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ABSTRACT: The study of fossils is one of the most important fields of biology and geology. However is difficult
to insert these forms in phylogenies of modern organisms. This paper proposes a method for inserting fossil forms in
cladograms that describe phylogenetic scenarios of recent life forms. Three possible hypothetical scenarios have been
considered for the development of this methodology. The method consist in four steps, 1) the phylogenetic reconstruc-
tion of the modern forms with the current characters used for the group, 2) the inclusion of the most complete fossil
form in the data matrix without the characters coded as “?”, 3) the analytical position of the taxa in the topologies (if
there are more than one) using the strict consensus or majority rule consensus, if the first do not resolve any possible
group, 4) the inclusion of the fossil form in the position where is most probably inserted with the characters exhibited.
A real case has been used to illustrate the validity of this method. The inclusion of fossils with this method shows that
the state of preservation of the fossil is not necessarily a good indicator of the importance of the fossil form.

Key words: Fossils, phylogenetics, cladistics.

RESUMEN: El estudio de los fosiles es uno de las areas de mayor importancia de la biologia y la geologia. Sin embar-
go es dificil la insercion de estas formas en las filogenias de organismos modernos. Este documento propone un método
para insertar las formas fosiles en los cladogramas que describen los escenarios filogenético de las formas de vida
actuales. Se consideran tres posibles escenarios hipotéticos para el desarrollo de esta metodologia. El método consisten
en cuatro pasos, 1) efectuar la reconstruccion filogenética de las formas modernas con los caracteres actuales utilizados
para el grupo, 2) se efecttia la inclusion de los fosiles empezando por la forma mas completa en la matriz de datos sin
incluir los caracteres codificados como “?”, 3) se analiza la posicion de los taxones en las diferentes topologias (si hay
mas de una) con un consenso estricto o un majority rule consensos si el anterior no logra resolver ninguna agrupacion,
4) se efectua la inclusion del fosil en la posicion de mayor probabilidad segun los caracteres exhibidos. Se utiliza un
caso real para ilustrar la validez del método y su aplicabilidad a contextos reales. La inclusion de formas fosiles con
este método muestra que el estado de preservacion de los fosiles no es necesariamente un indicador de la importancia
de estos en el esclarecimiento de las relaciones filogenéticas.

Palabras clave: Fosiles, filogenia, cladistica.
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INTRODUCCION

Una de las evidencias mas contundentes de
que el proceso evolutivo es real es el hallazgo de
formas preservadas en los diferentes estratos geo-
l6gicos (Mayr 2001, Bravo-Cuevas y Gonzalez-
Rodriguez 2007). Una evidencia de esto es que los
primeros esquemas evolutivos fueron propuestos
por paleontdlogos (Matthew 1926, Stirton 1940,
Simpson 1951). Derivado de estos enfoques en
los que se utilizaban tanto las formas fosiles como
las recientes se establecio la existencia de una
relacion ancestro-descendiente (Bravo-Cuevas
y Gonzalez-Rodriguez 2007), la cual es funda-
mental para comprender los procesos evolutivos.
Dicha relacion ha sido motivo de estudio e inclu-
S0 existen propuestas matematicas acerca de su
interpretacion (Retana-Salazar y Retana-Salazar
2004). De estas argumentaciones fundamentadas
en estudios de grupos fosiles se derivo el pensa-
miento de algunos especialistas que sugirieron que
los fosiles proporcionan la base sélida de la clasi-
ficacion evolutiva (Simpson 1951). Por su parte,
otros bidlogos han considerado que la evidencia
fosil es incompleta y por ende proporciona muy
poca informacion para el establecimiento de rela-
ciones filogenéticas (Hennig 1966, Nelson 1978,
Patterson 1981, Ax 1987). Sin embargo, estudios
de filogenia con aplicacion de la cladistica han
demostrado que los grupos en los que se incluyen
tanto formas fosiles como actuales han demostra-
do lo contrario, siendo los fosiles de gran utilidad
en la determinacion de puntos historicos impor-
tantes como el punto de origen de un grupo y su
punto de diversificacion, y estos fosiles también
han contribuido al esclarecimiento de la polari-
dad de los estados de caracter (Gauthier et. 1988,
Forey et al. 1994, Bravo-Cuevas y Gonzalez-
Rodriguez 2007).

Por otra parte, los grupos fosiles pueden ser
de gran ayuda en la calibracion y prueba de siste-
mas de reconstruccion filogenética, en los cuales
se necesita de un patrén, que pueda ayudar en la
determinacion de las posibles relaciones evoluti-
vas entre organismos (Retana-Salazar y Retana-
Salazar 2008).  Por todas estas razones negar la
importancia medular de incluir las formas fosiles
en los estudios de filogenia es solo negar el papel
preponderante de comprender las formas de vida

que existieron para entender aiin mejor las actua-
les. Siendo la evolucion un estudio de origen his-
torico y que por ende no muestra reversa (Lotka
1956, Brooks y Wiley 1986, Retana-Salazar y
Retana-Salazar 2008), es indispensable entender
el pasado para una correcta interpretacion actual.

El estudio de evidencia fosil, hasta el momen-
to, depende en mucho de la cantidad de especime-
nes hallados. Si se tiene la suerte de encontrar un
yacimiento de fosiles con multiples fosiles de una
determinada especie, la descripcion del mismo
suele ser muy detallada, como ha sucedido con los
fosiles del Mioceno Aragonés (Pefialver 1998).
La insercion de los fosiles en las filogenias ha
dependido del hallazgo de al menos una apomor-
fia que justifique su inclusion dentro del modelo
evolutivo escogido para la interpretacion del fosil
(Forey 1994). Esta forma de estimacion ha lleva-
do a numerosos errores de interpretacion y de cla-
sificacion., como ha sucedido recientemente con
la inclusion de ciertos fosiles de dcaros oribatidos
en el grupo de los piojos (Phthiraptera)(Dalgleish
et al 2006). La evaluacion de los caracteres en au-
sencia de herramientas mas objetivas que el pro-
pio criterio puede causar sesgos insospechados a
la interpretacion de la misma. Por eso la inclusion
de fosiles en filogenia debe obedecer a una meto-
dologia repetible, que es lo que se intenta propo-
ner en este trabajo.

EL PROBLEMA DE LA CODIFICACION
FOSIL

Uno de los mayores problemas de la evidencia
fosil en su uso con los actuales métodos de infe-
rencia filogenética, es la ausencia de caracteres en
los restos conservados (Forey 1994), los cuales al
estar ausentes causan problemas a la resolucion fi-
logenética establecida (Platnick et 1991). Por esta
razon, en este trabajo se propone una alternativa de
exploracion metodologica que permite una mayor
aproximacion de la posicion mas probable que tu-
vieron los fosiles con respecto a las formas actuales
en los estudios de filogenia. Esto puede ser de gran
utilidad en la inferencia de la posicion de los grupos
fosiles, y derivado de ello nuevas interpretaciones
de los caracteres considerados por los neont6logos
como de importancia en filogenia.
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Debido a que los fosiles pueden ser muy in-
completos muchos caracteres deben de codificar-
se como “?” al incluirlos en una matriz de datos
junto con formas actuales. El uso de taxa con
muchos caracteres codificados como “?” produ-
ce serios problemas de resolucion (Forey 1994).
Al establecer una matriz de caracteres en la que
se combinan formas fosiles y actuales no solo es
pertinente considerar los caracteres de los que no
hay evidencia en las formas fosiles, sino también
el problema de los caracteres presentes en algunos
fosiles que no se hallan en ninguna forma actual
(Forey 1994). En este caso, desde la perspecti-
va metodologica cladista estos caracteres deben
codificarse como “no aplicable”, con lo que los
grupos actuales pueden codificar para estos carac-
teres como “caracteres perdidos” (Forey 1994).

Para los algoritmos computacionales actuales
hay dos opciones de reconstruccion: la planteada
por el algoritmo de Hennig86 y la planteada por el
algoritmo PAUP. La mayoria de los actuales pro-
gramas de explicacion y reconstruccion filogené-
tica para equipos PC son modificaciones del algo-
ritmo clasico utilizado por Hennig86. Mientras que
los sistemas MaclIntosh utilizan el algoritmo PAUP.
Platnick y colaboradores (1991) demostraron que
para estos algoritmos computacionales las alterna-
tivas “perdido” o “no aplicable” son tratados de la
misma forma, de manera que estas codificaciones
permiten al algoritmo escoger estados alternativos,
lo que produce resoluciones filogenéticas falsas.
Retana-Salazar y Retana-Salazar (2008) han plan-
teado que este problema puede ser solventado pre-
sentando una primera reconstruccion filogenética
utilizando solo aquellos caracteres presentes en
todos los taxa y luego introduciendo los caracteres
con menor informacion en las posiciones probabi-
listicas mas acertadas.

MATERIAL Y METODO

Se utilizé el programa PAUP 3.1.1 para la
reconstruccion filogenética. Se utilizaron tres ma-
trices hipotéticas de datos, para estudiar las varia-
ciones obtenidas en la resolucion filogenética, con
el fin de simular diferentes situaciones posible a
la hora de analizar la posicion de fosiles dentro de
un arreglo filogenético.

Las dos primeras evaltian dos posibles en-
tornos evolutivos que se hallan documentados en
el registro fosil. Se determin6 el comportamiento
de las matrices hipotéticas para cada caso dentro
de una hipotesis filogenética resuelta mediante la
técnica cladistica. La tercera estudia el comporta-
miento cuando existen varios taxa fosiles en una
matriz de datos.

Caracteristicas de las matrices hipotéticas. Se
generan tres matrices hipotéticas constituidas por
10 taxa y 20 caracteres. Las dos primeras matrices
(1 y 2) presentan 9 taxa con la codificacion com-
pleta para todos los caracteres, mientras que un
taxon la presenta incompleta, codificada mediante
“?”. Cada matriz estudiada obedece a un diferente
proceso evolutivo. La tercer matriz (3) presenta
la inclusion de tres taxa incompletos donde dos
mantienen la misma codificacion y un tercero con
una codificacion incompleta diferente, es decir
fosiles que exhiben diferente preservacion de ca-
racteristicas.

Por ultimo, se presenta un ejemplo real para
ilustrar la utilidad del método, para este fin se eli-
gi6 el sistema exhibido en la matriz N° 1, ya que
de los dos posibles estudiados es el que se halla
con mayor frecuencia en los datos del registro fo-
sil. Se estima la ubicacion de maxima probabili-
dad de los fosiles incluidos en este estudio.

CARACTERISTICAS DE LAS MATRICES
UTILIZADAS

Matriz 1

Presenta un unico taxén incompleto. La co-
dificacion hipotética de un grupo f6sil en el cual
no se hallan caracteres que no se registran en los
grupos actuales.

Escenario evolutivo real. Esta situacion es la
mas comun en el registro fosil y se puede hallar en
multiples ejemplos desde el registro fosil humano
hasta el registro fosil entomologico.

Matriz 2

Presenta dos o mas taxa incompletos donde
al menos uno es fosil y otro una forma actual.
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La codificacion hipotética de un grupo fosil que
presenta caracteres que se hallan ausentes en los
grupos actuales.

Escenario evolutivo real: Esta situacion se
registra en los fosiles de grupos como los peces
cicléstomos (lampreas) como en otros grupos
donde ha habido fuertes variaciones estructurales
entre las formas fosiles conocidas y las formas ac-
tuales. En este caso los fosiles presentan caracte-
res referentes a la cobertura de escudos 6seos que
no se encuentran en las especies actuales.

Matriz 3

Presenta varias incorporaciones fosiles. Estas
formas fosiles con diferentes caracteres y nivel de
completitud con respecto a las formas actuales.

Se analiza la forma de inclusion de las dife-
rentes formas fosiles en un Gnico grupo de datos.

Analisis de Filogenia: Se utilizé la opcion
exhaustiva para la evaluacion de la resolucion fi-
logenética. Es la mas precisa de las metodologias
de exploracion existentes ya que analiza todas
las posibles ubicaciones de cada uno de los taxa
(Kitching 1994). No se puede utilizar con ma-
trices mayores a 10 o 20 taxa dependiendo de la
cantidad de caracteres utilizados (Arnedo 1999).
En este caso las matrices escogidas son de 10x20
lo cual permite un analisis robusto con el fin de
poder efectuar la mejor exploracion posible. En
matrices de mayores dimensiones es convenien-
te utilizar la busqueda heuristica (Arnedo 1999).
Algunos programas solo presentan la opcion
de analisis heuristico, por lo que se trabajo con
PAUP. Todos los caracteres se consideran como
desordenados y se utiliza un grupo hipotético X
como grupo externo para la reconstruccion filo-
genética en cada caso.

Fundamento metodologico para la inclusion
de fosiles

Platnick et al. (1991) establecen a partir de
analisis tedricos que las matrices con caracteres

codificados como “?” producen en muchos casos
posibles resoluciones filogenéticas falsas. Los
algoritmos computacionales existentes ante la
presencia de caracteres desconocidos, perdidos o
que no aplican, toman valores nuevos para estas
codificaciones. Retana-Salazar y Retana-Salazar
(2008) proponen que los analisis de filogenia de-
ben efectuarse eliminando los caracteres que se
codifican como “?”, de esta forma se obtiene una
mejor resolucion fundamentada en los datos co-
nocidos y luego deben incorporarse los caracteres
con las codificaciones no claras en las posiciones
mas probables. Sin embrago, esto no es sencillo
ya que la matriz puede perder resolucion al elimi-
nar estos caracteres.

Este problema es particularmente comun a
los paleontologos, ya que las formas fosiles a me-
nudo son incompletas. De ahi que haya una nece-
sidad de incorporar estas formas altamente infor-
mativas de los procesos evolutivos en los puntos
de mayor probabilidad en una filogenia debida-
mente estructurada. Cuando se trabaja con pocos
caracteres o el estado del fosil es muy completo
es relativamente simple la insercion del mismo en
una determinada topologia. Sin embargo, en mu-
chos casos aparecen en los fosiles caracteres que
generan conflicto con respecto a los parentescos,
o en su defecto, se presentan matrices con mu-
chos caracteres que hacen dificil el estudio de la
posicion mas probable del fosil con respecto a las
formas actuales.

El método propuesto aqui consta de tres pasos
para obtener un resultado de maxima verosimili-
tud para la insercion de los fosiles en la topologia
mas probable, de ahi que los pasos a seguir son:

1) Analizar la matriz de datos con las for-
mas actuales completas en su codificacion para
los caracteres seleccionados. Es decir excluyendo
las formas fosiles incompletas.

2) Analizar la matriz de datos incluyendo
las formas fosiles mas completas con respecto a
los caracteres seleccionados y definir el punto de
mayor parentesco con las formas actuales. En este
paso deben excluirse del analisis aquellos caracte-
res que se hallen codificados como desconocidos,
perdidos o no aplicables.
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3) Tomar la posicién mas probable de la (s)
forma (s) fosil (es) obtenida a partir del analisis
del paso 2 y ubicar estas formas fosiles en la topo-
logia obtenida en el paso 1.

RESULTADOS

Analsis del caso 1

Escenario evolutivo: los fosiles son incom-
pletos en relacion con los grupos actuales.

La matriz hipotética del caso de estudio 1
(Cuadro 1). Se utiliza el simbolo { para denotar la
forma fosil hipotética en este caso.

La presencia de un taxon (J) con siete carac-
teres codificados como “?” implica una posible
serie de resoluciones falsas (Platnick et al. 1991).
Estos arreglos pueden conducir a la postulacion
de hipotesis de filogenia falsas (Platnick et al.
1991, Retana-Salazar y Retana-Salazar 2008).

El analisis exhaustivo de la matriz comple-
ta obtiene 11 arboles optimos (L=44, CI=0,455,
RI=0,538). El consenso estricto de estas 11 topo-
logias presenta la siguiente notacion: (H(F(C(A,
D,G,J(B,E,]))))).

Cuadro 1

Matriz hipotética para la codificacion de un tnico taxon
incompleto

A 11111100011011001101
B 01001001101111111110
C 10101110101001101111
D 10111111111010011011
E 11111101101101111110
F 10100110001011101101
G 11101111111011011111
H 10110010101101110101
I 11011101111111111110
It 201?211?112?011?1011
X 00000000000000000000

Paso 1 del andlisis

Se analiza la matriz de datos excluyendo la
forma fosil J. Se obtiene el siguiente resultado 24
arboles optimos (L=43, CI=0,465, R1=0,531). El
consenso estricto de estas 24 topologias presenta
la siguiente notacion: (A,C,D,F,G,H,(B,E,])).

Es importante acotar que en este caso la reso-
lucion baja al eliminar la forma f6sil lo que indica
que la misma es de alto valor en la determinacion
de los grupos filogenéticamente estables.

Paso 2 del andlisis

Se analiza la matriz de datos incluyendo la
forma fosil J y excluyendo los caracteres codifica-
dos como “?”. Se obtiene el siguiente resultado 3
arboles optimos (L=29, CI=0,448, R1=0,543). El
consenso estricto de estas 3 topologias presenta la
siguiente notacion: (H(F(A,C,D,G,J,(B,E,])))). Al
analizar todas las topologias en conjunto se obtie-
ne que la forma fosil J mantiene un 67% de pro-
babilidad de mantener una posicion basal al grupo
(D,G,A(B,E,I)), por lo que la topologia mas pro-
bable es la mostrada en la figura 1.

Analisis del caso 2

Escenario evolutivo: al menos un taxon fosil
y uno actual se hallan incompletos.

La matriz hipotética del caso de estudio 2
(Cuadro 2). Se utiliza el simbolo  para denotar
las formas fosiles hipotéticas en este caso.

La presencia de un taxén fosil (J) con tres ca-
racteres codificados como “?” implica una posible
serie de resoluciones falsas, esto también sucede con
los taxa A-I en los cuales no se hallan los caracteres
1-4 que se presentan en la forma fosil J (Platnick et
al. 1991). Estos arreglos pueden conducir a la pos-
tulacion de hipotesis de filogenia falsas (Platnick et
al. 1991, Retana-Salazar y Retana-Salazar 2008).

El analisis exhaustivo de la matriz comple-
ta obtiene 4 arboles optimos (L=37, CI=0,514,

Revista Geologica de América Central, 39: 93-106, 2008 / ISSN: 0256-7024



98 REVISTA GEOLOGICA DE AMERICA CENTRAL

I b U -~ < O v 0w —

L |

Fig. 1: Arbol filogenético con insercién de la forma fosil J en
el punto de maxima probabilidad. Esta topologia mantiene los
estadisticos L=29, CI=0,448, RI1=0,543).

RI=0,581). El consenso estricto de estas 4
topologias presenta la siguiente notacion:
(A,C.EH(D,G,I(B,E,D)).

Paso 1 del analisis

Se analiza la matriz de datos excluyendo las
forma fosil J y en consecuencia eliminando los
caracteres 1-4 de la matriz de datos que se ha-
llan presentes solo en la forma fosil. Se obtiene
el siguiente resultado 2 arboles optimos (L=31,
CI=0,516, RI=0,605). El consenso estricto de es-
tas 2 topologias presenta la siguiente notacion:
(HFA(C(D,G),(B.E.D)))).

Es importante acotar que en este caso la re-
solucion aumenta al eliminar la forma f6sil 1o que
indica que la misma introduce caracteres propios
que alteran la topologia de forma diferente que
cuando solo se consideran las formas actuales.
Este comportamiento sugiere que la ausencia de
esta informacion en el analisis de filogenia elimi-
na alternativas del posible proceso evolutivo que
deben ser explicadas, por lo que la forma fosil es
de valor en la inferencia del proceso evolutivo del
grupo en estudio.

Cuadro 2

Matriz hipotética para la codificacion donde al menos un
taxon f6sil y uno actual se hallan incompletos

A ?7771100011011001101
B ??7?1001101111111110
C 2?27?1110101001101111
D 2?27?1111111010011011
E 2?27?1101101101111110
F ??720110001011101101
G 2?27?1111111011011111
H ??720010101101110101
I 227?1101111111111110
It 101101111111012?2011
X 00000000000000000000

Paso 2 del analisis

Se analiza la matriz de datos incluyendo la for-
ma fosil J y excluyendo los caracteres codificados
como “?” tanto para las formas actuales como la
fosil. Se obtiene el siguiente resultado 6 arboles
optimos (L=28, CI=0,464, R1=0,583). El consenso
estricto de estas 6 topologias presenta la siguiente
notacion: (H(F(A(C(D,G,J,(B,E,I)))))). Al analizar
todas las topologias en conjunto se obtiene que la
forma fosil J mantiene un 67% de probabilidad de
aparecer como adelphotaxon del D, mientras que
en la tricotomia (BEI) existe un 83% de asociacion
de (BE) y G mantiene la posicion de adelphotaxon
del grupo ((DJ)(I(BE))), por lo que la topologia
mas probable es la mostrada en la figura 2.

Analisis del caso 3

Escenario evolutivo: se incorporan varias
formas fosiles por lo que es de importancia de-
terminar cuales de ellas pueden indicar momentos
de diversificacion o momento de aparicion del
grupo estudiado. Los fosiles son incompletos en
relacion con los grupos actuales.

La matriz hipotética del caso de estudio 3
(Cuadro 3). Se utiliza el simbolo { para denotar
las formas fosiles hipotéticas en este caso.
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Fig. 2: Arbol filogenético con insercién de la forma fosil J en
el punto de maxima probabilidad. Esta topologia mantiene los
estadisticos L=28, CI=0,464, R1=0,583.

La presencia de los taxa fosiles (H, I, J) con
7 y 9 nueve caracteres codificados como “?” im-
plica una serie de resoluciones falsas (Platnick et
al. 1991). Estos arreglos, al igual que en los casos
anteriores, pueden conducir a la postulacion de
hipotesis de filogenia falsas (Platnick et al. 1991,
Retana-Salazar y Retana-Salazar 2008).

El analisis exhaustivo de la matriz comple-
ta obtiene 3 arboles optimos (L=41, CI=0,488,
RI=0,543). El consenso estricto de estas 3
topologias presenta la siguiente notacion:
(A,C,EH,D,G,J(B,E,D)).

Paso 1 del analisis

Se analiza la matriz de datos excluyendo
las formas fosiles H, I, J. Del analisis se obtie-
ne el siguiente resultado 1 arbol optimo (L=36,
CI=0,556, R1=0,529). La presencia de una tnica
resolucion elimina la posibilidad y la necesidad
de un consenso estricto o de cualquier otro tipo,
ya que es necesario al menos dos resoluciones
para poder establecer un consenso. La obtencion
de un unico arbol 6ptimo indica la presencia de
una matriz altamente resuelta en cuanto a la codi-
ficacion de los caracteres para las formas actuales
consideradas. Esta topologia presenta la siguiente
notacion: (A(F(C((B,D)(D,G))))).

Como era de esperar la resolucion aumenta
al eliminar las formas fosiles, ya que elimina las
formas mas incompletas del analisis. Este com-
portamiento sugiere que la ausencia de esta infor-
macion en el analisis de filogenia elimina alterna-
tivas del posible proceso evolutivo que deben ser
explicadas.

Paso 2 del analisis

Se analiza la matriz de datos incluyendo las
formas fosiles mas completas ya que en teoria
presentan mayor informacion que permite mini-
mizar la posibilidad de error al ubicarlas dentro
de la filogenia, en este caso I-J y excluyendo los
caracteres codificados como “?”. Se obtiene el
siguiente resultado 78 arboles optimos (L=28,
CI=0,464, RI=0,516). El consenso estricto de es-
tas 78 topologias presenta la siguiente notacion:
(F,A,C,D,G,,J,B,E,I). En este caso el arbol con-
senso no ayuda en la determinacion de la posicion
de las formas fosiles, pero el calculo del consenso
de mayoria o de Nelson, indica que las posiciones
mas probables serian (BI) con un 55% de proba-
bilidad y la politomia (ACDFGJ) con un 64% de
probabilidad, la topologia general es descrita por
la notacion: (E(BI)(ACDFQGJ)). Las formas I-J
mantienen una codificacion similar en cuanto a

Cuadro 3

Matriz hipotética para la codificacion donde los fosiles son
incompletos en relacion con los grupos actuales

A 11111100011011001101
B 01001001101111111110
C 10101110101001101111
D 10111111111010011011
E 11111101101101111110
F 10100110001011101101
G 11101111111011011111
Hf 171?2212721101?1010?
I ?102?10?7112?111?1110
JT 201?211?1172011?1011
X 00000000000000000000
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los caracteres codificados como “?”” pero no com-
parten los mismos caracteres estructurales, por lo
que J se halla mas cercano al grupo politomico
que a la especie B.

En un siguiente paso se eliminan las for-
mas [-J y se inserta la forma H, excluyendo los
caracteres codificados como “?”. Se obtiene el
siguiente resultado 23 arboles optimos (L= 21,
CI= 0.524, RI= 0.474). El consenso estricto de
las 23 topologias presenta la siguiente notacion:
(A,B,C,D,E,F,G,H). El consenso de mayoria es-
tablece que la relacion de mayor probabilidad es
(BE) con un 57% de probabilidad, esto contrasta
con el resultado del posicionamiento de los fo-
siles I-J donde es mas probable la relacion (BI),
considerando ambos casos el grupo mas proba-
ble sera (E(BI)) dado que los fosiles I-J son mas
completos que el fosil H. En este caso el posicio-
namiento de los fosiles I-J no se hallan en igual
posicion debido a sus demads caracteres, de esta
forma I es un fosil que indica diversificacion, en
este caso una especie de gran derivacion que se
extingui6 lo que da una idea de la antigiiedad de
las especie B que atn persiste siendo su adelpho-
taxon. Mientras que H-J presentan igual grado de
informacion a pesar de que J es mas completo que
H. Esto evidencia que la creencia de que el es-
tado de conservacion (por ende lo completo del
fosil) lo hace mas o menos informativo no obede-
ce a una realidad en su totalidad (Bravo-Cuevas
y Gonzalez-Rodriguez 2007). La notacion de
esta resolucion seria (A,B,C,D,F,G,J,H (E(B,])).
Utilizando un criterio geologico se puede estable-
cer que los grupos fosiles H-J son basales a los
taxa (A,B,C,D,F,G) presentando la siguiente no-
tacion (H,J(A,B,C,D,F,G,(E(B,]))).

Un ejemplo concreto

El caso de los grupos genéricos de Thripina.
Los especialistas en Thysanoptera, grupo de in-
sectos de pequena talla de distribucion, en su ma-
yor parte, neotropical (Mound y Marullo 1996,

Retana-Salazar 2007), consideran que el grupo
presenta serios problemas en su clasificacion
debido a la plasticidad registrada en las formas
actuales, lo que dificulta los estudios de las rela-
ciones filogenéticas dentro del grupo por el alto
nivel de homoplasia registrado (Gauld y Mound
1982, Mound 1994, Retana-Salazar 1998), lo cual
dificulta que la clasificacion obedezca a verda-
deros grupos naturales (Retana-Salazar y Soto-
Rodriguez 2001, Retana-Salazar 2007).

La familia Thripidae es en este contexto una
de las mas complejas por su alta variabilidad
(Bhatti 2006) y la misma ha sido dividida en mul-
tiples familias en los Gltimos anos (Bhatti 2006,
Bhatti y Borbon 2008). Dentro de este grupo
Mound y Palmer (1980) revisan una serie de gé-
neros de la subtribu Thripina con lo que definen
seis grupos de géneros en base al analisis de ocho
caracteres morfologicos.

A partir de material fosil del Mioceno se des-
cribe un nuevo thripino para el Norte de Espafia
(Penalver, 1998). El Dr. Enrique Pefialver lo ubi-
ca por sus caracteristicas morfologicas dentro de
Thripidae y en la subfamilia Thripinae por la au-
sencia de ornamentacion reticular. Sin embargo,
el estudio de las ilustraciones y fotos del material
indican que este material fosil presenta al menos
un par de setas posteroangulares largas en el pro-
noto, lo que ubica a esta forma fosil dentro de la
subtribu Thripina.

Se ha tomado esta forma fosil para ejemplifi-
car la inclusion de fosiles dentro de grupos actua-
les de especies, utilizando los grupos propuestos
por Mound y Palmer (1981) como también los
caracteres utilizados por estos autores para definir
los grupos de géneros.

En el cuadro 4 se observa la matriz de carac-
teres para la subtribu Thripina segiin lo definen
Mound & Palmer (1981). Se utiliza el simbolo f
para denotar la formas fosil del Mioceno Espaiiol,
descrita por Pefialver (1998).

En el cuadro 5 se expresan los caracteres pro-
puestos por Mound y Palmer (1981), con sus valo-
res de Cl y RI para la reconstruccion filogenética
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de mayor probabilidad para el fosil. Abreviaciones
en el cuadro apo=apomorfia, ples=plesiomorfia, (-
)=ausente, (+)=presente, a=anterior, p=posterior,
r=reducido, d=desarrollado,  i=incompleto,
c=completo.

La presencia del taxon fosil presenta los ca-
racteres 2 y 4 codificados como “?”” esto implica
la presencia de resoluciones falsas (Platnick et al.
1991). Estos arreglos, pueden conducir a la postu-
lacion de hipotesis de filogenia falsas (Platnick et
al. 1991, Retana-Salazar y Retana-Salazar 2008).

El analisis exhaustivo de la matriz comple-
ta obtiene 27 arboles optimos (L=12, CI=0,750,
RI=0,571). El consenso estricto de estas 27 topolo-
gias presenta la siguiente notacion: (Frankliniella
gr, Megalurothrips gr, Mycterothrips  gr,
Taeniothrips gr, Fosil gr (Dorcadothrips gr,
Thrips gr)).

Paso 1 del analisis

Se analiza la matriz de datos excluyendo la
forma fosil. Del analisis se obtiene el siguiente
resultado 6 arboles optimos (L=11, CI=0,727,
RI=0,571). El consenso estricto de estas 6 topolo-
gias presenta la siguiente notacion: (Frankliniella
gr, Megalurothrips  gr, Mycterothrips  gr,
Taeniothrips gr, Fosil gr (Dorcadothrips gr,

Cuadro 4

Matriz de caracteres para la subtribu Thripina, definida por

Mound & Palmer (1981)
Dorcadothrips gr 1110110(0&1)
Frankliniella gr 10210010
Megalurothrips gr 10111000
Mycterothrips gr 11111000
Taeniothrips gr 11110000
Thrips gr (1&2)110(0&1)01(0&1)
Fosilf 27120000
Ancestro 00000000

Thrips gr)). Este consenso coincide en este caso
con la anterior topologia utilizando toda la matriz
de datos.

Como era de esperar la resolucion aumenta al
eliminar las formas fosiles, ya que elimina las for-
mas mas incompletas del analisis, esto se eviden-
cia al obtener solo 6 arboles optimos, 21 menos
que en el andlisis anterior. Este comportamiento
sugiere que la ausencia de esta informacion en el
analisis de filogenia elimina alternativas del posi-
ble proceso evolutivo que debe ser explicadas.

Paso 2 del andlisis

Se analiza la matriz de datos incluyendo la
forma fosil excluyendo los caracteres codificados
como “?”. Se obtiene el siguiente resultado 2 arbo-
les optimos (L=7, CI=1,00, RI=1,00). El consenso
estricto de estas 2 topologias presenta la siguiente
notacion: (Taeniothrips gr, Fosil (Frankliniella gr,
Thrips gr)(Dorcadothrips gr, Megalurothrips gt,
Mpycterothrips gr)). El criterio del arbol consenso
en este caso muestra a la forma fosil como polito-
mica con Taeniothrips gr en la base de Thripina,
un criterio de temporalidad geologica indica que
este grupo debe ser anterior en tiempo y espacio a
Taeniothrips gr como se muestra en la figura 3. En
esta resolucion existe una congruencia del 100%
para la resolucion de Frankliniella gry Thrips gr
como para Dorcadothrips gr, Megalurothrips gr
y Mycterothrips gr. Con esto se estima de forma
consistente la posicion de los grupos fosiles den-
tro de la filogenia establecida a partir de las for-
mas actuales, ayudando a obtener una hipodtesis
de filogenia mas exacta y con mejores criterios
para la propuesta de nuevas posibles alternativas
de clasificacion naturales.

La resolucion de esta filogenia a partir de los
caracteres estudiados por Mound y Palmer (1980)
identifica que la forma fosil descrita por Pefalver
(1998) es un grupo de particular importancia en
la definicion de la subtribu Thripina, sobre la cual
ha habido una seria discusion durante los tltimos
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Cuadro 5

Caracteres propuestos por Mound y Palmer (1981) para la reconstruccion filogenética de mayor probabilidad

Caracter CI RI apo ples
1 numero de antenémeros 1.00 0.0 7-8 9
2 seta preocelares 0.50 0.0 - +
3 setotaxia del pronoto 1.00 0.0 r d
4 par de setas medias del metanoto 0.50 0.0 a p
5 setotaxia de la vena I del ala I 1.00 1.00 i c
6 par medio de la setas tergales del abdomen 1.00 0.0 r d
7 ctenidia de los tergos abdominales 1.00 1.00 + -
8 setas discales esternales y pleurotergales 1.00 0.0 - +

30 afios en la literatura, acerca de la validez de
los caracteres que la definen y en consecuencia
de la validez taxondmica de este grupo. La po-
sicion de este fosil parece indicar que se trata de
un grupo muy consistente y en el cual cuando se
eliminan los caracteres que no son observables en
los fosiles obtenemos una hipdtesis de filogenia
altamente resuelta con una alta consistencia y una
muy alta distribucion de caracteres de importan-
cia filogenética. Estos resultados indican que los

Fossil +
Taeniothrips gr
Dorcadothrips gr
Megalurothrips gr
Thrips gr

I— Mycterothrips gr
I_ Frankliniella gr

Fig. 3: Arbol filogenético con insercion de la forma fosil des-
crita para el Mioceno (Pefialver 1998) en el punto de maxima
probabilidad. Esta topologia mantiene los estadisticos L=7,
CI=1,00, RI=1,00.

caracteres propuestos por Mound y Palmer (1980)
en efecto contienen una alta informacion filoge-
nética, la cual es fuertemente respaldada por los
hallazgos paleontoldgicos recientes. En conse-
cuencia, la presencia de setas largas en el borde
posterior del pronoto es una buena caracteristica
para la segregacion de este grupo, cardcter que se
observa en los ejemplares de este grupo de espe-
cies desde el Mioceno.

Los resultados obtenidos indican con claridad
que la forma fosil hallada y descrita por Penalver
(1998) merece ser considerada como un género
aparte y el cual merece un grupo genérico apar-
te de gran valor en la determinacion jerarquica
de la subtribu Thripina. Este fosil parece indicar
el momento de diversificaciéon de los Thripina
que parece coincidir con el Mioceno y en la re-
gién Europea. La posicion basal con respecto a
Taeniothrips indica que este grupo de gran diver-
sidad en regiones templadas es uno de los prime-
ros descendientes de este linaje.

DISCUSION Y CONCLUSION

Las formas fosiles son altamente informati-
vas de los procesos evolutivos. Sin embargo, son
habitualmente ignoradas por los bidlogos que tra-
bajan en la determinacién de filogenias como en
la propuesta de nuevas hipotesis de clasificacion
(Sour-Tovar & Montellano-Ballesteros 1994).

En las ultimas décadas esta discusion ha plan-
teado que las formas fosiles son de particular in-
terés (Forey 1994, Moreno et al. 2007), pero las
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limitaciones de los métodos establecidos para el
estudio de la filogenia (Platnick et al. 1991), como
las mismas limitaciones de los caracteres que son
observables en las formas fosiles hacen poco con-
sistente la ubicacion de los fosiles en las filogenias
de las formas de vida actuales (Forey 1994).

Uno de los puntos de mas relevancia es la
consideracion de que los fosiles si son muy incom-
pletos son de poca utilidad, por la ausencia de una
gran cantidad de caracteres que imposibilitan la
correcta ubicacion de los mismos en las hipotesis
de filogenia actuales (Forey 1994, Bravo-Cuevas
y Gonzalez-Rodriguez 2007). Por otra parte, en-
tre las utilidades practicas del registro fosil esta la
calibracion de metodologias de reconstruccion fi-
logenética, utilizando grupos con un registro fosil
amplio que permita evaluar los procesos evoluti-
vos en forma comparativa con los métodos actua-
les (Retana-Salazar y Retana-Salazar 2008).

En el método propuesto en este trabajo, se
establece que puede optimizarse la forma de cal-
cular cual es la posicion mas certera de las formas
fosiles en la filogenia. Uno de los grandes vacios
con respecto a la inclusion de los fosiles en las
actuales filogenias, es la ausencia de caracteres
que obligan a una codificacion muy abundante
en “?” como en simbolos de “no aplica” (Forey
1994). Estas codificaciones son altamente pro-
blematicas en las resoluciones filogenéticas
como ha sido establecido en la literatura a través
de diversos estudios al respecto (Platnick et al.
1991, Arnedo 1999, Retana-Salazar y Retana-
Salazar 2008). Estos problemas han evitado que
la evidencia fosil sea mas utilizada en las filoge-
nias actuales.

Nelson (1978) considera que los fosiles son
formas de vida extintas e incompletas, que deben
someterse a analisis y no se puede partir del su-
puesto de que toda forma fosil es necesariamente
ancestral a formas de vida que si se hallan pre-
sentes en la actualidad. En este sentido este au-
tor tiene un argumento de mucho peso, ya que la
presuncion de ancestria por parte de los paleon-
tologos ha tenido que ser corregida multiples ve-
ces. Esto es una consecuencia de la ausencia de
buenos métodos de resolucion con la inclusion de
formas fosiles.

Otro problema derivado de esto es
la consideracion a priori de que los caracteres

registrados en los fosiles son ancestrales y que
los paleontologos con gran frecuencia estiman la
consecucion de las separaciones filogenéticas en
funcion de la posicion estratigrafica de los fosiles
hallados (Retana-Salazar y Retana-Salazar 2008).
Esto en realidad introduce una serie de supuestos
que llevan a errores de interpretacion muy serios
como que desprecia la posibilidad de que una forma
fosil hallada en un determinado periodo geoldgico
puede haber existido en periodos anteriores y que
simplemente no se han hallado evidencias anteriores
de su fosilizacion o no se dieron condiciones de
fosilizacion en momentos anteriores o el ambiente
en que se desarrollaba no era favorable a la
fosilizacion. Despreciar estas posibilidades e inferir
la cladogenesis en funcion de la estratigrafia es un
error comun y muy grave, este error se registra en la
literatura de Hennig (1966).

La evidencia indica que las formas fosiles
son de gran utilidad en la interpretacion de los
procesos evolutivos y deben ser fundamentales en
la determinacion de las jerarquias de clasificacion
(Forey 1994). Se han propuesto una serie de po-
sibilidades para que la clasificacion incluya a los
fosiles (Forey 1994).

El presente método muestra como la resolu-
cion por partes del cladograma, resolviendo la hi-
potesis de filogenia en una primera etapa con las
formas actuales por ser las que muestran el mayor
numero de caracteres observables para establecer
las comparaciones, para luego proceder a un in-
clusion de la forma fosil en una segunda etapa,
donde el mayor problema es evitar los caracteres
que producen falsos agrupamientos (Platnick et
al. 1991). Estos caracteres deben ser eliminados
de los analisis iniciales y deben estudiarse sobre
la topologia final obtenida sin ellos para evitar
los sesgos producidos por estos (Retana-Salazar
y Retana-Salazar 2008). Como se evidencia en el
analisis presentado de dos variantes del escenario
evolutivo en el que aparecen fosiles, siempre hay
una disminucion en la cantidad de resoluciones
optimas, con una mejora de los estadisticos de los
arboles, que indiscutiblemente se veran afectados
por la inclusion de un mayor o menor niimero de
taxa como por los caracteres utilizados. Por otra
parte, es evidente que un grupo en el cual aumente
la cantidad de formas fosiles, cada vez presenta
mayores problemas para la determinacion de las
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posiciones filogenéticas mas congruentes. Esto
debido al incremento de caracteres no observables
en cada una de las formas fosiles recuperadas.

Las formas fosiles correctamente insertadas
en las hipotesis de filogenia de los grupos actua-
les permite estimar con mayor certeza la posible
polaridad de los caracteres en una matriz de da-
tos (Forey 1994), aunque esta suposicion goza de
aceptacion también debe ser considerada la posi-
bilidad de que los fosiles no necesariamente pre-
sentan condiciones plesiotipicas de los caracteres.
Ademas caracteres que se presentan en la formas
fosiles y las actuales pueden deberse a solucio-
nes evolutivas de diferentes entornos bioldgicos,
con lo que estos caracteres serian homoplasicos y
en consecuencia considerarlos homologos de los
presentes en la formas actuales puede inducir se-
rios errores en la resolucion filogenética (Retana-
Salazar y Retana-Salazar 2008).

Sin embargo, los fosiles nos indicaran con
claridad una vez que sean correctamente inserta-
dos cuales son los momentos mas probables de
aparicion de un grupo y cual es el momento de
diversificacion mas reciente (Forey 1994). Estos
dos factores evolutivo y ecoldgico son de gran va-
lor en la interpretacion de los grupos, como en la
definicion de su importancia ecoldgica y en con-
servacion (Moreno et al. 2007). Estas evidencias
indiscutiblemente son de gran valor en la determi-
nacion de los limites jerarquicos de los taxa.

El ejemplo presentado en este trabajo con los
grupos genéricos de Thripina y la resolucion filo-
genética de los mismos considerando los caracte-
res propuestos en la literatura, indica que el fosil
descrito por Pefialver (1998) es fundamental en la
determinacion del momento de diversificacion de
la subtribu Thripina, ,Ademas establece que las
dudas existentes sobre los caracteres que definen
a esta categoria deben de ser eliminadas y que
las especies conflictivas sefialadas en la literatu-
ra (Mound y Palmer 1980) son posiblemente el
resultado de adquisiciones o pérdidas posteriores
que deben analizarse independientemente en cada
género con el respectivo desarrollo de analisis fi-
logenéticos.

El grupo hallado por Pefialver (1998) debe
recibir un nuevo nombre genérico en funcion
de su posicion dentro de la filogenia y debe ser

considerado como el grupo genérico basal del
grupo de los Thripina, que define su momento
de mayor diversificacion a partir del Mioceno.
Que este fosil se halle en el Norte de Espaiia,
en la Region de Aragon, y su posicion basal con
respecto a un grupo de gran presencia neotropical
conlleva la necesidad de evaluar las hipotesis de
origen del grupo, ya que los taxonomos clasicos
han inferido en funcion de la mayor diversidad
de especies en el neotropico que el origen del
mismo es en esta region del mundo. Sin embargo,
esto puede ser una consideracion equivocada, al
analizar la evidencia fosil. Es necesario efectuar
mayores estudios de biogeografia cladista de este
grupo que nos permita reconstruir con mayor
claridad el proceso evolutivo del mismo.
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