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Resumen, El problema prictics de seleccionar los caracieres mxondmicos no saba requiere de una base empirica
amplia. También exige el examen de la tcorfa v los principios epistemolagicos subyacentes en el andlisis de
caracteres. En esta revisidn se arguments que I seleccién de caracteres equivale 2 la elaboracion v evalus-
cidn de hipduesis de homologia. El conceplo de homologia es ol de b continubdad hisidines entre masgos o
eventos de diferentes organisnos. Ask, un Garacler ayondmics os necesariamenie un sstema de por o me-
pros dos homdlogos transformacionales {estados). El principio de Heanig postula que los csfados apomdi-
cos compartidos (sinapomarfias) constituyen la dnica evidencla justificads para reconocer grupos ExonGmioos,
Los principios epistemaldgicos para el reconocimiento de homologia (rarcteresh incluyen argumentos cmginicos
y Itgicos, Las bases empiricas son Ia similitud, conjuncidén y la variacién discreta, heredable ¢ independien-
1. El argumenio lgico para la evaluacion de homologia consisie en la biisquieda ele congruencin entre ca-
ractercs medianie el principio de parsimonia inferenclal. Esi elaridad edrica permite reconocer que ks
hipdtesis de homaologia son resuliado de un proceso de inferencia y que dependen logicamente de un con-
junto especifico de datos y de wn cladogmma pamticalar, El concepio filogendético de homologia v los princi-
pios epksemoligicos revisados aqui aplican a todos los sisternas de caracteres, inclsyendo los de ks bomoléclas
como el ADN, Los procedimientos v tecnologia para | obienclén de cads vpo de dacos varian pero la onio-
logria bdisica para su andlisis s la misma.

Palabras claves andlisia de earpcteres, parsimonia, sinapomorfia, Glogenia, epEslemologia,

Abstract, The practical problem of selecting lasonomic charcters ol only roquires an extensive empirical
basis. 01f also demands an examination of theorkes aad epigemological principles behingd character andilysis,
This review arguess tit character selection B equivalent o elaborating and evalusiing hypothesis of homol-
ogy. Based on a phylogenetic concept of homology as historical continuity among leatunes or cvents in dif-
ferent organisms, 3 axonomic character is viewed necessarily as a svstem of ar least two homologs (character
states), Hennig principle postabites that apomorphic shared stases (synapomorphyl constituie the only jus-
pified avidence o recognlee asonemic groaps, Episcmological principles Tor the recognition of Tomology
{characters} include empirical and logical argumenis. Empirical bases ave similaciny, conjuntion and discrete,
heritable and independent variation, A logical argument for evaluation of homalogy is the search for char
pcier congruence by means af the principle of inferential parsimony. This theoretical background reveals
that hypothesis of homology are & result from an inference process, therefore homology statements logically
depend on a specific data set and a particular cladogram. The phylogenctic concept of homolegy and epis-
|rr|:|rrlr|-!i.['p| |pri|||ri|1|r=: resiewed hers nppl:.- 1o afl characier spatems, illll":IIIEHHJ.: ilsose From hiomiolecules sech
as DNA, Procedures and lechnology for abiaming each chamerer type will vary, bue the lmsic ontology tor
their amalvais is the same,

Ky words: character analysis, parsimony, synapomorphy, phylogeny, eplsiemalogy,

L 05 caracteres v sus estadoes son f base empirics
de la descripeidn v comparacian en la hiologia
sistentica v comparativa, En cunlgquera de los en-
foques para la clasificacion bioldgica, evolutivo, fené-
tico o cladistico (Bock, 1974; Frost v Kluge, 1994,

Smeath, 1983}, los datos primarios son las observacios
ies sobre la diswribucion de wodas ls similioodes, Sin
impartar of tipo de datos {(morfolagicos, citeldgicos,
o moleculares) o las diferentes metodologias para la
clasificacion, todo axdnomo revisa ¢l mavor adme-
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ro posible de muestras o especimenes individuales y
resume sus ohscraciones en un sistema de caracte-
res v estados. No obstanie la misma base cmpirici,
w aplican distinios procedimientos para este andli-
sis de caracteres, Por ejemplo, hajo un enfoque evo-
lutivo, La seleccidn de caracleres se considera el paso
mis arbitrario (Crovello, 1970, 1974; Sioessy, 1000,
p. 42}, En cambio, bajo un enfoque cladistico, se han
desarrollado métodos robustos para deducir explici-
tamente los caracteres homaologos, encontmar un pa-
trom filogenético v reconocer los grupos [axondmicos
(Bryant, 198%; Nefl, 1986; Wiley, 1981, p. 115). En
cualgquier caso, os evidente que la seleccidn de carae-
teres y estados es la parte mas fundamental de (odo
estudio axonomico

El primer problema prictico en la revision taxo-
ndmica de un grupo es como reconocer y definir los
caracleres de manera precisa, fQué es un buen ca-
racter taxondmico? Los erilerios rmpfri:l:m para res-
ponder a esta pregunta incluven: (1) Un buen casicier
faxonamico muestra mayor variacion entre unidades
taxondmicas que dentro de una unidad tixondmica.
(2] Esta variacion ¢s heredable ¢ independiente de
oiros caracienes, o decin, no estd genéucamenie co-
rrelacionada con la de otros caracteres en un senti-
da evaluive especifico. Sin embargo, ademis de una
base empirica amplia, laseleccion de caracteres tam-
bién requiere del examen de aspectos tedricos. En csta
contribucion se argumenta que un buen caricier es
uno que funciona como una hiptesis vilida de ho-
mologia, Bajo tal perspectiva tedrica, cada caricier
laxondmico es un sistema de por lo menos dos ho-
malogos iransformacionales o estados discretos (See-
vens, 1991). Desde este punto de vista filogenético,
cada uno de los caracieres incluidos en cualguicr
estudio mxondmico implica una hipatesis de homo-
logia ¥ una seric de transformacidn polarvizada. Ine-
vitablemente todo taxdnomo (sin importar su
orentacion tedrica ¥ metodaoldgica) al clasaficar sus
ohservaciones cradas de las muestras en un sistema
de caracieres v estados desarrolla (implicia o expli-
citamente ) hipdtesis de homologia (Mishler y De
Luna, 1991; Wiley, 1981). Por lo tanto estas hipdte-
sis deben ser eluboradas y evaluadas formalmente con
los métodos disponibles mis apropiados,

Despuids de tres décadas de discusion es claro que
por ahora los métodos cladisticos =on los mgis robuas-
Los para la reconstruccidn Blogendtica v clasificacion
de la biodiversidad, tanto desde ¢l punto de vista
tedrico como metodoldgico. Los angumentos filosd-
ficos han mostrado que los métodos cladisticos son
apropiados debido a la visidon ontobdgica de los gro-
pos naturales como “individuos”™ v por el enfogue
popperiano de refutacion de las hipdtesis de homo-
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logia como bases para la clasificacion (ver literatura
citada en De Luma, 1995). También los métodos cla-
disticos son robustos desde la perspectiva epistemo-
Idgica implicita en el uso del principio inferencial de
:FIi:I'!iI'H.IJI:'I.LE SO ﬁl"l’l'llln ()] ::] examen rig'uman 4:|1_-
inferencias Mlogenéticas (ver referencias en De Luna,
1996). Una ventaja epistemolégica imporiante es el
uso de parsimonia inferencial, lo cual provee un cn-
terio logice v robusto para la evaluacidn de hipote-
sis filogendticas (Farris, 1983}, Desde el punto de vista
metodoldgico fa razin de mayor importancia es el
estudio de los caracteres v estados. Los métodos cla-
disticos proveen criterios y procedimientos explicivos
para postular relaciones de homologia entre carac-
teres {Patterson, 1982; De Pinna, 1991; Roth, 1994).
Por la prominencia de éste Gltimo aspecto, los mé-
todos cladistices se han descrito como el estudio v 1a
interpretacidn parsimonioss de homologias,

El objetivo de la presente revisidn es analizar |a
teoria relacionada con el problema prictico de la se-
leccion de [os caracteres taxondmicos, Se examina &)
conceplo de “homologia® como base worica para el
anilisis de caracteres en la reconstraccin Glogend-
tica y la clasificacion. El término “homaologia”™ se ha
referido al concepio de historia comitin, al de onto-
genia comin ¥ a la similitud de rasgos o funciones
entre dos organismos, En el plano ontoldgico se ana-
liza el concepto de “homaologia® como un fendmeno
fue relaciona dos 0 mis partes o procesos de orga-
nismos a un nivel particular en la jerarquia de la
organizaciion biologica. Cuando las partes o procesos
se hipotetizan como “homdlogas™ csto implica que la
existencia de tales entidades discretas es causada por
la manifestacidon del fenomeno “homologia®, En el
plano epistemoldgico se argumenta que “homologin®
no exs una relacion directamente observable sino gue
es el resultado de un método de andlisis inferencial.
Este marco tedrico permite reconocer a las hipduesis
de homologia v de homdlogos como el lundamento
epistemolagico para el esiudio comparative de las
similitudes entre organismos,

Bases tedricas para el estudio de los caracteres

La seleccidn de caracieres taxonomicos, como cual-
quier otra actividad cientifica, no esti libre de pre-
SUPCSICIONGS O expeciitivas leonicas mediante las cuales
se organizan observaciones, se implementin andlisis
y s llega a conjeturas. La inspeccion de presnciones
permite reconocer los limites o condiciones bajo b
cuales se puede operar con diversos procedimientos
especificos en la seleccidn de caracteres, la inferen-
cia de homologias y ka clasificacion de gripos monafi-
Iéticos. En general, el uso de los méodos cladisticos
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eatd asociado a por lo menos dos presunciones bisi-
cas: la existencia de una Ologenia v la existencia de
un orden jesirgquico de niveles de relacidn flogend-
i I:HCIT.'I.!J}'., 1083 e l.;_l'ul:iul:r. ¥ r.ll.ul.ughllr.". 1888 En
particular, una nocion entoldgica fundamental es que
teda la diversidad de organismos que existen ¥ han
existido esid unida en una sola filogenia por relacio-
nes de ascendencia-descendencia. Los métodos cla-
disticos para el cstudio de las homologias tambicn
presuponen la existencia de un orden jerirquico en
las relaciones entre linajes. La jerarquis no os una
abstraccion necesaria solo para describir v represen-
tar grificamente los patrones de similitud (Bracy, 1994;
Stevens, 1984), La expectativis de una estrictir de
“prupos dentro de griopos” e debe al somor Gamo de
esta jerarquia con los conceplos sabre la cladogéne-
i3 coma el proceso principal de formacion de lina-
jes v divergencia

Las dos abstracciones basicas sobre la existencia de
los linajes v Ia jerarquia a su vez invocan necesiria-
monte olras presunciones scerc de los procesos ca-
sales de tal [logenia jerirgquica, Al menos cinco
suposiciones inmediatas deben considerame s se desea
justificar el uso de mewedos cladisticos en la evalua-
cign de hipotesis de homologia (Mishler, 1994; Rodh,
1949:4; Sober, 1988): reproduccion, berencia, divergen-
Clil, intlrpr ndenciz ¥ Lasa Iul._i:q de cambio. En ]'rrimq'r
Illg:.r SE PrOsUpone [que ] process e la '1'1."|:|-|'-||-|im.'-
cin” [r|.'|:||'||::.1.-|:i1'i-n. en el sentido de Brandon, 1900y
Hull, 1980} debe ocurrir para formar v preservar los
limzjes. En segundo lugar, se considera que la “heren-
cia” (en el sentido de Ia genética de poblaciones) os
el proceso mediante of cual los rasgos particulires
imterpretados como marcadores histdricos se fijan de
goncracion on generacion. Estos rmsgos empiricamente
son los estados y una vez que s¢ gENcran se mantie-
nen coma variantes discretos, Consecnentemente sc
presupone que el proceso hereditano es responsable
die vna fuerte correlacion entee los estados de la
generacion paternal v los de sus descendienies.

El wercer supuestio es que la “cladogénesis™ e el pro-
ceso predominante en la formacidn de linajes, en com-
paracion con la reticulacidon. Eswo permite razonar que
precisamente mediante la divergencie de linajes es
coms ¢ generan los patrones de homologia tixica
{en el sentido de Paverson, 1982). La cuarta presun-
cidn es que Ios caracieres mantienen su “independen-
cia” y por Io tanto su congruencia puede ser aceptada
como un indicio de historia comdan (Farris, 1983,
Kluge v Woll, 199%; Sober, 1988). Esto refleja la ex-
pectativa pedrica de que los procesos de seleccion
natural, conversion genica, canalizcion oniogendtis
ca, entre obros, no operan destruvendo 2 histoma, o
decir, de tal modo que produzcan asociaciones no

homdlogas entre varios caracteres. En tal caso, este
tipe de caracteres homplisticos sebrepasarian en
aimere a los homdlogos Gikicos que indican anecs-
tria comiin.

Finalmente, la quinta presuncidn es sobre la "tasa
de cambio” de los caracteres. La reconstruccion flo-
genética depende de que los caracteres cambien v se
manificsien distintos estados. 5in embargo, para que
un cardcter en particular puedi ser un buen marca-
dor de la historia de wn linaje, I transformacion de
un estado a otre debe oourrir a una tasa baja en com-
paracion con la tasa de divergencia del linaje. Es decir,
low estados deben ser onginados y fjados en un seg-
meniley temiporal de wn lnage antes e cambiar en om
catado. Sioel carderer estd cambianda de estados o una
tasa demasiado ripida (cada generacion, en el caso
mhis cxtrema) se “horma” i evidencia de aligunos coum-
bios (Albert ef al, 1992, Deliry v Slade, 1985; Mish-
ler, 19434,

Una conclusion importante derivada del marco
peoirico anterormente desoriio o e liwm eslaliones
o marcidores de iy conmnuidadd] hisubeica entre lina-
Jes son precisamente las caracteristicas heredadas v
fijadas genealdgicamente con o sin modificacidn.
Drebide a los procesos evolutive v hereditanio, la ex-
peckitiva tedrica es que li sucesion de descendicn-
tes e un ancesiio Comian tLhnI|}JI'1i|'I'.'1 Cherins
mareadores exclusives g ese linaje. Adeniis se espe-
raria que Llos descendicnies tunbién compartinan oiras
caracieristicas heredadas de la serie temporal de
ANCESIIgs COMUNCE mas recienies. Ontolégicamente,
cada organismo puede ser visto comao un mosaico de
marcadores heredados a traves de su historia filoge-
nétic, algunos de su ancestro mas reciente ¥ otros
de la serie de ancestros menos recientes, Epistemo-
lricamente, las relaciones Glogenéticas v [a estruc-
ura jerirguica ¢n la namralera se puede descubrir
investigando Ly existencia de patrones anidados en la
distribucidn de las similitudes. Uno de los aspecios
metloligicos fundameniales entonces es coma des-
cubrir la jerarquia en los mosaicos de similitudes ¥
modificaciones acumulados en fa historia de cada
organismo. El nideo central de la teoria cladistica
&8 la hiisqueda de linajes v equivale al reconocimiento
e conexiones histiricas entre expresiones maodificlas
de las caracteristicas de organismos. Homaologin es
precisamente el concepto general de la conexion o
continuidad histdrica entre paries de organismos.

Concepte filogenético de homologia

El concepto de homologia es uno de los mis impor-
lantes en sslemiiica v hiologia comparativa, pero tam-
bitn uno de los mds controversiales {Beer, 1971;
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Figura 1, El coicepilo Mlogendtien de homaologia. Existen relaciones de continpidad histdrica enire los rasgos o
procesos de erganismaos o wmeios niveles. Por egemplo, homologia beraciva (Husteada con una inea continua) e la
rl'lII'I.'.'IP-:HHlI'IH:i:I enlre una cardcierisiien (crculos) en & mismo TN {dvalns sombireados), En cambio, |'|-n|||n|n-g|'a
filogenetica §linea discontinual ex la relacion entre ks misgos de organizmes diferentes. Est cormespondencia se
presenn enlre oy caracleriaticas del mnmo tavon (BB al igll:lJ fue entre individwos de mxa distinros (A, B,
por ejemplo), Hay dos thpos de hamologia logenética: vixica (mismo rasgod v transformacional | rasgos distin-
sl Lina hipdiests de hoamalogia thglea (AR, por efemplo) impliea gue oo hay cambio envre el estido en el an-
cestro comiin v el olservado en los mxa comparados, Una hipdeesis de homologla transformachonal (codificada
coma (L) propone un cambio Cindicado por gna harra negead entre el ancestro ¥ los i gue presenian los dife-

rienites esiachoe

134



Ei CoscErTo o pssnpoGiy Aot e TE ¥ LA SELPOCIES 9 CARACTERES TANOSOMIT0S

Boyden, 1943; Cracraft, 1967; Ghiselin, 1976; Jardi-
ne, |067; Sattler, 1984}, Se ha analizado desde varios
puntos de vista, por gjemplo. homologia como expec-
tativa ontologica de continuidad histérica de infor
macion en un patrdn jecirguico (Kluge v Wolf, 1993;
MeKitriek, 1994; Roth, 1984, 1988; Van Vilen, 1982)
v como procedimiento epistemoldgico para invesi-
gar la relacidn histérica entre partes de organismos
{Eldredge, 1979; Frost y Kluge, 1994; Panerson, 1982,
1988; De Pinna, 1991; Ricppel, 1980, 1991, 1992). La
existencia de varios niveles de organizacidn de las
paries de organismos ha generado una gran diversidad
de enfoques para su estudio comparative (Donoghue,
1992; Hall, 199). Por ejemplo, conceptualmente
existe una cormespondencia histdrica a nivel del com-
poramiento (Lauder, 1986), del desarrollo (Kluge,
1988), de las paries de una estrectura (Fatterson,
1982}, de los genes (Bolker y Raff, 1996) y de nucled-
tido a nucledtids en las secuencias génicas (Patter-
son, 1988), También se ha analizado el conceplo de
homalogia desde una perspectiva integrativa ¥ unifi-
cadora tanto de los patrones jerirguicos como de los
procesos actuantes en los diferentes niveles de orga-
pizmcion (Roth, 1991, 1994),

Ademds de los enfoques historicos previamenie
mencionados, el concepta de homologia mbién se
ha usado para analizar otros tipos de corresponden-
cia cntre las partes de organismos. Por ejemplo, los
conceptos de homologia *biolégica”™ vy "genctica®
describen la relacién causal ¥ las bases mecanisticas
en el desarrollo de las partes (Wagner, 19859; Bolker
y Rafl, 1996). Bajo esta perspectiva, la existencia de
homologia se da en funcién de dos tipos de proce-
508 los del desarrollo, que generan estrociuras espe-
cificas v los que manienen o Conservan las estruciuras
ya generadas. Los rasgos son homologos si compar-
ten los mecanismos de diferencincion que canalizan
su desarrollo (Wagner, 1989, 1984). Este conceplo es
restringido a los rasgos morfolagices y es dificil apli-
carlo a otros caracteres (como los moleculares) o
eventos (como el comportamiento), No obstante, el
énfasis empirico del concepto “hioldgica” permite
enfocar el estudio de las partes morfolégicas en de-
talle y asi provee robuster al primer criterio para pos-
wilar homologia filogenética (criterio de similitud de
Patterson, 1982), En este sentido, ¢l conceplo de b
mologia “hiokigica” depende epistemoldgicamente del
criterio filopendéuico ya que ain los mecanismos ©o-
munes en ¢l desarrollo pueden analizarse desde el
punto de vista histérico. Los procesos del desarrollo
similares pueden compartir o no su historia y enton-
ces los propios mecanismos generativos ¥ regulatorios
pueden ser homalogos o no en el sentido Glogenét-
co.

e es homologia? Ontolégicamente homaologia
puede visualizarse como un fendmeno particular que
relaciona dos o mds partes o procesos de organismos.
Las partes homdlogas conceptualmente son entida-
des discretas cuya existencia €3 causada por la mani-
festacion del fenémeno homologia. Asi como el
fenomenc “filogenia” relaciona dos o mas taxa, el fe-
nomeno “homologia®™ se puede ver como la relacion
entre caracteristicas de organismos. En el plano on-
tolégico, la expectativa tedrica del concepio de hoe
mologia es que todas fas partes, lunciones y procesos
de los organismos estin conectados histéricamente
en mayvor 0 menor grado (Frost y Kluge, 1994). Par
lo tanto no e diffcil ver que existen varios niveles y
tipos de homologia correspondientes con la estruc-
tura jecirgquica de la vida (Roth, 1994). Por ejemplo.
homologia “lerativa™ es la correspondencia hisudri-
ca que existiria entre diferentes estructuras o proce-
wos el mismo organismo (figura 1). Sin embargo, de
mavor interés para los bidlogos comparativos es el
concepio de la homologia “flogenética”, es decir, |a
corrcspondencia histdrica entre caracteristicas o pro-
cesos de diferentes organismos,

Homologia taxica y transformacienral. La relacidn his-
thrica enire caracteristicas de dos o mis organismas
Pul_-ﬂl,- ser de dos |'||.m5. [El.-rlrr:dgc, IE?‘E'. Patlerson,
1982}, En primer lugar, “homologia tixica® e la co-
rrespondencia del mismo rasgo entre diferentes or-
ganismes debido a la herencia sin modificacian a partir
de un ancestro comiin que tenia ese rasgo. Cuando
la similitued que existe entre partes o procesos de dos
o mils organismos no es resultado de ancestria comiin
entonces es “homoplasia®™ En segundo lugar, “homo-
logfa transformacional” es una correspondencia en-
tre dos (o mds) masgos diferentes por el cambio
evolutive de uno en otro (figura 1). El rasgo anterior
al cambio se nombra “plesiomorfia” y el posterior es
“apomorfia”. El conjunto que incluye los rasgos ho-
mologos (el estado previo v el derivado de la modifi-
cacicn) os conocido como una “serie ransformacional”
(Wiley, 1081},

:Qme significa que dos organismos comparten la
misma caracleristica? Las conjeturas de homologia
taxica o transformacional reflejan la expectativa de
que hay una continuidad histdrica entre las paries
comparadas entre organismos {Roth, 1988; Van Va-
len, 1962). Esta relacion se establece por la continui-
dad de informacion mediante el proceso reproductivo
como la principal causa, Por un lade, una hipdtesis
inicial de homologia tixic es una proposicion de que
la similitud compartida por varios organismos se orl-
gind en todos ellos mediante sélo un ancestro comiin,
La similitnd en el rasgo permite deducir que no hay
cambio o pasa evolutive entre el ancestro ¥ los orga-
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1. Fase empirica (similitud, conjuncidn, independencia, afc.)
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2. Fase inferencial {parsimaonia y congruancia)

hipdtesis de homologia 1axica

O

Fi;l.l:m 2. Las bases tedricas para la =laboracidon v evaluacian de hi;uil;.:.;i.i de Imrn-nl-l:ugfa “|1:|E-I:'|'|:"|;|E.ﬂ. La seleccidn
de caracieres taxondmicos €q uivale a la Frnp-n-ﬁrifm de hum-:rlngin wExica v tramsformacional, En la fase em |'||.'riru..
la presencia de un rasgo senilar se puede codificar ecmo el misme estado en dos o mds taxa (E<F+G) lo cual ine
vocy una hipdtesis de homologin tixiea, Lo observacion de wres rasgos comparatles pero distinios parmiine fnleei
una relacidn de homologia transformmcional {(O=1-2), In cual puede propronerae “sin orden”™ u “ordenada”, En la
fase inferenchal sc selecciona el drbol mids parsimonioso ¥ se agrega b dimensidn temporal de [2 ranslfonnacidn
entre estados (polaridad) cuando se postula que uno es el ancestral [plesiomorfia) a owo {apomorfia). El clado-
grama ilustra fas relaciones entre siete taxa (A-G) y se bass en muchos caractercs. Salo se dibuja la distribucién de
lom e estades de un cardcter (circulo) ¥ hos camixios inferdos | barras) AL ex plir.ar g1 distribscion, Noiese que
la relacidn enwre apomorfia ¥ plesiomorfia es relativa, Esta figura adenis ilustra el concepio de homoplasia (ba-
rras blancas). La I1i|u'.||:r-:1'-'. imicinl de |H.!lllul|ll|_ql':'| vizics al nivel de EaFelt |H='ll1||.|||a en b Fase crrpirici {oircubo
neEgral no F:sqi Ia |:|r|.|cl.u e congruencia en un chdograma, par liw quié se in Mere Iir.||1m|1|:m'.|. 5i s redure #]
nivel de universalidad, entonces el circulo negro se reimterpreta como bormologia txica silo para F+G {0 por se-
parade, #lo Ej,
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nismos en cuestion, Por otro lado, una hipitesis de
homologia transformacional es uni proposicion de que
unia condicion previa (plestiomaorfia) se modificd en
otra condicidn posterior (apomorfia) y gue ambas se
heredaron mediante s6lo un ancestro comin (figu-
ra 13, La diferencia entre los estados permite dedu-
cir que hay un paso evolutive entre el estado ancestral
¥ el estaclo dervivado (Hgura 1).

El concepto de homologia como continuidad his-
torica de informacidn tiene implicaciones wedricas muy
imparnantes en e concepto de “caricier mxondmi-
co” (figura 2). Una conclusion tedrica es que un ca-
picter axondmico es necesariamente un sistema de
por lo menos dos homaloges transformacionales.
Epistemolégicamente, un caricter (AXonomico debe
variar de una forma disereta entre los taxa dentro del
grupn de estudio. Es decir, la condicion de un rasgo
en por Io menas un tixon debe ser significativamen-
te distinta a la del resto de los taxa. En cada cardc-
ter xondmico reconocido existe por lo tanio uni
hipdtesis implicita de homologia tansformacional
untendo por o menos dos expresiones de un rasgo
{exmdos del caricter), uno de los cuales se conside-
ra transformado o derivado a partir de otro estado
ancesiral,

Homologia transformacional también tiene relacio-
nes weoricas con ¢l concepto de “orden” de estados v
el de “polaridad” {fgura 2}. Las hipStesis de orden
consisten en la designacidn de la conectividad o ve-
cindad relativa entre los estados (Hauser, 1992; Lips-
comb, 1992; Mabee, 1989; Slowinski, 1993; Wheeler,
19900; Wilkinson, 1992), Dos o mds estados pueden
estar conecludos mediante homologia transformacional
directamente (transformacion o parsimonia Fitch) o
indirectamente (iransformacion o parstmonia Wag-
ner). Sin embargo, las hipdtesis de orden no impli-
can necesariamente alguna relacién temporal entre
estados. Las hipotesis de “polaridad” especifican la
dimensién emporal de la transformacion evolutiva
entre los estados de un caracter (Doenoghue y Maddi-
son, 1986; Kitching, 1992; Sievens, 1980), Polarizar
U caricier taxondmico consiste en postular que un
cstado os anteror o ancestral {plesiomérfico) ¥ que
se transforms en otre estado posierior o derivado
{apomarfico), Estas declaraciones de polaridad son
siempre relativas y se aplican exclusivamente a un nivel
inclusivo particular dentro del grupo de estudio, Por
ejemplo, en una serie de ransformacion multi-esee-
do, el estado apomdarfico a un nivel mis inclusivo es
en iwrno el estado plesiomorfico en relacian al siguien-
1e estado apomdrfico pero a un nivel menos inclusi-
vo [figura 2],

También ¢l concepto filogenétice de homologia
tiene una relacién fundamental con el concepto de

monofilia. La contribucién de Hennig (1966) fue pre-
cisamente establecer 1l conexidn conceptual entre apo-
morfi v grupos monofiléticos, Oniolégicamente un
grupe monofilético es una entidad espacio-temporal-
mente limitada {“individua”, ver referencias en De
Lumna, 19495} y por lo tanto incluye a wodos v solamente
los descendientes de un ancestro comin. Hennig
reconocio que las similitudes homdlogas son de dos
tipos, sinapomorfias y simplesiomorfias v postuld que
sole las sinapomorfizs (estados derivados comparti-
dos) indican la exisiencia de linajes y ancestria co-
miin mds reciente (figura 2). Tal contribucidn
conceplual ahora se conoce como el *principio de
Hennig™, Este principio epistemoldgicamente propone
que los grupos monofiléticos se reconocen por las si-
napomorfias como evidencia justificada de ancestria
comiin reciente (Patterson, 1982; Platnick, 1979). Por
lo tanto, las sinapomorfias y monofilesis son la base
en el proceso para formar grupos @Myonomicos (ver
Mishler v De Luna, en revision}.

La relacidn conceptual entre homologia filogend-
tica, sinapomoria y monofilia es la base tedrica de los
anilisis cladisticos. De ésta se derivan principias epis-
temoldgicos y méwodos para la seleccidn de caracte-
res homdlogos v la hisqueda de grupos jerirguicos.
La hipdiesis de que dos organismos o Lixa lenen el
mismo estado (homologia tixica) implica la hipote-
sis de que existe un grupo monofilétice. Consecuen-
temente, cada hipatesis de un gropa @axondmico en
el clasilicacidn tiene asociada una hipduesis de
homologia. Epistemolégicamente cada estado de un
caricier taxondmico puede ser considerado como una
pieza de evidencia para postular la exisiencia de un
grupo monofilético. Esto significa que cada estado de
N CArdcter o8 una simapomoria pars un grupo a algin
nivel particular en la jerarquia Ologenética (figura 23,
El papel de los méndos cladisticos de andlisis de
caracteres es encontar ¢ nivel de universalidad de las
sinapomorfias,

Principios epistemologicos para la
seleccion de caracteres axonomicos

Se ha argumentado en la seccidn anterior que cual:
quier cardcter incluido en todo estudio xonomico
necesariamente implica una hipdtesis de homologia
y una seric de transformacidn polarizada. Entonces
el problema prictico de seleccionar caracteres y ches-
cubrir estados discretos e independientes equivale
epistemalogicamente a elaborar y evaluar conjeturas
de homologia. La fase de los métodos cladisticos que
incluyen todos los pasos entre la coleccion de obser-
vaciones, seleccidn y descripcion de caracteres hasta
la formacidn de una matriz de datos se ha denomi-
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Flgura 3. Los principios episiemolbgicos para la seleccidn de caracteres axondmicos, Cualigier simbolo incluida
en los dvulos sodnbipcidos {llrp_'il.ll'll.ﬂlrm:l |r|||'l|]|_' TUIRESCTNLLT UN FASDG |l|1i|FIrI|r|ﬂi1'|:I.. un nucledilda de la speaencia
i un gen, o un patrdn de comportamients, En principio, todas estas ohservackones se pueden considerar coimo
carcieres poiencinles. Sin embargo, un rasgo en cusstién no solo debe ser comparalde siho wmbién variable en
ferma discreta. es decin, con signiflcativamente tayor varacidn entre laxa gue dentro de un wxon. Por ejenplo,
la caracteristica flustrada con una “eapiral” cs variable en A vy C pero k& variacién es continug, En eamible lay dos
estados discreios en bos dos caracteres representados por los “cuadrados” y los “tridgngulos” (negros v blancos). La

[resrncia e euml o AEERG L Lhilanea en el mismo g tREG ch A ilimira el COnCEpI e "I'IFIIiIJIH'iﬁrl'_ Fn vista de
extos crlierios, la seleccian de carscteres no es arbitmein, Estas bases empiricas justifican Is inelusion de caracteres
taxondmicos o la matriz de datos para el ansitisis de los cladogramas, Esie diagrama también ilusom e las decla-

raciiies de homolopin ¥ |4.|||:|||;=-Ia:.|a para cuploieler sigema de camctenes dependen inferencialmente de un con-
Jume de datos, del eriterio de parsimonia v de on cladograma en particular,
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nado “andlisis de caracteres” (Bgura 3}, La interpre-
tacidn v codificacion de las similitudes v diferencias
entre @xs se traduce en un conjunto de hipdtesis de
homologia tixica y ransformacional elaboradas en
esla fase previa a la bisqueda de cladogramas {“ho-
mologia primaria” sensu De Pinna, 1991, Tales pro-
posiciones iniciales se comunican en la matriz de datos
cuando se asignan estados de caracteres en cada cel-
da. La codificacion del mismo estado en dos o mis
taxa representa una hipatesis de homologia sixica
51 los esiados son diferentes entre taxa enlonces se
postula una hipdtesis de homologia transformacional.
{Como reconocemos los caracteres homdlogos:
Homologia coma [a relacidn histdrica entre dos o mis
partes no es observable, lo dnico disponible es el
patrin jerirquico de todas las simililudes entre un
grupn particular de muestras (figura 3). En cualquier
tipo de datos {morfolégico o molecular), homelogia
es una conjetura que resulita de un proceso de infe-
rencia deductive {de Finna, 1991; Rieppel, 1980). La
similitud es indicacidn de homologia taxica mientras
que ¢l reconocimiento de estados diferentes sugiere
homuologia transformacional. Las hases empiricas por
medio de las cuales se generan estas conjeturas se han
conocido en la literatura como los criterios de homo-
logia. Patterson (1982} definid de manera coheren-
te v clara tres criterios; similid, conjuncién y
congruencia. Aungue Paterson las presentd como
*pruchas” de homologia, ¢l papel espisiemolagico de
cada uno de estos tres criterios es diferente. De he-
cho, Wiley (1981) deseribis los criterios de recono-
cimiento de homologia como *pruehas morfoldmicas”
pera lo hizo por separado de la "prueba filogenéu-
ca”. Epistemoldgicimente, la similitud y la COMjUnCIGn
como bases empinicis no necesanamente constituyen
una “prueba”® de hipdtesis de homologia (Cracraft,
1981; D Pinna, 1991). S5in embargo, no hay dificul-
tad en aceptar que la correspondencia detallada en
estructuras maduras y el desarrollo comiin constitu-
ven la base empirica de similitud para postular ho-
mologia potencial.
Stmifitud. En primer lugar, la correspondencia topo-
grifica y similitud se ha considerado como un buen
criterio para postular una conjetura de homologia
(Bock, 1989; Lipscomb, 1992; Rieppel, 1988). Esie
criterio considera tres caracteristicas posicionales
bdsicas de un cardcten: wpogralia, geometria y rela-
cidn con otras partes del organismo (Wiley, 1881). En
el caso de rasgos morfolégicos, la similitud en el
desarrodlo e un criterio adicional ampliamente usa-
do para determinar homologia tdxica (Kaplan, 1984
Remane, 1952; Stevens, 19843, Las mismas observa-
ciones ontogenéticas también son importanies para
hipotetizar homologia transformacional (Stevens,

1984}, aunque se debe considerar gque los homdlo-
gos no necesariamente se desacrollan de una forma
similar (Roth, 1983}, En ¢l caso de los datos maole-
culares (secuencias génicas), la similitud posicional
de nucléotido a nuckéotido es ¢l criterio empinco para
postular homologia entre las bases de diferentes se-
cuencias. Esta decision inicial se toma durante el ali-
neamiento de las secuencias medianie diversos
métodos {Gonzalez, 1997],

Virriacidm ¥ estados discetos. La discusion de Wiley (1981)
&5 un resumen excelente de los aspecios concepiua-
les y semanticos del término “cardcter”. Un caricter
no es solo una abstraccion sino una entidad discreta
espacio-temporalmente (Frost y Kluge, 1994). Un
estado es también una entidad discrets pero a un nivel

Jjerarguico immediatamente inferior {Ghiselin, 1984],

Desde e punto de vista de la ontologia de la siste-
miitica flogenética se ha argumentado en esta revi-
sidn que un caricter es un sistema de por o menos
dos homdlogos transformacionales o estados. Fste uso
restringido del término caricier no incluye (ni exclu-
ve) otras acepciones o usos, por gjemplo, en las cla-
ves laxondmicas, en los estudios de morfologia
funcional y los de ecologia comparativa (Fristrup,
1993),

A fin de ser consistentes en eata discusion, se adop-
tari una terminologia especifica para varios tipos de
observaciones v similiiudes potencialmente observi-
bles (Mishler v De Luna, 1991). La observacidon mas
general (figura 3) es de “rasgos”, esto es, cualquier
caracteristica del organismo. Los "rasgos” pueden ser
divididas en las que son “describibles” o cuantifica-
bles en alguna manera comparativa, v los que (por
lo menos sin estudio posterior) permanecen solamente
como una percepcidn “geswlt”. Entre los “rasgos
describibles”, algunos son “no variables” ¥ otros son
“variables” dentro del grupo de estudio, Los rasgos
untformes entre los taxa desde luego son irrelevan-
tes en la clasificacidn de este conjunio estudiado, pero
pueden ser de uso a un nivel taxondémico mis inclu-
sivas. Por “variables” no queremaos decir simplemen-
te que existen diferencias entre especimenes, sino mas
bien patrones discretos de variacién, con diferencias
significativamente mas grandes enwe diferentes co-
lecciones de muestras (taxa) que denro de una colec-
cion particular (taxon).

Estos criterios de variacidn discreta son aplicables
a todos los caracteres va sea que provengan de cual-
quier nivel jerirquico de organizacidn, por ¢jempla,
de la morfologia, de la ontogenia, de los cromoso-
mas., o de las biomoléculas como el ADN, En el caso
de los caracieres morfoldgicos, los patrones de varia-
cidn de rasgos describibles pueden ser estudiados
examinando muchos ejemplares y usando varias 1ée-
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nicas estadisticas univariadas v méiodos de ordena-
cidm (Marcus, 19940 Wiley, 1981). La base de compa-
racion para estudiar patrones de variacion son los
grupos de specimenes considerados como Unidadies
Taxondmicas Crperativas (UTers). Estas entidades sir-
ven comao los grupos iniciales para el estudio preli-
minar de los caracteres. Unicamenie lis peculiaridades
que distinguen a una UTO ¥ las que distinguen a un
grupn limitado de otras UT0' son de interés para el
taxinome. Estas peoulariedades distintivas son ks que
s¢ denominan “cammcleres” o “eslados®,

Crnpuncidn. Otra base empirica para claborar hips-
1238 de homologia es el critverio de conjuncion {Pai-
terson, 19582). Esta situaciin se presenta cvando dos
rasgen dili-rentes se observan por separado en dos taxa,
poroe en un lercer xon ambos cstados se presentan
mvariablemente en ol mismo organismo (fgura 3).
En este citso, 1a presencia de un rmasgo es independiente
de la presencia o ausencia del otro, entonces por lo
menos s¢ deben dedocir dos evenios de combio (de
Finma, 1990 ; Rodh, 19%45, El criteno de conjuncidn
expresa la cxpochiiva wednc que oo estado de un
caracier particnlar no pucde wansformarse direcia-
menle en un estado de cualguier oo casicter. La
presencia conjunta de dos estados discreios de un
cardcier en el mismo orginisme permile entonces
deducir que se trata de dos camacteres independien-
tes om ver de uno solo,

Herenci ¢ mdependencin Tedricamente, un buen ca-
ricter es'el que varfa entre axa, pero la varacion no
es ecolenotipica, sino que existe un patron coheren-
te v heredable (Wiley, 1981). Los caracteres “variahles”
puaslen ser considerados como carmcieres “asonomi-
cis” (= homologias tixicas potenciales) coando se
cvaliia s su varacion es heredada pero también in-
dependiente de otros caracteres. La varlacion come-
lacionada entre caracteres debido a procesos
funcionales los descalificaria como marcadores inde-
pencientes de historia comiin. Transplantes recipro-
COA: EXprrimenios de crecimie o controlado v estodios
morfomeétricos de patrones de variackin v correlacion
pucden ayudar a detectar la variacidn heredable e in-
dependiente (Davis, 1983, 1988; Lewy, 1991), También
la presencia conjunta de dos estades de un canicter
en el mismo organismo es una hase empitica para pos-
tular independencia de caracteres (prucha de con-
Juncion de Patterson, 19825,

La independencia es relativa va que todos los ca-
FACleres v procesos cstan correlacionados v covarian
de algiin modo por ser parte de los organismos coma
un o (Shaffer, 1986}, Por cjemplo, slgunos coac-
leres estin uertemenie ligados en complijos que re-
sultan de una canalizcion estructural comin en
oniogenia. Pero dun en este caso puede haber inde-
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pendencia en cuanto a los cambios: unos caracteres
cambian de un modo mientras gue olros permane-
cen igual o cambian en diforentes segmentos wompo-
rales de un linaje (Sober, 1988}, 5 se sospecha
independencia de caracteres, en vez de una hipéte-
sis de homologia transformacional enwre dos estados
se generan dos hipdtesis de homologia, En contras-
e, cuando s sospecha que dos o mds caracieres es-
tan ligados, es decir los cambios son concurrentes,
citonces se deben tratar comao un solo cardcier.

El requevimiento de independencia también se
extiende al procedimiento légico en la seleccidn de
caracteres ¥ definicion de estados (Barre, et al, 1981
Farris, 1983}, Las conjeturas iniciales sobre homolo-
gia en las caracieristicas cntre organismos se gene-
ran g @ una de modo 'i11lr]r|1-|.-|ul'prn|r del resto de
ks piras caracteristicas. No hay dependencia o circu-
laridad légica enwre Ia colecclin de hipdiesis inicia-
les de homologia. Cada observacion comparativa s
una piera die evidencia ue se interpreia por separi-
do. Kin l"I'IIhTIrﬁH. el analisis de caracieres s -rlq.'p:'u-
de de constrir primero los grupos como UT0's para
tal comparacidn, En la prictica. ¢ desasmolio de hi-
potesis sohre taxa v caracteres @axondmicos es guia-
do iterativamente mediante la elaboracion de
cladogramas preliminares (Mishler y De Luna, en
revisian ). A nivel de especies, la agropacidn ini-
wa o numérica de especimencs puede ser el inicio para
evalmr caracieres, despuds un grupo micksl puede scor
subdividido si sc cncuentran nuevos camcteres. A su
weg, dos grupos iniciales pueden ser unidos si se en-
cuentra que los caracteres que los sepamban no son
heredables o estin correlaclonados funcionalmenie,
En cada fase sucesiva de este process iterative se van
tomanda diécidones tanlo de la membresia de los
prupos 4 comparar como de los caracteres incluidos
v las difcrencias entre los estados,

Parsimonia ¥ congruencin, Las hipitesis de homolo-
gia coma resultids de un proceso de inferencia te-
nen caracieristicas semejanies a s claboradas en
cualquier o'y ciencia (Eldredge v Cracraft, 1980,
Rieppel, 1980, 1992), Las reglas generales de la epis-
temologia de la ciencia pueden ser consideradas para
examinar los problemas de b elabomcion v evalua-
cion de inferencias filogemtucas (ver relerencias ci-
tulas en De Luna, 19963, Desde ol punte de vista de
la filosofia mcionalista popperiana, uno de los crite-
rios usados en la ciencia para Ia cvaluacion de infe-
renicias es el de “simplicidad”. Sc aplica este criterio
cuando entre dos o mas hipotesis igualmente ligicas
¥ consistentes empiricamente, se clige la que expli-
a el dominio mediante el menor nomero de conje-
lurs, E-implil.':it‘l.:d 4 pur!.'qu.i:n:ia. CONTIES lﬂ]llfl‘imil:i'!lll
epistemoldgico se ha formulado como el principio de
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causa comuin, el cual presupone que para los mismaos
clectos naturales podemos inferir v aceptar Iy misma
cansi (Reichenbach, 1956; Salmon, 19340, En el caso
del dominio de la sistemitica bioldgica, parsimonia
es ¢l criterie inferencial que favorece la ancestria
comun come explicacion causal de la similitud com-
partida por dos o mis organismos en contraste con
la explicacion de ancestria miiltiple (Soher, 1988).
En sistematica, el papel del principio de parsimao-
nia inlerencial es escoger entre hipdtesis alternativas
(homalogia v no-homaologia) como explicaciones de
la distribucion jerdarquica de caracteres. Se aplica el
criterio de parsimonia inferencial cada vez que se
postula que el mismo estado de un cardcter presen-
e en dos o mas XD W ongindg por un ancesinn co-
minin (homologia) en vez de posidlar que B similiood
sz origing en cada tixon (homoplasia)l. Un solo evento
explica la distribucion compartida del estado al como
lo harian varios eventos independientes en cada taxon
i Farris, 1983; Farris y Kluge, 1986; Sober, 1983). Ese
user del principio de cawss comin o parsimoniy no
depende de acepiar la presupcion de que ba evolu-
cidn procede parsimoniosaimente o que b homopla-
gz es rara (ver discustdn en De Luna, 1996), Sin
embargo, el uso de parsimonia si depende de lo rea-
lisms de las cineo Fll‘l::.undl:lnrs beisicas Frl:m:nlal;liu. en
Lk aeCoRGm Amlerioe: e aduceion, herenca, ;Ii-td‘ugl;"-
nesis, independencia v tass bga de cambio, Espaecii-
camente, el wo de parsimonia implica la postura
conceptual de que un rasgo similar en dos organis-
mios o axa, heredable ¢ independiente se debe muy
posiblemente a una relacidn de homologia (homo-
longian tixcica ) que a0 una asociackon homoplistica. Si las
condiciones son violadas, especialmente come en el
case de la reticulacion, entonces los anilisis median-
te parsimonia cladistica no resuelven sin ambigiedad,
entre la hipotesis de homaologia o de homoplasia.
La relacidn epistemolagica entre el criterio de
F:I!'Hil'l'll'lntli.il ¥ ki evaluacion de h:rmn‘lum’;ﬁ o5 ¢l nn-
cleo de la metsdologia chedist, Los caracteres tixeo-
nomicos gue son congruentes con un cladograma
basado en todos los caracteres se hipotetizan como
hﬂmﬂlﬂg[ﬁ.‘. Lixieas) los que no son congrienies son
rein I.-L"rpll."l..'l.-tlvl.lﬂ L hi:m:lpl:l.'l.ia.: Hig‘l:m %), Esta s
H1 pl‘llf‘h] e hﬂl‘l‘h.‘llugf:l por :'11-1'|En:||'11ria presenlba-
da por Patterson (19820, En el andilisis de caracteres
previe a la bisqueda de cladogramas, odas las simi-
litudes se proponen como homologias (homaologia pri-
maria, de Pinna, 1991). Sin embargo, sdlo en la
hipdtesis filogenética mis parsimoniosa se pueden
silvar ln mayoria de proposiciones de homologia v mi-
mimizar las reinterprelaciones de algunas similitades
(homologias refutadas) como homoplasia, Las homo-
logias tixicas probables (por ¢jemplo csas que pasan

¢l requerimiento de similitud v conjuncidn) son po-
tencislmente refutadas por la procha de congruen-
cia (por cjemplo, la hipdtesis fllogenéica mis
parsimontosa basada en todas las homologias ixicas
probables (Patterson, 1982; Stevens, 1984).

Diebido al uso del criterio de parsimonia, la selec-
cidn de caracieres para los estudios taxondmicos no
i un proceso arbitranio como a veces se ha percibi-
do. Es decir, los carscteres no se escogen en [uncidn
de sdeas pl'lttuﬂLL'v'ld.;n de su valor Axonomico, ni i
las relaciones entre grupos, ni de la polaridad de
caractercs. El proceso de seleccidn de caracteres en
primer lugar depende del patrdn de vanacion obser-
vado en el conjunto de taxa bajo comparacion (figu-
ra 5. 55 un caniowr considerudo “importante” muoestr
variackon continua o cs uniforme entre todos los taxa,
tal caricter no aporta evidencia de jerarquia de gru-
pos entre los taxa en cuestion. En segundo lugar, el
fue un cardcter sea informativo o no depende de su
congriencia con olros caracteres. Por lo anoo, los
caracieres no se deben eliminar por considerarios
“convergencias” a prior, Una serie de caracteres aso-
ciados estructural v fluncionalmenie se pueden pos-
tular como una hipdiesis de convergencis (un caso
particular de homoplasia), Sin embargo, si tales si-
militudes no se incluyen en los andlisis de congruencia,
ng hay modo epistemoldgicimente robusio de eva-
Iuarias,

Una hipotesis de homoplasia indica que la presencia
compartida del mismo estado en dos taxa no puede
ser explicada como continuidad histdrica (ancestria
comiin), asi que se debe postular otra explicacion de
la similitud a ese nivel jerirquico amplio (por ejem-
plo, los circulos negros en L figura 2], La evaluacion
de las explicaciones alternativas v el estudio de los
procesos causales de la existencia de homoplasia es
el niiclea de la biologia comparativa y el estudio de
las adaptaciones {Brooks v McLennan, 1991; Dobson,
1985, Harvey v Pagel, 1991; Huey, 1987}, Mo obstan-
e, la refutacidn de homologia mediante parsimonia
cladistica no necesariamente elimina o destruye evi-
dencia para la reconstruccidn filogenéuca. Homoplasia
no debe ser vista como algo indeseable o como un
indice calificador de ks interpretaciones axondmi-
cas en un grupo, Tampoco debe ser considerada sim-
plemente como “error” en el andilisis de caracteres,
como algunos aulores lo han hecho (Mickevich y
Weller, 1990]. El que un estado similar se encuentre
en dod o mds axa pero que deba ser postulado como
homoplasia es tambien informacion filogenética vitil
poro a oro el de aniversalicdacd, La similited os
homoplasica al nivel mas amplio que inclove 1odos
los taxa [por cjemplo, E+F+G, Ogura 2), pero la s
militud puede ser considerada como ung sinapomaorfia
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al nivel menos inclusivo de cada taxa (por ejemplo,
E o F+, figura 2). El aniilisis de parsimonia os ¢l dnico
meétdo justificado para descubrir el nivel de univers-
Licdad die tosdas las similivsdes v encomar a que nvel en
particular las homoplasias son también sinapomorfias,

Conclusiones

El concepio de homologia filogenética es la base wd-
rica para la seleccion de caracieres en la taxonomia
La homologia entendida como la relacidn histérica
entre estructuras o procesos de diferentes organismos,
¥ que existe por la herencia de un ancestro comiin,
es el conceplo mas relevante en la sistemsitica v hio-
loria comparativa. La idea de homolopia comao simi-
litud ontogenéuca corresponde a la relacion causal
inmedia en (drminos de los mecanismos comunes
operando en el desarmollo de estructuras. Sin embargo,
las ontogenias similares o diferentes también son
susceptibles de ser examinadas desde el punto de vista
historico. Por lo tanto, el concepte de homologia
filogenética es central para el estudio de los patro-
nes de similited a vanios niveles en |a jerarquia estrsc-
tural ¥ también en la investigacion experimental de
los procesos causales de tales similipudes,

La seleccidn de caracteres como hipavesis de ho-
mologia involucra dos clases de argumentos: empin-
cos v logicos (figura 2). En primer lugar se debe
establecer empiricamente que existen dos o mas es-
tados discretos de caracteres potencialmente homd-
logos {criterios de similitud, conjuncidn, variacidn
discreta, herencia, independencia). La base téorica
de la reconstruccidn filogendtica y las presunciones
examinadas justifican, pero al mismo tempo condi-
cionan, ¢l uso de estos argumentos empiricos para
postular hipotesis de homologia, Parece no haber
obsticulod para aceptar la presuposicidn de que existe
una flogenia y una estructura jerirquica de linajes.
Na obstante, las otras premisas en relacion a los Ji-
najes (divergencia ¥ reproduccidn) y los caracieres
(herencia, independenciz v 1asa baja de cambio)
pudieran ser violadas excepcionalmente, por gjemplo
en el caso de la hibridizacidn. Esto enfatiza la impor-
tancia de examinar tanto las bases empiricas como
las epistemologicas para una seleccion robusia de los
caracleres en estudios sistematicos,

En la argumentacion empirica, la experiencia del
mxdnomo tene un papel fundamental, va que el
reconocimiento de caracteres v sus estados chviamente
depende de un examen de una coleccion amplia de
cjemplares para csumar bien la vacacion dentro v
entre las UTO's, La experiencia también puede ayu-
dar en la agrupacién inicial de muestras y en la eli-
minacién de especimenes andmalos o redundanies.
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Sin embargo, tal base empirica, por muy exiensa que
sca, no €8 la autoridad en el argumenta lagico de la
evaluacion de hipduwsis de homologia v polaridad
(prucha de congruencia). La experiencia del taxdno-
mo ¥ la acumulacidon de detalles empiricos sobre kos
caracleres no son una guia robusta para sefialar que
un estado es homdlogo w homoplastico. Esto no im-
plica que la relacidn entre la experiencia v los méto-
dos cladizticos es antaginica, como algunos la han
mal entendido [Hedberg, 1996), Por el contrario, am-
hﬂifﬂmpﬂnﬂ:‘lm 00 necesios 1) el in'l.w:igm:[ur q_:,:ifu
re exponerse a que su clasificacion e interpretaciones
sobre caracteres sean cvaluados en detille. Precia-
mente el (o los) cladogramais) que se presentain)
pucdein) ser visto[s) como el resumen de toda la
experiencia del wxdnomo [(Funk, 1986). Aungue
tampoco es preciso concluir gue “cwando se evalda
mis de un drbol para definir la mejor hipdtesis so-
bre ks relaciones entre los taxa, [a experiencia del
taxdnomo es determinante”™ (Villasenor v Dhivila,
1992}, La diferenciacion clara de dos Gises epistomis
lGgicas {empirica v Idgica, Bgura 2) permite detec-
tar que el papel de la experiencia sc limia a la [ase
de argumentacidn emplirica v no es determinante en
la competencia de hipdtesis {sobre caracieres o gru-
posh, Ademis de la base empirica y la experiencia,
tambicn se requiere un examen de las relaciones G-
gicas enire ki hipotesis alicrnativas medianie ¢l cri-
terio inferencial de parsimonia.

En la argumentacidn logica para la scleccidn de
los caracteres taxondmicos dnicamente la prucha de
congruencia ¢ acepiable desde el punto de vista
epistemolégico. Esta posicidn es diferenie de la que
postals que existen res “pruchas” de homologia: si-
militud, conjuncidn ¥ congruence (Patterson, 19825
La prueba de las conjemuras de homologia tixici no
son las observaciones de la similined, ni ba correspon-
dencia topogrifica, ni ¢l desarrollo coman, ni T ci-
nalizacion durante ¢l desarrollo, sino la congruencia
de caracteres (Farris, 1383; Ricppel, 1994). El crite-
rio o prucbha de similitud de Pawerson (1988) no
puede ser aceptada como una “prucha” satisfactoria
epistemoldgicamente, va sea en el caso de caracteres
murfnlég:'mm o maoleculares. 51 la similitod es la base
cmpinca pard b génesas de la hipowesis sobre homo-
logia entonces hay circularidad Veica cuando b misma
similitud se acepta coma prucha de wl conjetura (De
Finna, 1991}). La prueha de conjuncidn eitd en una
situacidn epistemodigica similar La presencia conjunta
de dos cstados de un caricier en el mismo orginis-
mo o5 una base empirica para postular independen-
cia de caracieres. Es decin, en ver de una hipouesis
de homologia transformacional entre los dos estados
s¢ generan dos hipoiesis independientes de homolo-
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gix. Estas logicamente no pueden ser “probadas® por
la misma olservacidn que propicid su elaboracion

El use del principio de parsimonia resalia ol he-
cho de que humu]uw:u. [ERNTRITT] |:v|||'n::||.|-|||1r|.1,'m;i;|. his=
wirica de paries enlre 1::'[.'[.1.11i.-|.11|.-|.|-u|:| no e o relacion
directamente observable, sine una hipdicss resultante
de un método particular de andlisis logico. Es impor-
tante reconcoer que la calificacidon y designacidn de
las similitudes on cualquicr sistema de caraciercs
imoriologicos o moleculares) como “homologas™ o
como “*homoplasia™ no es posible a grior ni indepen-
dientemente del criterio de parsimonia usado en el
andlixis cladisticn, L proposiciones de homologia (v
homoplisial no tenen sentido cnando se aplican a
un cardcter aislado ¥ feera del contexto de so cons
grucncia con obros carmcteres (De Pinoea, 19905, Las
hipitesis de homologia v homoplasia dependen 1o-
gicamenie de un conjunto de daws ¥ de un clado-
grama cn paricular. La adicion de mas caracieres o
i puede cambiar las interpretaciones sobre homao-
logia como resultadoe de los cambios en Las relacio-
nes Iogicas de congruencia (figura 33

Esta claridad tedrica sobre homologia permiwe
detectar lo ilusorio de una recomendacion comin en
Ia hteratura de la sistemitica molecular. Diversas
antores han sugerido que pam los problemas de [a
filogenta de los taxa las secuencias génicas i compa-
e delen ser tlrL:ilLlFa+ (Foch, 19740:; Hillis, 1994,
Moritz v Hillis, 1990]. Esto implica injustificadamen-
e que el investigador debe, o por lo menos puede,
distinguir la calidad de los dawos del gen coma ho-
mologia u homoplasia ain antes del andlisis lhoge-
meticn, Sin embargo, 1@ identifcacicn de los caracoenes
mlormativos {genes o secucncias homdlogos) no s
posible sino hasta después de reunir un conjunto de
datos, realizar wn andlisis cladistico v considerar un
chdograma especifico (Nelson, 1994; Mindell, 1991),
e heche, s mismas similitndes entre genes aralo-
AL !:|1:||:'-::|:'|1 W PLATSD CORTI 4Ty il die hn::lmulug'fu
o clesciriarie comms |||rn11|]11:|.:ii| rlr]:lrndu'n des e In
seleceidn de wno u otro cladopruma. Dado el creciente
interds por el wso de datos moleculares, es crucial
advertir (] L2 ol Conceplo ﬁl-::lg::nf-l:i:u de h::mnlnﬁ:h
¥ lius Fl]'il'll.'i'Fli.l.'r'!- E-Fii-[uﬂ'he‘:]ufrﬁi:":‘u s :tr|_t|.|' =g
aplican a wdoe los tpos de caracweres, incluvendo s
biomoléculas como of ADN. Los procedimicnios y
tecnologia para la obtencidn de cada dpo de daws
varian pero la ontologia bisica para su andlisis es la
MisImiL

La calificacion v desigmacidn de las partes o pro-
costs e organismos como “homalogos” os sicmpre
de naturalera hipotética a cualquicr nivel de organi-
racion on la jerarguin. También, con wdos los tipos
de datrs (morfoligices o moleculares) o en coalquier

grado de wmnce del conocimiento sobre los detalles
de las caracteristicas homologadas, las proposiciones
sobre homologia contintian sicndo hipotéticas. En
powdos bos casos, wsumos los estados de carctenes comao
aproximaciones de los homdlogos v de la relacion de
homologia (Frost v Kluge, 19%4). Por lo ante, cs
importante reconocer que fa hipdtesis de homologia
1'.|l.' REEN I::ill-'i]l.l.'ll'r [ tll.']'.lﬂ"‘!“lil.'l“l" II:‘,'IPI_"II_"H_'I iHumn Cl:illj“nll:l
e eleites [Olros Caracieres) v a un rosciesn |:1'r_[_l;i.|;|r il
wilerencia ||.r.u|:|:i:||||:r||iuil. Esio fesalin el walor de ex-
p-l-nr':-l.r VAros sisteimas de carad leres tEifl.'n-nh.-l.. 1 T#]
POrGUE W 1.i.|'.'|-u de dalos lenga s |:|r.|-r|.1.-r evicleneial
que otros, sino por la bisqueds de congruencia en-
tre varios tipos de caracteres {Barreit, et al., 1991).
Lmicamenie las relaciones lagicas entre ¢l patrdn je-
rarquice de todas las simititndes disponibles pucde
climinar o silvar hipatesis de homaologia, La brisqueda
de cladogramas precisamente identifica las relaciones
ligicas entre todos los datos mediante el principio de
parsimonia v I procha de congruencia,

Aungue es rohusto suponer que fa relacion hisw-
rica exlse, no es posible saber con centidumbre si hay
o no homologia Glogendtica entre estados de car
teres o entre procesos. Aln en el caso de los carae-
teres moleculares como Lis secuencias pénicas, las
hipdiesis de homologia txica v iransformacional si-
guen dependiendo de un proceso de inferencia. En
cupnie A los caracteres morfologicos, Lis causas proxi-
males de laz similitudes (homologia bioldgica) se
pueden describir en términos de trayectorias ontoge-
néncas v canalizciones comunes, o de [os mismos
sisteninis gemicns v regulatorios, pern esios procesos
asu ver mbien han cambiads istdrcamenie v por
I e pueden ser homologados flogenéncamens
1. En cada nivel de organmsacion también se puedien
explorar las hipdiesis de homologia v homoplasia
entre sistemas génicos muy similares, entre la omte-
oenin o cntee los mecanismos de canalizacidn, Salo
se puede hacer la hipdoesis de que dos o mas carc-
teres o procesos son homalogos si esto os congruen-
e com otras hipotesis de homologia en un cladograma
Fero atn cuando la congruencia justifica las hipéte-
sis. sohre homologia, tedavia Ia adicién de mas taxa
y caracteres al analisis puede cambiar la interpreta-
i e |1!:lm1|l|rg|i:|. COMTNCE |11|mn'|'|l:q|'i;| I:Ri.l_-prn-l. B EER] ).
El |_.'l.l|.|l."| ]J-I'ih.l. I‘|J.1J ilael ]]l'irll. i.|::l|1| e p;uﬁn:mnia AL L
coger entre hipiwsis aliernatvas (homologia v, bo-
moplasia) como explicaciones de la distribucion de
caracieres, El p:’iﬂcip:i::l e E:-:l.n'tl:l:'luni;l. e vl Ba
verdivd de las hipotesis selecoisnadas,

En conclusidn, la presenie revsion resalts gue B
taxonomia basada en el csiwdio formal de caracueres
como hipiiess de homologia e ¢l mejor marco e
referencia parn el entendimicnto de la diversidad
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biolagica, El anilisis de caracteres se fundamenta en
| 'r.|-|:'|.||r.'|:|:lin e Hu]:lh.'lﬁ;", mediante el cual se distin-
gue explicitamente enire estados plestomdarficos y
apomdriicos. Esie principio episicmoligico para
postular sinapomorfias como indicadoras de relacion
filogenética es simple, ¥ sin embargoe profundo en su
aplicacion a la clasificacidn biolégica. En los estudios
hajo un enfoque cladistico, la reconstruccian de gro-
pos monaliléticos se basa en méuslos que buscan
distinguir bis stmilitudes compariidas mes recientes
isanapomorfiag) de las menos recientes (simplesomor-
fias). El patrdn jerdrquico ¥ congruente entre las si-
militudes permite inferir cudles pueden atribuirse a
historia comin {homologa) v owdles no refllejpn his-
toria comin (homsplasia). Las stmalioades de orgen
miiltiple ne permiten reconocer linajes y por lo tan-
to e pueden considerarse infenmativas para construir
una clasificacion filogenética, La bisqueda de pawrones
congruentes entre smilitudes es entonces la clave para
selocoionar carncieres axonomicos, reconocer homo-
logias ¥ clasilicar grupos monoliléticos {Farris, 1988}
La correspondencia conceptual entre hipatesis e
homologia v L clasificaciones monofiléticas es Ia
fuerm directriz subyacente a la revolucion en siste-
mhklica.
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