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.
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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.

m
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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.
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A a b a b
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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

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP

137



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

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?

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO | UNLP 138



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

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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