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Resumen

A pesar de ser el méledo méas ampliamente usado en reconstrucelon fillogenética, la Cladistica no dispone de una
sintesis conceptual que sea aceptada por las distintas corrientes que la componen. A partir del origen de esta escuela
de Sistematica, el autor destaca algunos de los hitos gue han marcado su desarrollo y diversificacion, y comenta las
desviaciones mas significativas respecio a las ideas y métodos que en cada momento se consideraban mayoritarios
dentro del Cladismo. Se sefialan, ademas, aigunos de los mitos afribuidos frecueniemente a la Cladistica asi como
las controversias mas debatidas en la actualidad.
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Three decades of Cladistics

Abstract

Despite being the most widely used method in phylogeny reconstruction, Cladistics lacks a generally agreed
conceptual synihesis. Starting from its foundation, the author gives an overview of the development and diversification
of this school of Systematics, and comments the major departures from the mainstream ideas and practice. Some
ofthe most pervasive myins attributed to Cladistics, as wel as the issues that are most hotly debated in the last years,

are alsc discussed.
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INTRODUCCION

Pasar revista a 1o gue ha representade ef Cladismo en la
Biologia me parece una tarea demasiado ambiciosa y ardua
para poderse plasmar con un minimo de coherencia y detatle
en un solo articulo. Por ello, me voy a centrar en cuatro
aspectos concretos que —inevitablemente, en un tema tan
controvertido— enfocaré desde mi perspectiva personal, sin
duda sesgada para otros autores. Comenzaré refiriéndomeala
figura de Hennig (Dupuis 1984) y lo gue han supuesto sus
ideas, sobre todo aquellas que han resistido el paso del tiempo
y Ia evolucién y diversificacion de una corriente iniciaimente
muy compacta (Hull 1988). Precisamente, ef segundo aspecto
que trato es éste: fa “radiacién™ ideoldgica y metodolégica del
Cladismo ¢, al menos, alguna de sus manifestaciones més
destacadas. De forma breve me refiero, a continuacion, a
algunas propiedades atribuidas a la Cladistica que, cuando
menos, son inexactas. Finalmente, comento alguna de las
controversias actuales que considero més significativas dentro
de este movimiento, asi como alguno de los retos futuros.

WILLI HENNIG Y EL ORIGEN DEL CLADISMO

Cuando el entomologo alemdn Willi Hennig (1913-1976)
publicd su Grundziige einer Theorie der Phylogenetischen
Systematik en 1950 faltaban casi 20 afios para que sus ideas
cristalizaran en la metocologia e ideas, inicialmente bastante
homogéneas, que hoy conocemos como Cladismo (Dupuis
1984). Por eso prefiero hablar de tres y no de cuatro décadas.
Nadie, dentro ni fuera del Cladismo, duda que Hennig es ¢l

padre de esta corriente. Buena prueba es el nombre que lleva
la Seciedad que aglutina a sus adeptos {hitp://www.nhm.ac.
uk/hennig/] y publica la revista Cladistics. También es
ilustrativo el hecho de gue cuando, en los afios ochenta se
discutian los méritos de dos corrientes dentro del Cladismo
{los defensores de 1a parsimonia y los de la compatibilidad de
caracteres, CCA), unos y otros pretendfan interpretar mejor o
ser herederos de las ideas de Hennig. Es posible, también, que
en este consenso sobre la paternidad de la escuela haya jugado
alglin papel el que, a diferencia de muchos cientificos cladistas
y ne cladistas, la suya no era una personalidad controvertida
o dificil. Todo eso es cierto v, sin embargo, solo con las ideas
de Hennig la Cladistica no podria estar donde estd ahora: en
ja inmensa mayoria de los trabajos que se publican con algln
ensayo de reconstruccién filogenética.

Por eso, tiene cierto interés el tratar de aclarar cudles
fueron sus contribuciones mas influyentes y cudles las que
todavia perduran en la practica de los filogeneticistas. Yo
sefialarfa dos o tres ideas. La primera es la defensa de los
grupos monofiléticos. Hennig (1968) no inventd ef concepto de
monefilia pero si dejé clara la necesidad de que, para que su
método tuviera coherencia, los grupes debian incluir ramas
completas de un 4rbol filogenético. Esto se entiende cuando se
representa con gréficos de teoria de confuntos. En un diagrama
de Vemnn (Fig. 1), para que las relaciones de parentesco
representadas sean equivalentes a las que Hennig eligid, la
interseccion entre grupos debe ser cero o bien cualquier grupo
debe poderse incluir totalmente en otro (Wiley et al,, 1991).
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Fig. 1.- Divergencia de linajes v conjuntes encajados de
sinapomorfias: equivalencia entre un cladograma y el diagrama de
Venn cerrespendiente.

En realidad, fa condicién de monefilia, aungue mas
conocids, es una consecuencia légica de otro de los avances
concepiuales del sistema de Hennig: el concepto de grupo
hermano. La evolucion, al ser el origen de la jerarquia que
observamos en la naturaleza, debe de alguna manerareflejarse
en la clasificacién que los taxdénomos intentan hacer de los
seres vivos, Este convencimiento parte ni mds ni menos que
de Darwin, quien descubre el vinculo escondido que los
naturalistas habian venido buscando inconscientemente: las
especies actuales se asemejan unas a otras porque descienden
de un antepasado comin. Sin embargo, sobre el modo de
representar, de alguna manera, la filogenia en la clasificacién,
Darwin no nos da ninguna solucién. Ello refleja la dificuitad
intrinseca de representar al mismo tiempo relaciones del tipo
de antepasado-descendiente y patrones de ramificacion
{cladogénesis) en un sistetna jerbrquico. No han faltado
autores posteriores que han insistido en la misma idea, entre
otros Mayr (1942).

Lo que Hennig propone para solucionar este probiema
es ignorar cualquicr aspecto de la filogenia relacionado con
las relaciones antepasado-descendiente. En cambio, propone
atender solamente a las relaciones de grupo hermano, Dos
especies (o dos grupos, 0 una especie y un grupe) son herma-
nos si comparten un antepasado exclusivo de ambas, es decir,
un antepasado mds reciente del que cualquiera de ellos
comparte con cualquier otro taxon. Este tipo de relacién es
menos precisa que una del tipo la especie A es descendiente
de lu especie B. En efecto, si B es el antepasado directo de A,
entonces A y B también son grupos hermanos ya que compar-
ten un antepasado coman exclusive, que es B. Por ¢so, la
hipdtesis de que B es el antepasado directo de A estd inciuida
en la hipOtesis de que A v B son hermanas. Por ser menos
precisas las relaciones de grupo hermano, su representacion
—los cladogramas— es compatible con varios filogramas, que
representer: relaciones antepasado-descendiente (Forey et al.,
1992), Dados tres taxones A B C, un cladograma que indigue
Gue A es hermano de B ~—expresado en notacién parentética
({ABYC)— es compatible con 6 filogramas. ;Qué razon hay
para preferir una hipétesis mas vaga? Son razones episternc-
légicas, ya que aun siendo la hipotesis de que A v B son
hermanos mds vaga que la otra, es ka més explicita susceptible
de ser refutada con las evidencias que los sistematicos

manejan: distribuciones de caracteres. En cambio, una
hipotesis que implique relaciones antepasado-descendiente del
tipo de las representadas en los filogramas no puede refutarse
sobre la base de distribuciones de caracteres (Engelmann &
Wiley, 1977).

En ef sistema légico de Hennig, al ir formando grupos
hermanos de forma aglomerativa, vamos construyendo grupos
mas inclusivos monofiléticos. Pero, jcoémo sabemos que dos
grupos o dos especies son hermanos? Heanig definid un
concepto que, una vez mas, ha trascendido ampiamente a sus
seguidores pare ser aceptade incluso por los contrarios al
cladismo: sinapomorfia. Bl entomdlogo aleman sefialé que, de
entre las similitudes que un sisterndtico maneja, no todas son
competentes para indicar o sugeriv qué dos grupos son
hermanos. De hecho, habla de una similitud primitiva v una
similitud derivada. De los atributos que dos grupes comparten,
solamente aguellos que son derivados, respecto & los que
presentan otros taxones relacionados, son indicio de que
efectivamente aquellos grupos son hermanos. Solamente este
tipe de caracteres son sinapomérficos. Esto ha dado lugar a
uno de los mitos mas persistentes y del que luego hablaré: la
necesidad de polarizacién previa.

Si bien el concepto de sinapomorfia fue un &xito v estd
plenamente vigente, el método por el cual Hennig trataba de
estimar cudles caracteres eran, en realidad, sinapomdrficos y
cudles no es quizd el aspecto mds débil de tedo su sistema.
Utilizaba una serie de criterios para decidir si un cardcter era
el derivado frente a sus alternativos (Wiley, 1981), criterios
que han caido en desuso en su practica totalidad. De ello, en
mi opinién, lo mas positivo fue lo que ¢l llamaba reciprocal
illumination aludiendo a un proceso ierativo de confrontacién
de unos caracterss con otros —cada uno con sus implicacio-
nes— que conducia a identificar cudles eran compatibles con
otros, cudles implicaban necesariamente una hipotesis distinta
vy, sobre todo, conducia a un re-anélisis de alguno de ellos.

Es més, en mi opinidn, una de las razones por las que el
Cladismo no ha evolucionado como una cosriente homogénea
es la debilidad del método de Hennig en este preciso punte.
Cuando las evidencias que usamos para hacer reconstruceién
filogenética —Ilos caracteres— son compatibles (encajan en
una nica hipdtesis de parentesco) no hay ningin problema.
Pero esto ¢s, en la practica, muy raro. El modo en el que
decidimos qué hipdtesis es preferibie es un logro que se debe,
fundamentalmente, a Farris {1983). Su mérito viene de la
simplicidad, que es, en realidad, lo que propugna. El criteric
que nos permite seleccionar entre hipdtesis alternativas, que
compiten para explicar unos datos, es el de la parsimonia, y
elle no es mas que una extensién de la famosa cuchilla de
Ockham. Las hipbtesis preferidas son aguellas que explican
ios datos disponibles de la forma méas simple, esto es, impli-
cando el menor nimero de apariciones independientes. Si
varias especies poseen una novedad evolutiva —un caricter
que creemos exciusivo de ellas e igual en fodas—, es mas
simple suponer que se¢ ha originado una sola vez, en su
antepasado cormiin mds reciente, y no que se ha producido
independientemente varias veces. El criterio metodelégico de
parsimonia selecciona aguella(s) hipotesis que explican ios
datos que observamos con el nitmero minimo de paralelismos,
convergencias o reversiones. Este tipo de cambiog ~homo-
pldsicos— resultantes, a posteriori, del anélisis son en
reaiidad hipotesis ad hoc, ya que iniciaimente los considera-
mos homoélogos y no tenemos evidencia independiente de que
realmente no lo sean. Por ser ad hoc, es deseable minimizar-
las, que s lo que hace el criterio de parsimonia (Farris, 1983;
Kluge, 1984). Este criterio tan elegante y simple ¢s, de hecho,
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Fig. 2.- Esquema de las corrientes y controversias dentro del Cladismo en una secuencia mis o menos cronologica. La dicotomia enfoque
téxico frente a transformacional describe dos tendencias: la primera se basa solo en distribuciones de caracteres para formular hiptesis
sobre grupos mientras que ofras propiedades, de grupos y caracteres, se “leen” a posteriori en el cladograma resultante. La segunda pone el
énfasis en caracteres como atributos que se transforman y cuya hipdtesis de evelucion debe formularse a priori.

el responsable de que las ideas de Hennig se hayan implemen-
tado por parte de tantos investigadores. Por eso, cuando se
comparan los distintos métodos de reconstruccion filogenética
(Swofford et al,, 1996), al cladistico suele denominérsele
como de parsimonig. También se suele hablar de forma
impropia, principalmente en la jerga de la sistemética molecu-
lar, de mdxima parsimonia. En efecto, no tiene sentido
adjetivar la parsimonia ya que, sin necesidad de hacerlo,
queda perfectamente claro cudl es el criterio seguido.

RADIACION DEL CLADISMO

Quienquiera que haya tratado de ensefiar lo gue es la Cladisti-
ca, ¥ mag si lo ha tratado de hacer con un cierfo detalle
—tedrico y practico— comprenders gue no es facil hacer una
sintesis conceptual cerrada, o al menos compacta, de las ideas
de esta corriente, tan significativa en la historia de fa Sistema-
tica de la segunda mitad del sigic XX, Podria pensarse que
casi cuatro décadas ~—si contarnos a partir de la publicacion
del Grundzuge de Hennig— son tiempo suficiente para que
una corriente cientifica haya madurado y, sobre todo, logrado
una cierta sintesis conceptual de su cuerpo de docirina.
Téngase en cuenta, por eiemplo, que la Hamada “Nueva
Sintesis” o “Teoria Sintética de la Evolucion”, surgida en los
afios treinta, se hallaba totalmente asentada en la década del
setenta aun cuando hubiera alginas voces discordantes fuera
de la misma.

No es éste el caso de la Cladistica cuyo desarrolio,
desde el descubrimiento de las ideas de Hennig (1966} ha sido
marcadamente divergente. Es clerto que el impulso inicial
correspondid a un grupo peguefio, compacto y muy activo de
investigadores, principalmente del Museo de Historia Natural

de Nueva York (Hull, 1988). Esto sucedia a finales de los
sesenta y comienzos de los setenta. Pero a finales de los
setenta ya empezaban a surgir las primeras discrepancias y en
el afio 1986 habia quien, en tono festivo, clasificaba a los
cladistas sobre la base de sus ideas y enfoques en torno a la
cladistica {Carpenter, 1987).

Durante bastante tiempo el criterio de parsimonia no ha
sido origen de gran controversia si exceptuamos la mantenida
con los partidarios del andlisis de compatibilidad de caracteres
(Meacham & Estabrook, 1985; Farris & Kluge, 1979). Mucho
més ruido origind otra corriente que se abria pase, dentro del
cladismo, a finales de los setenta y que se conoce come
transformacion del Cladismo o Pattern Cladistics (Fig. 2).
Esta propugnaba una practica sistematica de descubrimiento
-—de patrones— independiente de toda teoria causal (Platnick,
1985; Nelson & Platnick, 1981). En esto s¢ asemejaba a otras
corrientes fuera del cladismo, en concreto a la taxonomia
numérica de los comtenzos (Cain, 1959). No puede decirse
que los cladistas transformados sean mayoria, entre otras cosas
porque muchos creen que la metodologia cladistica estaria
deslegitimizada (Scott-Ram, 1990} si no se asume, como
premisa, un modelo darvinista de evolucion. Sin embargo,
algunos de sus argumentos distan mucho de ser descabellados.
Afirman que han de recuperarse los patrones de diversidad de
lz naturaleza sin ninguna referencia  los procesos que han
causado esos patrones —no theory is necessary in order to
discover patterns in nature—. Ademés laman la atencién
sobre la posible circularidad que supone el asumir como
premisa una teoria causal: "para que la explicacion causal de
los patrones (o sea de los grupos que percibimos) sea convin-
cente y eficiente, es mejor que el patrén no se perciba en
términes del proceso explicative (Fig, 2).




88 Gonzalo Nieto Feliner

La denominacion de cladistas transformados ha cajde
bastante en desuso y su heredera es una corriente que algunos
lHaman taxic approach (Kitching et al., 1998). La homologia,
salvo en sus comienzos engarzados con la anatomia compara-
da, siempre se ha definido por relacién a un concepto no
empirico (antepasado comun). Las hipétesis sobre grupos
(monofilia) también se definen sobre la base del mismo
concepto no empirico. Para soslayar este problema, preponen
manejar los caracteres como meras hipétesis sin ninguna
referencia a antepasados comunes u otra causa (homologia
primaria, en el sentido de Pinna, 1991) en el analisis cladisti-
o, Tras el andlisis, las hipdtesis sobre grupos resultantes se
pueden interpretar comeo resultado de la evolucién y, también
a posteriori, las hipdtesis sobre cambios entre caracteres
pueden “leerse” en ei cladograma: polaridad, series de
transformacién, Este enfoque difiere de aquel, més proxime a
las ideas de Hennig, que pone el énfasis e las transformacio-
nes entre caracteres, que hay que intentar descubrir en una
fase previa al anélisis cladistico y que, de hecho, condicionan
va de partida sus resultados,

Otra idea que ha surgido dentro del cladisimo como
alternativa a la parsimonia, y con no demasiada repercusién en
los usuarios reales, es la del Three-taxon statements analysis
o three-item analysis (Nelson & Platnick, 1991). Sus defenso-
res codifican los caracteres de una forma muy simple. Todo se
reduce a considerar y contabilizar simples hipétesis de
relaciones del tipo de el taxon A estd mds relacionado con B
que con C, sobre la base, por ejemplo de que A v B poseen un
atribute ausente en C. Pero si ese atributo estd también
presente en D, hay que contabilizar, en principio, otras dos
propuestas: (ADYC v (BD)C.

Otra corriente, muy minoritaria pretende sustituir el
sistema de nomenciatura linneano por otro “filogenstico”, ds
tal forma que lo que se nombrarfan serian los clados y se harfan
sobre la base de conceptos filogenéticos como nodos 0 apomor-
fias (Queiroz & Gauthier, 1992). Esta idea ha sido recibida con
indiferencia ya que no aportaria estabilidad a la romenclatura,
su uso seria complicado y, ademds, tendria la desventaja de ser
muy dependiente de la teoria que lo sustenta.

Se puede, en definitiva, hablar del Cladismo como
corriente falta de cohesion. Las causas de que eflo sea asi son
varias, en mi opinién.

Las ideas de Hennig no estaban desarrolladas en el
plano metodoldgico de forma totalmente satisfactoria. Los
problemas que quedaron pendientes dejaban distintas vias de
solucién, Tampoco puede ignorarse la contribucién a una
cierta heterogeneidad que se deriva del hecko de que, en los
ltimos afios, la metodologia se ha convertide en la mas usada
para reconstruccion filogenética, por muchos taxdnomos,
muchos de los cuales estén alejades de las controversias més
tedricas (Kluge & Wolf, 1993). Ello puede introducir un
cierte eclecticismo en una corriente que, desde su origen, ha
dado mucha importancia 2 {a legitimacién epistemoldgica del
método (Hull, 1983). Por otro, lado, la lltima fuente de
evidencia incorporada a 1a Sistemaética, los caracteres molecu-
lares, por su gran importancia, ha ejercido una influencia
importante en la Cladistica en generai, en la (ltima década.
Elio es asi aunque no sea mas que por desplazar el centro de
gravedad de las controversias tedricas hacia aspectos especifi-
cos de los datos moleculares.

FALSOS MITOS SOBRE EL CLADISMO

No voy a referirme aqui a polémicas completamente superadas
que se referian en realidad a convenciones metodologicas del

sistema de Hennig (Hull, 1988). Por ejemplo, el que cuando
una especie ancestral especia —sufre cladogénesis— da lugar
ados especies hijas y la ancestral se considera extinta; tampoco
aaquella de que los cladogramas debieran ser dicotémicos v la
filogenia no tiene por qué ser ast. En cambio, voy a referirme
a tres mitos que han sido més persistentes. .

Laidea de que, con anterioridad al anélisis, el investiga-
dor debe decidir cudl de los estados alternativos de ur caracter
es primitivo y cuél derivado estd firmemente implantada en
buena parte de los practicantes de fa cladistica. El origeny la
explicacion de este convencimiento son muy comprensibles
pues estdn en el propio Hennig (1968). Cuando se decide, a
priori, qué estados de un cardcter se han transformado en
cudles otros —es decir, se polariza dicho cardcter— v se
registra la distribucion de tales estados en los taxones que
queremos analizar, de hecho, se puede ya formular una
hipétesis de agrupacion. Los taxones que compatrten el estado
que presumimos derivado formarian un grupo natural si
realmente dicho estado fuera derivado, o sea, aparecido como
novedad en el aatepasado comin mds reciente o especie
ancestral {(stem group) de tales taxones. Esta estrategia,
también llamada hennigian argumentation, es la que se sigue
cuando se construyen cladogramas a mano, si bien cada vez
esto es mdas raro v, desde luego, se limits al andlisis de
caracteres morfoldgicos.

La razdn de que se cuestione esta estrategia es la falta
de acuerdo sobre los criterios que nos petmitirian polarizar los
caracteres. Las polémicas entre los defensores del outgroup
comparison {Brooks & Wiley, 1985), o comparacién con el
grupo externo, y del ontogenefic criterion (Nelson, 1985)
fueron muy intensas en los afios ochenta. Hennig habia
sefialado varios criterios de polarizacion pero la mayoria —en
realidad todos, menos los dos implicados en la polémica—-se
han ido abandenando por poco fiables (Forey et al., 1992),
Baste, como ejemplo, mencionar el criteric de “comiin igual
a primitivo™. Segin éste, dentro de un grupo meonofilético,
cabria esperar que los estados de cardcter primitivos (plesio-
morficos) estuvieran mas ampliamente distribuidos que ¢l o
los estados derivados (apomdrficos). Es un criterio inadecuado
porque asume gue ¢l proceso evojutivo tiende a conservar los
caracteres plesiomdrficos.

La solucién al problema de la polarizacion bha sido
formalizada recientemente (Nixon & Carpenter, 1993) v es el
resultado de analizar las relaciones entre epraizamiento de
cladogramas, polarizacién y comparacién con el grupo
externc. A diferencia de la polarizacion basada en el criterio
ontogenético, considerada directa, la que se basa en el grupo
externc se apoya en una filogenia de orden superior al de
nuestre grupo de estudio y por ello se considera indirecta. La
polarizacién de los caracteres v el outgroup analysis lo que
persiguen, en definitiva, es atribuir estados de cardcter al
antepasado comiin mas reciente del grupo de estudio o, dicho
de otra forma, decidir en qué nedo se coloca la rajz del
cladograma. Enraizar un cladograma es fundamental, pues al
determinar la polaridad de los caracteres, condiciona cudles
son apomédrficos v, por tanto, informativos en un contexto
cladistico y en consecuencia qué grupos son propuestos como
monofiléticos en la hipbtesis representada en ese cladograma
(Fig. 3). Por tanto, mds que determinarse previamente, lo que
ha de hacerse para conocer el sentido de la evolucion de los
caracteres es leerse a posteriori, ;DOnde? En el cladograma
dptimo, es decir, en la mejor hipotesis de refaciones con los
datos disponibles. Ahora bien, si el problema es la posicién de
la raiz, jcdmo se determina ésta? La propuesta es hacer un
andlisis no enraizado simultdneo. Esto significa que no
cerramos la puerta a que, si los datos lo sugieren, se cuestione
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Fig. 3.~ Siete hipétesis de relaciones diferentes, en un grupo de 5 taxones, resultantes de enraizar un cladograma ro enraizado en las siete

posibles posiciones.

la monofilia del grupe de estudio (ingroup). En este andlisis
debemos incluir mas de un taxon gue sabemos que esta fuera
del grupo. Una vez calculado el cladegrama no enraizado —ia
red— mds parsimoniosa, se enraiza en el nodo que conecta
outgroup con ingroup. De esta forma, lo que determinamos ¢s
la direccién de transformacién global del arbol més que la
direccidn individual de los caracteres. Bste procedimiento, que
no necesita de polarizacién previa de caracieres, tiene una
restriccién: no se pueden aplicar modelos de evolucion a los
caracteres del tipo de los denominados Dollo y Camin-Sokal.
Si impedimos apariciones paralelas del mismo estado de
caracter o reversiones a un estado anterior, la longitud de un
arbol no serfa independiente de la posicion de la raiz. Con lo
cual, no habria una red que fuera la més parsimoniosa con
independencia del enraizamiento y por tanto, no se podria
hacer un andlisis simultineo.

Otra de las proptedades atribuidas a la cladistica es que
cualquier pequefia alteracién en la matriz de datos puede
cambiar dristicamente los resultados del analisis y, por tanto,
la Lip6tesis de relaciones filogenéticas preferida. Esto puede
ser cierto. Sin embarge, la solucidn es muy senciila: no puede
darse credibilidad a ramas (clados) que no estén firmemente
apoyados por datos. En Cladistica la Gnica evidencia son las
distribuciones de caracteres en los organismos estudiados.
Para estimar cuales ramas estan més respaldadas por los datos
hay varios métodos. Tal vez el mas recomendado, aungue no
el mds sencillo, es el Bremer support o decay index (Bremer,
1994), consistente en averiguar en cuantos pasos {cambios o
transformaciones en caracteres) hay que aumentar ¢] drbol
para que esa rama pueda desaparecer. O, dicho de otra forma,
la diferencia en longitud entre los cladogramas més cortos con
y sin la rama en cuestién. Si tinicamente tenemos dos clado-

gramas igualmente parsimoniosos y en uno de ellos un
determinado clado no aparece, el Bremer support de ese clado
es 0, porque no es necesario aumentar la longitud del clado-
grama para que se pierda. Es decir, ¢l respaldo para el clado
por parte de los datos es bajo o, lo que es o mismo, el grado
de confianza gue tenemos en gue los taxones que componen
ese clado formen realmente un grupo natural no es muy alto.
St por el conirario, necesitamos afiadir bastantes pasos al
cladograma més corto para que el clado ne aparezca, dicho
clado esté sOlidamente apoyado por los datos.

Al margen del Bremer support, los dos métodos mas
utilizados para estimar el apoyo de os grupos son el Bootstrap
(Felsenstein, 1985) y elJackknife (Farris et al., 1997). Ambos
se basan en técnicas estadisticas de re-muestreo que alteran al
azar todos o algunos de los caracteres de la matriz de datos. La
biisqueda de los arboles éptimos para todas y cada una de las
matrices re-muestreadas nos permite descubrir qué grupos
constituyen més verosimilmente grupos naturales. En aqueltos
que aparecett en la mayoria de los arboles, “sin importarles”
que la matriz se haya alterado ligera o mds drasticamente,
tenemos una confianza alta. Estos grupos con porcentaje de
beostrap alto no dependen solo de un cardcter sino que estén
apoyados por tantos que aungue algunos de ellos se eliminen
al alserar ia matriz, siguen recibiendo el apoyo de otros, Como
en cladistica se asume que los caracteres son independientes,
cuantos més apoyen un grupo més evidencia independiente
hay de que es un grupo natural.

Hay otra creencia sobre el métode cladistico, también

" muy extendida, y gue ne es correcta tal y como suele formular-

se (Goloboff, 1998). Se tiene la ideade que no puede hacerse
un analisis cladistico —o gue su fiabilidad es muy baja— a
menos que incluyames absolutamente todas las especies del
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grupo. Sin embargo, el fipo de parentesco que el analisis
cladistico persigue descubrir es refativo. Si con tres especies (A
B C), Ay B resuitan estar més estrechatmente emparentadas
entre ellas —o sea, (A B) C)-—, la inclusién en el anilisis de
una cuarta especie D, no tiene por qué contradecir los resulta-
dos del primer anélisis. Si se colocara junto a A —u sea {A
D) B) Cy—, no alteraria la hipdtesis relativa del primer andlisis
que dice que A v B estdn mas estrechamente emparentadas
entre sf que cualquiera de ellas con respeeto a C. Esta conside-
racion estd muy relacionada con el three-item analpsis, al que
e he referido antes (Nelson & Platnick, 1991),

Es obvio que cuantes més taxones de un grupo monofi-
lético estudiemos, més completa y fiable serd una hipdtesis de
relaciones. Pero, en ausencia de tales condicionas, un primer
andlisis sin todos los taxones puede ser muy 1til para una
primera exploracién de relaciones filogenéticas asi como para
dirigir a investigacidn futura. A pesar de esto, en un segundo
andlisis cor D, es clertamente posible que A resultara mis
proxima a C que a B o D —((A C) B) D}—, v esto si estaria
et: contradiccién con los resultados del primer analisis. Pero
esta situacidn solo se da cuando las evidencias en que se basa
ese primer andlisis son débiles y cuando la muestra de taxones
€8 muy poco representativa. Depende, en definitiva, de Ia
calidad de los dates més que del métode de anatisis. Un temor
por la fiabilidad de los resultados cuando se dispone de una
muestra representativa y de un niimero de caracteres razona-
ble, a la que le faltan por estidiar unos pocos taxones, no estd
justificado.

CONTROVERSIAS ACTUALES Y RETOS FUTUROS

Total evidence vs. Taxonomic congruence

Esta polémica se ha avivado a raiz del aumento en la disponi-
bilidad de datos surgida det empleo de téonicas meleculares,
Lacongruencia entre caracteres es la mejor garantia -—la énica
cuando se trata de datos moleculares— de que la hipétesis de
relaciones que tenemos entre manos es buena (Patterson et al.,
1993). Por elio, no es extrafio que cada vez se nos demande a
los sistemdticos més evidencias independientes, mas matrices
de otro tipo de datos que no sesn morfoldgicos para sex
confrontados con éstos. Cuando ya disponemos de datos de
secuencias de un gen, se nos recomienda, con razon, que
secuenciemos otro para ver si sugieren las mismas relaciones
de parentesco entre fos taxones que estudiamos. Por ello, es
frecuente que estudiando un grupo de organismos podamos
reunir caracteres potencialmente informativos de fuentes
distintas y, en principio, independientes. La pregunta es:
ieomo analizamos cladisticamente esos conjuntos de datcs
que provienen de distintas fuentes? ¢juntos o por separado?
En el primer caso estamos procediendo de acuerdo con los
partidarios de la roral evidence (Kluge, 1989) o, como se
puntualiza recientemente (Nixon & Carpenter, 1996), simudta-
neous analysis. En ¢l segundo caso, después de hacer andlisis
cladisticos por separado de las distintas matrices de datos v
por tanto generar cladogramas comrespondientes, se buscan en
éstos los puntos e comin mediante drboles de consenso (Fig.
4). Esta practica se denomina taxonomic congruence (Miya-
moto & Fieh, 1995) o, por oposicidn al simultancous
analysis, partitioned analysis.

En principio, pareceria l6gico wuntar todos los caracteres
en una Gnica matriz. Los andlisis filogenéticos que aplican
parsimonia, en definitiva, maximizan ia homelogia. Esto es,
favorecen aquelfa hipétesis en la que un mayor niimero de
caracteres gue presumfamos homologos en nuestro estudio de

caracteres resultan serlo —aparecen una sola vez— tras el
andlisis. El mejor test de homologia para tales hipdtesis es la
congruencia con otros caracteres. Por ello, cuantos mas
introduzcamos en una mattiz, mds riguroso serd el test de
homologia. Ademds, en la prictica, cuando se sigue este
procedimiente de evidencia total, suele alcanzarse una mayor
resolucidn en los cladogramas, esto es, una hipotesis mas
explicita de relaciones, con menos ambigiiedades.

Ahora bien, cuando tos conjuntos de datos provienen de
fuentes de evidencia muy dispares pueden contener una
informacion ¢sencialmente distinta, debida a que los caracte-
res de uno y otro tipo han sufrido procesos evolutives distin-
tos. Aunque ambos conjuntos de datos contengan informacion
util para estimar relaciones filogenéticas, pueden requerir una
interpretacion distinta y, si los mezciamos puede que estemos
introduciendo ruide adicional, como consecuencia del
desajuste entre dos seftales filogenéticas distintas. £l caso mas
claro es ef de la confrontacién de datos moleculares con datos
morfoiégicos, La distincién entre arboles filogenéticos —de
especies— y drboles de genes (Doyle, 1992; Maddison, 1997)
es consecuencia del reconocimiento de estas diferencias. Una
de ellas es 1a tasa de mutacidn en secuencias de determinados
genes cuando se compara con la tasa de cambio evolutivo en
caracteres morfoldgicos. Pero no es la tnica diferencia, Otro
fenémeno que actlia sobre datos de secuencias de ADN es el
ltamado lineage sorting o deep coalescence (Pamilo & Nei,
1988). Se refiere al caso en que la persistencia de polimorfis-
mos ancestrales a través de linajes que se van ramificando,
uaido a una perdida al azar de parte de los linajes, provocaria
una estimacién errénea de relaciones.

Endefinitiva, se podria abordar este problema analizan-
do los datos de distintos genes separadamente v aplicando
distintos modelos de cambio evolutive a cada uno, parz
intentar reconstruir sus historjas evolutivas. Pero este enfoque
yana utiliza la parsimonia como criterio metodoldgice sino el
de méxima verosimilitud (Felsenstein, 1981), Trata de caloular
la probabilidad de obtener la distribucién de caracteres
observada en la practica si dicho modelo de cambio evolutivo
fuera clerto.

Pero no es necesario abandonar la cladistica para
preferir el analizar Jag matrices de datos separadamente. Estas
pueden contener niveles de homoplasia distintos. $i analiza-
mas, con parsimonia, separadamente [as dos matrices averi-
guamos esta diferencia y podemos tratar de interpretarla, En
esle sentido, hay una prictica intetmedia que consiste en
mezclar matrices de datos en upa tnica, sélo cuando se dan
unas ciertas condiciones, ;Cuaies? Que las dos matrices no
sean demasiado heterogéneas, demasiado incongruentes. Esto
puede estimarse mediante diversos tests (cf. Kitching et al.,
1998; Johason & Soltis, 1998).

Grandes matrices de datos

Otra de las controversias actuales estd también directamente
relacionada con la evidencia molecular, por la cantidad de
datos que ésta es capaz de proporcionar. Cuando, para intentar
reconstruir fa fitogenia de un grupo, nos basamos en secuen-
cias del ADN normalmente disponemos de varios cientos de
caracteres, excepelonalmente de varios miles. Las matrices de
unas decenas de caracieres morfologicos que sustituyeron a la
argumentacion hennigiana excluizn tods posibilidad de
bisgueda manual de los cladogramas méis parsimoniosos.
Algunos va denominaron, peyorativamente o no, a esta
préctica memerical cladistics.

Para manejar la cantidad de datos que uno o varios
genes proporcionan, a nadie se le oowrre que pueda prescindir
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Fig. 4.- Cuando disponemos de mds de un conjunto de datos diferentes para ¢l mismo grupo de estudic hay dos procedimientos. En la
evidencia total se juntan las dos matrices de datos en una sola y se busca el cladograma éptimo. En fa congruencia taxondmica se analizan
por separado ambas matrices y se caloula el cladograma de consenso de los cladogramas Optimos obtenidos & partir de cada una de las

matrices.

se de programas de ordenador. En cambio, io que se suscita ¢s
la eficiencia por parte de los programas para gestionar ese
volumen de datos, asi como las opciones de bisqueda de los
arboles Optimos. Hay dos aspectos gue deben tenerse en
cuenta: el tiempo que el programa tarda en analizar los datos
para encontrar el cladograma mas parsimnonioso y las garantias
de encontrar éste Gltimo, y no alguno de los llamados subopti-
mos. Aunque se discute sobre la capacidad de uno u otro
programa —PAUP, Hennig86, NONA— para producis unos
resultados en tiempo minimo {e.g. Nixon et al., 1998}, este
asunto podria resolverse con un estudio comparativo. Lo gue
st merece méds atencion tltimamente son las estrategias de
bisqueda que minimicen el tiempo invertido asf como los
caleulos de! grado de confianza que merecen las hipdtesis de
relaciones (Morgan, 1997). Las blsquedas pueden ser de dos
clases, exactas o heuristicas. Las primeras garantizan que
encuentran el cladograma mds parsimonioso cualquiera que
sea la cantidad de taxones y caracteres de la matriz. Pero, dado
que por ejemplo el niimero de topologias enraizadas dicoté-
micas posibles para 10 taxones rebasa los 34 millones, estos
métodos exactos pueden emplear tiempos de caiculo dispara-
tados. Los heuristicos, en cambio, no garantizan encontrar el
cladograma éptimo pero invierten mucho menos tiempo.
Cuando nes enfrentamos a matrices tan grandes, la estrategia
consiste en combinar distintas bisquedas heuristicas para que
no se escape ninguna de las llamadas istas de méxima parsi-
monia (Maddison, 1991) v, asi, tener una probabilidad alta de
encontrar los cladogramas Optimos en un tiempo razonable.
Sin embargo, hay otro asunto prometedor surgide
recientemente y que estd relacionado con ias grandes matrices
de datos v con el apartado anterior sobze el analisis simuitineo
© particionado de varias matrices. En 1993 se publicé un
amplio estudio filogenético sobre angiosperinas, basadoen la

secuencia de un gen que codifica para la subunidad grande de
la rubisco (rbel) y que se encuentra en el ADN cloropléstico
{Chase et 2l., 1993). Comprende mas de 1400 pares de bases y
por su tasa rmas bien baja de mutacién es adecuado para
analizar relaciones a nivel de familias. El trabajo se basaba en
una matriz con 500 taxones v tuvo una repercusion amplia,
apoyande algunas relaciones, previamente propuestas sobre la
base de evidencias no moleculares, y sugiriendo otras nuevas.

En los altimos afios varios grupos de investigacién han
{rabajado para someter tales resultados al fest de nuevos datos
también moleculares. Otros, incluso, han re-analizado la
misma matriz con estrategias de biisqueda distintas. Los genes
que se han secuenciade, para ser confrontados con los
resuitados basados en rbcl, son el 188 (1855 pares de bases)
perteneciente al ADN ribosdmico, nuclear, y el azbB (3450
pares de bases) que forma parte del ADN cloroplastico (Soltis
etal., 1998). Se hicieron varios analisis simuitaneos de los tres
genes —por pares o los tres conjuntamente— asi como de log
mismos por separado, aunque en un nGmero de taxones algo
menaor que el primer estudio (190). El hecho mas significativo
que encontraron fue que ef andlisis simultineo de los datos de
los tres genes, es decir, uniendo las tres matrices en una sola
que suma cerca de 5000 caracteres, superaba en todos los
aspectos a los andlisis por separado. En concreto, el tiempo de
biisqueda se reducia muy sensiblemente para durar en torno a
unos dias. Ninguna de ias matrices que combinaban dos genes
habia compietado la biisqueda pasado el primer mes, Vale la
pena mencionar que en el re-anélisis de la matriz original de
rbel. —de 560 caracteres— se habian invertido mds de 1]
meses de tiempo de funcionamiento de una CPU (Rice et al,,
1997, Pero no solo eso, ademas, con la matriz de 5000
caracteres se obtenia mayor resolucion en clados internos y se
obtenian valores de apovo (bootstrap) altos o medianos para
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un nimero significativamente mayor de ramas, Esto implica
una reenor ambigliedad en las hipdtesis y una mayor eficiencia
en la bisqueda de las mismas y representa un espaidarazo al
enfoque de evidencia total, Por otro lado, contradice la
conocida tendencia al aumento de homeoplasia a medida que
se afladen caracteres o taxones a una matriz,

Es un resultado prometedor porque implica que la sefial
filogenética gue lleva cada uno de los genes, por un fado, se
complementa. Es decir, que los genes que tienen una tasa de
mutacidn mds baja dan mas informacién para resolver las
refaciones de parentesco a niveles més basales —mas
antiguos—— de la filogenia. Por ¢l contrario, los de tasa més
alta ayudan a resolver clados més terminales del cladograma
de las angiospermas. Por otro lado, la congruencia con
caracteres de los otros dos genes hace que afloren sefiales
filogenéticas que estaban més o menos enmascaradas por
ruido en las matrices individuales, s decir por variacién que
no se corresponde con la fitogenia,

Enraizamiento del Arbol filogenético de
los Seres Vivos

Este es otro reto cientifico importante, por la relevancia de
la pregunta en si misma y porque nuestra capacidad de darle
respuesta estd estrechamente relacionada con problemas
metodologicos, y no sélo el del enraizamiento que he
mencionado antes. Este problema estd agravado por la
dificultad de seleccionar objetos de comparacion adecuados.
Obviamente si los buscamos deniro del campo molecular,
deberfamos aterder a regiones del genoma que tengan una
tasa de mutacidén muy baja y esto equivale a decir regiones
codificantes para enzimas que intervengan en procesos muy
vitales para un organismo {en et metabolismo, etc.). Se han
secuenciado varios genes, entre otros del ARN ribosémico,
para fratar de dilucidar las relaciones entre los grandes
grupos como arquechacterias {(bacterias metanogénicas,
haldfilas, etc.), eubacterias (las verdaderas bacterias),
eucariotas {protistas, plantas, hongos, animales, etc.) v los
recientemente descubiertos eocitos. Sin embargo, no sélo se
proponen topologias alternativas para lag relaciones entre
dichos grupos sino que se cuestiona la monofilia de alguno
de ellos. Por otro lado, se ignora por completo la ubicacion
de los virus, en los cuales resuita todavia mas dificil buscar
secuencias homélogas. Téngase en cuenta que de los

criterios o estrategias para enraizar un arbol, podemos
olvidarnos directamente del ontogenético. Una comparacién
con un grupo externo, jseria posible? Esta es una pregunta
que ne puedo responder. Con los datos disponibles un
andlisis situlténeo, en el sentido de Nixon & Carpenter
{1996), tampoco parece posible. Porque jqué harfamos a la
hora de colocar la raiz en el nodo que conectara al clado
monofilético de la vida en el planeta con lo que es basal a
dicho clado? Quizd, por el momento, tengarnos que confor-
marnos con generar cladogramas no enraizados de genes,
discutir los méritos relativos e implicaciones de las hipdtesis
alternativas resultantes de enraizarlos, y esperar,

El 4rbol filogenético de la vida en la tierra se puede ir
construyendo y completando en sus distintos componentes o
ramas. De hecho, hay una iniciativa que persigue este fin (The
tree of life con la siguiente direccion Web:

http://phylogeny.arizona.edu/tree/phylogeny.html).
Pero para arrojar luz sobre las partes basales del Arbol v,
especialmente, para lograr enraizarle seguramente nos falta
bastante caming,

Otro de los retos futuros, al menos en lo que se refiere
a algunos grupos de seres vivos —entre ellos las plantag—,
es el del tratamiento de las reticulaciones. Es decir, las
consecuencias evolutivas de la hibridacion. Este aspecto
siempre se ha invocado por parte de los criticos de la Cladisti-
ca (Cronquist, 1987). Con caracteres morfologicos no se ha
avanzado miucho, al margen de conchuir, con hibridos sintéti-
cos F,, que este tipo de hibridos no tienen por qué causar
grandes distorsiones en un andlisis (McDade, 1992). En
cambio, ios marcadores moleculares pueden proporcionar
informacion critica aunque raras veces concluyente. Un caso,
quizé poco representativo pero particularmente intrigante, es
nuestro hallazgo de que mecanismos normalmente considera-
dos probleméticos en reconstruccidn filogenédtica —Jla
hibridacion y la homogeneizacién de secuencias multicopia—
pueden, combinados, conducir a una estructura de datos
Jjerarquizada (Fuertes et al., 1999). Sin embargo, el principal
indicio de reticulacion, en reconstruccion filogenética, son las
discrepancias entre cladogramas basados en genes que se
heredan de forma distinta (Rieseberg et al., 1996; Wendel &
Doyle, 1998). Por gjernplo, entre genes nucleares heredados
biparentalmente v otros, cloroplasticos o mitocondriales,
heredados por via materna.
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