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Resumen

En el presente trabajo se analiza la controversia existente en el marco de la sistematica biolégica en torno al estatus de
la cladistica. La utilizacion del método de parsimonia para la reconstruccion filogenética ha sido defendida apelando a
un principio metodoldgico de simplicidad, asi como a principios ficticos externos a la propia sistemdtica. Se propone
aqui un nuevo tipo de enfoque, que consiste en considerarla una teoria factica, siendo su aplicacion justificada por su
éxito empirico. Para defender este punto se brindara una reconstruccién formal estructuralista de la cladistica, que
ayudara a clarificar cudles son sus afirmaciones facticas centrales. A su vez, se muestra como estos principios facticos han
sido utilizados para contrastar a tal teoria utilizando filogenias experimentales.
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Abstract

The present work analyzes the controversy within biological systematics regarding the status of cladistics. The use of the
parsimony method for phylogenetic reconstruction has been defended by appealing to a methodological principle of
simplicity, as well as to empirical principles that external to systematics. I propose new kind of approach, which consists
in considering it an empirical theory, thus justifying its application by its empirical success. To defend this point, a
formal structuralist reconstruction of cladistics will be provided, which will help clarify what its central empirical
statements are. At the same time, I show how these principles have been used to test that theory using experimental
phylogenies.
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1. Introduccion

Una de las grandes teorias propuestas por Darwin afirma que todos los seres vivos actualmente
comparten un unico ancestro comun. Con esto, Darwin no pretendia explicar la existencia de
adaptaciones (el explanandum de la teoria de la seleccién natural, ver Ginnobili 2009, 2018) sino la de
rasgos homologos, esto es, de rasgos estructuralmente similares en especies distintas (a veces muy lejanas),
que pueden incluso tener funciones distintas. Asi, segin Darwin, la historia de la vida en la tierra puede
representarse de manera arborea.

Recién a mediados del siglo XX se desarrollaron herramientas tedricas y computacionales que
permitieron desentraiar detalladamente la forma de ese drbol de una manera precisa y sistemdtica. En
particular, dentro de esos métodos de inferencia filogenética, tuvo particular éxito el programa cladista
(iniciado por el entomologo aleman Willi Hennig). Dicho brevemente (ya que lo desarrollaré con mayor
precisiéon en la seccion siguiente), el método cladista de inferencia filogenética permite obtener un arbol
a partir de un conjunto de especies y una distribucion de homologias eligiendo, de entre todos los arboles
posibles, a aquel que requiere postular la menor cantidad de cambios evolutivos posible. De ese modo,
a la base de este método parece haber una suposicion de que la evolucién actiia de manera parsimoniosa,
prefiriendo conservar a los caracteres en su estado actual e introduciendo la menor cantidad de cambios
posible. Asi, se explicaria la mayor cantidad de homologias posible a partir de la herencia del rasgo desde
ancestros comunes, minimizando la cantidad de convergencias. Por estos motivos, a dicho método se lo
conoce comunmente como el método de parsimonia.

Una pregunta metatedrica recurrente entre los/as filosofos/as y biologos/as que reflexionan sobre
este método es, precisamente, coémo justificar su aplicacion. En particular, la pregunta es por qué
deberiamos asumir que la evolucién es parsimoniosa, en lugar de creer que las convergencias son mas
frecuentes en la historia evolutiva. Las respuestas que se han dado a esta pregunta van desde considerar
que su justificacion descansa sobre un principio metodolgico de simplicidad/parsimonia, hasta hacerla
reposar sobre principios empiricos pero externos a la propia teoria (p.e. lo que sabemos acerca de la
evolucion desde otros 4mbitos, como ser, lo que la genética molecular nos dice acerca de las tasas de
sustitucion).

En el presente trabajo me propongo brindar un tipo nuevo de justificacion de la cladistica.
Defenderé, en primer lugar, que la cladistica puede ser pensada como una teoria empirica y no meramente
como un método (aunque la componente metodoldgica existe, ya que las teorias suelen implicar
metodologias en sus condiciones de aplicacion). En consecuencia, sostendré, en segundo lugar, que su
aplicabilidad (a su dominio pretendido) se justifica del mismo modo que el de cualquier otra teoria
empirica: a partir de su éxito empirico. Un factor que complica la atribucién de éxito empirico a la
cladistica es que, en la mayor parte de sus aplicaciones, los eventos evolutivos relevantes se encuentran
en el pasado remoto, lo cual vuelve imposible una contrastacion. Sin embargo, mostraré que existen
casos historicos de filogenias conocidas independientemente (incluso generadas en el laboratorio) en
donde tales contrastaciones fueron llevadas a cabo.

Para lograr todo esto presentaré una reconstruccién formal de la cladistica (una version previa, no
publicada, puede encontrarse en mi tesis doctoral, Roffé 2020b), realizada utilizando las herramientas
del estructuralismo metateodrico (Balzer, Moulines & Sneed [1987] 2012). Esto aportara motivos para
defender la primera de mis dos tesis (que la cladistica es una teoria), al mostrar que es un cuerpo de
conocimiento estructurado de modo similar a otras teorias. Por supuesto que el hecho que algo sea
representable con una reconstruccion estructuralista no lo vuelve inmediatamente una teoria empirica,
pero en conjuncion con las consideraciones acerca de la naturaleza factica de sus leyes, brindard un
argumento fuerte para defender tanto su caracter de teoria como su justificacion factica. Cabe notar,
ademas, que la reconstruccion tiene valor por si misma, y que puede ser aplicada a otras controversias
en torno a la cladistica (refiero, nuevamente, a la tesis doctoral para algunos ejemplos).

En adelante, procederé como sigue. En la seccion 2 se hace una introduccion informal, primero al
origen comun darwiniano (que es importante para comprender el explanandum y algunas de las
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asunciones de la cladistica) y luego a la cladistica propiamente dicha. La seccion 3 presenta mi
reconstruccion estructuralista de dicha teoria. La seccion 4 retorna al punto de la justificacion de la
cladistica a partir de la reconstruccion. Por ultimo, en la seccion 5, se extraen algunas conclusiones.

2. Presentacion informal de la teoria

2.1. El origen comun darwiniano

Si bien la seleccion natural es la innovacion conceptual de Darwin mds conocida, y aquella con la que
mas frecuentemente se lo asocia, no fue la tnica que este autor propuso, ni la que consideraba la mas
importante. En efecto, Darwin también propuso que toda la rica diversidad de los seres vivos que
observamos en la actualidad deriva de un tinico ancestro comun. De ese modo, la historia de la vida en
la tierra podria representarse por medio de un diagrama con forma de 4rbol: partiendo de una tnica raiz
(una unica especie ancestral), diversas ramas fueron surgiendo en diferentes direcciones (i.e. la misma
especie original dio lugar a diferentes especies descendientes), las cuales a su vez continuaron
ramificaindose, etc.

Para comprender los motivos por los que Darwin postula el origen comun es conveniente comenzar
exponiendo lo que la tesis pretende explicar, es decir, aquello de lo que pretende dar cuenta. Lo que el
origen comun explica no son los rasgos adaptativos, sino los rasgos homologos. En palabras de Darwin:

Hemos visto que los miembros de una misma clase, independientemente de sus costumbres, se parecen
en el plan general de su organizacion. Esta semejanza se expresa frecuentemente por el término unidad de
tipo o diciendo que las diversas partes y érganos son homologos en las distintas especies de la clase. Todo
el asunto se comprende con la denominacién general de Morfologia. Es ésta una de las partes mds
interesantes de la historia natural, y casi puede decirse que es su verdadera esencia. ;Qué puede haber mas
curioso que el que la mano del hombre, hecha para coger; la del topo, hecha para minar; la pata del
caballo, la aleta de la marsopa y el ala del murciélago, estén todas construidas segiin el mismo patron y
encierren huesos semejantes en las mismas posiciones relativas? (Darwin [1872] 1992, pp. 569-570, énfasis

en original).

Figura 1. Homologia en las extremidades de distintas especies de vertebrados: salamandra (120), tortuga marina (121),
cocodrilo (122), ave (123), murcié¢lago (124), ballena (125), topo (126) y humano (127). Fuente:
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Arm_skeleton_comparative_ NF_0102.5-2.png

El concepto de homologia y los métodos para reconocerlas habian sido propuestos previamente por
Geoffroy Saint-Hilarie (1830, quien usaba el término “analogias filosoficas” para referirse a ellas; para
mas sobre la obra de Saint-Hilaire, ver Caponi 2015) y luego teorizado por Richard Owen (1848, 1849),
entre otros. Para Owen, la presencia de este tipo de similaridades estructurales (p.e. en las extremidades
de los vertebrados) se explicaba apelando a que estaban construidas a partir del mismo arquetipo. Lo que
Darwin hizo fue encarnar al arquetipo de Owen: este seria un ancestro. De ese modo, la homologia entre
la extremidad de los vertebrados se explicaria no por compartir algin plano de construccion abstracto,
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sino porque el ancestro de todos ellos poseia una version de tal extremidad. Segun las necesidades
impuestas por el ambiente la extremidad se habria ido modificando de distinto modo en cada rama del
arbol evolutivo, preservando, sin embargo, la estructura general (Darwin [1872] 1992, pp. 571-572; ver
Blanco 2012, para un tratamiento estructuralista de la teoria del origen comun de Darwin; para
discusiones sobre el concepto de homologia en el marco de la cladistica, ver Brady 1985, Pearson 2010,
2018, Roffé 2020a, Roffé, Ginnobili & Blanco 2018, entre muchos otros).!

El reconocimiento de que el origen comun explica la presencia de homologias tenia, para Darwin,
profundas implicancias sobre la taxonomia. Las implicancias apuntaban, segiin este pensador, no tanto
al modo de construir una taxonomia, sino mas bien al modo de entenderla o interpretarla. Lo que los
naturalistas habian estado haciendo, sin saberlo, era agrupar a los organismos con un criterio genealdgico
(Darwin [1872] 1992, pp. 551-552).

Sin embargo, la conexion entre el reconocimiento de la ancestria comutn y la idea de una taxonomia
basada en las relaciones filogenéticas (en lugar de otros factores, como la semejanza morfoldgica) no es
una de implicacion logica. En el periodo en el que Darwin publicé las sucesivas ediciones de El origen no
se contaba ain con un método sistematico para identificar las relaciones filogenéticas a partir de las
distribuciones “observadas” de homologias. De ese modo, algunos de sus colegas (p.e. Huxley) aceptaron
la primera propuesta (la ancestria comun) pero rechazaron la segunda (la de basar la taxonomia en las
relaciones de ancestria), sobre la base de que la descendencia “no era cognoscible con suficiente certeza
como para permitir que ese tipo de consideraciones tengan lugar en algo tan importante como la
taxonomia” (Hull 1988, p. 98, traduccion propia).”

Un factor que vuelve problematica la reconstruccién del arbol de la vida a partir de las distribuciones
de homologias es que éstas raramente son perfectamente compatibles entre si en casos interesantes. Por
ejemplo, considérese el siguiente fragmento de una matriz de datos de arafias dada en Ramirez (2003):

Mancha negra Denticulos en la
Tax6n / Caracter Fila de ojos anterior | longitudinal ventral en | porcion prolateral de
el abdomen C2
(1) Monapia tandil Recta Ausente Presente
(2) Monapia fierro Recta Presente Presente
(3) Monapia carolina Recta Presente Ausente
(4) Monapia dilaticollis Recurvada Ausente Ausente

Tabla 1. Fragmento de una matriz de datos real.

Notese que el segundo caracter entra en conflicto con el tercero, ya que sugiere agrupar a (2) con (3) en
lugar de con (1). Es decir, (asumiendo que las ausencias son estados ancestrales en ambos caracteres) el
segundo caracter sugiere que Monapia fierro y Monapia carolina comparten un ancestro que no es un
ancestro de Monapia tandil, mientras que el tecero sugiere que Monapia fierro y Monapia tandil comparten
un ancestro que no es un ancestro de Monapia carolina. La pregunta se torna, entonces, en como
acomodar la informacién incompatible provista por los distintos caracteres a fin de establecer cudl es el
patrén de diversificacion que realmente ocurrio.

Cabe aclarar sin embargo que, dada la evidencia con la que contaba, Darwin fue prudente en su postulacion de un tnico origen comun.
Lo limité con seguridad a cuatro o cinco especies dentro de los animales y a un nimero similar para las plantas, y solo especulo acerca de
un Unico origen comun entre todos los organismos (Darwin, [1872] 1992, pp. 631-632).

Hull (1988, p. 373) relata las posteriores discusiones, completamente anacrénicas, acerca de si debia considerarse a Darwin un cladista o
un evolucionista en taxonomia.

~
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2.2. La cladistica

La aparicion de criterios y herramientas sistematicas que permitieran resolver de manera adecuada estos
conflictos tuvo que esperar a la segunda mitad del siglo XX con el surgimiento de la cladistica (entre otras
metodologias de reconstruccion filogenética). El nacimiento del programa cladista puede datarse en 1950
con la publicacion del libro Grundziige einer Theorie der phylogenetischen Systematik del entomologo aleman
Willi Hennig. En tal obra, Hennig propuso algunos de los pilares de lo que seria el programa de
investigacion cladista.” Entre esos pilares figura la idea de representar tnicamente la relacion de
hermandad entre grupos en las clasificaciones, asi como un método para inferir esa relacion. Como
puede apreciarse, la cladistica como programa de investigacién o paradigma en sistematica involucra tesis
o propuestas en diferentes planos. En particular, deben distinguirse las tesis o propuestas en taxonomia
de los métodos de inferencia filogenética (que seran mi foco de atencion en adelante). Esta distincién
entre la propuesta taxonomica y el método de inferencia filogenética es trazada por algunos de los rivales
de la escuela cladista en taxonomia, ya que en ocasiones desean aceptar al método de inferencia
filogenética como legitimo, pero rechazar que las clasificaciones deban estar basadas tnicamente en
informacion extraida a partir de sus productos (p.e. ver Ashlock 1974, Aubert 2015, pp. 2-3).*

La solucién de la cladistica al problema de la informacion incompatible mencionado anteriormente
consiste en tomar muchos caracteres en consideracidn (cientos o miles) y preservar al agrupamiento (i.e.
inferir como la historia evolutiva correcta a aquella) que mejor es soportada por la evidencia total. Por
esto se entiende preservar el arbol que requiere postular el menor nimero de cambios entre estados en
total, considerando todos los caracteres. Veamos este punto con mayor detalle. Aunque no del todo
completa, la presentacién que sigue bastard para mis propodsitos. Para presentaciones histdricas mas
completas de la teoria pueden verse Hull (1988) y Rieppel (2016). En cuanto a su contenido, pueden
consultarse diversos manuales en la literatura, como ser, Kitching et al. (1998), Nelson y Platnick (1981),
Wiley y Lieberman (2011), entre otros.

Dado un conjunto finito de especies hay también un numero finito de posibles patrones de
diversificacion dicotomicos. Estos patrones son usualmente representados como drboles, llamados
cladogramas, en donde las ramas representan la relacion de ancestria inmediata y los nodos internos
representan ancestros hipotéticos. En los cladogramas los nodos internos se dividen siempre en dos, y
no ocurre nunca una mezcla de linajes (i.e. dos nodos internos que apuntan al mismo nodo posterior,
como podria ocurrir en casos de especiacion por hibridacion). Por ejemplo, la figura siguiente ilustra a
6 de los 15 posibles arboles distintos para 4 taxa (ti-ts):

tl

2 3 4 ©2 t 3 t4 B t4 t 2
(a) (b) ()

4 3 t ©2 t 2 t3 4 t 3 12 4
(d (e) ®

Figura 2. Seis posibles cladogramas para cuatro taxones.

’ Cabe notar que Hennig nunca utilizo el término “cladista”, sino que tal denominacion es posterior y se debe a Mayr (1965), quien era
miembro de una escuela rival. También es notable que el texto de Hennig generd, originalmente, muy poca repercusion, y que su
metodologia se extendi6 recién a mediados de los afios sesenta de la mano del ictidlogo estadounidense Gareth Nelson y su grupo de
investigacion del American Museum of Natural History (ver Hull 1988, para mas sobre los inicios del programa cladista).

* Pese a ser conceptualmente independientes, Hull (1988, p. 256) ilustra cémo el hecho de proponer un tnico método, claro y aplicable,
para reconocer las relaciones filogenéticas entre las especies fue instrumental para la victoria del programa cladista en taxonomia.
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Cabe notar que el numero de cladogramas posibles crece de manera extremadamente rapida con el
aumento del nimero de taxa. Por ejemplo, con 5 taxa el nimero de cladogramas asciende ya a 106, con
9 taxa a 2.027.025, y con 20 taxa el nimero se eleva a 8.200.794.532.637.891.559.375 cladogramas (una
derivacion de la formula para realizar este cilculo puede encontrarse en Felsenstein 1978).° El analisis
cladista debe elegir a uno de todos aquellos 4rboles como aquel que representa a la historia filogenética
real. Es decir, el resultado de la aplicacion es una propuesta (hipotesis) acerca de la historia. Esta eleccion
se realiza comparando a los arboles segiin un criterio de optimalidad.

Para elegir un arbol, cada caracter de la matriz de datos es mapeado en cada arbol para ver cuantos
cambios evolutivos deben postularse para explicar su distribucion observada. M4s precisamente,
optimizar un caracter sobre un 4rbol significa asignar sus estados a los nodos internos del arbol de modo
tal de minimizar el nimero de transformaciones entre estados. Por ejemplo, considérese la siguiente
matriz de datos (i.e. distribucion de homologias Ci-Cs para los taxones ti- ts):

C|C |G
| 0] 10
| 0|00
] 100
| 1|11

Tabla 2. Matriz de datos de ejemplo, que contiene 4 taxa y 3 caracteres. Los numeros O y 1 de las celdas representarian
estados alternativos para los caracteres (véase el ejemplo de la tabla 2).

Tomese el arbol (a) de la figura 2. En ¢€l, los estados del cardcter C; pueden asignarse a los nodos internos
de 8 modos (para los nodos terminales, i.e., los taxa bajo estudio, el estado del caricter esta dado en la
matriz de datos, de modo que son iguales en todas las asignaciones). La siguiente figura muestra 3 de las
8 asignaciones posibles:

t 2 B t4 t t2 t3 t4 t1 2 t3 t4
0 0 1 1 0 0 1 1 0 0 1 1
0 1 0
0 0 1
0 0 0
(a) (b) ()

Figura 3. Posibles asignaciones del caracter C; en el 4rbol (a).

Notese que la asignacion (b) requiere postular un solo cambio evolutivo para acomodar al caracter C; en
este arbol, mientras que puede chequearse ficilmente que el resto de las asignaciones requiere al menos
dos (por ejemplo, la asignacion (a) requiere dos cambios, desde al ancestro de t3 y t4 hacia cada uno de
sus descendientes). De ese modo, queda establecido que el cariacter C; puede ser acomodado en este
arbol postulando un solo cambio.

El largo del arbol (a) es la sumatoria del minimo ntimero de cambios necesario para acomodar cada
uno de los caracteres de la matriz a ese drbol. Asi, si se realiza este mismo procedimiento con el resto de
los caracteres de la matriz, puede verse que el arbol (a) posee un largo de 4 (el caricter C; se acomoda
con un minimo de 2 cambios, mientras que Cs con 1 cambio). La cladistica busca encontrar al 4rbol o

° Por este motivo, los analisis reales suelen utilizar métodos “heuristicos”, que dan una solucion aproximada al problema de encontrar el
arbol 6ptimo, véase a continuacion para una descripcion del criterio de optimalidad.
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cladograma de menor largo (i.e. aquel que requiere, en total, el menor numero de cambios evolutivos
para explicar las distribuciones observadas de caracteres).

Si hay mas de un 4arbol con el mismo largo minimo, la cladistica no se pronuncia respecto de cual de
todos ellos representa al patréon de diversificacion real de las especies. En cambio, solo afirma que ese
patrén debe estar entre los arboles de largo minimo. Aun asi, de algunos conjuntos de arboles 6ptimos
puede extraerse informacion relevante. Por ejemplo, si los drboles (a), (b) y (e) fuesen los tnicos tres
cladogramas 6ptimos (i.e. de largo minimo)® entonces, si bien no sabriamos la forma exacta del patrén
de diversificacion real, sabriamos que el grupo (t3, t4) estaria presente en él, y por tanto que ese es un
grupo monofilético (que incluye a todos y solo los descendientes de algun ancestro comun). En cambio,
se suspenderia el juicio acerca de las relaciones entre ese grupo y los taxones t1 y t2.”

Existen muchas otras complicaciones adicionales en las que no entraré aqui. Por mencionar un
ejemplo, hasta el momento se asumié que toda transformacion de un estado a otro en cualquier cardcter
tiene el mismo costo o peso (i.e. toda transformacién suma 1 al largo del cladograma). Sin embargo, este
no tiene por qué ser el caso. En ocasiones, se desea que una transformacién en un caracter sea mas
costosa que una transformacion en otro carcter, p.e. que sea mas costoso ganar o perder una estructura
morfoldgica compleja que una mancha de color superficial. Por otra parte, incluso dentro de un caricter,
algunas transformaciones pueden establecerse como mas costosas que otras, p.e. puede quererse que una
transversion cueste mds que una transicién en un caracter de ADN, y/o0 que una insercién o delecion
cueste mas que una sustitucion (reflejando el hecho de que las primeras ocurren con menor frecuencia
en la naturaleza que las segundas). El modo usual de lidiar con esto es tener una matriz de costo asociada
a cada caricter, que indica el costo (en términos de cuanto afaden al largo del cladograma) de cada
cambio de un estado a otro.

Esta metodologia brinda un criterio para resolver los conflictos entre patrones anidados
incompatibles de homologias, como el que se ilustro anteriormente. Sencillamente se prefieren aquellos
patrones que estdn confirmados por la mayor cantidad de otros patrones. A este método de inferencia
filogenética se lo ha llamado el método de parsimonia porque asume (o prima facie parece asumir, esto
sera discutido mds adelante) que la explicacion mas simple (la que requiere postular menos eventos
evolutivos de transformacion de caracteres) es la correcta. Retornaremos al punto acerca la justificacion
de la utilizacion de métodos cladisticos para la reconstruccion filogenética en la seccion 4. Como se dijo
en la introduccion, ello se hara a bajo la lente de una reconstruccion formal, que se presenta a
continuacion en la seccion 3.

3. Una reconstruccion estructuralista de la cladistica

Existe actualmente un campo de estudio dedicado al estudio matematico de la filogenética, en el que
participan tanto bivlogos como matemdticos (ver Brower 2000, Farris 1970, 1974, Martin, Blackburn &
Wiley 2010, Semple & Steel 2003, Steel 2016, para algunos ejemplos). La presente reconstruccion
construye sobre lo edificado en esa drea. Sin embargo, la matematizacion de la cladistica llevada a cabo
alli fue elaborada sin un aparato conceptual metatedrico explicito por detrds, que permita entender a la
cladistica y a diversas caracteristicas suyas como analogas a otras teorias en otros ambitos de la ciencia.
Por otra parte, los objetivos de esos autores tienen usualmente mas que ver con probar teoremas y
establecer resultados de complejidad algoritmica que con precisar el lenguaje para identificar las
aserciones facticas de la teoria y discutir cuestiones conceptuales/metatedricas que la rodean. Los
objetivos de la formalizacion en este trabajo son mas cercanos a los segundos que a los primeros (aunque,
por supuesto, algunos teoremas podran probarse a partir de los axiomas identificados). Por ello, para la
reconstruccion dada en esta seccion se utilizaran las herramientas brindadas por el estructuralismo

¢ Esto puede no ser posible matematicamente, ya que los tres son enraizamientos del mismo grafo no dirigido. No entraré en ese tipo de
complicaciones aqui, ya que no afecta el punto conceptual ilustrado.
" Un modo de representar a la informacion compartida por un conjunto de arboles es por medio del llamado drbol de consenso estricto, ver

Wiley & Lieberman (2011), pp. 193-194.
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metateorico (Balzer, Moulines & Sneed [1987] 2012), la cual ya fue aplicada exitosamente tanto a otras
teorias bioldgicas (p.e. Balzer & Lorenzano 2000, Bernabé 2018, Diaz & Lorenzano 2017, Ginnobili
2010, Lorenzano 2002, Méndez & Casanueva 2006, entre muchos otros) como de otras dreas de la
ciencia (p.e. Abreu 2014, Alleva, Diez & Federico 2017, Caamano 2009, Carman 2015, Falguera &
Donato-Rodriguez 2016, Gonzalo & Balzer 2012, Lastiri 2012, C. Lorenzano 2002, Sneed 1971, entre
muchos otros). Esto permitira, en la seccion siguiente, resaltar diversas similitudes entre la cladistica y
esas otras teorias, asi como discutir cuestiones conceptuales/metatedricas con mayor claridad.

Por ultimo, cabe mencionar que reconstruiré aqui solo los axiomas impropios y las leyes
fundamentales (modelos parciales y modelos) de la teoria, ya que ello serd suficiente para mis propositos,
dejando el tratamiento de las condiciones de ligadura, las especializaciones y los modelos parciales para
otra ocasion (puede verse Roffé 2020b para ello; si tendré algo que decir sobre la teoricidad en la seccion
siguiente).

3.1. Axiomas impropios

En esta subseccion se daran los axiomas impropios de la reconstruccion de la cladistica (CLAD en
adelante). Lo haré primero de manera mas didactica pero menos ordenada y sistematica, brindando
explicaciones informales de las formulas dadas. Al final de la subseccion se da una presentacion
estructuralista mas estandar.

El dominio de aplicacion de la teoria (el conjunto de taxa cuyas relaciones de cercania filogenética se
desea inferir) puede ser caracterizado formalmente a partir de un conjunto T:

T (={t, t2, t3, ..., t.}) es un conjunto finito que contiene al menos tres elementos.

Los arboles filogenéticos o cladogramas, con todos los posibles patrones de diversificacion entre estos
taxa, estaran contenidos en otro conjunto A:

A ={A;/ A es un arbol filogenético}

Cada 4rbol filogenético A; sera representado formalmente como un grafo (una version de los grafos
basados en nodos [node-based trees] de Martin et al. 2010). Habra para ello un conjunto finito de nodos
N, que incluye a los nodos terminales e internos —por lo que T © N. A su vez, llamaré [ al conjunto de
los nodos internos (I & N — T). Dado que todo cladograma para un mismo conjunto de terminales tiene
el mismo numero de nodos internos (ver Steel 2016, p. 10, lema 1.4) no sera necesario definir un
conjunto de nodos internos diferente para cada cladograma. De ese modo, cada cladograma A € A puede
definirse del siguiente modo. A; es un cladograma sii A; = (N, D(A))), tal que:

(i) D(A) € N*

D(A)) representa a la relacion de descendencia entre nodos segin A.. {n1, nz) € D(A) significa que, segun
el cladograma A;, n; es un descendiente inmediato de ni. Que esto sea una relacion significa que todo A;
serd un grafo dirigido sobre el conjunto de vértices N.

El modo de dibujar un cladograma A; a partir de su especificacion formal es el usual en teoria de
grafos: se representara a los nodos como puntos, y a los ejes (la relacion de descendencia entre dos nodos)
como lineas que los unen. Seguiré la convencion bioldgica de representar a los ejes como teniendo una
direccion hacia arriba. Por ejemplo, el cladograma A,

N = {t1, tz, 13, t4, 1, N2, 3}
D(AX) = {(nb nZ)) (nly tl)y (nZa n3>a (nZa t4>a <n3a tZ)) <713, t3)}

puede dibujarse del siguiente modo:
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t1 t4 t2 t3

nl

Figura 4. llustracion del arbol filogenético (qua grafo) especificado anteriormente.

Un camino (en inglés path) entre dos nodos n, y n, es una secuencia de nodos {n, n., n. ..., n,) tal que
para todo par de nodos consecutivos n y nus1, {nq, nai+1) € D(A). Por ejemplo, en el arbol recién dado,
(n1, nz, t4) es un camino. Con esta terminologia en mente, es posible (y necesario) poner algunas
restricciones adicionales sobre D(A), ya que no todo grafo dirigido sobre N constituird un cladograma
(se dan aqui las versiones informales de estos axiomas impropios, las especificaciones formales se dardn
mas adelante, en la presentacion estructuralista):

(i) D(A) es aciclica. Esto es, no hay ningiin camino que salga desde un nodo y termine en el
mismo nodo.

(iii) D(A)) es enraizada. Esto es, existe un tinico nodo (llamado el nodo raiz del arbol) que no
es el descendiente de ningtin otro nodo, y tal que existe un camino desde ¢l hacia todo
otro nodo del arbol.

(iv) Cada nodo interno tiene exactamente dos descendientes.

(v) Los taxa T bajo consideracion son nodos terminales (no tienen descendientes).

(i) D(A) no tiene fusiones (mergings), i.e. dos nodos distintos no pueden tener el mismo
descendiente (como ocurriria, por ejemplo, en la especiacion por hibridacion).

Por otro lado, notese que lo que nos interesa es el patron de diversificacion de los taxa terminales. Los
nodos internos pueden intercambiarse entre si en un 4rbol sin modificar este patron. Por ejemplo, los
siguientes dos grafos representan el mismo escenario evolutivo:

2 3 t4 t5 t1 2 3 t4 t5 tl
n3 n4 n2 nl
n2 n4
ni n3

(a) (b)

Figura 5. Ejemplo de dos cladogramas isomérficos.

Diremos, pues, que estos dos cladogramas son isomorficos (ver Roffé 2020b, pp. 57-58, Steel 2016, p. 9,
para una caracterizacion formal de la nocién de isomorfismo) y asumiremos en adelante que el conjunto
A contiene al conjunto de los cladogramas hasta el isomorfismo (p.e. considerando como el mismo arbol a
los dos de arriba).

El dominio de los caracteres constara de un conjunto finito y no-vacio C = {Cy, ..., C,}. Cada caracter
Ciserd a su vez un conjunto de estados —i.e. C; = {c. 1, ¢i2, .., ¢i;}. Adoptaré la convencién usual de codificar
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los estados para cada caricter por medio de nimeros naturales. Otro punto importante es que los
caracteres no comparten estados, es decir, se establecera la restriccion de que NC = @.

Adicionalmente, tendremos una serie de funciones de asignacién para mapear estados de los
caracteres a nodos. La funcion dr asignard estados a los nodos terminales (estd dada como input del
analisis cladista), es decir: di: T x C — UC. En otras palabras, los conceptos T, C y dr representan
formalmente la matriz de datos.

Contaremos ademas con un conjunto 6 = {dy, ..., d,} de funciones de asignacién completas, es decir,
que mapean estados de caracteres a todo miembro de N, incluyendo a los nodos internos (i.e. para toda
d; € §, di: N x C — UC). Para ambos tipos de funciones vale el requisito de que di(t, C;) € Ciy di(n, C) €
C; es decir, dado un nodo y un caracter, ambas devuelven un estado de ese caricter y no de otro. § es
un conjunto de funciones y no una funcién particular ya que el estado de los nodos internos no esta
dado como un input en una aplicacion de la teoria; en cambio, tal asignaciéon puede realizarse de diversos
modos. Sin embargo, todas las posibles asignaciones tienen que respetar la asignacion (si dada) de los
nodos terminales. Por lo tanto, un requisito adicional para los miembros de § es que:

Vd. € 6, Vit € T, VC; € C (d(t, C) = dilt, C)))

Un ejemplo de una funcion dr de asignacion para un conjunto T de 4 taxa terminales (T = {ty, tz, t3, t4}),
dados 2 caracteres con 2 estados cada uno (C; = {c1,1, c12} y Cz = {c2,1, c2,2}) seria la siguiente:

diler, C1) = ¢, diltr, C) = ¢z,
dilt2, C1) = ci,1 ditz, C2) = ¢z,
diles, C1) = c1 dilts, C3) = ¢z
dr(ts, C1) = c11 dr(ts, C2) = 2.2

Esta informacion representa formalmente a la siguiente matriz de datos:

Taxon/Caracter | C; C,
t 1 1
t 1 2
3 2 2
t4 1 2

Tabla 3. Matriz de datos representada por la funcién dr de arriba.

Una funcion de asignaciéon completa d, basada en dr podria verse asi:

11 d1(t;, C;

~

) C = C2,1
di(t2, C1) = cu,1 di(t2, C2) = c2,2
di(t3, C1) = c1,2 di(t3, C2) = c2,2
di(ts, C1) = c1,1 di(ts, C2) = 22
dini, Cp) = C1,2 dx(m, C) = C2.2
dx(nl, CI) =C1.2 dx(nz, Cz) = C21
di(ns, Cy) = C11 dx(na, C) = C2,1

Esta funcion de asignacion podria luego ser dibujada sobre dos arboles distintos del siguiente modo:

Metatheoria 11(1)(2020)



El estatus factico de la cladistica: aportes desde una reconstruccion estructuralista | 63

t 2 t3 t4 t1 t4 t3 t2
(1,1 (1,2) (2.2) (1,2) (1. 1) (1,2) (2.2) (1,2)

n2
(1,1 @D

Figura 6. Funcién de asignacién d, dibujada sobre dos arboles.

Cabe notar que esta no sera la asignacion éptima para ninguno de los dos arboles (i.e. la que minimiza
el largo), sino que, en ambos casos, esta sera otra (u otras) funcion(es) del conjunto &.

Las matrices de costo (que indican el costo de pasar de un estado a otro de un cardcter) seran
representadas por una tnica funciéon $, que toma como argumentos dos estados de un caracter y devuelve
un numero natural. Formalmente:®

$:UC><UC—>N

Asi, el costo evolutivo de pasar del estado c;; al estado c;x en el caracter C; quedara representado por $(c;j,
ci). En el tipo de aplicaciones que consideraré en esta contribucidn, el costo de mantenerse en el mismo
estado es siempre 0. Sin embargo, a fin de mantenerme en un plano de mayor generalidad, no
introduciré este requisito como axioma.

A continuacion, se definen dos funciones binarias, w y [;, que devuelven el peso de un eje y el largo
de un cladograma, respectivamente, bajo una asignacion. Informalmente, el peso de un eje es igual a la
suma de los costos de las transformaciones que ocurren entre los nodos que ese eje une. Formalmente:

w((ny, i, d) = Z; ¢ $(diln, ¢), dilmy, )

De modo un poco mids intuitivo, si $(cij, ;i) representa el costo de pasar del estado j al estado k en el
caracter C, $(d.(n,, C), di(n,, C)) representara el costo de pasar de un nodo a otro para ese caricter, bajo
una asignacion d.. w simplemente suma tal costo para todos los caracteres presentes en C.

El largo de un cladograma A, bajo una asignacién d,, es simplemente la suma de los pesos de todos
sus ejes. Es decir:

ll(A[) Dm) = 2< >

x,y)eD(A)

w((x, y), dn)

El largo a secas de un cladograma (I;) quedara definido como el minimo largo de ese arbol bajo toda
asignacion posible. Es decir:

L(A) = min({li(A;, &) / d; € 6

El conjunto de los drboles 6ptimos AO estara definido como el conjunto de los arboles de largo, minimo.
Formalmente:

AO ={A; € A/ I (A) € min({l(A)) / Ax € A}))

¥ Notese que asi caracterizados el dominio y el codominio, esta sera una funcion parcial ya que habra argumentos (p.e. dos estados que no
pertenecen al mismo carécter) para los cuales no habrd ningtin valor asignado. Podria modificarse el dominio y codominio para que $ sea
total, pero ello complejizaria el axioma. Por simplicidad se lo deja de esta forma.
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Por otra parte, sera util para lo que sigue contar con la nocién de asignacién optima para un arbol. Para
ello, puede introducirse una funcién 8o, definida del siguiente modo:

0o(A) ={d; € 8§ / li(A;, d) = L,(A)}

Es decir, dado un drbol, 6o devuelve el conjunto de las asignaciones de estados a nodos que arrojan el
minimo largo para ese arbol.

Todo lo anterior permite definir, ahora si usando el formato usual en una reconstruccion
estructuralista, la clase de los modelos potenciales de CLAD.

M,(CLAD): x = (A, C, I, N, T, AO, A, 6, 60, $, dr, dr, 11, I, w) es una cladistica potencial (x € M,(CLAD))

syss:

(1) T es un conjunto finito tal que | T| > 3 [taxa terminales]

(2) N es un conjunto finito tal que T € N [nodos de los cladogramas]

(3) I =N — T [nodos internos]

4) A={A:/ A= (N, D(A))} que satisfacen los siguientes requisitos hasta el isomorfismo:

(i) D(A) € N? [relacion binaria de descendencia inmediata]

(ii) Ana € N, Anyg, ..., ng € N tal que (n, na) € DA) y ... y (ny-1, ny) € D(A) y (nyg, nu) €
D(A) [D(A) es aciclica]

(i) 3!n. € N tal que Vn, € N (si n, # n,, {n,, n.) & D(A) y In.y, ..., ny € N ({n,, ) € D(A) y
(n1, n2) € D(A) y ... y {ny, n,) € D(A))) [D(A) es enraizada]’

(iv) Vn € I, In,y, ne € N tal que (na # na y (n, na) € D(A) y (n, ne) € D(A) y Vns € N (si ny
# ng * ng entonces (n, ns) € D(A))) [Cada nodo interno tiene exactamente dos
descendientes]

(v) Vt€ T (An € N tal que (t, n) € D(A) [Los taxa bajo consideracién son nodos terminales]

(vi) Vn € N An, € N dn, € N ({n,, n) € D(A) y {n,, n) € D(A) y n. # n,) [No ocurren fusiones]

(5) Ag € A [Ag es un arbol particular, el arbol real, ver la seccion siguiente]

(6) C(={Cy, ..., C,}) es un conjunto finito, no-vacio tal que cada C; (= {c;1, ci2, ..., ci;}) es un conjunto
finito, no vacio [caracteres y estados]

(7) NC =@ [Los caracteres no comparten estados]

(8) dr: T x C — UC, tal que di(t, C) € C; [asignacion para terminales]

9) 6 (=1{di, ..., d}) es un conjunto finito, no-vacio [de funciones de asignacién completas], tal que
Vdi€ N(d: Nx C— UCydi(n, C) € C)

(10) dr € 6 [dr es una asignacion particular, véase la seccion siguiente]

(11) vd; € 6, Vt € T, VC, € C (di(t, C) = di(t, C))) [las asignaciones completas respetan las asignaciones
para terminales]

(12) $: UC x UC — N [funcién parcial de costos]

(13) w: N* x § — N, tal que w({n;, ms), dJ) = T $(d(ny, i), dni, c))) [peso de un eje]

(14) I;: A x 6 — N, tal que l[i(A, D,) = = w((x, ), dn) [largo de un cladograma bajo una

(x,y)eD(A)
asignacion]

(15) [: A — N tal que L(A) = min({li(A;, d) / d; € 8)) [largo de un cladogramal]

(16) AO ={A: / I,(A) € min({l(Av) / Ax € A})} [arboles ¢ptimos]

(17) 60: A — 6, tal que 60(A) = {d; € 6 / li(A;, d)) = [:(A)} [asignaciones dptimas para un drbol]

° Con 3!x ¢(x) utilizado para la notacién logica usual de “existe un y solo un individuo x que satisface @” (i.e. 3lx @(x) & Ax @(x) A Vz si @(z)
entonces g = x).
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3.2. Leyes fundamentales

Recuérdese que lo que la cladistica busca inferir es el arbol filogenético que dio lugar (y que explica) la
distribucion observada de caracteres y estados. Para hacerlo postula no solo un arbol como éptimo, sino
también una asignacion de estados para los ancestros hipotéticos (los nodos internos). Una aplicacion
de esta teoria serd considerada exitosa cuando: (i) el arbol inferido como el 6ptimo coincide con el arbol
real (o bien, si hay muchos arboles 6ptimos, cuando el real esta entre los 6ptimos); y (ii) la distribucion
real de los caracteres de los ancestros coincide con la optimizacién de los caracteres sobre aquel arbol
inferido (si hay mas de una optimizacién posible, cuando la real es alguna de ellas). Una pregunta que
podria surgir en este punto es como es posible determinar cudles son el arbol y la distribuciéon de
caracteres reales independientemente de esta ley (a fin de poder contrastarla). Volveremos a esta cuestion
mas adelante.

Para poder expresar las afirmaciones facticas (i) y (ii) recién mencionadas, es necesario introducir a la
reconstruccion los conceptos de arbol real y distribucién de caracteres real. Lo haré simplemente a través
de dos constantes de individuo, Ar y dg, bajo el tnico requisito formal de que Ag € Ay dr € &0 (estas
afirmaciones ya estan presentes en los axiomas impropios dados arriba). De ese modo, (i) y (ii) pueden
expresarse formalmente simplemente diciendo que:

M(CLAD): x es una cladistica actual (x € M(CLAD)) syss:

(1) x € M,(CLAD)
(2) Ar€ AO
(3) dr € 80(Ar)

Esto expresa precisamente lo que se deseaba, es decir, que (2) el patron de diversificacion real de las
especies estd entre los arboles éptimos; y (3) la historia real de evolucion de los caracteres esta entre las
asignaciones de estados optimas para el arbol real, segun la cladistica.

Es interesante notar que estos dos axiomas (tomados conjuntamente) exhiben dos de los sintomas
tipicos de las leyes fundamentales (Lorenzano 2014-2015)." Por un lado, valen en todas las aplicaciones
intencionales de la teoria (en esto se distinguirian de las leyes especiales, que pretenden aplicarse solo a
algunas aplicaciones de la teoria). Toda aplicacion exitosa de la cladistica sera una en la que los arboles
optimos contienen al arbol real, y en la que la optimizacién de los caracteres identifica correctamente los
estados de los ancestros. Si alguna de ellas falla, entonces la aplicacion de la cladistica seria considerada
no-exitosa.'!

Por otra parte, otro sintoma usual que exhiben las leyes fundamentales es su caracter sindptico o
arracimado (suelen contener a todos, o a la mayoria, de los conceptos de la teoria). Es menos claro que
los axiomas de arriba exhiban este sintoma. Estos parecen, a primera vista, incluir solo unos pocos
conceptos de la teoria. Notese, sin embargo, que AO y 8o son conceptos definidos. Por ejemplo, AO esta
definido a partir de Ay . A su vez, |, estd caracterizado a partir de A, § y l;; I; de otros conceptos, etc. Si
ilustramos graficamente cudles conceptos estin definidos/caracterizados a partir de cuales otros,
obtenemos algo como lo siguiente:

1 Otros de los sintomas usuales (el caracter cuasi-vacuo o empiricamente irrestricto, el papel sistematizador y la fuerza modal) se encuentran
discutidos en Roffé (2020b), pp. 79-80, en relacion con las especializaciones de la teoria (no discutidas aqui).

"El caso de la segunda ((3) en la presentacion estructuralista) es un poco més debatible. En los inicios del programa cladista el énfasis estaba
puesto mas sobre la identificacién de la topologia correcta que sobre las reconstrucciones de estados ancestrales. Sin embargo, actualmente,
el segundo de estos propositos es considerado tan importante como el primero. Adicionalmente, las contrastaciones explicitas de la
cladistica midieron el grado de ajuste de las asignaciones de estados a ancestros a los estados reales de esos ancestros (ver la seccion siguiente).
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A0 1, /

Figura 7. Grafo ilustrando qué conceptos estan definidos o caracterizados a partir de cuales otros. Algunas flechas
fueron omitidas para mejorar la legibilidad (p.e. l; y [, también incluyen a A en su caracterizacion, etc.)

Si se realiza este ejercicio con todos los conceptos que figuran en las dos leyes puede verse que, en
realidad, los dos axiomas dados contienen (conjuntamente) la gran mayoria de los conceptos de la teoria.
Es decir, si bien puede sostenerse que, estrictamente hablando, las leyes no exhiben el requisito de ser
arracimadas —ya que éste es un requisito sintictico, y no hay aqui una unica ley que contenga
explicitamente a (casi) todos los conceptos de la teoria— si lo exhiben en espiritu. Esto se debe a que
tomados conjuntamente los axiomas propios que determinan la clase de los modelos, establecen

conexiones/restricciones en las interpretaciones para todos los términos de la teoria.'”

4. El estatus factico de la cladistica

Es posible volver ahora a la pregunta mencionada en la seccion introductoria. Recuérdese que el
problema consiste en el estatus factico de la cladistica, y en consecuencia, en la justificacion que puede
ofrecerse para la utilizacion de métodos cladisticos en la inferencia filogenética. En esta seccion
sostendré, a la luz de la reconstruccion presentada en la seccion anterior, que la cladistica es una teoria
factica, cuyas afirmaciones centrales (sus leyes fundamentales) tienen el mismo estatus que cualquier otra
ley de cualquier otra teoria factica. Asi, la justificacion para utilizarla no es distinto al de esas otras teorias:
no es ni mas ni menos que su éxito empirico aplicativo. Pero antes de defender este punto en mayor
detalle es conveniente examinar algunas de las justificaciones que se han dado en la literatura para la
utilizacion de la cladistica.

En primer lugar, estaria la idea de que la justificacion de la cladistica estd basada en la simplicidad.
Por detras de ello podria haber un principio metafisico a priori de que la realidad es simple (una posicion
que, en mi conocimiento, nadie sostuvo), o bien un principio epistemologico de que las explicaciones
mas simples son preferibles debido a nuestras limitaciones cognitivas (ver Sober 1988, cap. 2).

Esta posicion no parece muy razonable. Independientemente de que no es claro por qué un arbol
que requiere postular mas convergencias seria menos simple que otro que requiera menos (no estaria
claro qué nocion de simplicidad estd en juego), puede afirmarse lo siguiente. La apelacién a la simplicidad
en ciencias se realiza en general cuando las dos hipdtesis en comparacion son empiricamente
equivalentes. En ese caso, un posible factor de decision entre ellas es su simplicidad (como sea que se la
entienda). Sin embargo, a pesar de que todos los arboles (bajo alguna asignacion de caracteres) son
capaces de dar cuenta de la distribucién observada de homologias, no son empiricamente equivalentes
en cuanto a la historia evolutiva que postulan para dar cuenta de ella. Si bien tal historia evolutiva (el
patrén de diversificacion) no suele ser “observable”, ya que los eventos de especiacion relevantes suelen

" De todos modos, cabe notar que Moulines (1991, pp. 233-234) discute casos de teorias en donde ocurren cosas similares —p.e. en la
mecanica relativista del continuo y en la electrodinimica, en las reconstrucciones ofrecidas por Bartelborth (1988)— en donde las diversas
leyes fundamentales “no parecen poder reformularse como leyes sinopticas de manera plausible y natural” (Moulines 1991, p. 234). Sin
embargo, habria una diferencia aqui, ya que en el presente caso (incluso tomadas conjuntamente) las leyes contienen/restringen a todos
los conceptos a través de conceptos definidos —no conteniendo explicitamente todo concepto de la teoria— Podria argumentarse, sin
embargo, que, al ser eliminables los conceptos definidos, las leyes podrian reformularse (de modo mucho mas engorroso) para contener
explicitamente todo concepto de la teoria.
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estar en el pasado remoto, si existen casos en donde es posible acceder a ese patron independientemente
de la cladistica (ver mas abajo).

Otra posicion posible consiste en sostener que las leyes fundamentales estan justificadas tedricamente,
dado lo que sabemos acerca de la evolucion a través de teorias independientes, pero no empiricamente
(i.e. no las podemos testear directamente). Por ejemplo, en el ambito de la genética, sabemos que las
tasas de sustitucion de nucledtidos en poblaciones suelen ser bajas, y por lo tanto que es menos probable
que una especie ancestral con cierto estado para un caracter (p.e. un nucleétido en una posicion del
genoma) haya dado lugar a dos especies con un estado diferente al original, y en donde tal estado haya
surgido dos veces independientemente, en lugar de una vez en algiin otro ancestro comun (posterior) de
ambas. Asi, por ejemplo, algunos autores y autoras consideran que aplicar la cladistica es hacer una
inferencia a la mejor explicacion (Quinn 2016) o que el método de parsimonia es el que minimiza las
hipotesis ad hoc de homoplasia, dado que la hipotesis nula o explicacion por default de la similitud
homologica es la herencia del rasgo a partir de un ancestro comun (Farris 1983).

No es mi intencién aqui negar que consideraciones provenientes de otras teorias aportan
plausibilidad a la utilizacion de métodos cladisticos. Sin embargo, creo que puede decirse algo mas, que
las consideraciones “externas” de ese tipo no son todo lo que puede decirse a favor de la cladistica. La
posicion que defenderé aqui es que las leyes fundamentales recién presentadas son leyes ficticas, que
poseen el mismo estatus (factico) que cualquier otra ley fundamental de cualquier otra teoria (p.e. F=m
x a en la mecanica clasica). Es decir, que se las debe aceptar o rechazar por motivos empiricos, segtn el
éxito aplicativo que tengan, y que la cladistica no tiene nada de peculiar en esto. La reconstruccion
presentada en la seccion anterior aporta de entrada razones fuertes para considerar a la cladistica una
teorfa: es un cuerpo de conocimiento estructurado de manera semejante a otras teorias (o al menos que
puede ser representado como tal) y que hace una serie de afirmaciones facticas generales acerca de un
conjunto de fenémenos.

El mayor obsticulo para aceptar esta posicion (y una razén por la que algunos autores sostuvieron
alguna de las anteriores) pareceria ser la duda sobre el estatus factico de lo que reconoci como las leyes
fundamentales. En particular, pareciera ser que un test empirico de la cladistica requeriria conocimiento
independiente del patrén de diversificacion real para establecer si este efectivamente se encuentra entre
los que la cladistica determina como los drboles ¢ptimos (y lo mismo con la distribucion histérica de
caracteres). Sin embargo, en la mayoria de los casos, la historia real no es cognoscible por haber ocurrido
hace mucho tiempo.

Existen, sin embargo, casos en donde si es posible obtener esa informacion. Algunos son los estudios
llevados a cabo en el drea de la filogenética experimental. Un ejemplo de este tipo de enfoque se
encuentra en Hillis et al. (1992)." El objetivo de estos autores no era solamente testear la cladistica, sino
mas bien realizar un experimento crucial que pudiese decidir entre diversos métodos de inferencia
filogenética (la cladistica entre ellos). Para ello, generaron una filogenia en el laboratorio, que usaron
para comparar cual de los métodos la reconstruia mejor. Dado que generar una filogenia con un grado
interesante de diferenciacion entre los individuos requiere del paso de muchas generaciones los autores
usaron un virus (el bacteriofago T7) que tiene generaciones muy cortas, elevando ademas las tasas de
mutacion al criarlos en un ambiente con mutagenos. Asi, partiendo de una poblacion original, fueron
dividiéndola en dos cada ciertos intervalos de tiempo, para obtener la siguiente topologia (que conocian
previamente a utilizar los métodos):

P Otro modo de tener un conocimiento independiente de la filogenia seria a través de simulaciones (Huelsenbeck 1995), pero es méas dudoso
que pueda hablarse de un test factico de la cladistica en tal caso (Hillis et al. 1992, pp. 589-590, 1993, p. 90)
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Figura 8. Filogenia conocida del bacteriofago T7, tomada de Hillis et al. (1992), p. 590.

Luego secuenciaron parte de los genomas y los usaron como matriz de datos para los diferentes métodos.
Noétese que con 8 taxa terminales hay 135.135 topologias posibles, con lo cual la probabilidad de dar
con la correcta por azar es minima.'*

Los resultados fueron los siguientes. De los métodos utilizados (5 en total, incluyendo parsimonia)
todos dieron con la topologia correcta. En este sentido, el experimento fracaso qua experimento crucial,”®
pero fue exitoso qua contrastacion de la cladistica. En cuanto a la segunda ley fundamental, la cladistica
logré reconstruir correctamente 1369 de los 1404 estados de los nodos ancestrales (un 97,5%,
aproximadamente), incorrectamente 18 (1,3%) y ambiguamente 20 (1,4%) —no habia comparacién aqui
con los otros métodos, ya que la cladistica era el tnico que permitia reconstruir los estados de los
ancestros.'®

Como puede notarse, ademads, en esta contrastacion, lo que Hillis et al. midieron a fin de establecer
el éxito o fracaso aplicativo de la cladistica fueron precisamente las dos afirmaciones ficticas que
constituyen los axiomas propios de M(CLAD) —lo cual confirma la adecuacién de la reconstrucciéon. Es
decir, se observd, por un lado, que la topologia (el cladograma) de menor largo coincidiera con el patrén
de diversificacion real Ag (ahora conocido independientemente), y que la optimizacion de los caracteres
utilizados sobre ese arbol coincidiese con la distribucion de los caracteres de los ancestros (representado
por dg en la reconstruccion).

Adicionalmente, lo que esto muestra, nuevamente en jerga estructuralista, es que los conceptos Ag y
dg son CLAD-no-tedricos, esto es, que pueden determinarse independientemente de la propia cladistica.
Como sostienen Roffé, Ginnobili y Blanco (2018, p. 5; también en el contexto de debates en torno a la
cladistica) que un concepto sea T-no-tedrico para una teoria T no significa que pueda ser determinado
independientemente de T en toda aplicacién de T. En el presente caso, en la mayoria de las aplicaciones
estandar de la cladistica no tenemos posibilidad de determinar independientemente a Ag y dg. Sin
embargo, ello no implica que dichos conceptos sean CLAD-teéricos, ya que hay casos (como los
ilustrados arriba) en donde si se da tal determinacién independiente. Como también afirman estos
autores, esto es lo que hace que esos conceptos pertenezcan a la “base contrastacional” de CLAD, ya que
contrastar una teoria consiste en determinar un mismo concepto de manera T-teorica y T-no-teorica a la
vez, y analizar la coincidencia o no entre los resultados de ambas determinaciones. Esto es precisamente
lo que hacen experimentos como el de Hillis et al., inferir tedricamente un cladograma 6ptimo a partir
de las leyes de CLAD vy obtenerlo CLAD-no-tedricamente al manipular experimentalmente la
cladogénesis en las poblaciones de virus.

" El noveno, R, es un outgroup, utilizado para enraizar el drbol, pero sin formar parte de los taxa bajo estudio.

1% Sober (1993) objeté que el experimento no servia para comparar métodos ya que la filogenia que disefiaron los autores (p.e. una con largos
de rama idénticos) era “ficil” para todas las metodologias testeadas —esto era conocido a partir de simulaciones. Los autores respondieron
que este experimento era solo una primera aproximacion a lo que podia hacerse con filogenias experimentales, y que una contrastacion
mas exhaustiva debia probar con otras topologias (Hillis et al. 1993, p. 91).

' Por supuesto, los 18 casos de estimaciones incorrectas no implican que la contrastacion haya fracasado rotundamente, dado que todos
estamos dispuestos a aceptar el éxito aplicativo de una teoria tolerando algin margen de error.
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En suma, la hipotesis de que la evolucion procede parsimoniosamente, haciendo que el curso real
de la filogenia sea el de menor largo, es una hipotesis factica, que puede contrastarse cuando se tiene
acceso independiente al patron de diversificacion real. Esto ultimo ocurre en casos como los de filogenias
experimentales. Hay que aclarar, sin embargo, que a pesar de las declaraciones grandilocuentes iniciales
de Hillis et al. (1992) la filogenética experimental sigue siendo un campo relativamente chico, no
habiendo demasiados trabajos publicados con este tipo de enfoque. Segun Oakley (2009), parte
importante de la razon estriba en que generar una filogenia experimental consume mucho m4s tiempo
y recursos que hacer una simulacién. Adicionalmente, la discusion actual en torno al mejor método de
inferencia filogenético ha disminuido en intensidad. En cambio, la mayoria de los sistemdticos emplean
varios métodos a la vez, considerando como mids sélidos a los resultados (p.e. a los grupos) que se
obtienen en todos ellos. Otra razén por la que las filogenias experimentales no se popularizaron es que
los tiempos generacionales requeridos para hacer andlisis interesantes obligan a usar siempre el mismo
tipo de organismos (virus, y quizas bacterias).

A partir de todo lo anterior, es posible concluir que en la gran mayoria de los casos de aplicacion
reales la cladistica no es contrastada, sino que se la usa para retrodecir la historia evolutiva. En esto difiere
s6lo en grado de otras teorias, pero no hay una diferencia cualitativa sustancial. Como se dijo, las teorias
no son contrastadas en todas sus aplicaciones. Su contrastacion exitosa en ciertas aplicaciones brinda
confianza inductiva en que las predicciones o retrodicciones de la teoria en lugares nuevos (en los que
no fue contrastada auin) son correctas. Por ese motivo, en los casos reales de aplicacion de la cladistica
en donde no hay posibilidad de contrastacion independiente, los sistemdticos se contentan con los
resultados del andlisis dado (con el/los arbol/es 6ptimo/s obtenido/s) sin un chequeo independiente
ulterior de sus resultados.'” En términos estructuralistas, determinan solo CLAD-te6ricamente al arbol
real, sin realizar la determinaciéon CLAD-no-tedrica que permitiria contrastar a la teoria en esa aplicacion.

5. Conclusiones

En el presente trabajo se discutio acerca del estatus de la cladistica, defendiendo que posee un estatus
factico similar al de otras teorias cientificas. Para ello, se llevaron a cabo distintas tareas.

En primer lugar, en la seccion 2, se introdujeron informalmente primero la ancestria comun
darwiniana (lo cual era relevante para comprender el explanandum y algunas de las asunciones de la
cladistica) y luego la cladistica propiamente dicha, distinguiendo sus componentes taxondmicos de los
filogenéticos (y centrindome en estos ultimos). Se introdujeron las nociones de matriz de datos
(caracteres y estados, y su asignacion a taxa terminales), cladograma, funcién de asignacion, largo de un
cladograma, y arboles optimos.

En la seccién 3 se presentd una reconstruccion formal estructuralista de la cladistica. Se presentaron
en particular las clases de modelos potenciales y de modelos, ilustrando ampliamente con ejemplos y
discutiendo, en el caso de los modelos, en qué medida los axiomas propios exhiben dos de los sintomas
tipicos de las leyes fundamentales. Como se dijo, esta reconstruccion tiene valor por si misma, tanto
desde el punto de vista de la extension del dominio de aplicaciones exitosas del programa estructuralista
a un nuevo ambito, como resultando en una formulacién que exhibe de manera clara el lenguaje, la
estructura y las aserciones facticas centrales de una porcién de la biologia actual. Por otra parte, se ilustro
con la discusién posterior cémo contar con una reconstruccion tal puede generar nuevas hipotesis
metateoricas y contribuir a resolver debates que ocurren al seno de la propia disciplina objeto. La
reconstruccion puede ser aplicada a otros debates internos a la propia sistemadtica, tarea comenzada en
Roffé (2020b) y a explorar en otras publicaciones.

'7 Si hay, sin embargo, un chequeo que tiene que ver con la coherencia interna con otras aplicaciones de la misma teoria. Por ejemplo, dos
arboles 6ptimos para un mismo conjunto de taxa construidos a partir de matrices de datos distintas (p.e. una utilizando rasgos morfologicos
y otra moleculares) deberian ser compatibles entre si. En una reconstruccion estructuralista, este tipo de coherencia se expresaria en las
condiciones de ligadura. Las condiciones de ligadura de CLAD no fueron tratadas aqui por motivos de espacio y pertinencia; puede verse
Roffé (2020b) para un tratamiento.
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La seccion 4 se adentrd en la discusion especifica acerca del estatus de la cladistica. Se expusieron
primero las posiciones previas que habian sido adoptadas en este debate, tanto las que la justifican a
partir de un principio metodolégico de simplicidad, como las que apelan a una justificacion empirica
pero externa a la propia teoria. Se defendié luego su estatus de teoria factica, prestando especial atencion
al modo como se la puede contrastar (y fue contrastada) con filogenias conocidas de manera
independiente (en filogenias experimentales). Con ello pretendo no sélo haber presentado una posicion
nueva en el debate sino haber ilustrado el modo en el que el andlisis conceptual riguroso (auxiliado por
herramientas metatedricas formales) puede ser aplicado a controversias metatedricas de manera
fructifera.
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