ¢ Alguno/s de los caracteres analizados podrian resultar mas relevantes? Justifique.

PC2 (19.8%)

Figura 4.33. PCA.
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Nota. Adaptado Diagrama de los dos primeros componentes principales, obtenidos a partir de 24 variables morfométricas,
de Vilchis et al., 2020. Crassiphycus corneus (o) y C. usneoides (A ).
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Tabla 4.12. Caracteres, su ubicacién en el talo del alga y los eigen valores obtenidos del PCA.

Variables o caracteres de los Porcién del talo CP1 CP2 CP3

fragmentos del talo medidos

Diametro mayor del talo Apical 0,335 0,407 0,545
Diametro menor del talo Apical 0,337 -0,723 0,340
Diametro mayor del talo Media 0,615 0,090 -0,349
Diametro menor del talo Media 0,370 0,004 -0,355
Diametro mayor del talo Basal 0,256 0,422 0,342
Diametro menor del talo Basal 0,436 -0,350 0,194
Largo células corticales Apical 0,006 0,012 0,004
Ancho células corticales Apical 0,006 0,011 0,005
Largo células subcorticales Apical 0,009 0,016 0,009
Ancho células subcorticales Apical 0,008 0,013 0,018
Largo células medulares Apical -0,001 -0,013 0,040
Ancho células subcorticales Media 0,017 0,023 0,014
Largo células medulares Media 0,005 0,003 -0,038
Largo células corticales Basal 0,018 0,027 0,012
Ancho células corticales Basal 0,013 0,021 0,012
Largo células subcorticales Basal 0,011 -0,008 -0,005
Ancho células subcorticales Basal 0,007 0,000 0,000
Largo células medulares Basal 0,013 0,006 -0,025
Ancho células medulares Basal 0,023 0,009 -0,001

Nota. Adaptado de Eigenvalores obtenidos del analisis de componentes principales (CP) a partir de 24 medidas lineales
de las especies Crassiphycus corneus y C., de Vilchis et al., 2020.
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CAPITULO 5
Sistematica Filogenética

Franco Barrile y Marina Lenguas Francavilla

Introduccion

La sistematica bioldgica es la disciplina encargada del estudio de la diversidad de organismos
y sus relaciones filogenéticas (Hennig, 1968), entendiendo por relaciones filogenéticas o cladis-
ticas a aquellas entre grupos de taxones de acuerdo con un ancestro comun. Estas relaciones
de ancestralidad comun se reflejan en la naturaleza en patrones jerarquicos de los taxones, los
cuales pueden representarse mediante diagramas ramificados denominados cladogramas (Mo-
rrone, 2013).

Términos y topologia del cladograma

Para describir un cladograma se utilizan los siguientes términos (Figura 5.1 A): 1) raiz o nodo
basal: base del cladograma; 2) nodo interno o componente: sitio de ramificaciéon en el cual se
conectan dos 0 mas nodos internos o taxones terminales, y representan los ancestros hipotéti-
cos, éstos pueden rotar sobre su eje sin alteracion de la relacion entre grupos (Figura 5.1 By C);

3) rama interna: segmento que articula dos nodos internos; 4) rama terminal o externa: seg-

mento que une nodos internos y taxones terminales; y 5) taxén terminal: unidades del analisis
que contactan con un nodo interno o con la raiz, situandose en el extremo de una rama terminal.

Los cladogramas que poseen las mismas relaciones entre los taxones presentan igual topo-
logia (Figura 5.1 B y C), que es la forma en la que se ramifica un cladograma. Las ramificaciones
a partir del ancestro comun hipotético (nodo) pueden ser dicotémicas, es decir que surjan dos
ramas (Figura 5.1 A-D) o politémicas con 3 o mas ramas surgiendo a partir de un nodo en las
cuales las relaciones entre los taxones terminales no se encuentran resueltas (Figura 5.1 Ey F).
Otra forma para expresar los cladogramas es la notacion parentética en la cual se deben indicar

cada grupo monofilético entre paréntesis (Figura 5.1 B-F).
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Tipos de grupos y caracteres

Los patrones jerarquicos de relaciones entre los taxones pueden expresarse en clasificacio-

nes bioldgicas donde cada taxén debe ser monofilético o natural (Figura 5.2). Los grupos mo-

nofiléticos incluyen al antecesor comun al grupo y a todos sus descendientes, y estan soportados

por sinapomorfias las cuales son estados de caracter derivados compartidos debido

Figura 5.1. Cladogramas y sus partes.

A B C @ taxén terminal (A ( c (B D)))

nado intermo o componente
rama interna

A D  (A(C(BD))

(A (8 (c D) (A (8 ¢ D)
B (A(B(CD))) E (A(BCD))

(A (8 (o 0)) A B cC D
C (A(B(DC))) F (A(BCD))

A) Esquema de un cladograma y sus partes. (B-C) Cladogramas que presentan igual topologia que el cladograma A,
indicado con flecha curva la rotacion del nodo sobre su eje. D) Cladograma con diferente topologia respecto de B-C. E-
F) Cladogramas con relaciones no resueltas (politomias). F) Otra forma grafica de representar un arbol con igual topolo-
gia que el E. La notacién parentética se indica en cada uno de los arboles B a D.

a una ancestralidad comun (similitud homéloga). Dos 0 mas grupos monofiléticos que evolu-

cionan a partir de un ancestro comun se denominan grupos hermanos (Hennig, 1966).

Los grupos parafiléticos (Figura 5.2) incluyen al ancestro comuin mas préximo y algunos
de sus descendientes. Los grupos parafiléticos estan soportados por simplesiomorfias las

cuales son estados de caracter primitivos compartidos por dos o0 mas taxones de un mismo
grupo. Los grupos polifiléticos incluyen taxones que tienen sus ancestros mas préximos dife-
rentes y estan agrupados por paralelismos (caracteres homoplasicos) (Figura 5.2) (Kitching
et al., 1998). Los paralelismos son caracteres similares que evolucionan de manera indepen-

diente dentro de un grupo.
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Homologia

Para establecer relaciones de parentesco entre los organismos es necesario que los caracte-
res que se usen sean homologos. Los estados de caracter homodlogos se pueden rastrear en el
ancestro comun al grupo de taxones que lo poseen (Kitching et al., 1998) o considerarse como
una serie de transformacion del estado de caracter. En este contexto es importante distinguir

entre homologia primaria y secundaria.

Figura 5.2. Ejemplos de grupos monofiléticos, parafiléticos y polifiléticos.

Monofiléticos Parafiléticos Polifiléticos
A B C D A B (o3 D A B C D
N 4  —/
7

Ny

Homologia primaria

La homologia primaria se establece antes de realizar el analisis filogenético (similitud ho-

mologa a priori del analisis) y se utilizan los siguientes criterios: 1) similitud, el cual asume que
los estados homodlogos presentan semejanza estructural, embriolégica y topografica (Wiley,

1981) y 2) conjuncion o no coexistencia, el cual establece que dos estados homdlogos no

pueden encontrarse en el mismo organismo (Patterson, 1982).

En el caso particular de los datos moleculares la homologia primaria se trata de una homolo-
gia posicional. Se utiliza el criterio de similitud que se infiere a partir de un alineamiento en el
cual se comparan dos o mas secuencias del mismo o diferentes taxones, estableciéndose asi la

homologia posicional. Cuando se comparan dos o mas secuencias podemos hallar sitios_inva-

riantes y variantes (con sustituciones de bases y mutaciones de tipo indel). Las secuencias a

alinear generalmente tienen diferente longitud y pueden existir distintos alineamientos depen-
diendo, del algoritmo que se use para alinear, la base de datos que se utiliza y del numero de
gaps que permitamos introducir, un gap puede corresponder tanto a una insercion como a una
delecion. El objetivo del alineamiento es conseguir alinear las posiciones homélogas minimi-
zando el numero de gaps y de sustituciones de bases. Es por ello que a las sustituciones y a los
gaps se le asignan costos o penalizaciones. Si bien no existe un criterio Unico para establecer

un costo para cada tipo de cambio los gaps reciben usualmente costos mayores ya que podrian
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alinear cualquier tipo de secuencia y se trata de minimizarlos. Los distintos tipos de sustituciones
pueden considerarse equitativamente asignandole un unico costo, o debido a que las transicio-
nes son mas comunes que las transversiones, se podria asignar un costo diferencial para cada
tipo. A continuacion, se brinda un ejemplo de alineamientos alternativos entre un par de secuen-
cias y el calculo de costos asignados a cada tipo de cambio en cada alineamiento alternativo
(modificado de Morrone, 2013):

Secuencia 1 TTCCGAATTTGGCT
Secuencia 2 TCGATTGCT

Alternativa 1 TTCCGAATTTGGCT
T--CGA--TT-GCT
Alternativa 2 TTCCGAATTTGGCT
TC---GATT--GCT
Alternativa 3 TTCCGAATTTGGCT
TC--GA-TT----GCT

Calculo para cada alternativa asignado un costo de 1 para las sustituciones y 2 para los gaps:

Alternativa 1 Sustituciones 0x1 =0
Gaps 3x2=6
Costo final 0+6 =6
Alternativa 2 Sustituciones 2x1 = 2
Gaps 2x2 =4
Costofinal 2+4=6
Alternativa 3 Sustituciones 2x1 =2
Gaps 3x2=6

Costo final 2+6=8

Homologia secundaria

Para identificar la homologia secundaria se requiere la realizacién de un analisis filogenético

o test de congruencia de los caracteres (Kitching et al.,1998). Una vez obtenidos el o los cla-

dogramas de mayor simplicidad los caracteres que se expresan como sinapomorfias son consi-
derados secundariamente homadlogos. Si no superan el fest de homologia secundaria se expre-
san como paralelismos o reversiones.

En el caso de datos moleculares las secuencias que superan el fest de homologia secundaria
se denominan ortélogas, son resultantes de un evento de especiacion y son las que se utilizan
en sistematica filogenética. Las secuencias que no superan el test de homologia secundaria se
denominan xenélogas, son producto de eventos de transferencia horizontal de genes, y reflejan

parcialmente su historia.
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Definiciones relativas a los caracteres en sistematica filogenética

Otros conceptos filogenéticos basicos a tener en cuenta al referirse a los estados de caracter

son: 1) estados homélogos son aquellos que han superado los test de similitud, conjuncion y

congruencia (Kitching et al.,1998); 2) estados derivados o apomérficos son los estados homo-

logos derivados de un estado anterior y entre los cuales se pueden distinguir las sinapomorfias
y autapomorfias, éstas ultimas a diferencia de las primeras, son estados de caracter derivados

presentes en un unico taxoén; 3) estados de caracter primitivos o plesiomoérficos son homo-

logos que se originan tempranamente y a partir de los cuales se originan los estados apomorfi-

cos. Las simplesiomorfias son estados de caracter plesiomérficos compartidos por dos o mas

taxones y 4) estados no homdlogos u homoplasicos los cuales no superan el test de con-

gruencia de caracteres. Dentro de estos se pueden diferenciar los paralelismos las cuales son
caracteres similares que evolucionan independientemente dentro de un taxén y las reversiones,
apomorfias que se pierden secundariamente o revierten al estado plesiomérfico en uno o mas
taxones dentro de un clado.

Pasos de un analisis filogenético

Para realizar un analisis filogenético se deben seguir los siguientes pasos: 1- seleccionar el

grupo a estudiar, grupo interno o ingroup y el grupo externo u outgroup; 2- seleccionar los

caracteres, definir sus estados y establecer su homologia; 3- enunciar y codificar los caracteres;
4- construir una matriz de datos de taxones (filas) por caracteres (columnas); 5- realizar la bus-
queda de la o las hipotesis filogenéticas (los “arboles”) de acuerdo a la metodologia seleccionada
(test de homologias secundarias).

En un contexto histdrico, la sistematica filogenética fue formulada por un entomélogo aleman
(Willi Hennig, 1913-1976). El método propuesto por Henning no incluia al grupo externo en el
analisis y este solo era utilizado para polarizar los caracteres a priori del analisis. Actualmente,
con las metodologias desarrolladas en la sistematica cuantitativa, el establecimiento de la pola-
ridad a priori no es necesario y el grupo externo se analiza en conjunto con el grupo interno.

Determinar la polaridad de un caracter es identificar su estado plesiomérfico y su o sus es-
tados derivados (para caracteres binarios o multiestado respectivamente), es decir establecer
una direccion del cambio. Cuando la polaridad se establece a priori uno de los criterios utilizados
es el de comparacion con el grupo externo, otro criterio es el ontogenético (para mayor desarrollo
ver Lanteri y Cigliano, 2006). Por convencion los estados de caracter plesiomorficos se codifica-

ran con 0 y él o los restantes estados con 1, 2,3 (Figura 5.3).
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Figura 5.3. Matriz de datos de 6 taxones (A-F) y 5 caracteres binarios codificados

y polarizados utilizando el criterio del grupo externo.
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Principio de eleccion de hipétesis y métodos de construcciéon manual de cladogramas

El principio de parsimonia es un criterio general para la eleccién de hipotesis que com-

piten entre si, plantea que la explicacion mas sencilla, la que tiene menor nimero de supues-
tos suele ser la correcta. Por lo tanto, el o los arbol/es que describen la evoluciéon de un
conjunto de caracteres utilizando la menor cantidad de cambios evolutivos o pasos es la o
las hipotesis mas probable.

Previo al desarrollo de las herramientas bioinformaticas actuales, los cladogramas se cons-
truian manualmente. Entre los métodos de construccion manual se incluian la enumeracion im-
plicita y la regla de inclusién/exclusion (Forey et al., 1992). Cuando la construccién manual del

cladograma se realizaba por enumeracién implicita se buscaban todos los cladogramas resuel-

tos posibles seleccionandose el mas corto (Figura 5.4). El procedimiento solo se podia hacer con
matrices muy chicas ya que, por ejemplo, para una matriz conformada por 5 a 7 taxones existen
150 y 10.395 cladogramas posibles respectivamente (Felsenstein, 1978).

Cuando la construccion manual del cladograma se realizaba por inclusién exclusién a partir

de la matriz de datos (Figura 5.3) se construian cladogramas para cada uno de los caracteres
sinapomoérficos compartidos por los taxones (Figura 5.5A). Luego se combinaban los cladogra-
mas de caracteres con el objetivo de obtener la/las hipétesis filogenéticas mas cortas. (Figura
5.5). En caso de que la informacién brindada por los cladogramas de caracteres sea conflictiva,
es decir, propongan diferentes relaciones entre los taxones, se deben plantear todas las solucio-
nes posibles y luego seleccionar, por el principio de parsimonia, la mas simple o con menor

numero de homoplasias.
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Figura 5.4. Enumeracion implicita.

>

O|l=|O|&

=l (=2 =2 L%

[+ ]
==
O = = N0
ol |w
el L= )

A) Matriz de datos de taxones A, By C y seis caracteres. B, D, E) Tres cladogramas que expresan las diferentes relacio-
nes entre los taxones. C) Forma correcta de expresar el arbol B (politomia) ya que no existe sinapomorfia del grupo BC.
F) Cladograma con igual topologia que E pero interpretando la evolucion del caracter 6 de otro modo. Caracteres apo-
morficos —, paralelismos =y reversiones X. El recuadro indica los cladogramas de menor longitud.

Figura 5.5. Inclusion exclusion.
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Nota. Adaptado de Combinacién de la informacién que aporta cada uno de los caracteres, para la obtencién del clado-
grama optimo o mas “parsimonioso”, donde se postulan patrones de relaciones congruentes, de Lanteriy Cigliano, 2006.
A) Cladogramas de los cinco caracteres de la Figura 5.3 y B) Suma o combinacion de los cladogramas de caracteres
para obtener el cladograma 6ptimo o mas parsimonioso.
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Figura 5.6. Matriz de datos de 6 taxones (A-F) y cladograma éptimo o mas

parsimonioso con el mapeo de los caracteres correspondientes.

Il el i 0G A B C D E F
0G|o|0[0]0]0
A [1]1[ofaf0
B |[1[1[0[0]0
c [1[ofo]o]1
D |[1[0[0]1]1
E |[1[0[1]1]1
F |[1[0[1]1]1

Criterios de optimalidad o modelos de parsimonia

Existen algoritmos que consideran distintos esquemas para la transformacién de los estados
de caracteres, dentro de los cuales los mas comunes son: 1) Parsimonia de Wagner o Farris o
aditiva; 2) Parsimonia de Fitch o no-aditiva y 3) Parsimonia generalizada que permite combinar
diferentes tipos de parsimonia en un mismo analisis (Schuh y Brower, 2009; Wiley y Lieberman,
2011). A diferencia de la argumentacion hennigiana estos criterios no requieren informacion
acerca de la polaridad de los caracteres ya que la mayoria de estos algoritmos construyen pri-
mero arboles no enraizados o networks (Figura 5.7A) y la polaridad se establece a posteriori al

ubicar la raiz entre el grupo externo y el grupo interno (Nixon y Carpenter, 1993) (Figura 5.7B).

Figura 5.7. Criterio de optimalidad a posteriori.

A

1 2 3 4
A a b a b

A E
B a b a a
C a a b a

D b b b a B D
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E b a a a
B 1 2 3 4

A) A la izquierda matriz de datos de los taxones A-E por 4 caracteres y a la derecha network de los 5 taxones. B) Matriz
de datos indicando el estado plesiomorfico (0) y el estado apomorfico (1) cuando se establece la raiz en el taxon A. Los
caracteres apomorficos sefialados con guion, los paralelismos con dos guiones y reversiones con cruz.
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Los programas computacionales permiten tratar los caracteres como no ordenados o no adi-
tivos o0 como ordenados o aditivos. En los primeros los estados del caracter no son ordenados
en una secuencia (e.g. las bases nitrogenadas del ADN, o caracteres morfolégicos), en cambio
en los segundos los estados se ordenan en una secuencia determinada de cambio que puede
ser lineal o ramificada. La decision de tratar a los caracteres multiestado como ordenados o
desordenados tiene impacto directo en los resultados y dicta la eleccién de un criterio de optima-

lidad o modelo de parsimonia.

Tipos de busquedas de arboles

Existen diferentes tipos de algoritmos para calcular el o los cladogramas que reflejen las re-
laciones filogenéticas entre los taxones y se dividen principalmente en dos clases denominadas

busquedas exactas y busquedas heuristicas. El método de busqueda a implementar depende

del tamafio de la matriz, hasta 20-25 taxones y mas de 20-25 respectivamente. Las busquedas
exactas aseguran hallar el o los arboles mas cortos y existen dos algoritmos de busqueda deno-

minados busqueda exhaustiva o enumeraciéon implicita (para set de datos de hasta 11 taxo-

nes)y branch and bound (para set de datos que no superen los 20-25 taxones). La enumeracion

implicita consiste en encontrar todos los cladogramas posibles totalmente resueltos y luego se-
leccionar el mas corto (Figura 5.7). El branch and bound parte de un arbol construido mediante
el algoritmo de Wagner considerando su longitud como limite superior y luego incorpora taxones
secuencialmente generando arboles parciales evaluando su longitud, descartando aquellos que
superen la longitud del arbol de referencia y recuperando aquellos de menor longitud. Los algo-
ritmos de busqueda heuristica se utilizan para matrices de mayor tamafio, no aseguran encontrar
el cladograma de menor longitud y brindan soluciones aproximadas. Estos algoritmos estan ba-
sados en un método de permutacion de ramas a partir de un arbol inicial denominado branch
swapping. Los mas comunes son Nearest Neighbor Interchange (NNI), Subtree Pruning and Re-
grafiting (SPR) y Tree Bisection Reconnection (TBR). Varios programas computacionales permi-

ten el uso de estos algoritmos para la construccion de cladogramas (e.g. PAUP, TNT, MEGA).

Ejercitaciones
Ejercicio 1

En las profundidades del mar argentino se colectaron seis especies hipotéticas las cuales se
ilustran en la figura 5.8. Con el objetivo de realizar un analisis filogenético se hizo un relevamiento
de los caracteres y se considerdé como grupo externo a la especie X.

a. Para codificar correctamente los estados de los caracteres se debe primero establecer su

homologia ¢ Qué criterios seguiria para establecer la homologia primaria?
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b. Uno de los caracteres seleccionados es el tipo de antena. ; Qué estados de caracter podria

reconocer para el tipo de antena?; Qué tipo de caracter es?

Figura 5.8. Seis especies hipotéticas X-E (X corresponde al grupo externo).

La flecha indica las antenas.

En una reciente expedicion se colectd un conjunto de ejemplares adultos, donde algunos in-
dividuos (Figura 5.9) exhibian una condicion diferente a la hasta ahora conocida. Tras este ha-
llazgo se mantuvieron vivos a los ejemplares en laboratorio y se realizé un estudio del desarrollo
embrionario observando que las antenas filiformes y las antenas capitadas tienen origenes em-

brionarios distintos.

Figura 5.9. Nueva especie F.

La flecha indica los dos tipos de antenas presentes en la especie.

c. La evidencia aportada por la nueva especie, ¢ modifica las conclusiones a las que se habia
llegado en relacion con los estados de caracter de la antena? ; Considera que la homologia

primaria del caracter estaba correctamente establecida? Justifique.

Ejercicio 2

A partir de las siguientes secuencias de nucleétidos:
Taxon1 TGGATTGACAACCATGAA
Taxon2 TGGTTGACAACCATGAA
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Taxon3 TGGATTGACAACCGTA
Taxon4 TTGACAACCGT
Taxon5 TCGACTCAATTGTG

a. Proponga dos alineamientos alternativos de las secuencias correspondientes a los taxones 2
al 5, con respecto a la secuencia del taxén 1 de manera de establecer la homologia primaria
entre dichas secuencias.

b. Aplique distintos criterios para la asignacion de costos a las sustituciones y gaps y elija una de
las opciones de alineamiento. Justifique su eleccion. Las posiciones que se encuentran sin
bases al final de las secuencias luego de alinear dos o mas de ellas no deben considerarse

como gaps sino como datos faltantes producto del proceso de secuenciacion.

Ejercicio 3

Entre las formas mas comunes de parasitos que afectan al hombre y a los animales domés-

ticos se encuentran las especies de Cestodea (Platyhelminthes) del género Taenia L. 1758.

a. Ingrese a GenBank (http://www.ncbi.nim.nih.gov/genbank/) y descargue las secuencias en

formato FASTA del gen de la subunidad | de la citocromo c oxidasa de las siguientes espe-
cies del género: Taenia arctos (JF261319), Taenia crassiceps (AB033411), Taenia hydati-
gena (AB033410), Taenia serialis (AM503319), Taenia solium (DQ202385), Taenia taeniae-
formis (AB221484) y Taenia saginata (AB033409).

b. Genere un alineamiento multiple de las secuencias del gen utilizando el programa MEGA-X
(Anexo 2). ¢ Al alinear las secuencias esta estableciendo algun tipo de homologia?, si es asi
de qué tipo.

c. Compare e indique teniendo en cuenta como secuencia de referencia a la especie Taenia
saginata los sitios invariantes, variantes y dentro de estos ultimos indicar tipo de sustituciéon
de bases entre la posicion 467 a la 504. ;Algun tipo de sustitucion es mas frecuente? Jus-
tifique. Para hallar el nUmero de las posiciones en el alineamiento se debe realizar un click
sobre una base determinada y observar el recuadro en el margen inferior izquierdo deno-

minado Site.

Ejercicio 4

A partir de los cladogramas A al D representados en la figura 5.10:
a. Identifique cuales muestran las mismas relaciones filogenéticas entre los taxones y represente

dichas relaciones en forma de notacién parentética.
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b. ¢ Cual es el grupo hermano de F en cada uno de los cladogramas? ;Y cual es el grupo her-
mano del clado formado por los taxones BC? ; Es posible identificar el grupo hermano del
clado formado por los taxones ED en todos los cladogramas? Justifique su respuesta.

c. Sefale la raiz en cada uno de los cladogramas.

d. Los taxones G y H comparten, de modo exclusivo, el estado 1 del caracter binario X. Mapee
el estado 1 en todos los cladogramas e indique si dicho caracter supera el test de congruencia

en cada caso. En caso de comportarse como una homoplasia, indique de qué tipo se trata.

Figura 5.10. Cladogramas de diez taxones hipotéticos A-J.

A
A B CD EF G H (I r— e
C
D
- E
F
= G
A B r:
El
I J H G F t B C A D
: F G HB C A £ D ]
el LJ
|
|
|
o D
Ejercicio 5

Considerando el arbol A de la Figura 5.11:

a. ¢, Cual/es de los arboles (B-E) tiene/n igual topologia que A?

b. Haga clic aqui para escribir texto.; Cuales serian los cambios minimos necesarios en cada
uno de los cladogramas para que sus topologias sean congruentes con las del A?

c. ¢Alguno de los arboles de la figura 5.11, diferentes a A, puede hacerse idéntico a él mediante

un cambio en la posicion de la raiz?, ¢ cual/es?, ;qué cambio/s?
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Figura 5.11. Hipdtesis filogenéticas de diez taxones hipotéticos (b-k).

d ¢ befh gi j k

A
d ¢ bef h gi}) k ¢ d bef g hi k |
B ] C
b d ¢cf i kK | g h e b d ce f k j I g h

Ejercicio 6

Sobre la base de un analisis cladistico de nueve taxones de ictiosaurios se obtuvo el arbol A
(Figura 5.12). Tres andlisis cladisticos sobre el mismo grupo de reptiles habian sido publicados

anteriormente y sus resultados se resumen en los arboles B, C y D (Figura 5.4).

a. Compare los resultados (topologias) de estos cuatro estudios e indique si existen o no coin-
cidencias entre ellos, sefialando los grupos monofiléticos compartidos entre el arbol A y los
arboles B, Cy D.

b. Indique sobre los dibujos los cambios minimos necesarios para que los arboles B, C y D,

coincidan con el arbol A. ; Algunos de estos cambios implican un cambio de raiz?
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Figura 5.12. Diferentes hipdtesis filogenéticas de nueve taxones de ictiosaurios.

ARBOL A
—  Cymbospandylus
— Stenopterygius
Ichthyosaurus
Mollesaurus
_: Aegirosaurus
Ophthalmosaurus
Caypullisaurus
A Brachypterygius
ARBOL B plot VtP V'g
— Cymbospandylus atypterygius
— Stenopterygius
Ichthyosaurus
Mollesaurus
Aegirosaurus
Ophthalmosaurus
Brachypterygius
Platypterygius
L Caypullisaurus
ARBOL C
——— Platypterygius
— Brachypterygius
Caypullisaurus
Aegirosaurus
L ophthalmosaurus
_______ Mollesaurus
Ichthyosaurus
Cymbospandylus
Stenopterygius
ARBOL D
Cymbospandylus
= Stenopterygius
Ichthyosaurus
—— Mollesaurus

L Caypullisaurus

_: Aegirosaurus

Ophthalmosaurus

{ Brachypterygius

Platypterygius

Ejercicio 7

El cladograma de la figura 5.13 muestra las relaciones filogenéticas entre nueve especies de

hongos basidiomicetes pertenecientes al género Amanita Persoon 1797.
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a. Dibuje todos los cladogramas posibles resolviendo solo la politomia del clado formado por A.

umbrinella, A. subglobosa y A. crenulata. Escriba en notacién parentética el cladograma ori-

ginal y los que tienen las politomias resueltas.

b. Amanita umbrinella y A. crenulata comparten el estado 1 del caracter binario X. Mapee dicho

estado en todos los cladogramas obtenidos en el punto 1 e indique su estatus, es decir si el

caracter es homologo y homoplasico.

c. ¢Las especies A. umbrinella, A. subglobosa y A. crenulata conforman un grupo monofilético?

Justificar.

d. ;Cudl es el grupo hermano de A. oleosa?

Figura 5.13. Hipdtesis filogenética de nueve especies de Amanita.

—— A. morenoi
A. nouhrae &”\
; =3
——— A. merxmuelleri / T
-
A. oleosa | ]
— A. grandis ‘ |
. A. pseudoinculta -
—— A. umbrinella /1-“\
A. subglobosa '\-—)

L A. crenulata

Nota. Adaptado de Filogenia del género Amanita, de Sanmee et al., 2008. A la derecha
se muestran ilustraciones de los cuerpos fructiferos de A. crenulata y A. subglobosa.

Ejercicio 8

A partir del cladograma de la figura 5.14 dibuje todos los cladogramas completamente resuel-

tos, e indiquelos en notacién parentética. Los taxones J y M comparten el estado 1, de modo

exclusivo, para el caracter binario X, mapee dicho estado en cada hipotesis, mencione el estatus

del mismo y como puede interpreta

Figura 5.14.

A ] M
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Ejercicio 9

a. Mapee los estados apomorficos de los seis caracteres de la siguiente matriz en las hipétesis
filogenéticas | a V que se presentan en notacién parentética.
b. Sefiale que caracteres se mapean como homoplasias y elija la hipétesis de mayor simplicidad.

Recuerde colapsar las ramas que no estén soportadas por ningun caracter.

I.((A(BC))((DE)F)) I.(((AB)C)(D(EF)))
m.(((((AB)C)D)E)F) IV.(((BA)(CD))(EF))
V.(((AB)C)((DE)F))

Ejercicio 10

Sobre la base de la siguiente matriz de datos de tres taxones (A, B y C) por seis caracteres:

a. Plantee todas las hipotesis de relaciones genealdgicas posibles.
b. Vuelque los caracteres en las mismas.

c. Sefiale qué caracteres producen homoplasias y elija la hipétesis de mayor simplicidad.
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Ejercicio 11

En la figura 5.15 se ilustran ocho especies hipotéticas de turbelarios comensales (Platyhel-

minthes). Las especies constituyen un grupo monofilético.

Figura 5.15. Turbelarios hipotéticos.

Nota. Reproducido de Turbelarios hipotéticos comensales de crustaceos dulciacuicolas, de Fernandez et al., 2013. Se
trata de organismos hermafroditas, con un intestino en forma de bolsa.

a. Utilizando las figuras 5.15 y 5.16 como referencia, codifique los caracteres con sus estados de

la siguiente lista. Utilice el taxdn A (grupo externo) para establecer la polaridad de los carac-

teres a “prior”. Vuelque la informacién en una matriz de taxones por caracteres.
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Figura 5.16. Estructuras caracteristicas de los turbelarios hipotéticos.

t
p REFERENCIAS
a: ampolla excretora
f: faringe
g: glandulas
n o :
i: intestino
a n: nefridio
Vi 0: 0jo
g ov: ovario
p: pared del cuerpo
Vs t: tentaculo

te: testiculo

ve: ventosa

vi: vitelarios

vs: vesicula seminal
ve

Nota. Reproducido de Diagrama explicativo de algunas estructuras caracteristicas de los
turbelarios hipotéticos, de Fernandez et al., 2013.

Lista de caracteres y estados

1. PRESENCIA DE AMPOLLA EXCRETORA
Ausente
Presente

2. MUSCULATURA DE LA FARINGE
Angosta (sin musculatura)

Ancha (con musculatura)

3. PRESENCIA DE GLANDULAS
Ausente

Presente

4. PRESENCIA DE NEFRIDIOS
Ausente

Presente

5. PRESENCIA DE OJOS
Presente

Ausente
6. COMPLEJIDAD DEL OVARIO
Simple
Multiloculado
7. ESTRUCTURA DE LA PARED DEL CUERPO
Simple
Doble
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8. NUMERO DE TENTACULOS
Cinco
Siete

9. NUMERO DE TESTICULOS
Dos
Tres

Cuatro

10. PRESENCIA DE VENTOSA
Ausente

Presente

11. PRESENCIA DE VITELARIOS
Ausentes
Presentes

12. PRESENCIA DE VESICULA SEMINAL
Presente en contacto con el intestino
Presente no en contacto con el intestino

Ausente

b. Obtenga un cladograma aplicando la regla de inclusién/exclusion.
c. Describa el cladograma, reconozca los grupos monofiléticos y escribirlo en notacion parentética.

d. Sefale las homoplasias, autapomorfias y sinapomorfias del cladograma.

Ejercicio 12

En la figura 5.17 se ilustra un arbol no enraizado de cuatro taxones (A-D) y la matriz de
datos correspondiente. Dicha matriz incluye cuatro caracteres doble estado, cuya polaridad
no ha sido establecida a “priori”, de modo que los estados “a” y “b” representaran los cédigos
“0” (estado plesiomérfico) y “1” (estado apomoarfico) o viceversa, dependiendo de la posicién
de la raiz.

a. Construya todos los arboles con raiz posibles, utilizando para ello cada uno de los taxones ter-
minales del arbol no enraizado (network) de la figura 5.17 y mapee en cada uno los caracteres.

b. ;Algunos de estos arboles presentan ramas no soportadas por caracteres? En este caso,
¢,coémo representaria las relaciones entre dichos taxones?

c. Entre todas las opciones de enraizamiento posibles, ¢cual es la hipdtesis mas 6ptima de

acuerdo con la evidencia que brindan los caracteres?
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Figura 5.17. Matriz de datos y arbol no enraizado de cuatro taxones (A-D).

1 (23] 4
Ala|lafa]|b X c
B|a|b|a]la
clalb|blal ® P
D|b|b]|bfa

Ejercicio 13

Taxones mono, para y polifiléticos
Sobre la base de los siguientes arboles escritos en notacion parentética
A- (A(((BC)D)(E(F(GH)))))

B- (A(((BG)D)(E(F(CH)))))
C-(A((((BC)D)E)(F(GH))))
a. Dibuje los cladogramas.

b. Complete el siguiente cuadro:

Grupo Monofilético Parafilético Polifilético

BD

BCD

HGF

BG

EF

CHF

BGH

BDEFG
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Ejercicio 14

Topologia y tipos de grupos
Dado el siguiente cladograma: ((c(ab))(d((ef)(gh))))

a. Dibuje el cladograma.

b. Indique cuales de los siguientes grupos son monofiléticos: defgh; efgh; fgh; ef; abc y abcd.

c. ¢ Cudles de los grupos mencionados en el inciso 2 son monofiléticos si el arbol se enraiza en
el taxon c?

d. ;Cuales de los grupos mencionados en el inciso 2 son monofiléticos si el arbol se enraiza en
el taxén g?

e. ;Cuales de los grupos mencionados en el inciso 2 son monofiléticos si el arbol se enraiza en

el taxén e?
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CAPITULO 6
Parametros del arbol. Optimizacion. Consenso.
Medidas de soporte

Eugenia Minghetti y Martina Eugenia Pocco

Parametros del arbol

Una vez que se obtuvo el/ los arbol/es mas parsimonioso/s se suele calcular algun tipo de
medida que permita evaluar el ajuste de los caracteres a dicho/s arbol/es, y que a su vez
permita compararlo con otras posibles hipétesis. Este conjunto de medidas se denomina
parametros del arbol, y entre ellos se destacan: longitud del arbol, indice de consisten-

cia e indice de retencion.

1. Longitud del arbol

Se define como la cantidad total de pasos del arbol (Farris, 1970) y se calcula sumando el
numero de transformaciones de todos los caracteres. Este parametro es el mas sencillo y
rapido para evaluar de forma general el ajuste de los caracteres a un arbol dado. A mejor ajuste

de los caracteres, menor numero de homoplasias se requeriran.

2. indice de consistencia (ic)

Fue propuesto por Kluge y Farris (1969) como un indice para medir el grado en que los arbo-
les son consistentes con los datos usados en su construcciéon. Su valor varia entre 0 y 1,
acercandose a 1 cuando no hay transformaciones “extras” en los caracteres, y tendiendo a 0 al
aumentar el numero de homoplasias.

Debido a que es afectado por las autapomorfias y los caracteres invariantes (Forey et al.,
1992) conviene excluirlos al calcular este indice.

Se puede calcular para cada caracter independientemente:

ic=m/s
siendo m la cantidad minima de cambios posibles para cada caracter, y s el nUmero de cambios

de cada caracter registrado en el arbol dado.
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También se puede calcular para todo el arbol:
IC =M/S
donde M es la sumatoria de m de todos los caracteres, y S es la sumatoria de s (equivalente a

la longitud del arbol).

3. indice de retencién (ir)

Fue propuesto por Farris (1989) con el objetivo de diferenciar entre similitudes debidas a
homologias de similitudes generadas por homoplasias, es decir, sinapomorfias reales de

sinapomorfias aparentes respectivamente. Estas ultimas corresponden a estados de caracter

expresados como homoplasias en un arbol que justifican grupos monofiléticos.

Cuando todas las similitudes se deben a homologias el valor de este indice es igual a 1,
decreciendo a medida que las similitudes por homoplasias aumentan. En el caso de caracteres
no informativos (autapomorfias o sinapomorfias basales?®), el valor del ir es indeterminado.

Aligual que el indice de consistencia se puede calcular para cada caracter independientemente:
_ (g-9)

S (g-m)
donde g es el nimero maximo de transformaciones posibles de un caracter.

ir

Y también para el arbol:
_(6-9)
- (G-m)

siendo G la sumatoria de g de todos los caracteres.

IR

De un modo practico, el valor de g para cada caracter se puede obtener a partir de la matriz
identificando el estado que menos veces aparece, y el nimero de veces que ese estado se en-

cuentra presente serd el valor de g.

Ejemplo calculo de ic e ir para tres caracteres:

112 |3 A B CDE F
A 0 0 1 y
B 1 0 1 3 Caracter 2:
C 1 r r -ci: 1/2=0.5

-ri: (2-2)/(2-1)=0/1=0

D 1 0 0
E 0 0 0 Caracter 1: Caracter 3:
F |0 |1 |0 ' -ci: 1/2=0.5

-ci: 111 =1

i (3-1)/(3-1) = 2/2 = 1 -ri: (3-2)/(3-1)=1/2=05

8 Son aquellas sinapomorfias de todo el grupo en estudio.
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Optimizacion de caracteres

Consiste en asignar un estado definitivo de caracter a cada nodo interno/ancestro hipo-
tético en el/los arbol/es mas parsimonioso/s, lo que permite comprender la evolucion de los ca-
racteres (Wiley y Lieberman, 2011). La optimizacion de caracteres permite, por ejemplo, analizar
el origen de caracteres adaptativos, es decir, estudiar la secuencia de transformacién de un ca-
racter adaptativo y los cambios ambientales que habrian acompafiado esta transformacion (Wen-
zel y Carpenter, 1994). También es un procedimiento muy utilizado para analizar la evolucion de
patrones de comportamiento en animales (caracteres etoldgicos), siendo posible determinar por
ejemplo, si la aparicion de determinados caracteres morfolégicos facilité la evolucion de cierto
tipo de comportamiento.

El procedimiento de optimizacién de los caracteres sobre un cladograma, es decir la asig-
nacién de los estados de caracteres a los nodos del cladograma, se realiza de acuerdo con un
criterio de simplicidad previamente establecido, por ejemplo Parsimonia de Wagner (ver ejemplo
en la Figura 6.1).

Basicamente consiste en dos pasos:

1. Lectura hacia abajo: desde los taxa terminales hacia la raiz del cladograma. A cada nodo
interno se le asigna el/los estado/s compartido/s por los taxones hermanos:

e Siambos comparten el mismo estado o uno de ellos, el nodo tendra dicho estado.

a a a ab

a a

e Siambos tienen estados diferentes, el nodo tendra los dos estados de caracter, y esta ambi-

gledad se resolvera en la lectura hacia arriba.

ab

2. Lectura hacia arriba: procedimiento inverso, desde la raiz del cladograma hacia los taxa ter-
minales, asignandole a cada nodo interno el estado que genere el menor niumero de transfor-
maciones, considerando el estado del nodo interno anterior y los estados de los dos nodos
siguientes. En caso de no ser posible asignar un unico estado al nodo, es decir, que existe una
ambiguiedad, el caracter se puede optimizar de dos formas igualmente parsimoniosas si se em-
plea el criterio de parsimonia de Wagner o Fitch (que permiten los paralelismos y reversiones):
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e ACCTRAN (Accelerated Transformation) o FAST (Forey et al., 1992): los cambios apare-

cen antes en el arbol, mas cerca de la raiz, favoreciendo las reversiones por sobre los para-

lelismos. Por ejemplo, el caracter se puede mapear como una sinapomorfia de un grupo que
luego revierte en un taxén terminal.
e DELTRAN (Delayed Transformation) o SLOW (Swofford y Maddison, 1987): los cambios

aparecen posteriormente en el arbol, mas cerca de las terminales, favoreciendo los paralelis-

mos por sobre las reversiones. Por ejemplo, el caracter se puede mapear como un parale-

lismo entre dos taxones.

Figura 6.1. Optimizacién de un caracter doble estado.

A 0o 1 1 0 0 0 1
0 0 1
0
0
0 /L

0
0
\ 01
Lectura hacia arriba 0 ectura hacia arriba

IO

sLow\_ ©

Nota. Adaptado de Optimizacién de un caracter doble estado, segun parsimonia de Wagner (en este
caso igual a Fitch), de Lanteri y Cigliano, 2006. A) lectura hacia abajo, lo que determina ambigliedad en
la asignacioén de estados a algunos nodos. B-D) resolucion de dichas ambigliedades mediante la lectura
hacia arriba, y bajo las opciones FAST (prioriza reversiones) y SLOW (prioriza paralelismos).
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En los programas de analisis mediante parsimonia, la optimizacion de caracteres también
puede realizarse bajo la opcion UNAMBIGUOUS (por default en TNT). Dado que es posible que
aparezcan clados soportados por un solo tipo de optimizacién, y si ésta cambia, dichos clados
colapsan, bajo la opcion UNAMBIGUOUS sdlo estaran representados los clados soportados bajo
ambos tipos de optimizacion (FAST y SLOW).

Consenso de arboles

Existen situaciones en las que es necesario resumir la informacién resultante presente en
varios arboles, por ejemplo, cuando se obtiene mas de un arbol igualmente parsimonioso. En
estos casos se pueden combinar las diversas topologias para construir un arbol de con-
senso que conserve las relaciones entre las mismas, es decir que combine la informacion
contenida en los distintos arboles comparados.

Hay métodos variados de arboles de consenso, pero los mas utilizados son:

-Consenso estricto: los grupos monofiléticos incluidos en el arbol de consenso son aquellos

presentes en todos los cladogramas comparados.

-Consenso _de mayoria: solo estan presentes los clados repetidos en mas del 50% de los

arboles comparados.

Ejemplo arboles de consenso estricto y de mayoria con notacion parentética:

B CAED A CBED DEAZBZC
A B c .
Arbol A = (({(BC)A)(DE)) Arbol B = (({(AC)B)(ED)) Arbol C = (((DE)A)(BC))
Consenso estricto: grupos DE y ABCDE
((DE)JACB)
Consenso de mayoria: grupos DE, BC,
ABC, ABCDE
((A(BC))(DE))

Medidas de soporte de grupos/clados

A lo largo de los afios se han propuesto distintas pruebas estadisticas que permiten medir
cuan confiables son los grupos monofiléticos de un cladograma (Palacio et al., 2020). Entre ellas

se destacan:

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP 146



INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

Bootstrap: este método fue aplicado por primera vez por Felsenstein (1985), es uno de los
mas ampliamente utilizados y se basa en una técnica de remuestreo con reposiciéon de las
columnas de la matriz de datos, es decir, se extraen aleatoriamente algunas columnas (carac-
teres) y se replican otras, generando una matriz o pseudoréplica del mismo tamafio que la matriz
original, de modo que un caracter puede aparecer varias veces o bien faltar en la pseudoréplica
(Lanteriy Cigliano, 2006; Palacio et al., 2020). El proceso se repite como minimo unas 100 veces,
por cada pseudoréplica se genera un cladograma, y el porcentaje de aparicion de un determinado
grupo en todos los arboles reconstruidos se considera como una medida de soporte (Palacio et
al., 2020). Un valor mayor al 70% se puede considerar un buen soporte para el clado en cuestion.

Jackknife: al igual que el método anterior se basa en una técnica de remuestreo, pero en
este caso sin reposiciéon. De esta manera, las pseudoréplicas se crean eliminando caracteres
o taxones aleatoriamente, por lo que su tamafno sera menor al de la matriz original. El valor de
Jackknife indica el porcentaje de aparicion de los clados en los cladogramas obtenidos de las
pseudoréplicas (Lanteri y Cigliano, 2006).

Soporte de Bremer (Bremer, 1994) o “Decay index”: a diferencia de las dos técnicas ante-

riores, el soporte de Bremer es un valor absoluto que indica el nimero de pasos extras que
se necesitan para que una rama colapse (se pierda) en el consenso de los arboles subdptimos
(con mas pasos que el 6ptimo). Cuanto mas alto es el valor de soporte de Bremer, mas estable
es ese clado.

Estrategias de analisis de datos: simultaneo vs. congruencia

Cuando para un mismo grupo se dispone de conjuntos de datos (caracteres) de diferentes
fuentes, el analisis puede realizarse aplicando distintas estrategias. Es posible considerar la evi-
dencia en forma conjunta, combinando todos los datos en una misma matriz y analizarlos en
forma simultanea, permitiendo asi evaluar el acuerdo global entre todos los datos (Schuh, 2000).
Alternativamente, se pueden analizar los distintos conjuntos de datos en forma independiente,
exponiendo asi los puntos de conflicto entre los distintos conjuntos de datos o grupos conflictivos,
y evaluar el grado de correspondencia entre los diferentes agrupamientos o clasificaciones (con-
gruencia taxonémica).

Se plantean tres estrategias principales de analisis:

-Analisis separado, de consenso o de congruencia taxonémica (Miyamoto y Fitch, 1995):
los conjuntos o sets de datos se analizan por separado, y luego se calcula un arbol de consenso.

-Analisis simultaneo o combinado (Kluge y Wolf, 1993; Nixon y Carpenter, 1996; Kluge
1998): los conjuntos de datos se incluyen en una sola matriz y se analizan conjuntamente.

-Analisis combinado condicionado: se realiza primero un analisis separado, y se evalua el
grado de congruencia. En caso de un alto grado de incongruencia, no seria recomendable com-
binar los datos, y se deberia indagar sobre las causas de esas incongruencias, que podrian ser
biolégicas o metodoldgicas.
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Ejercitaciones
Ejercicio 1. Calculo de parametros del arbol

La siguiente hipétesis de relaciones filogenéticas de un grupo de escarabajos (Insecta, Co-
leoptera) neotropicales se obtuvo a partir de una matriz de datos (Tabla 6.1) compuesta por siete
taxones (seis géneros que conforman el grupo de estudio o grupo interno y uno que corresponde

al grupo externo) por 11 caracteres de la morfologia externa:
Hipétesis filogenética: (grupo externo (A((BC)((DE)F))))

a. Dibuje el cladograma y marque las autapomorfias, sinapomorfias y homoplasias (paralelismos

y reversiones).

b. Calcule el indice de consistencia (ic) y de retencion (ir) para cada uno de los caracteres. Re-
cuerde que en el caso de los caracteres invariantes y autapomorfias el ir da un valor

indefinido.
c. Calcule la longitud (L), indice de consistencia (IC) e indice de retencién (IR) para el arbol.

d. ¢ A qué se deben las diferencias halladas en los indices de consistencia y de retencion de los

caracteres 2y 37

e. Los caracteres 6 y 11 son homoplasicos y ambos tienen el mismo valor de ic. 4 A qué se debe

la diferencia hallada en el valor de ir?

Tabla 6.1. Matriz de taxones por caracteres usada para la obtencion de la hipotesis filogenética.

Grupo externo 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

A 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
B 1 1 1 0 0 1 1 0 0 0 0
C 1 1 1 0 0 1 1 0 0 1 1
D 1 1 1 1 1 1 0 1 1 0 0
E 1 0 1 1 1 0 0 1 1 0 0
F 1 1 1 0 0 0 0 1 1 0 1
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Ejercicio 2. Optimizacion de caracteres/biologia evolutiva

Las relaciones filogenéticas de los Blattodea (Insecta), grupo que incluye entre sus miembros
mas conocidos a las cucarachas y termitas, aun no se encuentran totalmente resueltas. La mo-
nofilia de las superfamilias dentro de este clado esta ampliamente soportada pero las relaciones
entre sus miembros quedan aun por comprenderse, y debido a esto la evolucién de caracteres
destacados en estos taxones como la endosimbiosis, los cuidados parentales de las crias y el
comportamiento social son desconocidos. Evangelista et al. (2019) combinaron una gran canti-
dad de caracteres moleculares junto con rasgos relacionados con la endosimbiosis y el compor-

tamiento social y obtuvieron como resultado la siguiente hipotesis filogenética:

Figura 6.2. Arbol filogenético de Blattodea.

@
©
=
—
D
=
5]
o

Blattelinae *
I— Nyctiborinaeg

_ECryptocercidae *(
|_Ectobiidae §

Nota. Adaptado de Arbol filogenético de Blattodea, de Evangelista
etal., 2019. Arbol filogenético de Blattodea, simplificado y modificado
a los fines practicos.

Ya que uno de los objetivos de dicho estudio fue evaluar la evolucion del cuidado parental de
las crias en distintos grupos de cucarachas, y teniendo en cuenta que:
- Las especies de la familia Cryptocercidae presentan cuidado biparental de las crias.
- Las familias Lamproblattidae y Ectobiidae, y las subfamilias Nyctiborinae, Pseudophyllodro-
miinae y Blattelinae no presentan ningun cuidado parental; y

- Los miembros de la familia Blaberidae presentan cuidado uniparental.
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a. Optimice este caracter en el arbol, codificando previamente sus estados.
b. De acuerdo a los resultados obtenidos del inciso anterior:
b1. ¢ Existe ambigiiedad en algun nodo?

b2. ; Cual es el estado hipotético de los Blattodea?

Ejercicio 3. Optimizacion de caracteres/biologia evolutiva

El cladograma de la figura 6.3 representa las relaciones entre 10 especies de aves Ptilonor-
hynchidae o pergoleros de Nueva Guinea y Australia, y dos especies, una endémica de Nueva
Guinea y otra del suroeste australiano, representantes de otra familia que fueron usados como
grupo externo. Ericson et al. (2020) estudiaron la evolucién del comportamiento de cortejo por
parte de los machos de distintas especies de la familia que se caracteriza por la construccion de
una estructura que luego decoran con distintos objetos coloridos y material vegetal teniendo cada
especie sus objetos y colores preferidos.

Para alcanzar este objetivo realizaron un analisis cladistico para obtener una hipétesis de
relaciones entre las especies, y optimizaron el caracter de interés en el cladograma obtenido.
Los taxones C, F, I, J, Ky L presentan este comportamiento de construccion de pérgolas mientras

que en los restantes taxones esta ausente.

a. Dado el cladograma obtenido, optimice el caracter mediante Parsimonia de Wagner previa
codificacion del mismo, utilizando en caso de ser necesario las opciones ACCTRAN o FAST
y DELTRAN o SLOW.

b. De acuerdo a esta hipotesis de relaciones entre las especies, ¢en qué ancestro habria aparecido

el caracter optimizado segun FAST? ;Y en el ancestro de qué agrupamiento segun SLOW?

Figura 6.3. Filogenia de Ptilonorhynchidae.
ABCDE FG H | J K L

"_1

Nota. Adaptado de Filogenia de Ptilonorhynchidae, de Ericson et al., 2020.
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Ejercicio 4. Arboles de consenso

Pantherinae es una subfamilia de mamiferos carnivoros de la familia Felidae. Dentro de los
mismos, el género Panthera incluye al ledn (P. leo), el jaguar (P. onca), el tigre (P. tigris) y el
leopardo (P. pardus), y el género Uncia incluye al leopardo de las nieves (U. uncia). Christiansen
(2008) realizé un analisis cladistico de los panterinos, basado en 45 caracteres osteoldgicos y
dentales del craneo y mandibulas, y 13 caracteres de tejidos blandos, combinados con caracte-
res de comportamiento. Se obtuvieron los siguientes dos arboles mas parsimoniosos indicados

en notacioén parentética:

Arbol 1: (Leopardus pardalis (Puma concolor (Neofelis nebulosa (Uncia uncia ((Panthera
onca Panthera tigris) (Panthera leo Panthera pardus))))))
Arbol 2: (Leopardus pardalis (Puma concolor (Neofelis nebulosa (Uncia uncia (Panthera

tigris (Panthera onca (Panthera leo Panthera pardus)))))))

a. Dibuje los cladogramas.
b. ¢Qué diferencias en las relaciones plantean las dos hipétesis?

c. Construya el arbol de consenso estricto y escribalo en notacién parentética.

Posteriormente se realiz6 un nuevo analisis filogenético y se obtuvo el siguiente arbol:

(Leopardus pardalis (Puma concolor (Neofelis nebulosa (Uncia uncia Panthera tigris)

(Panthera onca (Panthera leo Panthera pardus)))))

d. Teniendo en cuenta las hipotesis arbol 1 y arbol 2, y esta ultima, construya el arbol de con-
senso estricto y de mayoria. Describa los arboles.

e. De acuerdo a estos resultados, ¢ cual es la especie mas estrechamente relacionada al le6n?

f. ¢ Ambas hipdtesis (consenso estricto y de mayoria) concuerdan en que el jaguar es el grupo
hermano del clado (P. leo P. pardus)? Justifique su respuesta.

Ejercicio 5. Arboles de consenso

Dentro del orden Carnivora, la familia Ursidae esta integrada por ocho especies actuales:
Ailuropoda melanoleuca (panda gigante), Tremarctos ornatus (0so de anteojos), Ursus maritimus
(oso polar), Ursus arctos (oso pardo) (especie tipo), Ursus americanus (0so negro), Ursus thibe-
tanus (oso tibetano), Helarctos malayanus (oso malayo) y Melursus ursinus (oso labiado). Debido
a que las relaciones filogenéticas entre estos taxones aun no estan completamente resueltas,
usted ha decido abordar este tema y realizar un estudio molecular con genes nucleares. Como

resultado de su trabajo obtuvo la siguiente hipétesis de relaciones filogenéticas:
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Figura 6.4. Filogenia A.

A r—— L rsus maritimus

Ursus arctos

Ursus americanus

{Ursus thibetanus

Melursus ursinus

Helarctos malayanus

Tremarctos ornatus

Alluropoda melanoleuca

Nota. Adaptado de Filogenia de Ursidae, de Pages et al., 2008.
Filogenia modificada a los fines de este gjercicio.

En la siguiente etapa compard sus resultados con hipétesis previas basadas en otras secuen-
cias genéticas y fuentes de caracteres:
Hipotesis B: relaciones filogenéticas basadas en el andlisis de genes mitocondriales y de ARN.

Hipétesis C: relaciones filogenéticas basadas en el analisis de caracteres morfoldgicos exter-

nos, esqueletales y de partes blandas.

Figura 6.5. Filogenias B y C.

B C

Ailuropoda melanoleuca

Tremarctos ornalfus
Tremarctos ornatus — Helarctos malayanus

Ursus americanus

Ursus thibetanus

Ursus thibetanus ] Ursus arctos

Helarctos malayanus

Ursus maritimus

Melursus ursinus

Ursus americanus
Ursus arctos

Melursus ursinus

Ursus maritimus Ailuropoda melanoleuca
Nota. Adaptado de Filogenias de Ursidae, de Pages et al., 2008. Filogenias modificadas a los fines de este ejercicio.
Finalmente, decidié realizar un consenso estricto y otro de mayoria que incluyera a las tres

hipétesis, por lo que debera:
a. Construir dichos arboles y representarlos en notacién parentética.

b. A modo de resumen también indique las tres hipotesis (A, B y C) en notacién parentética.
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Considerando los arboles de consenso obtenidos, responda:

c. ¢Qué diferencias hay entre ambos arboles de consenso? ¢ Las relaciones filogenéticas en-

tre los taxones se encuentran resueltas?
d. ¢Qué especies estan incluidas en el género Ursus segun cada arbol de consenso?

e. ¢Qué especie es la mas relacionada con el oso pardo en el consenso estricto? ;Y en el

de mayoria?

f. ¢Qué especie es la mas relacionada con el oso negro en el consenso de mayoria?

Ejercicio 6. Medidas de soporte y congruencia

Holley et al. (2020) llevaron a cabo un estudio filogenético basado en datos morfologicos y
moleculares de los Chelidae (Testudines, Pleurodira). Este grupo de tortugas (conocidas como
tortugas de cuello de serpiente) presenta una distribucion disyunta en Sudamérica y Australasia
y se caracterizan por presentar dos morfotipos: tortugas de cuello largo y de cuello corto. Los
autores realizaron un anélisis de Maxima Parsimonia en TNT. Los resultados del analisis de evi-
dencia total (obtenidos a partir de una matriz combinada de datos morfolégicos y moleculares)
recuperaron la monofilia del clado Chelidae, y seria el grupo hermano del clado de tortugas ex-
tintas de Sudamérica.

Observe las figuras 6.6 Ay B:
a. Compare los resultados e indique cual de las hipétesis brinda un mejor soporte de los princi-

pales clados.

b. ¢Alguna de las dos hipétesis (morfolégica y molecular) brinda una mejor resolucion de las
relaciones? ;Ambos arboles estan completamente resueltos? Si no es asi, mencione qué

grupos presentan relaciones no resueltas.

c. ¢La relacion del género Chelus con respecto a los demas taxones es congruente en ambas
hipétesis? Describa su ubicacién filogenética en cada una, indicando los soportes. Teniendo
en cuenta los resultados obtenidos a partir de la evidencia total (Figura 6.6C), s qué puede
concluir con respecto a su posicion filogenética?

d. Indique cual es el grupo hermano de Chelodina para cada una de las resoluciones y cual es

Su soporte.

e. Estas tortugas (Chelidae) se caracterizan por presentar dos morfotipos: tortugas de cuello
largo y de cuello corto. De acuerdo a la evidencia morfoldgica, ¢ las tortugas de cuello largo

forman un grupo monofilético? Justifique.

f. ¢De acuerdo con la evidencia molecular se recupera el grupo de tortugas de cuello largo
como monofilético? Ademas, dentro de cada uno de los clados (que relune a los sudamerica-

nos y el otro a los de Australasia), ;qué ocurre con las tortugas de cuello largo?
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tortugas de cuello largo y corto en cada una de las hipotesis.

A

Figura 6.6. Analisis de Maxima Parsimonia.
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Fiseya branderhorsti H-_'€C"f?'“ "
Fiseya albaguia | ————————— Chelus fimbriata "
Elseya dentata ' M. nasuta
1. irwini Mesoclemmys gibba
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% Myuchelys latisternum Mesoclemmys zuliae
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mydura subglobosa

mydura tanybaraga

yaromedusa teclilera
Hydromedusa maximiliani
Chelus fimbriata
Mesoclemmys nasuta
Mesoclemmys gibba
Mesoclemmys dahli
Mesoclemmys zuliae
Phrynops hilarii
Phrynops williamsi
Phrynops geoffroanus
Mesoclemmys hogei
M. vanderhaegei
Mesoclemmys raniceps

Ph. geoffroanus
M. vanderhaegei
M. raniceps

M. heliostemma
M. tuberculatus
Rhinemys rufipes
PI. platycephala
A. radiolata

A. pallidipectoris
A. macrocephala
A. spixii

Mesoclemmys heliostemma

Mesoclemmys tuberculatus Soporte de Bootstrap: = Morfotipos:
Rhinemys rufipes

Platemys platycephala & 1-25

Acanthochelys radiolata = A Gueliocario
A. pallidipectoris W 26-50 Cuello largo
A. spixii ® 51-100 - 9

A. macrocephala

Nota. Adaptado de Andlisis de Maxima Parsimonia de Chelidae, de Holley et al., 2020. A) morfolégico. B) molecular. C)
evidencia total. Especies de Australasia (rojo) y de Sudamérica (verde). 1, taxones extintos. Abreviaturas: A, Acant-
hochelys; B, Bonapartemys; Ch, Chelodina; El, Elseya; H, Hydromedusa; L, Lomalatachelys; M, Mesoclemmys; Me, Men-
dozachelys; My, Myuchelys; Pa, Palaeophrynops; Ph, Phrynops; Pl, Platemys; Pr, Prochelidella; Ps, Pseudemydura; Ri,
Rionegrochelys; Y, Yaminuechelys.
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Observe la figura 6.6C

h. ¢ Cual es el soporte de la familia Chelidae?  Cual es el soporte de los dos clados principales
de la familia? ; Qué puede decir sobre esta hipétesis teniendo en cuenta la distribucién geo-
gréafica de los taxones?

i. Proponga un grupo parafilético y polifilético. ¢ Tienen soportes estos grupos?

Ejercicio 7

El nuevo género Leschenius de la tribu de gorgojos Naupactini (Coleoptera: Curculionidae)
de los Andes de Colombia y Ecuador ha sido descripto por del Rio et al. (2012), incluyendo tres
nuevas especies y tres especies que fueron transferidas del género Asymmathetes Wibmer y
O’Brien 1986. Las autoras realizaron un analisis cladistico de las seis especies de Leschenius, y
cinco especies seleccionadas como grupo externo de los géneros Amitrus Schoenherr 1840,
Amphideritus Schoenherr 1840, Asymmathetes Wibmer y O’'Brien 1986, Melanocyphus Jekel
1875, y Trichocyphus Heller 1921. El analisis de Maxima Parsimonia de la matriz de datos, que
incluyo 49 caracteres morfolégicos, fue realizado en TNT (Goloboff et al., 2003). Los caracteres
fueron considerados no ordenados, y se aplicé una estrategia de busqueda heuristica, (traditional
search) con 100 réplicas usando el algoritmo TBR (free bisection and reconnection). Como re-

sultado, se obtuvo el siguiente cladograma (Figura 6.7):

Figura 6.7. Cladograma del género Leschenius.
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Nota. Adaptado de Filogenia de Leschenius, del Rio et al., 2012. Arbol méas parsimonioso (L: 144; CI: 0,58; RI: 0,52) de
seis especies de gorgojos del género Leschenius y cinco grupos externos. Circulos blancos en las ramas indican carac-
teres homoplasicos, circulos negros indican apomotrfias. Los valores del soporte de Bremer se indican encima de las
ramas y los valores de Jackknife por debajo.
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Teniendo en cuenta la hipétesis filogenética obtenida:

a. Describa el cladograma, enfocandose en el nuevo género Leschenius, indicando los grupos

monofiléticos dentro de este clado, y sus soportes (Bremer y Jackknife).

b. ¢ Cuantos caracteres soportan el grupo monofilético de Leschenius? Discrimine las homopla-

sias y las sinapomorfias.

c. Una de las nuevas especies es L. silviae. ;Cual es la especie mas estrechamente relacionada

segun la hipétesis obtenida?

d. Las otras dos nuevas especies son L. manueli y L. bifurcatus. ;Cémo se resolvieron en el

cladograma? ¢ Qué puede decir sobre los caracteres que justifican este clado?

e. ¢Cudl es el grupo hermano de Leschenius? ;Cuantos caracteres justifican esta relacién?

¢ Cual es el soporte de ese nodo?

f. Proponga un grupo parafilético y un grupo polifilético. ¢ Sobre la base de qué caracteres se

definen los grupos?

Ejercicio 8. Analisis de Parsimonia. Uso de TNT (Anexo 3)

Filogenia de Nyctibiidae

Los potoos o “pajaros estaca” (Nyctibiidae: Caprimulgiformes) conforman una familia de aves ex-
clusivamente neotropical y nocturna distribuida en América Central y del Sur, con su mayor diversidad
en el Amazonas. Esta integrada por dos géneros de aves actuales caracterizados por ser practica-
mente invisibles en las ramas de los arboles debido a su plumaje criptico y a su comportamiento de
inmovilidad, por ejemplo: Nyctibius grandis (https://avibase.bsc-eoc.org/species.jsp?lang=EN&aviba-
seid=EBEFFDBF2E7B41B9&sec=flickr),  Nyctibius  griseus (https://avibase.bsc-eoc.org/spe-
cies.jsp?lang=EN&avibaseid=7333ADB3332EB885&sec=flickr) y Nyctibius leucopterus (https://avi-
base.bsc-eoc.org/species.jsp?lang=EN&avibaseid=46E2F A4948BD063E&sec=flickr).

Ademas, cuenta con registros fosiles que demuestran que el rango distribucional de esta fa-

milia habria sido mucho mas amplio en el pasado.

Estudios moleculares han planteado hipdtesis sobre las relaciones de las especies en el género.
En uno de los trabajos con mejores soportes para los nodos, Phyllaemulor bracteatus (Gould 1846)
se hallé como el grupo hermano de las especies de Nyctibius, con N. grandis (Gmelin 1789) y N.
aethereus (Wied 1820) como ramas sucesivas y el resto de las especies formando un grupo.

Usted ha decidido llevar a cabo un andlisis filogenético a partir de 37 caracteres morfoldgicos
osteologicos relevados para 12 taxones que incluyen un género fésil y todas las especies actuales
de la familia exceptuando una (Matriz 1). Se realizara una busqueda heuristica en el software TNT
usando el algoritmo TBR, con 100 réplicas y considerando a todos los caracteres multiestados (14,

18 y 36) como desordenados menos el 24 para el que se asume una secuencia de transformacion.
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a. ¢Cuantos arboles obtuvo?

b. Indique los parametros del/los arbol/es obtenido/s.
c. Calcule los valores de Bootstrap.

d. Calcule el consenso estricto.

e. La hipdtesis que obtuvo (consenso estricto), ¢es concordante con la hipétesis de relacion

previa? ¢ Por qué?

f. ¢ Qué clado/s es el grupo hermano del género fosil (Paraprefica Mayr 1999) usado en este

analisis?

Ejercicio 9. Uso de TNT (Anexo 3)

Analisis de parsimonia. Andlisis filogenético del género Dichroplus

El género neotropical Dichroplus (Orthoptera: Acrididae: Melanoplinae: Dichroplini) es el taxén
dominante en las comunidades de tucuras de la Argentina, tanto en nimero de especies como
en abundancia de individuos, y las especies de este género producen importantes dafios en los
cultivos. La delimitacion de las especies de este género es dificultosa debido a la homogeneidad
de la morfologia externa y a la divergencia en las estructuras genitales de los machos. A partir
de especies originalmente asignadas a Dichroplus recientemente se describieron o redescribie-
ron algunos géneros (e.g. Ponderacris, Baeacris, Ronderosia). Estos hechos indican que el taxén
Dichroplus no esta bien diferenciado de los restantes géneros. Con el objetivo de testear la mo-
nofilia del género, Colombo et al. (2005) realizaron un analisis morfolégico y molecular de Dich-
roplus y géneros afines, que incluyé 27 especies de Melanoplinae: once del género Dichroplus 'y
las restantes actualmente pertenecientes a Atrachelacris, Leiotettix, Ronderosia, Baeacris y Sco-
tussa. Cuatro especies pertenecientes a los géneros Pseudoscopas, Neopedies y Apacris fueron

seleccionados como grupos externos.

A partir de las matrices obtenidas del estudio morfolégico y molecular (Matrices 2, 3 y 4):

a. Realice una busqueda heuristica a partir de la Matriz 2 de datos morfolégicos (22 caracte-
res), considerando ordenados los caracteres 0, 1, 5y 17; y los demas caracteres como
desordenados.

al. ¢Cuantos arboles obtuvo?
a2. Indique los parametros del/los arboles obtenidos.
a3. Calcule los valores de Bootstrap.

a4. Los resultados obtenidos, ¢confirman la monofilia de los distintos géneros incluidos en el

analisis?, ¢ se confirma la monofilia del género Dichroplus?
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b. Realice una busqueda heuristica a partir de la Matriz 3 de datos moleculares (1007 carac-

teres, de los cuales 291 son informativos).
b1. ¢Cuantos arboles obtuvo?
b2. Indique los parametros de los arboles obtenidos.
b3. Calcule el consenso estricto.
b4. Calcule los valores de Bootstrap.

c. Realice una busqueda usando New Technologies (seteo por defaulf) a partir de la Matriz 4 de

datos combinados (1007 caracteres moleculares, 22 caracteres morfolégicos y 2 de cariotipo).
c1. ¢Cuantos arboles obtuvo?
c2. Indique los pardmetros de los arboles obtenidos.
c3. En caso de haber obtenido més de un arbol, calcule el consenso estricto.
c4. Calcule los valores de Bootstrap.

d. ¢ Cual de los tres analisis realizados brinda mejor resolucion de las relaciones entre los ta-

xones bajo estudio y mejor soporte de los clados?
e. Indique las semejanzas y diferencias entre:
e1. la solucién obtenida a partir de datos morfolégicos y de datos moleculares

e2. la solucion obtenida a partir de datos morfoldgicos y de datos morfoldgicos y moleculares

combinados.

Analisis de parsimonia. Analisis filogenético del género Eurotettix

Eurotettix (Insecta: Orthoptera) es un género sudamericano distribuido en el noreste de Ar-
gentina, sur de Brasil y este de Paraguay, en las provincias biogeograficas Paranense y Cerrado.
Hasta el presente se conocen 10 especies. Sobre la base de diferentes mecanismos de la deter-
minacion sexual (caracteres cariolégicos), se considera que cuatro de estas especies (E. corupa,
E. montanus, E. sttrokyiy E. lilloanus) tienen un origen comun. EI mecanismo de determinacion
sexual de estas cuatro especies no es conocido en las restantes especies del género. Con el
objeto de testear la monofilia del género y las relaciones entre sus especies, Cigliano (2007)
realizé un estudio morfoldgico basado en ejemplares colectados recientemente y de especime-
nes de colecciones. Se analizé la totalidad de especies descriptas hasta la fecha (10 especies)
y se hallaron seis especies que, por sus caracteristicas, no fue posible asignar a ninguna de las
especies conocidas. A partir de este analisis se generé una matriz de 30 caracteres morfologicos
(los caracteres 0 al 16 corresponden a caracteristicas de la cabeza y térax; del 17 al 27 de las
estructuras genitales de los machos, el 28 de las estructuras genitales de las hembras y el 29
correspondiente al cariotipo) por 20 taxones (10 especies conocidas de Eurotettix; seis especies
nuevas del género; y cuatro especies del género Chlorus, pertenecientes a la misma tribu y grupo

de géneros, incluidas para testear la monofilia del género Eurotettix).
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A partir de esta matriz (Matriz 5), utilizando el programa TNT, realice un analisis filogenético
a. Seleccione y aplique una estrategia de busqueda y justifique la utilizacion de la misma.
b. ¢Cuantos arboles 6ptimos obtuvo?

c. Indique los parametros del o los arboles resultantes (longitud, indice de consistencia e indice

de retencion).
d. Describa el resultado obtenido, indicando los grupos monofiléticos y sus sinapomorfias.
e. Calcule el soporte de las ramas a través de Bootstrap. ¢ Cudles son los clados mejor soportados?

f. De acuerdo con los resultados obtenidos: el género Eurotettix, ies un grupo monofilético?,

¢€s un grupo bien soportado?

g. ¢ Tomaria alguna decision taxondémica con respecto a la delimitacion de dicho género? Si es

asi, ¢cual?

h. Carbonell y Mesa hipotetizaron un origen comun de las especies E. corupa, E. montanus, E.
sttrokyiy E. lilloanus. ;Considera que los resultados alcanzados apoyan esta hipétesis? Jus-

tifique su respuesta.
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CAPITULO 7
Filogenias Moleculares

Franco Barrile y Marina Lenguas Francavilla

Introduccion

El aumento de las herramientas bioinformaticas para el analisis de grandes volumenes de
datos a partir de la década de 1980 propicio la aparicion de nuevas metodologias para el analisis
de datos moleculares. Tanto las zonas codificantes, exones, como las no codificantes, intrones,
del ADN se utilizan en estudios filogenéticos, pero no las denominadas hipervariantes o ADN
altamente repetitivo, las cuales son utilizadas para otros tipos de estudios. La seleccion de los
genes que se van a estudiar depende del objetivo del estudio. Si el objeto de estudio son taxones
superiores se usan genes ribosomales y de cloroplastos que tienen bajas tasas de mutacién. En
cambio, si el estudio emplea taxones inferiores, como por ejemplo especies proximas, se estu-
diaran genes con tasas de mutaciéon mas alta, menos conservados, por ejemplo los mitocondria-
les como la Citocromo Oxidasa | y Il (COI y COIl, respectivamente).

Los analisis que incluyen datos moleculares para la construccion de hipétesis filogenéticas
puede llevarse a cabo aplicando los métodos de la parsimonia, por ejemplo utilizando el TNT
como se ha visto en el capitulo anterior, pero también se pueden aplicar técnicas que surgen de
la estadistica. Estas técnicas para el anadlisis de datos moleculares tienen una fuerte raiz en

meétodos probabilisticos y entre ellas se destacan: Maxima Verosimilitud, Inferencia Bayesiana

y métodos de distancia como el Neighbor-Joining. Una caracteristica comun entre estas meto-
dologias es que comienzan trabajando con secuencias alineadas. Estos alineamientos, como se
explicé en el capitulo 4, sirven para inferir que sitios o posiciones son primariamente homadlogos
entre los taxones analizados. Existen dos grandes aproximaciones: los alineamientos de a pares
de secuencias y los alineamientos multiples. Los alineamientos de a pares fueron los primeros
en desarrollarse y permiten alinear de a dos secuencias por vez. Los algoritmos usados para
este tipo de alineamiento son simples pero no se pueden utilizar si se pretende alinear muchas
secuencias. En cambio, los alineamientos multiples (MSA por sus siglas en inglés de multiple
sequence analysis) permiten alinear mas de dos secuencias al mismo tiempo, lo cual es ideal al
momento de construir filogenias donde hay gran cantidad de taxones. Los MSA son los mas
usados en la actualidad y utilizan sus propios algoritmos para producir los alineamientos. Estos
algoritmos fueron complejizandose con el tiempo siendo CLUSTAL el mas usado durante la dé-
cada de 1990 y MAFFT y MUSCLE a partir de la década de los 2000.
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Maxima Verosimilitud

Podemos pensar a la verosimilitud como una estrategia para explicar adecuadamente una
serie de datos. Esta explicacién incluye modelos e hipétesis de cdmo se comportan esos datos,
los cuales se deciden previo al analisis.

En el contexto de la sistematica filogenética, las técnicas de Maxima Verosimilitud (MV)
buscan encontrar el arbol que hace mas verosimil obtener una serie de datos (por ejemplo: ma-
trices de secuencias de ADN alineadas) bajo un modelo evolutivo explicito (Morrone, 2013; Yang,
2014). Pero ¢,a qué nos referimos cuando decimos “serie de datos” y “modelo evolutivo explicito”?
Resumidamente, “serie de datos” se refiere a la matriz de taxones por caracteres con la que se
esta trabajando (e.g. secuencias alineadas de nucleétidos o de aminoacidos). Por otro lado, “mo-
delo evolutivo explicito” hace referencia a una serie de parametros para tener en cuenta entre
los que se incluyen el modelo de sustitucidn de nucledtidos elegido, y las longitudes de las ramas.
Con los valores que tomen estos parametros podremos calcular la probabilidad que tienen nues-
tros datos de “comportarse” de una determinada manera y asi elegir la hipétesis que mejor ex-
plique los datos o, dicho de otra manera, la hipétesis en donde “mejor se comporten” los datos.

Los modelos de sustitucidn de nucleétidos son herramientas para inferir el cambio acu-

mulado en el genoma a lo largo del tiempo. Estos modelos usan distribuciones estadisticas para
representar lo que sucedio a nivel molecular en la evolucion de los linajes y es por eso que tienen
en cuenta sus propios parametros (Yang, 2014). Entre ellos existe el tipo y frecuencia de varia-
cion de las bases nitrogenadas a lo largo del tiempo, que sitios o posiciones del genoma tienen
mayor probabilidad de variar, cuales son las regiones invariantes, etc. A continuacion, describi-
remos brevemente algunos de estos modelos, y para una revision mas extensa acerca del tema
recomendamos Yang (2014).

El primer modelo propuesto fue el de Jukes y Cantor de 1969 (JC69) el cual asume que toda
sustitucién es igualmente probable, es decir, que cada tipo de nucledtido tiene la misma tasa
instantanea de mutacion a cualquier otro nucledtido y por esto se o conoce como modelo de un
solo parametro (Yang, 2014). Por otro lado, el modelo de Kimura de 1980 (K80) considera que
transiciones y transversiones tienen distinta probabilidad de suceder, por lo que es un modelo de
dos parametros. Es importante resaltar que este modelo solo asume que dicha probabilidad de
sustitucién es diferente, pero no indica necesariamente que las transiciones sean mas frecuentes
que las transversiones o viceversa, sino que esto lo determinaran los propios datos del alinea-
miento (Wiley y Lieberman, 2011). Para algunos autores es mas realista considerar las propor-
ciones diferenciales de las bases en el ADN dentro del modelado. En este caso el K80 se trans-
forma en el modelo de Hasegawa et al. 1985 (HKY85). En el otro extremo de los modelos se
encuentran los modelos de seis parametros en donde cada tipo de cambio tiene una probabilidad
distinta de suceder, como el modelo General de Tiempo Reversible (GTR). En la Figura 7.1 se
esquematizan algunos de los modelos mencionados.

El otro parametro a tener en cuenta son las longitudes de las ramas. Estos valores indican

la cantidad de cambio acumulado en las secuencias estudiadas a lo largo del tiempo.
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Figura 7.1. Esquema de tres Modelos de Sustitucién Nucleotidica.

Jukes y Cantor 1969 Kimura 1980 Hasegawa 1985
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Nota.Adaptado de Esquema de sustitucién nucleotidica, de Yang y Rannala, 2012. El ancho de cada flecha indica la
probabilidad relativa de cada tipo de cambio mientras que el tamafio de cada circulo indica la frecuencia relativa de cada
nucledtido en el ADN.

Inferencia Bayesiana

La Inferencia Bayesiana (IB) fue de las ultimas metodologias en llegar al campo de la siste-
matica filogenética. Esta técnica combina la probabilidad previa de los arboles con la verosimili-
tud para calcular una probabilidad posterior. La mejor hipétesis (es decir el mejor arbol) sera
aquella que maximice dicha probabilidad (Holder y Lewis, 2003).

La probabilidad previa indica la probabilidad de los arboles posibles antes de que se observen
los datos. Usualmente todos los arboles tienen una probabilidad previa similar por lo que la pro-
babilidad posterior esta principalmente compuesta por la verosimilitud (Huelsenbeck et al., 2001).
Esta probabilidad posterior es calculada no solo para el arbol generado sino para cada nodo
también (Yang y Rannala, 2012).

La probabilidad posterior en la IB se calcula con cadenas de Markov Montecarlo (MCMC),
herramientas estadisticas similares a las usadas para las busquedas de los arboles mas parsi-
moniosos (Holder y Lewis, 2003). Las MCMC parten de un arbol inicial al azar y luego construyen
un nuevo arbol a partir del primero. Se calcula la probabilidad posterior de este arbol y se com-
para esa probabilidad con la del arbol generado inmediatamente antes. Si la probabilidad del
segundo arbol es mayor que la del primero se acepta y las MCMC siguen avanzando en nuevos
ciclos de cambios del arbol (ciclos también llamados generaciones) hasta obtener el arbol con
mayor probabilidad posterior (Yang y Rannala, 2012). Si la probabilidad es menor se hace un
doble chequeo que puede resultar en que el arbol sea aceptado o rechazado; en caso de ser
rechazado se continua con el arbol inmediatamente anterior y se comienza con un nuevo ciclo.

Las probabilidades posteriores suelen mapearse en los arboles sobre las ramas y es impor-
tante tener en cuenta que no son indicadores de la cantidad de evidencia que sostiene un nodo

en la matriz, como si lo son los valores de soporte en parsimonia (Garcia-Sandoval, 2014).
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Métodos de Distancia: Neighbor Joining

Los arboles basados en distancias genéticas, por ejemplo Neighbor-Joining (NJ), se cons-
truyen como fue descripto en el capitulo 4. Suelen ser utilizados en estudios evolutivos sobre
taxones inferiores, aunque mas que proponer hipétesis filogenéticas, como lo hacen las técnicas
de MV e IB, los arboles de NJ reflejan el grado de similitud de los terminales ya que las secuen-
cias de ADN se convierten en una matriz de distancia a partir de la cual se construye el arbol
mediante un andlisis multivariado (método de agrupamiento) (Saitou y Nei, 1987).

Esta metodologia construye arboles, no los busca como si lo hacen la MV, IB y la Parsimonia.
Esto implica que por medio del NJ se obtiene un unico arbol, a diferencia de los métodos de
busqueda que pueden llegar a un solo arbol o a un grupo de arboles 6ptimos. Es por esta razon
que las metodologias de distancia se suelen clasificar aparte del resto de las técnicas de infe-
rencia filogenética (Yang, 2014).

Los arboles de NJ se presentan en general como no enraizados, aunque se les puede incor-
porar una raiz a posteriori del analisis considerando una serie de supuestos y modelos evolutivos
El método de NJ se caracteriza por su alta velocidad de cémputo y gran eficacia para analizar
secuencias que divergieron hace relativamente poco. Por el contrario, no es un método confiable
para analizar secuencias que divergieron mucho tiempo atras.

Existen otros métodos de distancia genética entre los cuales se destacan el de Evolucién
Minima y de los Minimos Cuadrados (para mas detalle ver Abascal et al., 2014).

Los métodos mencionados son los mas comunmente utilizados para estudios evolutivos mo-
leculares, cada uno de ellos tiene ventajas y desventajas. A continuacion, se resumen breve-

mente algunas de ellas.

Método

Ventajas

Desventajas

Maxima Verosimilitud
MV

La verosimilitud “captura” la
informacién que los datos
brindan sobre la filogenia

bajo un modelo dado.

Lleva mucho tiempo procesar la in-
formacion y se necesitan recursos
informaticos con mucha capacidad.

Inferencia Bayesiana

intimamente relacionado
con la MV, es una manera

mas rapida de obtener filo-

Se debe especificar una distribucion
a priori para los parametros; es difi-

cil determinar si la aproximacion

IB
genias. Demanda menos MCMC ha corrido lo suficiente.
poder computacional.
) . Muy Rapido. Se pierde informacion al transfor-
Neighbor-Joining ) . .
N mar las secuencias en distancias.

No refleja relaciones evolutivas.

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP

164



INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

Filogenomica

La filogendmica es el estudio de las relaciones evolutivas entre los organismos a partir del
uso de datos provenientes de los genomas, es decir, de la secuencia completa del ADN (Bleidorn,
2017; DeSalle et al., 2020). Las técnicas bioinformaticas desarrolladas a partir de la primera dé-
cada del siglo XXI permiten realizar comparaciones de genomas completos entre una gran can-
tidad de taxones. Estos analisis posibilitan dos grandes tipos de estudios: inferir la funcién de un
determinado péptido o proteina a partir de la filogenia de las secuencias, o usar los genomas
para inferir la filogenia de los organismos (DeSalle et al., 2020; Philippe et al., 2005). Este ultimo
tipo de aproximacion es de especial interés para la sistematica filogenética.

A diferencia de las filogenias moleculares de “pequefia escala” (que incluyen pocas o peque-
fias regiones del genoma), la filogendmica permite incorporar toda la secuencia del ADN a la
filogenia, incluyendo todos los genes y regiones no codificantes (Chan y Ragan, 2013). Esto
disminuye la probabilidad de que haya un muestreo no representativo de la variabilidad genética
de los organismos y permite mejorar la resolucién de las ramas cuando se compara la filogenia
de datos gendmicos respecto a la generada con datos de pocos marcadores moleculares, pro-

duciendo asi también medidas de soporte altas.

Ejercitaciones

Ejercicio 1

La familia de gimnospermas Araucariaceae esta distribuida principalmente en el Hemisferio
Sur y consta de tres géneros: Araucaria, Wollemia y Agathis. Con el objetivo de testear la mono-
filia de la familia se realiz6 un estudio filogenético a partir de secuencias del gen 16S provenientes
del cloroplasto, utilizando ocho especies pertenecientes a la familia Araucariaceae y cuatro per-
tenecientes a las familias Podocarpaceae y Cupressaceae.

A partir de los codigos de acceso brindados en la Tabla 7.1 ingrese al GenBank

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) y descargue las secuencias de los genes provenientes

de las 12 especies en formato FASTA (ver Anexo 4). Identifique y luego realice un alineamiento
de las mismas haciendo uso del software MEGA-X (ver Anexo 2) y posteriormente construya la
filogenia de dichas especies a partir del método de Neighbor-Joining (ver Anexo 2). Mantenga
las opciones que aparecen por default en los parametros a elegir a excepcién del Test de Filo-

genia en donde debera seleccionar el “Bootstrap method” con 500 réplicas.
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Tabla 7.1. Cédigos de acceso de GenBank correspondientes a ocho especies

de la familia Araucariaceae y cuatro taxones utilizados como grupo externo.

ESPECIES CODIGOS DE ACCESO DEL GENBANK

Araucaria brasiliensis EU164994
Araucaria bidwillii EU164993
Wollemia nobilis EU164992
Araucaria heterophylla EU164991
Araucaria cunninghamii EU164990
Agathis alba EU164989
Agathis robusta EU164988
Agathis dammara EU164987
Nageia nagi (grupo externo) DQ478786
Podocarpus neriifolius (grupo externo) DQ478787
Cryptomeria fortunei (grupo externo) DQ478788
Juniperus virginiana (grupo externo) U24586

A partir de los resultados obtenidos conteste las siguientes preguntas:
a. ¢Lafamilia Araucariaceae es monofilética? ;Y el género Araucaria?
b. Indique los clados que poseen mejor soporte de Bootstrap.

c. Si utiliza el método de Maxima Verosimilitud (Maximum Likelihood) en lugar del Neighbor-

Joining en el analisis ;Se mantienen las mismas relaciones filogenéticas?

Ejercicio 2

En un estudio sobre la diversidad de planarias (Plathyelminthes: Dugesiidae) de la patagonia
norte, se analizaron ejemplares del arroyo Valcheta (Rio Negro, Argentina). El uso de técnicas
de histologia clasica permiti6 la identificacién de dos especies desconocidas hasta el momento
pertenecientes al género Girardia Ball, 1974. Con el objetivo de contrastar las hipétesis morfolo-
gicas se extrajo y amplificé un fragmento del gen citocromo ¢ oxidasa | (MADN) y se lo comparé
con secuencias del mismo gen presentes en GenBank de especies de varios géneros dentro de
la familia: Recurva postrema, Dugesia damoae, D. etrusca, D. sagitta, Schmidtea nova, S. medi-
terranea, Girardia dorotocephala, G. tigrina, G. sinensis, y de Polycelis coronata (Planariidea). El
alineamiento de las secuencias se realizé utilizando el programa MEGA-X (Anexo 2) obtenién-
dose una matriz de 428 bases nitrogenadas (Matriz 1).

A partir de dicho alineamiento lleve a cabo un analisis filogenético aplicando el método de
Maxima Verosimilitud (Maximum Likelihood) con el programa MEGA-X, estableciendo como pa-

rametros para las réplicas de Bootstrap: nro=100, el modelo evolutivo de sustitucién nucleotidica:
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General Time Reversible model (GTR) y tasas entre los sitios: Gamma Distributed (G). Utilice el

taxén Polycelis coronata para enraizar el arbol obtenido.

A partir de los resultados que obtuvo responda las siguientes preguntas:
a. ¢Los resultados son congruentes con la hipétesis morfolégica previa?

b. ¢Todos los ejemplares colectados en el arroyo Valcheta (G0075-G0078, G0127, G0130) per-

tenecen a la misma especie?
Justifique su respuesta

c. ¢A qué género de Dugesiidae asignaria a los ejemplares del arroyo Valcheta?; Conforman

un grupo monofilético? ¢ Presenta un buen soporte de Bootstrap?

d. ¢Cudl es el grupo hermano del género Girardia?

Ejercicio 3

Con el fin de poner a prueba los resultados obtenidos en el ejercicio 2, llevara a cabo un
andlisis filogenético utilizando la misma matriz de datos aplicando el método de Inferencia Baye-
siana con el software MrBayes (Anexo 5). Para ello debera utilizar el archivo en formato NEXUS
denominado “Matriz 2” en el cual ya estan escritos los comandos para los parametros necesarios
para ejecutar el andlisis.®

A partir de los resultados obtenidos del analisis responda las siguientes preguntas:

a. Represente el arbol obtenido mediante notacion parentética e indique cuales son los grupos
que se recuperan como monofiléticos. Indique los valores de probabilidad posterior para cada

uno de ellos.

b. ¢Los ejemplares colectados en el arroyo Valcheta conforman una misma entidad especifica?

Proponga clasificaciones alternativas para dichos ejemplares.

c. Comparando los resultados de IB con los obtenidos en el ejercicio 2 (MV) ¢ las topologias de
los arboles obtenidos a partir de ambos andlisis son iguales? En caso de no ser asi explique

brevemente la diferencia entre ambas hipétesis.

Ejercicio 4

Con el objetivo de estudiar la historia filogenética de salamandras asiaticas de la familia
Hynobiidae (Amphibia, Caudata), Weisrock et al. (2013) realizaron un analisis de maxima vero-
similitud a partir de regiones de los genes mitocondriales 12S-16S y ND2-COIl obteniendo como

resultado el arbol de la Figura 7.2.

9 Para llevar a cabo este ejercicio deberan valerse del tutorial adjunto para la ejecucién del programa, asi como también
de la breve explicacién de la planilla que utilizara para realizar el analisis
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Figura 7.2. Filogenia de Hynobiidae.

Andrias davidianus
Andnas japonicus
Onychodactylus fischer
Onychodactylus japonicus
Onychodactylus japonicus
Salamandrelia keyseringii
Salamandrella keyseringii
& Salamandrella keyserlingii
Salamandrefla keyseringii
Pseudohynobius flavomaculatus
Liua tsinpaensis
Liwa shihi
Batrachuperus yenyuanensis
Batrachuperus yenyuanensis
Batrachuperus yonyuanensis
Batrachuperus hbelanus
Batrachuperus longdongensis
Batrachuperus pinchonii
71k Batrachuperus pinchonii
Pachyhynobius shangchengensis
Ranodon sibiricus
Paradaciylodon mustersi
Paradactylodon parsicus
Hynobius retardatus
Hynobius kimurae
Hynobius hirosei

_C Hynobius sonani
Hynobius formosanus
Hynobius stejnegeri
Hynobius abei
Hynobius takedai
88 Hynobius nigrescens
82 Hynobius tokyoensis
75 Hynobius lichenalus
P Hynobius amfiensis
Hynobius chinensis
Hynobius chinensis
Hynobius hidmontanus
Hynobius boulengen
Hynobius naevius
Hynobius qualpartensis
Hynobius yangi
Hynobius leechii
Hynobiug okiénsis
— Hynobius tsuensis
0.1 substitutions/site Hynobius dunni
Hynobius nebulosus

# Cryptobranchus alleganiensis

Nota. Adaptado de Filogenia de Hynobiidae, de Weisrock et al., 2013. Arbol obtenido a partir del analisis de méxima
verosimilitud de los genes mitocondriales 12S-16S y ND2-COl.

a. A partir de la matriz alineada (Matriz 3) utilizando sélo los genes mitocondriales 12S-16S
realice un analisis de maxima verosimilitud con el software MEGA-X (Anexo 2) estableciendo
como parametros para las réplicas de Bootstrap: nro=100, el modelo evolutivo de sustitucion
nucleotidica: General Time Reversible model (GTR) y tasas entre los sitios: Gamma Distribu-
ted (G). Utilice como grupo externo al grupo Cryptobranchus alleganiensis, Andrias davidianus

y Andrias japonicus.
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b. Describa brevemente el arbol obtenido. ¢ Los resultados obtenidos son coincidentes con la

hipotesis obtenida por Weisrock et al. (2013)? En caso de no coincidir indique las diferencias

y proponga posibles causas.

Ejercicio 5

Los himendpteros de la familia Figitidae son, en su mayoria, parasitoides de dipteros. Buffing-

ton et al. (2007) realizaron un estudio para esclarecer las relaciones filogenéticas de los taxones

incluidos en la familia utilizando secuencias ribosémicas de la subunidad 28S y datos morfolégi-

cos combinados. El estudio se realizé aplicando parsimonia e inferencia Bayesiana.

A partir de los resultados:

a. Analice los valores de Bootstrap en el arbol A, e indique los soportes de los clados correspon-

dientes a la familia Figitidae y la subfamilia Eucoilinae.

b. Compare las observaciones del punto a, con los resultados de la inferencia Bayesiana. ¢ Con-

cuerdan ambas hipétesis en los taxones que integran la familia?

c. ¢Por qué cree que los resultados de ambos analisis son diferentes?

Figura 7.3. Representacion de las relaciones en Figitidae basadas

en analisis combinados (morfolégico y molecular).

Liopteridae
Cynipidae

Figitidae

L=8741
cin0.184
ri=0.659

== |0 changes
Liopteridae
Cynipidae
Parnipinae
~~ Thrasorinae

Parnipinae
(" Thrasorinae
=) Anacharitirinae

2 Lonchidia

~— Zaeucolia group

—© Core. Eucolinae
2 Kieidotoma group

& Zamischus group

L= Anacharitirinae

Lo Charipinae

L Figitinae
8 Lonchidia
0 Melanips
|

. Aspicerinae

Core. Eucolinae

a%  Gronotoma group

Zaeucoila group
Kleidotoma group

= Zamischus group

Nota. Adaptado de Filogenia de Figitidae, de Buffington et al., 2007. A) Parsimonia. B) Inferencia Ba-
yesiana. Los numeros sobre las ramas indican los valores de soporte de Bootstrap (en A, >50%) o
probabilidad posterior (en B, >0,5). El nodo sefialado con” M” hace referencia al clado Microcynipoidea.
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Ejercicio 6

Existen numerosos estudios sobre las relaciones filogenéticas de los anélidos. Sin embargo,
los resultados de varios autores basados en diferentes conjuntos de datos, no son coincidentes
pues, en la mayoria de ellos, no se recuperan los “Sedentaria” y “Errantia” como grupos monofi-
léticos. Kvist y Siddall (2013) realizaron un estudio basado en caracteres moleculares aplicando
un analisis de Maxima Verosimilitud. A partir de los resultados presentados en la Figura 7.4:

a. Realice una descripcion de los resultados, considerando especialmente los taxones conside-
rados anélidos “Errantia”, “Sedentaria”, “Clitellata” y “Phyllodocida”. Recuerde que en dicha
descripcion se deben indicar las relaciones entre los grupos sin necesidad de detallar las

relaciones entre cada una de las especies.
b. Indique los soportes correspondientes para los grupos naturales descritos en el punto a.

c. ¢Qué taxones son los que presentan mayor cantidad de cambios? Explique dichos cambios.

Figura 7.4. Arbol de Maxima Verosimilitud.

Tubifex tubifex (Naididae)
100 100 | Perionyx e s (1 -
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[E] Tiposyllis pigmentara (Syllidae)
87 94 100 Onuphis iridescens (Onuphidae) Eunicida
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Scoloplos armiger (Orbiniidac)

08 Sthenelais boa (Sigalionidac) I Phyllodocida

i i » 100 Sipuneulus nudus (Sipuncula)

; i P4 Themiste lageniformis (Sipuncula)

6 _3 | Chaetopterus vari (cl cridac)
H L_____IP_O_' & gigas (Bivalvia) )
99 i Lottia gigantea (Gastropoda)

:-Z_’ ¢ s lacteus (Nemertea)

1 / sversa (Brachiopoda)
- 100 Myzostoma seyinourcollegiorin (Myzostomida)

Myzostoma cirriferum (Myzostomida)

leemememencnncn e e nenaeae Bugula neritina (Ectoprocta)

0.08 substitutions/site

Nota. Adaptado de Arbol de méaxima verosimilitud de anelidos, de Kvist y Siddall, 2013. Los valores de Bootstrap se
muestran sobre los nodos. Azul, “Sedentaria”; verde, “Errantia”, rojo otros taxones no considerados como Errantia o
Sedentaria; lineas punteadas, taxones no anélidos y barras grises otra informacion taxonémica.

Ejercicio 7

La familia Cannabaceae es un grupo de Angiospermas conformada por 10 géneros y alrededor
de 109 especies. Las relaciones filogenéticas dentro de la familia estan poco esclarecidas, por lo que

en 2013 Yang y colaboradores publicaron un trabajo proponiendo una nueva filogenia para el grupo.
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Para esto utilizaron secuencias de cuatro genes provenientes del cloroplasto. Para los analisis filoge-
néticos aplicaron Parsimonia, Maxima Verosimilitud (MV) e Inferencia Bayesiana (IB). En la Figura
7.5 se presenta el arbol filogenético de las Cannabaceae obtenido por IB. Debido a que los resultados

del analisis por Parsimonia y MV son similares a la IB, solo se presenta este ultimo.

a. Considerando la Figura 7.5, 4 la familia Cannabaceae es monofilética? ;Y lo son los géneros

que la conforman?

Indique el soporte de la familia Cannabaceae. A su criterio ;qué nodos tienen el peor soporte?
¢, Qué nodo/s presenta/n la mayor cantidad de cambio evolutivo desde su antecesor comun

mas cercano?

Figura 7.5. Arbol filogenético de la familia Cannabaceae obtenido por Inferencia

Bayesiana (IB) con datos combinados de cuatro genes del cloroplasto

Ulmus macrocarpa _ Ulmaceae

1.00/100/100 Debregeasia saeneb _
4{ - . Urticaceae
Pilea cadjerei

Cudrania tricuspidata

1.00/100/100
Broussonetia papyrifera Moraceae
1.00/92/91 Ficus tikoua -
1.00/100/100 Aphananthe aspera ]
0.83/-/- ﬂhanmme monoica
1.00/83/89 Aphananthe philippinensis
1.00/100/100 |—— Gironniera celtidifolia
1.00/91/97 Gironniera subaequalis
]: Lozaneilla permollis
Lozanella trematoides
1.00/100/100 1.00/100/100 [Cannabis sativa 1
1.00/100/100 Cannabis sativa 2
Humulus scandens
0.56/-- | 1_00;93,@?31_7"— Humulus yunnanensis
1.00/82/90L Humulus lupulus Cannabaceae
1.00/07 ’gil:{Cem's madagascariensis
Celtis iguanaea
1.00/08M00| ___1.00/100/100 10071007100l cepis ehrenbergiana 2

Celtis biondii
Celtis tournefortii

1.00/100/100

Celtis sinensis
1.00/83/77
Celtis ehrenbergiana 1

0.54/-/- 1.00/100/100 [Pferoceﬂis tatarinowii 1
1.00/100/100 Pteroceitis tatarinowii 2

Chaetachme aristata 1

1.00/100/100
Chaetachme aristata 2
1.00/87194 chaetachme aristata 3

Trema levigata

0.70/-/-|

Trema fomentosa 1

1.00/100/100

Parasponia andersonii

.00/100/100

Parasponia melastomatifolia

0:0B0Ta Trema orienlalis
1.00/100/100 Trema domingense

Trema micrantha

T ina 1
0.99/58/73 rema cannabina

Trema discolor

1.00/87/86 | [ Trema tomentosa 2

0.01 Trema cannabina 2

1.00/98/95

Trema angustifolia

Nota. Adaptado de Arbol filogenético de la familia Cannabaceae obtenido por Inferencia
Bayesiana (IB) con datos combinados de cuatro genes del cloroplasto, de Yang et al.,
2013. Las Probabilidades Posteriores (PP) de la IB, los valores de Bootstrap (%) de la
Parsimonia (PB-B) y de la Maxima Verosimilitud (MV-B) se indican en los nodos (PP/P-
B/MV-B). Los guiones indican soportes menores al 50%.
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Ejercicio 8

Las especies del género Trichuris Roederer 1761 son parasitos que habitan el intestino ciego
de mamiferos (e.g. primates, roedores). Este grupo presenta particular interés ya que algunas es-
pecies afectan al ser humano (e.g. Trichuris trichiura). Hasta hace unos afnos el estudio de este
grupo se basaba principalmente en caracteres morfologicos, que en muchos casos no son sufi-
cientes para la delimitacion de las especies dentro del género. En 2015 Callejon y colaboradores
utilizaron dos grupos de datos concatenados, cada uno compuesto por dos genes nucleares y otro
por dos genes mitocondriales. Con el objetivo de inferir la filogenia del género aplicaron a los datos
métodos probabilisticos de inferencia filogenética (Maxima Verosimilitud e Inferencia Bayesiana).

En la figura 7.6 se muestran los resultados obtenidos a partir de los analisis llevados a cabo.

Figura 7.6. Filogenias de Trichuris.

T awvicoise (e T anvicolae
1o0'io0 Subclade 1a o100 bdade 1a
A B
" T. munis . -
100 100/100 muns
T
vulpis T. vulpis
i 74/85
T suis
T. discolor
97/95
Subclade 2a e
Subdade 3a
Clade 2 T colobae Clade 3
85%0 100/100 7. ove
100100
5563 7. trichiurs
X
91/98 Subclade 2b S ——— i e ]
T.sp ex Papio
hamadryas
T. suis
100100 T. discolor L Subclade 2a
i Subclade 3a T colobas
T ovis
X. index
T skrsbin
C. olegans C. elegans
X, index e
P. caudstus

Nota. Adaptado de Filogenias de Trichuris, de Callejon et al., 2015. A) Arbol filogenético obtenido del anélisis combinado
de genes mitocondriales utilizando MV. El arbol consenso a partir de IB presenta la misma topologia para el grupo interno.
B) Arbol filogenético obtenido del anélisis combinado de genes nucleares utilizando MV. Los é&rboles obtenidos con MV
e IB presentan la misma topologia. Los valores de probabilidad posterior (%) se listan seguidos de los valores de
Bootstrap. * Indica el grupo externo.

a. ¢El género Trichuris es un grupo natural?

b. Compare los resultados obtenidos a partir de los datos de genes mitocondriales (A) y los
obtenidos a partir de genes nucleares (B), ; Concuerdan ambas hipétesis en los taxones que

integran el género? En caso de no concordar describa brevemente las discrepancias.

c. ¢Por qué los resultados de ambos analisis son diferentes?

d. ¢Cuales nodos tienen el peor soporte?
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CAPITULO 8
Clasificaciones Biologicas y Aplicaciones

Martina Eugenia Pocco y Eugenia Minghetti

Clasificaciones biolégicas

Uno de los objetivos principales de la Sistematica es producir clasificaciones bioldgicas
formales para las especies y taxones superiores, cuyo propdsito es actuar como un sistema
general de referencia para organizar la diversidad organica (Wiley, 1981) o como un sistema de
comunicacion (Mayr y Ashlock, 1991).

Segun la Cladistica, las clasificaciones biolégicas constituyen hipétesis cientificas con
respecto a las relaciones ancestro-descendientes entre los taxones. Una buena clasifica-
cién biolégica debe proporcionar informacién sobre las caracteristicas de los organismos y
la distribucion de sus caracteres, y reflejar la historia evolutiva de los taxones. Asimismo,
debe ser robusta, es decir debe estar sustentada en numerosas evidencias, debe ser estable
aunque flexible y debe estar basada en procedimientos y fundamentos claramente explicita-
dos. Las clasificaciones son predictivas, ya que permiten realizar predicciones sobre el ori-
gen y evolucion de los taxones y los caracteres; como también servir de fundamento para
realizar estudios en otras areas de la Biologia Comparada (Lipscomb, 1998; Lanteri y Cigli-
ano, 2006).

Las principales convenciones para transformar un cladograma en una clasificacion (Wiley,
1979; 1981; Ax, 1987; Forey et al., 1992; Morrone, 2000) son la subordinacién y la secuencia-

cion (Wiley, 1981; Schuh, 2000) que se relacionan, en gran medida, con la topologia del clado-
grama obtenido, si es simétrico o asimétrico respectivamente (Figura 8.1). En las clasificaciones
cladisticas en general se aplica un procedimiento combinado de subordinacién (para las ramas
simétricas del arbol) y de secuenciacion (para las ramas asimétricas), dado que, si se aplicara el
procedimiento de subordinacion exclusivamente, se reconocerian muchas categorias, lo cual se-
ria poco practico. Se recomienda no emplear categorias innecesarias, y modificar las clasifica-

ciones previas lo minimo posible.
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Figura 8.1. Topologia de cladogramas hipotéticos de cinco géneros

correspondientes a una superfamilia (B-F) y el grupo externo (A).

A B CDEF A B C DE F

A B

A) Simétrico. B) Asimétrico.

Ejemplo de aplicacién de subordinacién y secuenciacion en las clasificaciones de los clado-
gramas de la Figura 8.1:

Simétrico Asimétrico
a. Por subordinacion: c. Por secuenciacion:
Familia B-C: Familia B-F:
Género B Género B
Genero C Género C
Familia D-F: Género D
Subfamilia D: Género E
Género D Género F
Subfamilia E-F: Por subordinacion:
Género E Familia B:
Género F Género B
b. Por subordinacion-secuenciacion: Familia C-F:
Familia B-C: Subfamilia C:
Género B Género C
Género C Subfamilia D, E, F:
Familia D-F: Tribu D:
Género D Género D
Geénero E Tribu E-F:
Género F Género E
Género F

Aplicaciones de la sistematica filogenética

Los métodos filogenéticos contribuyen a poner en evidencia patrones que subyacen a la es-
tructura jerarquica de la naturaleza, por lo que constituyen una herramienta fundamental para el
desarrollo de diversas disciplinas como la biologia evolutiva, la biogeografia histérica y también
en estudios sobre adaptacion, especiacion, coevolucién, etologia y biologia de la conservacion,
entre otros. Estas disciplinas intentan recuperar patrones congruentes, ya sea entre diferentes
conjuntos de caracteres de un mismo grupo de organismos (sistematica filogenética), entre areas
de distribucion de distintos taxones (biogeografia histérica) o entre relaciones filogenéticas de
hospedadores y sus asociados (coevolucion) (Lanteri y Cigliano, 2006).

Los cladogramas permiten explicar, en un contexto histérico, los posibles procesos biolégicos que
dieron origen a los patrones expresados en los mismos (Carpenter, 1989). Por ejemplo, se pueden
explicar procesos de especiacion, evolucion de ciertos caracteres, surgimiento de adaptaciones, di-

versificacion de determinados grupos de organismos, etc. La independencia entre la obtencién de los
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patrones (= cladogramas) y la explicacion de los procesos que los originaron es fundamental para la
contrastacion de teorias biolégicas (Carpenter, 1989; Brooks y McLennan, 1991).

En los ultimos afos, el avance en las técnicas de secuenciacion masiva ha permitido obtener
genomas Yy transcriptomas completos de cualquier especie, posibilitando la reconstruccion de
filogenias robustas en un marco evolutivo. De esta manera, la filogendmica proporciona el marco
necesario para testear hipétesis sobre el efecto de los procesos adaptativos a nivel genémico y

su papel en la generacion de la biodiversidad (Zardoya et al., 2017).

Areas de la biologia en las que los métodos filogenéticos han tenido

un gran impacto

1. Adaptacion

La sistematica filogenética contribuye al estudio del origen y la diversificacion de los caracteres
adaptativos, los cuales les confieren a los organismos alguna ventaja funcional o utilidad para vivir en
un determinado ambiente, y que han sido generados histéricamente como resultado de la seleccion
natural (Gould y Vrba, 1982). El proceso de la adaptacion tiene tres componentes: el origen, la diver-
sificaciéon y el mantenimiento o conservacion de los caracteres (Brooks y McLennan, 1991). Para
analizar el origen y la historia de transformacion de ciertos caracteres supuestamente adaptativos, es
necesario identificar los linajes donde estos cambios ocurrieron, determinar la secuencia de transfor-
macién de dichos caracteres y los cambios ambientales que habrian acompafado esta transforma-
cién (Wenzel y Carpenter, 1994). Para el estudio del origen de caracteres adaptativos dentro de un
marco filogenético, es necesario optimizar el o los caracteres en estudio, es decir, asignar sus estados
de caracter a los nodos del cladograma. En caso que la funcién y el caracter morfolégico asociado
aparezcan al mismo tiempo, o que el caracter morfoldgico aparezca antes que la funcién, entonces
es posible que el caracter sea adaptativo y sera necesario evaluar si hay correlacion con el cambio
ambiental. Por el contrario, si la funcién aparece con anterioridad al caracter morfolégico, entonces

se interpreta que no es relevante en términos de adaptacion.

2. Etologia

La sistematica filogenética contribuye al estudio de la evoluciéon de los patrones de comporta-
miento en animales. A fin de determinar si existe correlacion entre la evolucion de dos o mas
caracteres etoldgicos, o entre un caracter morfoldgico y otro etolégico, se suelen llevar a cabo
procedimientos de mapeo y optimizacién de caracteres de comportamiento sobre cladogramas
obtenidos en base a datos morfoldgicos y/o moleculares (optimizacion de caracteres) (Brooks y
McLennan, 1991).

En la actualidad, ademas de los métodos basados en Parsimonia, es muy frecuente el uso de
métodos probabilisticos (Maxima Verosimilitud, Inferencia Bayesiana) de reconstruccion de es-

tados ancestrales para analizar la evolucion de caracteres etoldgicos, asi como también adapta-
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tivos. En términos generales, a diferencia de la Parsimonia, la utilizacion de métodos probabilis-
ticos permite usar un modelo explicito de evolucién de caracteres, considerar la longitud de las
ramas, y estimar la probabilidad relativa de cada estado de caracter en todos los nodos. Existen
diversos softwares o paquetes de programas que implementan métodos de reconstruccion de
estados ancestrales que varian en el tipo de caracter y/o método, como ser BAMM (‘Bayesian
Analysis of Macroevolutionary Mixtures’) y BAMMtools (en R), Mesquite (que implementa Parsi-
monia, Maxima Verosimilitud y métodos Bayesianos), Bayes Traits (Maxima Verosimilitud y mé-

todos Bayesianos), paquetes en R ‘phytotools’, APE, ‘Diversitree’, entre otros.

3. Paleontologia

La distribucién de los caracteres en los taxones y la distribucion temporal de estos ultimos en el
registro fosil son dos de las fuentes principales de datos en estudios de paleontologia. Los arboles
evolutivos se construyen combinando los cladogramas basados en evidencia morfoldgica (relaciones
atemporales entre taxones hermanos), con los datos de ocurrencia estratigrafica de los taxones. El
grado de congruencia entre los datos estratigraficos y las hipétesis filogenéticas (=cladogramas)
puede evaluarse a través de diferentes indices (Benton et al., 1999). También pueden evaluarse pa-
trones evolutivos mapeando un cladograma sobre el registro fosil (Smith, 1994), de modo que los
rangos geolégicos de los taxones terminales se dibujan sobre la columna estratigrafica, y los grupos
hermanos se unen de forma tal que la longitud de las ramas del arbol evolutivo sea minima.

Dos conceptos basicos en la calibracion de un cladograma con el registro fosil son: las extensiones
de rangos (supuestos ad-hoc sobre hiatos del registro o gaps que ajustan la informacién del clado-
grama a la bioestratigrafia) y los linajes fantasmas (ramas del arbol evolutivo sin registro fosil que se
crean hipotéticamente cuando se combina el cladograma con los datos bioestratigraficos). La exten-
sion temporal (= rango estratigrafico) del linaje fantasma se establece convencionalmente, de modo
tal que sea minima (Smith, 1994). De esta forma, se pueden realizar predicciones sobre la extensién

temporal minima de ciertos taxones y evaluar cuan completo podria resultar el registro fosil.

4. Biogeografia

Los métodos filogenéticos han sido ampliamente aplicados en el campo de la biogeografia. En
sus inicios, los métodos basados en patrones se usaron para establecer relaciones entre las distri-
buciones de los taxones y los procesos evolutivos a partir de los resultados obtenidos. Posterior-
mente, los métodos de parsimonia basados en eventos se centraron en la aplicacién del principio
de simplicidad, identificando eventos en los modelos biogeograficos y asignandoles costos para luego
buscar las soluciones con costos minimos. Sin embargo, el rapido desarrollo de las técnicas proba-
bilisticas (Maxima Verosimilitud -MV- e Inferencia Bayesiana -IB-) ha generado un cambio en los
biogedgrafos, quienes emplean cada vez mas estos métodos en sus andlisis debido a su flexibilidad
para la incorporacion de procesos y la disponibilidad de herramientas computacionales (Ronquist y
Sanmartin, 2011). Programas especificos, como BioGeoBEARS en R (Matzke, 2013) y RASP 4, (Yu
et al., 2020), han permitido llevar a cabo la reconstrucciéon de rangos geograficos ancestrales consi-

derando la informacién filogenética o filogendmica y distribucional.
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Actualmente, los biogedgrafos buscan incorporar informacién proveniente de otras disciplinas,
por lo que nuevas oportunidades han cobrado importancia. Entre ellas se destacan el Modelado
de Nicho Ecolégico que evalua los requerimientos ecolégicos de diversas variables ambientales
de las especies (generalmente climatoldgicas) y segun sus distribuciones conocidas se constru-
yen modelos que identifican regiones adecuadas para los taxones (Peterson et al., 2011), los
mapas paleogeograficos (reconstrucciones de la paleogeografia y el paleoclima) y las investi-
gaciones climaticas para producir capas ambientales de alta resoluciéon (compendian datos

sobre diferentes variables climaticas) (Ronquist y Sanmartin, 2011).

5. Coevolucion

La coevolucioén es definida como el cambio evolutivo reciproco entre especies que interactian
(Thompson, 1994). En su estudio, se emplean las filogenias principalmente de dos maneras:
examinando las historias evolutivas de los taxones que interactuan independientemente y com-
parando el patrén de ramificacion de sus filogenias, y/o analizando como los rasgos coevolucio-
nados se han modificado a lo largo del tiempo, siendo los datos moleculares los mas comun-
mente usados en esta tarea. Los procesos de coevoluciéon pueden analizarse a distintos niveles
taxondmicos utilizando los mismos métodos filogenéticos, considerando categorias por encima
del nivel de especie para evaluar la historia evolutiva en mayor profundidad, hasta analizar gru-
pos dentro de las especies para estudiar los procesos que llevan al surgimiento de nuevas es-

pecies o grupos taxonoémicos (filogeografia) (Segraves, 2010).

6. Biologia de la conservacion

En las ultimas cuatro décadas los habitats naturales han sido destruidos en niveles nunca
vistos. La pérdida y la vulnerabilidad de especies se incrementaron considerablemente por la
expansion de los cultivos y las ciudades que llevaron a la destruccion y la fragmentacion del
habitat, la contaminacion, la sobrexplotacién de los recursos naturales, las especies invasoras y
los cambios climaticos producidos por las emisiones humanas de gases de efecto invernadero.
Para definir estrategias de conservacion es necesario establecer criterios de prioridad, y las filo-
genias proveen informacion sobre las relaciones de las especies y la evolucidon de los caracteres,
centrando la atencién en la necesidad de proteger las distintas caracteristicas resultantes de la

evolucién (Pellens y Grandcolas, 2016).

Ejercitaciones
Ejercicio 1. Filogenia y patrones biogeograficos

a. Familia Acrididae. La filogenia mas completa de la familia de tucuras y langostas, Acrididae
(Insecta, Orthoptera), fue propuesta por Song et al. (2018), basada en informacién gendmica

mitocondrial y genes nucleares de 134 taxones del grupo interno y ocho del grupo externo.
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Esta familia tiene una distribucién cosmopolita, e histéricamente se ha asumido que su origen
se habria producido en Africa debido a la gran diversidad de familias relacionadas. A fin de
inferir los patrones de diversificacion de los linajes de Acrididae, y testear la hipétesis sobre el
origen de esta familia en el Viejo Mundo, los autores realizaron un andlisis biogeografico usando
el paquete BioGeoBEARS (Biogeography with Bayesian [and Likelihood] Evolutionary Analysis
in R Scripts) (Matzke, 2013). Se uso la filogenia datada y los rangos geograficos (presencia/au-

sencia de cada taxon en cada area) para la reconstruccion de las areas ancestrales.
De acuerdo con los resultados de la Figura 8.2 que muestra la historia biogeografica de
diferentes linajes de Acrididae, responda:

al. ¢;Cuando y donde (en qué reino biogeografico) se estima que se habria originado la familia

Acrididae? ¢ Los resultados coinciden con la hipotesis tradicional sobre su origen?

a2. ;Cuando se habria producido la colonizacién al Viejo Mundo?

Figura 8.2. Filogenia datada y los rangos geogréaficos.
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Nota.Adaptado de Filogenia datada y rangos geograficos de Acrididae, de Song et al., 2018. Color de cuadrados indica
distribucién actual; color de circulos posible rango geografico antes y después del evento de especiacion. Circulos na-
ranjas representan tanto la regién Etiopica como Oriental y verde-oliva, Etidpica, Oriental o Paleartica. Mapas muestran
eventos de dispersién/colonizacién. Circulos negros representan el area probable de origen del antecesor comin mas
reciente y flechas probables rutas de colonizacion.
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¢, Cuantos eventos de re-colonizacién al Nuevo Mundo se habrian producido en el clado B?

Indique cuando ocurrieron y qué linajes realizaron estos eventos.

Observe el Clado A. ¢ Dénde y cuando se estima su origen? ¢ Qué subfamilias incluye?

¢,Son todas monofiléticas? En caso negativo indique qué tipo de grupo constituyen.

b. Grupo de géneros Scotussae (Melanoplinae, Acrididae). En Sudamérica, la Cuenca del

Plata alberga la mayor riqueza de especies de tucuras de la subfamilia Melanoplinae, y se
caracteriza por presentar igual proporcion de especies apteras (sin alas) o braquipteras (alas
cortas) y de especies macropteras (alas largas). Un ejemplo de esta variacion se encuentra
en el Grupo de géneros Scotussae, endémico de la regidn subtropical templada de la Cuenca
del Plata y representado por 48 especies en siete géneros, que habitan pastizales abiertos y
ecotonos de bosques dentro de esta regidn. Scattolini et al. (2020) llevaron a cabo un estudio
biogeografico de Scotussae dentro de un contexto filogenético para testear si la reduccion de
las alas esta vinculado con los procesos evolutivos y ecoldgicos dentro de este clado. La
Figura 8.3 muestra el resultado del analisis biogeografico usando BioGeoBEARS realizado a
partir de la hipotesis filogenética obtenida del Analisis Bayesiano de la matriz de evidencia
total (genes COI, ND2, H3; y 30 caracteres morfolégicos) que incluyé 25 especies del Grupo

Scotussae y cuatro grupos externos.

Observe la figura 8.3 y responda:

b1.

b2.

b3.

b4.

b5.

¢ El Grupo de géneros Scotussae es monofilético? s Cuando y en qué region se estima que

se habria diferenciado?

¢ Los géneros Leiotettix Bruner 1906 (especie tipo L. viridis) y Scotussa Giglio-Tos 1894
(especie tipo S. impudica) se recuperaron como grupos monofiléticos? En caso negativo,
explique qué decisiones taxondémicas y nomenclaturales deberian realizarse para conside-

rar ambos géneros como grupos naturales.

Los resultados muestran dos clados principales dentro del Grupo de géneros Scotussae.
Teniendo en cuenta que los géneros que incluyen exclusivamente especies braquipteras
son Chlorus, Eurotettix y Dichromatos, y aquellos que incluyen mayormente especies ma-
cropteras son Leiotettix, Ronderosia, Scotussa y Atrachelacris, i considera que existe con-

gruencia entre los principales clados obtenidos y el desarrollo de las alas?

Considerando el rango de distribucion de las especies dentro de los dos clados principales
de Scotussae, ¢ cree que existe relacion entre la capacidad de dispersion y el desarrollo de

las alas? Justifique.

Con respecto al clado de especies braquipteras, ¢ cuando se habria diferenciado y en qué
region habria habitado el ancestro comun de este grupo? s En qué region se habria produ-

cido la mayor diversificacion?
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Figura 8.3. Resultado del analisis biogeografico a partir de la hipotesis filogenética.
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Nota. Adaptado de Anélisis biogeografico de Scotussae, de Scattolini et al., 2020. En el mapa se indican
las areas biogeograficas con colores y letras: Bosques Tropicales Estacionalmente Secos (A y B); Ce-
rrado (C); Chaco Seco (D); Mata Atlantica (E); Pampeana (F) y Biomas del Sur (G). Colores en nodos
representan posibles rangos geogréficos antes y después eventos de especiacién, combinaciones de
colores representan dos o mas areas. Escala indica el tiempo en millones de afios.

Ejercicio 2. Filogenia de los primeros amniotas y evolucién de la fenestra

temporal del craneo

El grupo de los amniotas incluye a mamiferos, reptiles y aves, y se estima que se originaron
hace 318 millones de afos, a principios del Carbonifero Tardio (Pensilvaniano). Un estudio lle-
vado a cabo por Ford y Benson (2020) propone una nueva vision sobre la evolucion de los pri-
meros amniotas. Estos autores, a partir de un nuevo conjunto de datos morfolégicos, analizaron
la evolucidn de la fenestra temporal (Figura 8.4), la cual es una estructura clave con importancia
funcional en el craneo de estos organismos, cuyo origen estaria relacionado con la diversificacion
de los estilos de alimentacién durante la invasién a ecosistemas terrestres.
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Segun el paradigma tradicional de evolucion de los primeros amniotas establecido en el siglo
XX, este grupo incluiria una dicotomia basal entre los Synapsida (mamiferos, con una sola fe-
nestra temporal ubicada inferiormente) y los Reptilia (reptiles, incluyendo las aves, que carecen
de fenestras, o que poseen dos: una superior y otra inferior). A su vez los Reptilia presentan una
divergencia temprana en Parareptilia (reptiles basales y tortugas, sin fenestras temporales) y
Eureptilia (Captorhinidae y Protorothyridids carentes de fenestras, y Diapsida integrado por
Araeoscelidia y Neodiapsida con dos fenestras temporales). Sin embargo, estudios posteriores
han mostrado que muchos Parareptilia poseen una fenestra temporal, localizada lateralmente, y
ademas, diversos estudios moleculares y morfolégicos han recuperado a las tortugas como diap-
sidos muy derivados, implicando una pérdida secundaria de ambas fenestras.

El grupo estudiado por Ford y Benson (2020) incluy6é 66 taxones extintos de los primeros
amniotas y cuatro taxones mas derivados. Se realizaron analisis de parsimonia e inferencia Ba-

yesiana aplicando dos modelos diferentes de calibracién de cladogramas.
a. ¢Qué diferencias plantea la nueva evidencia con respecto a la clasificacion de los

Parareptilia, y de los Eureptilia?

Figura 8.4. Filogenia de los principales clados de los primeros amniotas.
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Nota. Adaptado de Filogenia de los principales clados de los primeros amniotas, de Ford y Benson, 2020.
Filogenia de los principales clados de los primeros amniotas, donde se indican los origenes de las fenes-
tras temporales en sinapsidos (color verde) y reptiles (color magenta), modificado a los fines practicos.
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b. Segun las hipétesis tradicionales, la fenestra temporal habria surgido independientemente en
sinapsidos, pararreptiles y diapsidos. De acuerdo con los resultados de Ford y Benson (2020)
(Figura 8.4), ¢ cuantas veces se infiere que se habria adquirido independientemente la fenes-

tra temporal dentro del grupo de primeros amniotas?

c. Teniendo en cuenta que los Varanopidae han sido considerados clasicamente como sinapsi-
dos, y de acuerdo a los resultados de este estudio, ¢ qué podria decir de su condicion de tener

una sola fenestra temporal?

Ejercicio 3. Filogenia de mariposas “hairstreak” y evolucion de caracteres

sexuales secundarios.

Las mariposas del Grupo Atlides (Atlides Hibner 1819, Theritas Hibner 1818, Pseudolycaena
Wallengren 1858 y Arcas Swainson 1832) de la tribu Eumaeini (Lepidoptera, Lycaenidae, The-
clinae) son grandes y de colores brillantes, se distribuyen en el neotrdpico, y los machos presen-
tan una amplia diversidad de 6rganos sexuales secundarios. Existen dos hipétesis sobre la fun-
cionalidad de estas estructuras. Por un lado, la hipétesis de reconocimiento de especies postula
que las hembras usan estos érganos para discernir entre machos de su misma especie de ma-
chos de otras especies, mientras que la hipétesis de seleccidén sexual plantea que son usados
por las hembras para elegir entre machos de su misma especie.

Segun la hipétesis de reconocimiento de especies seria esperable que los machos de espe-
cies simpatricas, filogenéticamente muy proximas, presenten 6rganos sexuales secundarios pro-
moviendo el aislamiento reproductivo. Robbins et al. (2012), en un estudio filogenético de un
pequefio género del Grupo Atlides (género Arcas caracterizado por tener colas largas, de color
azul iridiscente en los bordes superiores y verde esmeralda en los bordes inferiores), mostraron
que la pérdida evolutiva de estos 6rganos ocurrié mas frecuentemente en clados alopatricos/pa-
rapatricos con su linaje hermano que lo esperado por azar. Sobre la base de este antecedente,
Pereira Martins et al. (2019) testearon en todo el Grupo Atlides la hipétesis que plantea que la
adquisicién o pérdida evolutiva de 6rganos sexuales secundarios masculinos ocurre primaria-
mente en linajes que son simpatricos o alopatricos/parapatricos, respectivamente, con su grupo
hermano. Para ello realizaron un analisis filogenético a partir de una matriz de datos de 77 ca-
racteres morfologicos y 44 especies terminales (39 especies del grupo Atlides, dos especies del
grupo Brangas y tres grupos externos: Annamaria draudti (Lathy), Evenus regalis (Cramer) y

Paiwarria telemus (Cramer)).

A partir de esta matriz de datos (Matriz 1):
Realice una busqueda heuristica en TNT (Goloboff et al., 2008) (Anexo 3), con 100 réplicas
considerando todos los caracteres de igual peso y los multiestados como desordenados. Calcule

el soporte de Bootstrap para el arbol.
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a. ¢,Se recupera la monofilia del Grupo Atlides? En caso contrario, ¢qué tipo de grupo forma?

b. Con respecto a los géneros que integran al Grupo Atlides, indique si se recupera la monofilia

de cada uno de ellos y en ese caso, su soporte.

c. Optimice los cambios en el caracter 8, el cual se refiere a la presencia (1) o ausencia (0) de
un parche olfativo distal en el ala anterior. Este caracter es uno de los cinco referidos a los
organos sexuales secundarios masculinos usados por los autores para determinar aquellos
clados (y sus grupos hermanos) en donde se perdié o se adquirié un érgano sexual secunda-
rio masculino.; Cual es el estado ancestral de este caracter? ;Cuantos cambios ha tenido

este caracter? ; En qué clados se adquirié y en cuél/les taxdn/es se perdi6é evolutivamente?

d. Teniendo en cuenta los siguientes resultados obtenidos por los autores al optimizar los res-

tantes caracteres sobre 6rganos sexuales secundarios masculinos:

e nueve ganancias evolutivas ocurrieron en linajes simpatricos con sus grupos hermanos,

y una ganancia en un linaje alopatrico/parapatrico con su hermano.
o siete de las 10 pérdidas ocurrieron en linajes alopatricos/parapatricos con sus hermanos.

d1. ¢ A qué conclusiones llega en cuanto a la hipétesis sobre la adquisicion o pérdida evolutiva
de d6rganos sexuales secundarios masculinos en relacion a la distribucion de los linajes y sus

grupos hermanos?

d2. Dentro del grupo en estudio, ¢ cual de las dos hipotesis (reconocimiento de especie vs. se-

leccion sexual) seria la mas factible de acuerdo a los resultados obtenidos?

e. Sobre la base de los resultados de las relaciones obtenidas, ¢qué decisiones taxondémicas
tomaria con respecto al Grupo Brangas? Indique qué cambios en la clasificacién previa pro-

pondria en cuanto a la clasificacion de este grupo.

f. Con respecto al género Theritas ¢ la clasificacién previa es consistente con los resultados ob-
tenidos del analisis filogenético? En caso negativo, proponga nuevas alternativas de clasifi-

cacién. Tenga en cuenta que la especie tipo es Theritas mavors Hibner 1818.

Ejercicio 4. Evolucion de la comunicacién acustica en Orthoptera (Insecta)

Muchos insectos del Orden Orthoptera producen sonidos (cantos), como los grillos, tetigéni-
dos y tucuras. Usando informacion filogendmica, Song et al. (2020) establecieron las relaciones
filogenéticas entre los mayores linajes del grupo y los tiempos de divergencia dentro del orden.
Mediante la reconstruccion de estados ancestrales sobre la topologia resultante del analisis de
Maxima Verosimilitud, los autores analizaron los patrones de evolucion de los 6rganos implicados

en la audicion y produccién de sonido, usando el paquete en R phytools.

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP 184



INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

La matriz de datos consistié en 239 especies de Orthoptera y 10 grupos externos de Polyneo-
ptera, representando las 16 superfamilias y 36 familias del orden Orthoptera. Se incluyeron 60

transcriptomas, y ademas se combind con genomas mitocondriales de 249 taxones.

Figura 8.5. Filogenia datada de Orthoptera.
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Nota. Adaptado de Filogenia datada de Orthoptera, de Song et al., 2020. Filogenia datada de los Orthoptera basada en infor-
macién filogenémica. Valores de Bootstrap (BS) indicados por colores en nodos (circulo verde BS = 100; cuadrado amarillo: BS
= 96); valores por debajo de 90 no se muestran. Barras azules indican 95% intervalo de confianza de la edad de los nodos.

De acuerdo con el cronograma (arbol filogenético datado lo que implica que la longitud de
las ramas es proporcional al tiempo transcurrido entre los diferentes eventos de ramificacién)
basado en datos filogendmicos (Figura 8.5, modificada de Song et al. (2020) a los fines prac-

ticos), responda:

a. Se recupera la monofilia de los subérdenes Ensifera y Caelifera? ; Cual es el soporte de cada

grupo?

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP 185



INTRODUCCION A LA TAXONOMIA — F. BRUSA, S. |. MONTEMAYOR Y M. G. DEL RiO (COORDINADORES)

b. ¢ Cuando se estima que se habrian originado estos linajes? ; Cémo se calibrd la filogenia para

estimar los tiempos de divergencia?

De acuerdo a los resultados del analisis de reconstruccion de estados ancestrales (Figura

8.6, modificada a los fines practicos), responda:

c. ¢Qué tipo de drganos auditivos y de produccion de sonidos se consideran ancestrales en el

suborden Ensifera?

d. ¢Cual es el estado ancestral con mayor probabilidad de cada uno de los caracteres en la

superfamilia Tettigonoidea (TETT)?

Figura 8.6. Analisis de reconstruccién de estados ancestrales.
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Nota. Adaptado de anélisis de reconstruccion de estados de nodos ancestrales de 6rganos auditivos y de produccién de
sonidos, de Song et al., 2020. Los circulos coloreados en cada extremo de las ramas indican el estado de caracteres de
cada especie, con circulos grises se indica la ausencia. Los circulos coloreados en nodos muestran probabilidad de cada
estado ancestral. A la izquierda se muestra la evolucién de los érganos auditivos y los estados de caracter. A la derecha,
se muestra la evolucion de los 6rganos de produccion de sonido (aparato estridulador).

Ejercicio 5. Integrador

Con el objetivo de analizar los patrones de diversificacion de un grupo de tucuras del género
Zoniopoda (Orthoptera: Acridoidea: Romaleidae) en biomas de vegetacion abierta de Sudamé-
rica, se realizé un andlisis filogenético y biogeografico del grupo basado en datos morfoldgicos y
moleculares. Con el objetivo de establecer las relaciones filogenéticas de Zoniopoda con los
restantes miembros de Romaleinae sudamericanos, se incluyeron las 12 especies validas de
Zoniopoda y 19 especies de otros géneros de la subfamilia. A su vez, los autores describieron
una nueva especie de Zoniopoda, y examinaron su ubicacion filogenética dentro del grupo.

El analisis de Maxima Parsimonia fue realizado en TNT (Goloboff et al., 2008) bajo el proce-

dimiento de busqueda heuristica con el algoritmo TBR. La matriz de datos morfolégica consistié
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en 43 caracteres de la cabeza y térax (caracteres 0-18), terminalia abdominal masculina (19-27),
genitalia masculina interna (28-32), y patrones de coloracién del cuerpo (33-42).

Los caracteres fueron considerados con igual peso, y aquellos multiestado se trataron como
desordenados. Para el soporte de nodos, se calculé el soporte de Bremer.

La matriz de datos moleculares (de los genes COIl y H3) incluyé 10 ejemplares de seis espe-
cies de Zoniopoda, representantes de los dos grupos de especies, y 23 ejemplares de 15 espe-
cies de otros géneros de Romaleinae. Los analisis filogenéticos de caracteres moleculares fueron
realizados mediante analisis Bayesiano (BA). Para inferir el modelo mas apropiado de evolucién
de los caracteres moleculares se us6 JModelTest (Posada, 2008), basado en el criterio de infor-
macién Akaike (AIC) (Akaike, 1973). El modelo de evolucién HKY fue usado para ambas parti-
ciones, COl y H3 (HKY; Hasegawa et al., 1985).

Finalmente se realizé un analisis Bayesiano considerando la evidencia total (COIl, H3 y carac-
teres morfoldgicos) asi como también una estimacién de tiempos de divergencia usando el pro-
grama Beast 2.4.7. El modelo de evolucion HKY fue usado para los caracteres moleculares, y el

modelo de evolucién morfolégica ‘MK Lewis’ (Lewis, 2001) para los caracteres morfoldgicos.

Observe la Figura 8.7 (evidencia morfolégica) y responda:

a. ¢Cualeslalongitud, IC y IR del arbol? ; Qué nos indican los valores de los indices obtenidos?

b. ¢Qué tipo de grupo conforman las especies del género Zoniopoda? ;Cual es el soporte

del grupo?

c. ¢Cuales son los caracteres que sustentan dicho grupo? A qué estructuras pertenece cada

uno? Discrimine entre sinapomorfias reales y aparentes.

d. El caracter 19 hace referencia a la placa subgenital masculina bifurcada. ¢Es un caracter

secundariamente homadlogo? Justifique.

e. Carbonell (2007) propone dos grupos de especies: Grupo Tarsata y Grupo lheringi (indicados
en barras laterales en la Figura 8.7). ¢ Los resultados obtenidos en el analisis cladistico con-
firman la hipotesis de Carbonell? Justifique su respuesta. En caso afirmativo, indique los ca-
racteres que soportan cada grupo de especies y a qué fuente pertenecen.

f. ¢Los caracteres que definen el Grupo Tarsata son homoplasicos? En caso afirmativo ¢son

paralelismos o reversiones?

g. El caracter 20 hace referencia a la forma de la placa subgenital masculina, que tiene dos
estados (0, corta; 1, alargada). Dentro del clado de Zoniopoda, ¢ la placa subgenital alargada

es una sinapomorfia del grupo Iheringi? Justifique.

h. ¢Cual es el grupo hermano de la nueva especie de Zoniopoda y en qué grupo de especies

se ubica?
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Figura 8.7. Filogenia de Zoniopoda.
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se indican debajo de las ramas.

i. Segun esta hipotesis, ¢cual es el grupo hermano de Zoniopoda? ;Qué caracteres justifican

esta relacion y cual es el soporte? Discrimine entre sinapomorfias reales y aparentes.

j- El caracter 42 hace referencia al patron de color de la cabeza (0, sin bandas; 1 con bandas), y

la presencia de bandas en la cabeza justifica el clado anteriormente mencionado (Zoniopoda

y su grupo hermano). Dicho caracter se expresé como una homoplasia (sinapomorfia apa-

rente). Indique si se trata de un paralelismo o una reversion, y por qué.

k. ¢ La tribu Romaleini es monofilética? Justifique.
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Figura 8.8. Arbol Bayesiano.
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Observe la figura 8.8 (evidencia total) y responda:

a. ¢ El género Zoniopoda se recupera como monofilético? 4 Cual es el soporte?

b. ¢ Se recuperan los dos grupos de especies propuestos por Carbonell? Justifique.

c. ¢Cual es el grupo hermano de Zoniopoda? ;Qué soporte presenta esta relacién? ;Es con-

gruente con los resultados del andlisis morfoldgico?

d. ¢Qué tipo de grupo es la tribu Romaleini? ¢Concuerda con los resultados del analisis con

evidencia morfologica?

e. Con respecto a los tiempos de divergencia estimados, ;en qué momento se estima que se

habria diferenciado el género?
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	 Especiación peripátrida (en cuello de botella, o por principio fundador): Es una clase particular de especiación alopátrida, que parte de unos pocos individuos fundadores o requiere una gran reducción del tamaño poblacional, e incluye factores estoc...
	 Especiación parapátrida: La diferenciación local en un cline o gradiente ambiental, restringe el flujo génico y conduce a la fragmentación en semiespecies, que se expanden y perfeccionan su aislamiento por contacto secundario. En este caso no existe...
	 Especiación simpátrida: Ocurre en ausencia de barreras geográficas, pero la divergencia entre las poblaciones está favorecida por el aislamiento de hábitat (=microalopatría). En una población con polimorfismo genético, la selección de hábitat y de p...
	Tabla 3.2. Representación esquemática de los procesos de especiación  alopátrida, peripátrida, parapátrida, simpátrida.
	Especiación instantánea
	Se reconocen aquellos procesos de especiación por hibridación, por poliploidía u otros cambios cromosómicos estructurales, y por macromutaciones en organismos de reproducción asexual (apomixis). Estos procesos pueden leerse con más detalle en Lanteri ...
	Mecanismos de aislamiento reproductivo
	En el marco de los estudios sobre aislamiento reproductivo, se considera a las especies como las comunidades reproductivas más grandes e inclusivas de individuos que se reproducen sexualmente y comparten un pool génico (e.g. concepto biológico de espe...
	Los mecanismos de aislamiento reproductivo que impiden el flujo génico entre especies según Mayr (1968) son pre-cigóticos, cuando actúan antes de la formación del cigoto, o post-cigóticos, cuando actúan después de la formación del cigoto (Tabla 3.3).
	Tabla 3.3. Barreras reproductivas pre y pos-cigóticas en plantas y animales.
	Ejercitaciones
	Ejercicio 1
	La Ranita del Valcheta, Pleurodema somuncurense (Cei 1969) fue asignada originalmente al género Telmatobius Wiegmann 1835 considerando caracteres anatómicos internos y externos. Más adelante, Lynch (1978) la transfirió al género monotípico Somuncuria ...
	a.  Identifique y enumere las fuentes de caracteres que se utilizaron en los diversos estudios realizados a lo largo de la historia del taxón.
	b.  ¿Considera usted que algunos caracteres son mejores que otros para delimitar esta/s especie/s? ¿Cuáles?
	c.  A partir de lo expuesto en el enunciado, mencione cuales conceptos de especie pudieron haberse contemplado para justificar los resultados.
	d.  ¿Qué tipo de especies son las mencionadas, considerando los patrones de distribución?
	e.  ¿Considera usted que ambas especies son válidas o que podría tratarse de la misma especie? Justifique su respuesta.
	f.  Identifique y explique el aislamiento reproductivo observado.
	g.  De los estudios mencionados en el enunciado, ¿cuál/les autor/es contempla/n la aplicación de taxonomía integrativa?
	h.  A partir de la información del enunciado, realice una lista sinonímica del nombre de la especie P. somuncurense.
	Ejercicio 2
	Vernonia setososquamosa Hieron 1897 (Asteraceae: Vernonieae), fue descrita a partir de ejemplares de la provincia de Salta, Argentina. Cabrera (1944) la consideró una variedad de Vernonia remotiflora Rich 1792, debido a su similitud morfológica. Poste...
	Cristóbal y Dematteis (2003) encontraron que estas dos especies difieren en algunos caracteres morfológicos, como la presencia de pelos en la corola y el tamaño de los capítulos. Más tarde, Angulo y Dematteis (2010), avanzaron en estudios con más de u...
	a. ¿Considera que V. setososquamosa y V. remotiflora pertenecen a una misma entidad específica? Justifique su respuesta.
	b. ¿Qué clase de caracteres se tuvo en cuenta para responder el inciso a?
	c. A partir del enunciado, identifique las palabras que hacen referencia a categorías taxonómicas, mencione a cuáles y ordénelas de forma jerárquica.
	Ejercicio 3
	Superlano et al. (2006) realizaron un estudio sobre dos especies de Triatominae (Insecta, Heteroptera): Rhodnius robustus Larrousse 1927 y Rhodnius prolixus Stål 1859, esta última es una de las principales especies vectores de la enfermedad de Chagas-...
	Sobre la base de esta información:
	a. ¿Qué clase caracteres se utilizaron para diferenciar estas especies de triatominos?
	b. ¿Qué tipo de especies son R. prolixus y R. robustus en relación con su morfología? ¿Y en relación con su distribución geográfica?
	c.  Identifique y explique el aislamiento reproductivo observado.
	Ejercicio 4
	Spodoptera frugiperda Smith y Abbot 1797 es un insecto tropical cuya distribución geográfica se extiende desde Argentina hasta el Sur de Estados Unidos y se considera plaga de diferentes cultivos. Estudios realizados evaluando su susceptibilidad a dis...
	a.  ¿Considera usted que las dos agrupaciones de individuos pertenecen a la misma entidad específica? Justifique
	b.  Mencione que clase de caracteres consideró para responder la pregunta anterior.
	c.  ¿Qué decisión taxonómica y nomenclatural deberían adoptarse?
	d.  ¿Podría considerar el concepto morfológico de especie para justificar su decisión taxonómica? Explique.
	Ejercicio 5
	En un estudio sobre gorgojos neotropicales, del Río y Lanteri (2003) estudiaron la especie Briarius augustus (Illiger) (Coleoptera, Curculionidae), y consideraron que presenta variación geográfica, principalmente en caracteres morfométricos y de color...
	a. Considerando la propuesta de razas geográficas en el rango de distribución de la especie B. augustus ¿Cómo denominaría a la especie?
	b. ¿Cómo deberían nombrarse las subespecies reconocidas por del Río y Lanteri?
	Ejercicio 6
	Cyclestheria hislopi (Baird 1859) es la única especie viviente del infraorden Cyclestherida (Crustacea, Branchiopoda). Estos pequeños crustáceos habitan las aguas continentales de distintas regiones del planeta, con una distribución circumtropical (Fi...
	Figura 3.1. Mapa con la distribución circumtropical de las poblaciones de C. hislopi.
	Figura 3.2. Red de haplotipos de las poblaciones de C. hislopi.
	a. Considerando que la presencia de más de 50 mutaciones entre los haplotipos estudiados plantea la posibilidad de pertenecer a diferentes especies ¿todas las poblaciones representadas en la Figura 3.2 pertenecen a Cyclestheria hislopi? Justifique su ...
	b. ¿Qué concepto de especie aplicó para justificar la respuesta del inciso anterior?
	c. ¿Cómo podría definir a la/s especie/s estudiadas?
	d. ¿Qué mecanismo de especiación podría haber ocurrido en este caso planteado? Explique.
	Ejercicio 7
	Los nematodes del género Trichuris (Trichuridae-Trichinelloidea) presentan distribución cosmopolita, y son parásitos de diferentes órdenes de mamíferos, con especies de importancia médica y veterinaria. En un estudio se obtuvieron especímenes de cuatr...
	Tabla 3.4. Datos morfológicos de importancia en la identificación de las especies  de Trichuris halladas en roedores sigmodontinos.
	a. ¿Considera que los ejemplares Trichuris sp. (1) y Trichuris sp. (2) podrían pertenecer a alguna de las especies identificadas presentadas en la Tabla 3.4?, ¿a cuál/es? Justifique su respuesta.
	b. ¿Qué concepto de especie consideró para responder la pregunta anterior?
	c. La especie denominada como Trichuris sp. (1) ¿podría tratarse de una especie gemela de otra?, ¿qué estudios propondría para determinarlo?
	Estudios previos emplearon ADN ribosómico para apoyar el análisis morfológico y delimitar e identificar especies. En este estudio se secuenció el ITS2, espaciador transcribible interno (ADNr) para observar las distancias genéticas entre especies.
	Tabla 3.5. Se observan los porcentajes de similitud intraespecífica (*) e interespecífica  de secuencias de ITS2 entre poblaciones de las especies de Trichuris estudiadas.
	Contemple que en este caso los porcentajes de similitud intraespecífica deben ser mayores a 95,5% para ser considerados pertenecientes a la misma entidad específica y responda:
	d.  Los valores de similitud interespecífica obtenidos con el estudio de diferentes especímenes de Trichuris sp. (1), ¿son congruentes con los datos morfológicos? Justifique su respuesta.
	e.  Observe los valores de similitud interespecífica de Trichuris sp. (2) de Misiones y Formosa respecto de las otras especies. ¿Los resultados respaldan los observados a nivel morfológico? Justifique su respuesta.
	f.  ¿Qué concepto de especie consideró?
	Ejercicio 8
	Las especies de gorgojos Mimographus micaceus Hustache 1947 y Mimographus villosipennis Hustache 1947 (Coleoptera, Curculionidae) fueron descriptas en la misma publicación. Lanteri (1985) advirtió que dichas especies nominales se diferencian exclusiva...
	a.  ¿Considera que hay razones para suponer que M. micaceus y M. villosipennis pertenecen a una misma entidad específica? Justifique su respuesta.
	b.  ¿Cómo definiría la variación intrapoblacional observada en Mimographus ocellatus? En este contexto, ¿cómo definiría a la especie?
	c.  ¿Qué decisiones nomenclaturales se deberían adoptar?
	Ejercicio 9
	El género Dicerataspis Ashmead 1896 (Insecta, Hymenoptera) está representado por dos especies neotropicales: D. grenadensis Ashmead 1896 y D. flavipes (Kieffer 1909), las cuales presentan una amplia distribución geográfica con patrón simpátrico. Galla...
	a.  ¿Cómo se denomina la variación observada?
	b.  ¿Qué decisión taxonómica y nomenclatural adoptaría?
	c.  ¿Cuál debería ser el nombre válido del o de los taxones reconocidos? Realice la cita completa.
	Ejercicio 10
	Cigliano (1997) describió al género Ronderosia (Orthoptera; Acridoidea) y asignó a dicho taxón nueve especies previamente asignadas a Dichroplus Stål 1878. Estas especies se diferencian entre sí por varios caracteres morfológicos y, en especial, por e...
	a. ¿Qué decisiones taxonómicas y nomenclaturales adoptaría?
	b. ¿Cuál debería ser el nombre válido del o de los taxones especie reconocidos?
	c. ¿En qué clase de carácter se basó para considerar su decisión taxonómica?
	d. ¿Qué concepto de especie consideró? Justifique su respuesta.
	Figura 3.3.  Variación en los patrones de coloración observados en las especies  nominales de Ronderosia (Orthoptera: Acridoidea).
	Ejercicio 11
	Nothofagus pumilio (Poepp. y Endl 1838), comúnmente conocida como la lenga, se distribuye en los bosques andino-patagónicos de Argentina y Chile. Barrera et al. (2000) evaluaron la variación morfológica de una población de N. pumilio en relación con l...
	Tabla 3.6. Variables ambientales en los 4 sitios estudiados en Tierra del Fuego.
	Figura 3.4. Tipos de crecimiento de Nothofagus pumilio,  a lo largo de un gradiente altitudinal.
	Tabla 3.7. Variables morfológicas analizadas en los individuos estudiados.
	a. ¿Cómo definiría a la especie en cuanto a la variación intraespecífica? Justifique su respuesta.
	b. ¿Los individuos con fenotipos distintos podrían ser considerados subespecies? Justifique su respuesta.
	Ejercicio 12
	Las tierras altas de Mesoamérica, especialmente los bosques nublados, albergan una gran biodiversidad. Aquí se distribuye una especie emblemática de ave (orden Passeriformes), el arrendajo unicolor, Aphelocoma unicolor Du Bus de Gisignies 1847, con 5 ...
	Figura 3.5. Distribución geográfica de las subespecies.
	Venkatraman et al. (2019) estudiaron a A. unicolor a partir de múltiples evidencias, basándose en nuevas tecnologías para re-evaluar el rango subespecífico adjudicado a las cinco poblaciones. Los autores observaron que tres de las subespecies presenta...
	a.  ¿Cuál sería su propuesta taxonómica sobre la base de los resultados obtenidos a partir de la evidencia morfológica? ¿Podría sugerir alguna otra propuesta taxonómica alternativa?
	b.  ¿Podría proponer cambiar el rango de alguna/s de la/s subespecie/s analizadas? Justifique. En ese caso, ¿qué cambios nomenclaturales realizaría?
	Estudios realizados con aloenzimas (Peterson, 1992) y ADN mitocondrial (McCormack et al., 2011) revelaron que las cinco subespecies están genéticamente diferenciadas. Venkatraman et al. (2019) realizaron análisis filogenéticos con dos marcadores, cito...
	Además, estos autores analizaron los nichos ecológicos de cada subespecie, indicando que existen preferencias por cada microambiente que ocupan en cada una de las áreas en las cuales se distribuyen.
	f.  ¿Con cuál de los procesos de especiación vincularía el conocimiento actual de estos taxones?
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	CAPÍTULO 4
	Taxonomía numérica en el estudio  de las especies
	 Cuando se analizan datos basados en morfometría geométrica o aquellos expresados en el marco de estudios moleculares (e.g. cromosómicos, alozímicos, de alelos dominantes, etc), se aplican generalmente otros coeficientes (Tabla 4.3). En relación con ...
	Tabla 4.3. Índices utilizados en morfometría geométrica y estudios sobre distancias genéticas.
	 Las variaciones en el ADN observadas en diferentes taxones o poblaciones son mutaciones resultantes de la sustitución, inserción, deleción, duplicación o inversión de fragmentos de bases nitrogenadas (desde uno a varios miles de nucleótidos) (Ver ca...
	 Si bien en matrices pequeñas es posible hacer el cálculo manual de los índices, diferentes softwares permiten su cálculo generando las MS correspondientes (e.g. PAST, R.) (Palacio et al., 2020).
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