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RESUMEN. A diferencia de los taxones superiores, las especies no requieren ser monofiléticas; por debajo de ese
nivel no hay taxones, sino poblaciones e individuos, con relaciones no filogenéticas, sino tocogenéticas. La existen-
cia de “paraespecies”, esto es, especies que no incluyen a todas las poblaciones originadas de la poblacion ancestral,
es previsible, sobre todo cuando la especiacion ha sido de tipo peripatrico, con una poblacion periférica que diverge
rapidamente (por ejemplo, debido a una regresion marina que la deja aislada en un embalse epicontinental) y deja
en situacion parafilética al resto de poblaciones de la distribucion original. El concepto evolutivo de especie, i.e.
la especie como linaje, no necesariamente excluye a las paraespecies. El criterio de independencia y coherencia
evolutiva puede cumplirse mediante una diagnosis consistente, en especial si proviene de un enfoque taxondémico
integrativo, con datos moleculares, ecologicos, biogeograficos y morfologicos.
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Do species need to be monophyletic?

ABSTRACT. Contrary to upper-level taxa, species need not be monophyletic. Under the species level there are no
taxa, but populations and individuals, whose relationships are not phylogenetic, but tokogenetic. The existence of
“paraspecies”, that is, species that do not include all the populations originated from the ancestral population, is to
be expected, especially when parapatric speciation has occurred, whereby a peripheric population diverges rapidly
(for example, due to a marine regression that leaves it isolated in an epicontinental water body) and leaves the rest
of the original populations in a paraphyletic situation. The evolutionary species concept, i.e. the species as a lineage,
does not necessarily exclude paraspecies. The criterion of evolutionary independence and coherence can be attained
via a consistent diagnosis, especially if this is coming from an integrative taxonomic approach, with molecular,
ecological, biogeographical, and morphological data.
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A clade is defined as a monophyletic group of species. Lineages, in contrast, can be paraphyletic in terms of their lower-level
components.
— Kevin de Queiroz (1999: 50)

El concepto de monofilia se aplica s6lo a los taxones supraespecificos. La manera correcta de enviar a sino-
nimia un género u otro taxon supraespecifico es demostrar que no es natural, es decir, que no es monofilético.
Un grupo monofilético es aquel que incluye al ancestro y a fodos sus descendientes, es decir, que “todos sus
miembros comparten entre si un antecesor comiin mas reciente que con cualquier otro miembro de algin otro
grupo de igual rango” (Hennig, 1968). En efecto, si un género no incluyese a todas las especies descendientes
del ancestro hipotético, se trataria de una agrupacion arbitraria (Vences et al., 2013: 202) y seria necesario ex-
pandirlo para incluir a todas las especies derivadas, o en su caso describir varios géneros que si cumplieran el
requisito de monofilia.

Ahora bien, este requerimiento no tiene por qué aplicarse a la especie, que, como unidad basica de la sis-
tematica, no tiene subdivisiones de valor taxonémico. Hay quien incluso ha propuesto sustituirla, o al menos
renombrarla, como Least Inclusive Taxonomic Unit, o “unidad taxonomica de minima inclusion” (Pleijel &
Rouse, 2000), para subrayar su caracter ontologicamente distinto respecto de los taxones superiores. La di-
ferencia ontoldgica es que la especie es la unica categoria que, ademas de utilidad taxondmica, tiene realidad
biologica (Mayr, 1968: 36).

Por debajo del nivel de especie lo que hay no son taxones, sino poblaciones o individuos, ligados no por
relaciones filogenéticas, sino tocogenéticas (Hennig, 1968: 38) o en su caso metapoblacionales (Hanski, 1989).
A diferencia de las relaciones filogenéticas, que mayormente resultan en un arbol de bifurcaciones (salvo hi-
bridogénesis y otras excepciones: ver Robalo et al., 20006), las relaciones tocogenéticas, al menos en especies
de reproduccion sexual, son entrecruzamientos de progenitores, no subdivisiones de un unico progenitor (Rae,
1998: 223). Tocogenia y filogenia no son comparables: en aquélla el patron es reticulado, en ésta es dicotomico
(cladistico, propiamente). Entre poblaciones suele darse una dindmica de inmigraciéon/emigracion, de extincio-
nes locales y repoblamiento desde otras fuentes (Hanski, 1989), lo que refuta la idea de que una poblacion dada
pueda ser “monofilética” en términos de sus individuos.

Tampoco las subespecies tienen valor taxondmico real (Vences et al., 2013: 208); incluso sus defensores
mas recientes, como Patten (2009), aceptan que el término no designa mas que variantes, usualmente geogra-
ficas, que incluso carecen del caracter de “especies incipientes” (Mayr, 1982). De acuerdo con Hennig (1968:
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108), los grupos monofiléticos se originaron por subdivision de especies antecesoras, en ultima instancia de
una especie que constituye el tronco comun del clado. El requisito de monofilia, por lo tanto, se aplicaria s6lo a
grupos de especies, no a los taxones terminales (las especies mismas). La razon es la mencionada lineas arriba:
los patrones tocogenéticos no son cabalmente comparables a los filogenéticos. (Para una explicacion formal de
la diferencia en términos de 16gica simbolica, véase Papavero y Llorente-Bousquets, 1993: 48 et seq.)

Vale la pena recordar, ademas, que un cladograma es so6lo un esquema de relaciones entre grupos her-
manos, no una representacion de la evolucion del grupo. Para demostrarlo basta observar que para un mismo
cladograma pueden existir varias posibles historias evolutivas, no una sola (Fig. 1). Como ilustran metaforica-
mente Crisp y Chandler (1996): si a un arbol se le corta una rama, el tronco no deja de existir, no se modifica
sustancialmente, y no tendria por qué cambiar de nombre. Estos autores calculan, en plantas, que el nimero
de paraespecies (especies parafiléticas en términos de las poblaciones que las constituyen) puede ser superior
al 20%, incluso admitiendo que pudiera faltar informacion para las hipotesis cladisticas. Estos mismos autores
seflalan, por otro lado, que el uso de paraespecies en biogeografia y evolucion debe tener en cuenta su tipo de
origen como “residuo” de la separacion de otro linaje. Esa preocupacion por la diferencia de origen entre una
paraespecie y una especie monofilética se refleja en la propuesta del “concepto cladista de especie” (Ridley,
1988), segun el cual una especie debe ser por definicion lo que hay entre los nodos de un cladograma (Fig. 1),
sin preocuparse por su mecanismo de origen.

Bajo los conceptos de especie que ven a ésta como linaje (Simpson, 1944; Wiley, 1980; Mayden, 1997), es
decir, un grupo de organismos unidos por relaciones ancestro-descendientes con un solo origen evolutivo y un
solo destino (i.e., extincidon o especiacion), es natural, incluso inevitable, que existan paraespecies, conjuntos
de poblaciones de las cuales se separd una, que se diferenci6 hasta ser una especie nueva, sin alteracion del
conjunto “parental” de poblaciones. Este mecanismo ocurre, por ejemplo, cuando una especie costera, después
de una regresion marina, deja poblaciones aisladas en rios o embalses epicontinentales (Lovejoy et al., 1998).

Una especie puede dar origen a otra sin dejar de existir ella misma a través de un proceso de especiacion
peripatrica, donde una poblacion en aislamiento periférico evoluciona mucho mas rapidamente que las ubi-
cadas en el centro de la distribucion (Templeton, 2008). Esto se debe a que los “pioneros” que integran dicha
poblacién aislada probablemente pasaron por un cuello de botella genético o efecto de fundador, o bien por
deriva génica, dado su tamafio poblacional pequefio, o bien por adaptacion a un medio diferente al del acervo
parental (Mayr, 1982). Bajo cualquier criterio, sea genético, ecoldgico o morfologico, el acervo parental sera el
mismo antes y después de la especiacion. El resultado sera que la especie originada en la poblacion aislada sera
monofilética. pero deiara parafilética a la especie original (Fig. 2). en vista de aue va no estan incluidas todas las
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Figura 1. Para un mismo cladograma (extremo izquierdo superior) puede haber varias historias evolutivas distintas; aqui se
muestran cinco posibles. Cada color representa una especie distinta. Las maytsculas A,B,C denotan las especies actuales obser-
vadas; las minusculas d,e, ancestros hipotéticos. Puede ocurrir que la especie parental C tenga dos aislados periféricos sucesivos,
Ay B; o bien, que la especie parental A tenga un aislado periférico d, que luego diverge en dos especies derivadas, B y C; o bien,
que la especie parental A tenga un aislado periférico C, que a su vez tiene un aislado periférico B; o bien, que la especie parental A
tenga el aislado periférico B, que a su vez tiene el aislado periférico C; o bien que cada evento de especiacion resulte en desapar-
icion de la especie parental y origen de dos nuevas especies, primero A'y d, luego B y C. En la mayoria de las hipotesis se forman
paraespecies, excepto en la tltima (extremo derecho inferior). Modificado de Espinosa Organista y Llorente-Bousquets (1993: 38).
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Figura 2. La divergencia de una poblacion periférica (especiacion peripatrica) resulta en parafilia de las poblaciones del acervo
original. La muy distintiva especie Ursus maritimus, el 0so polar, es hermana s6lo de algunas poblaciones del oso pardo, U. arctos,
lo cual hace de esta Gltima una paraespecie. El oso negro, U. americanus, seria hermano de dicho clado. Cladograma simplificado
de Talbot & Shields (1996).

poblaciones descendientes del ancestro, y entonces la especie original seria a la vez, por asi decirlo, “su madre
y su hermana”. Se espera que las especies de amplia distribucion sean las de mayor potencial de especiacion
(Stanley, 1998), ya sea porque geograficamente tienen mas oportunidades de sufrir eventos de vicariancia, o
porque probablemente estan sujetas a mayor variedad de presiones selectivas en diferentes ambientes.

Desconocer la existencia natural de paraespecies implicaria, por ejemplo, no reconocer como especie va-
lida al oso polar, Ursus maritimus Phipps, 1774, puesto que es taxon hermano sélo de algunas poblaciones del
oso pardo, U. arctos Linnaeus, 1758, no de todas (Fig. 2; Talbot & Shields, 1996). Entre las aguilas del sureste
asiatico del género Spizaetus, la de distribucion mas amplia, S. limnaeetus (Horsfield, 1821), no es monofilética
(Gamauf et al., 2005: 113, las tratan como subespecies, pero comentan: “[a]pplying the phylogenetic species
concept, which differentiates all diagnosable ‘lineages’, would lead to an upgrading of the six subspecies to
species level.”). En peces hay varios casos documentados y muchos otros probables (Albert ef al., 2011).

Un ejemplo en Yucatan seria la sardinita Astyanax bacalarensis Schmitter-Soto, 2017. Desde hace tiempo
(Schmitter-Soto & Salazar-Vallejo, 2003) se sospechaba que la llegada de Astyanax a la peninsula desde Cen-
troamérica nuclear a lo largo de la costa, a medida que la regresion marina hacia disponibles habitats dulcea-
cuicolas, se reflejaria en una diferenciacion progresiva hacia el extremo, dando lugar al endemismo de 4. altior
Hubbs, 1936, en ¢l norte, como el grupo aislado mas periférico. En un cladograma, era predecible que esto se
veria en general como un patron en general pectinado, con 4. altior como la rama mas derivada; en efecto, esto
es lo que se observa, de acuerdo con un analisis inédito en proceso.

Desde luego, decidir que A. bacalarensis, U. arctos, o cualquier otra paraespecie, es una especie valida o
no, depende del concepto de especie utilizado: una decisién en buena medida filosofica. Bajo el concepto bio-
logico de especie, se puede llegar al extremo de argumentar que todas las formas mesoamericanas de Astyanax
son una sola especie, “4. fasciatus” (e.g. Wilkens, 1988), puesto que son fértiles entre si, a pesar de que muchas
de ellas presentan autapomorfias que denotan independencia evolutiva y ameritan reconocimiento bajo el con-
cepto filogenético de especie (Schmitter-Soto, 2017: 1414).

El concepto evolutivo de especie (Simpson, 1951; Wiley, 1980) no puede esgrimirse por si mismo para
una situacion concreta, porque no se trata de un concepto operativo (secundario), sino tedrico (primario). Para
reconocer si una forma dada es una especie evolutiva, habria que aplicar un concepto secundario (que podria ser
cualquiera de los otros conceptos de especie), que permita darse cuenta de su independencia y coherencia como
linaje (Mayden, 1997). Por otro lado, un linaje no requiere ser monofilético, porque incluso si es parafilético
cumple con los criterios del concepto evolutivo: tiene un origen y un destino definidos, sin importar que en su
trayectoria algunas poblaciones se hayan separado del linaje (de Queiroz, 1999: 50).

Una sefial de independencia evolutiva para poder reconocer un linaje, es decir, una especie bajo el concepto
evolutivo, seria la existencia de una diagnosis coherente, y mejor si proviene de un enfoque taxonémico inte-
grativo (Wachter et al., 2015), con datos moleculares, ecoldgicos, biogeograficos, morfologicos, que coincidan
en una misma hipotesis.

La mera demostracion de parafilia de las poblaciones constituyentes de una especie, aunque ciertamente es
un “foco rojo” que requiere revisar la situacion taxonoémica, ya sea para sinonimizar a las formas divergentes (a
pesar de ser diagnosticables bajo diversos criterios), o bien para detectar especies cripticas dentro del conjunto
de poblaciones remanentes, no es de suyo suficiente ni necesaria para refutar la hipotesis de que dicha especie
es valida.
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