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Caracteres morfologicos para
estudios de taxonomia y sistematica

de tortugas

En este capitulo se ofrece una revisién
de la literatura relacionada con el uso de
caracteres morfoldgicos en la taxonomia
y sistemdtica, con énfasis en la prepara-
cién de una matriz de datos a utilizar en
la reconstruccién de la filogenia. Aunque
el uso de datos morfolégicos en la sistema-
tica se ha reducido con respecto a los da-
tos genéticos moleculares, hay numerosas
razones por las cuales la morfologia sigue
siendo relevante y util, incluida la posibi-
lidad de relacionar los fésiles con taxones
existentes, el posible efecto sinérgico de
la combinacién de datos morfoldgicos y
moleculares, y la importancia de los datos
morfolégicos para la descripcién de espe-
cies. Aunque se han identificado una serie
de problemas que hacen menos deseable
el uso de los caracteres morfolégicos que
caracteres moleculares, la mayoria han
sido refutadas. En particular, el problema
sobre la disminucién del nimero y tipo de
caracteres en los estudios morfolégicos ha
sido resuelto por las técnicas desarrolla-
das para incluir los caracteres polimérfi-
cos y continuos, asi como las herramientas
de software para ayudar con la codifica-
cién y compilacién de una matriz de datos

John L. Carr

morfolégicos. En este capitulo se presenta
una tabulacién de la informacién especifi-
ca relacionada con la filogenia de los gru-
pos de tortugas colombianas que puede
servir como punto de partida para nuevos
estudios, asi como una compilacién de ca-
racteres morfolégicos de tortugas. Final-
mente se exponen cinco recomendaciones
para brindar una orientacién sobre los
procedimientos ttiles en la construccién
de una matriz de datos de caracteres mor-
fol6gicos.

Importancia de la morfologia

En comparacién con el uso de datos mole-
culares, la utilizacién de caracteres mor-
folégicos para los estudios que intentan
reconstruir las filogenias ha disminuido
(Assis 2009). La interpretacién de Scot-
land et al. (2003) es que este cambio se
debe a los problemas inherentes de los
datos morfolégicos, incluyendo el nimero
relativamente pequefio de caracteres que
se pueden identificar sin ambigiiedad, la
delimitacién de caracteres homélogos y
sus estados de caracteres, y las complica-
ciones con la codificacién de los datos para
el anilisis. El declive observado en el uso
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de caracteres morfoldgicos en la recons-
truccién de filogenias en zoologia ha sido
notorio durante el periodo 1992-2007, con
el 73% de los estudios de sistemadtica ani-
mal (excluyendo artrépodos) empleando
datos moleculares, 19% empleando datos
morfolégicos y el 8% restante emplean-
do una mezcla de ambos tipos de datos
(Bybee et al. 2010). La misma tendencia es
evidente en los estudios especificamente
enfocados en la filogenia de tortugas, aun-
que el nimero de estudios en morfologia
ha sido relativamente constante desde
1990. De todas formas, es un porcentaje
del total en declive, menor al 20% del total
reciente (Iverson et al. 2007). Ademas de
las criticas de los datos morfolégicos con
respecto a la reconstruccién de filogenias,
su uso también ha sido criticado en des-
cripciones taxondmicas y se ha sugerido
la implementacién de un sistema taxoné-
mico basado en secuencias moleculares
(Tautz et al. 2003).

Varios autores han respondido a estas cri-
ticas resaltando la importancia de seguir
empleando la morfologia en la sistemética
(Wiens 2004, Will y Rubinoff 2004, Smith
y Turner 2005, Assis 2009, Assis y De Car-
valho 2010). Algunos autores han notado
un efecto sinergistico de combinar datos
morfolégicos y moleculares en analisis de
filogenia (resumido en Assis 2009), siendo
algunas de las ventajas asociadas al uso de
caracteres morfolégicos un aumento en la
resolucién, menos homoplastia en la mor-
fologia y un aumento en el apoyo de las ra-
mas en la topologia. Hay varios ejemplos
de estudios de filogenia de tortugas que
combinan anilisis de datos morfoldgicos
y moleculares (p. e. Shaffer et al. 1997,
Iverson 1998, Stephens y Wiens 2003).
De acuerdo a Assis (2009), tanto los datos
morfolégicos como moleculares son infor-
mativos con respecto a la biodiversidad,
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pero la significancia de la morfologia como
algo fundamental para la sistemadtica y la
reconstruccién de filogenias, tanto en un
sentido histérico como conceptual, no es
suficientemente reconocida en la actuali-
dad (Rieppel y Kearney 2007, Assis 2009).

Ademas del uso de los datos morfolégicos
en las reconstrucciones de filogenias, su
uso es esencial para relacionar fésiles a
taxones existentes (Wiens 2004), asi como
la descripcién de taxones al nivel alfa y su
identificacién (Hillis y Wiens 2000). Una
tendencia reciente llamada taxonomia
integrativa es el uso de todos los tipos de
evidencia, incluyendo datos morfolégicos,
moleculares, comportamentales y eco-
légicos, en el proceso de definir especies
(Dayrat 2005, Padial et al. 2010). Reco-
mendaciones relacionadas con los mejores
métodos para la taxonomia de tortugas,
incluyen igualmente, el uso integrado de
multiples fuentes de informacién (TTWG
2007). Existen varias especies de anfibios
y reptiles cripticos que fueron encontra-
dos empleando esta estrategia (p. e. Padial
y De la Riva 2009). Las descripciones mas
recientes de dos especies nuevas de tortu-
gas en Suramérica se basaron en la mor-
fologia unicamente (McCord et al. 2001,
Bour y Zaher 2005), pero dos especies
nuevas de Norteamérica reconocidas re-
cientemente con base en estudios de tipo
revision, fueron identificadas empleando
una estrategia integrativa (Ennen et al.
2010, Murphy et al. 2011).

Analisis de caracteres

para morfologia

Los supuestos, conceptos basicos y proce-
dimientos para realizar un andlisis filo-
genético que incluya caracteres morfolé-
gicos, han sido revisados en varios textos
(p. e. Schuh y Brower 2009, Wiley y Lieber-
man 2011). Ademads hay dos volumenes



basados en simposios, que tratan especifi-
camente temas relacionados con el uso de
caracteres morfoldgicos en la filogenética
(Wiens 2000, MacLeod y Forey 2002). El
supuesto de independencia (o ‘cuasi-inde-
pendencia’) de caracteres y su homologia
son bésicos para cualquier andlisis (Schuh
y Brower 2009, Wiley y Lieberman 2011).
Algunos autores han indicado que los ca-
racteres morfoldgicos son mucho mas pro-
pensos independiente de lo que se dispone
de datos de secuencias moleculares de un
solo gen (Hillis y Wiens 2000). Sin embar-
go, un estudio cuidadoso de la morfologia
puede revelar los complejos de caracteres
que son funcionalmente relacionados en-
tre si, y por lo tanto no son independientes
(Emerson y Hastings 1998). Un ejemplo en
tortugas era la correlacién encontrada en-
tre una serie de nueve caracteres de la con-
cha relacionados con el plastrén moévil en
el género Terrapene (Joyce et al. 2012). A
pesar de que la homologia es un concepto
complejo y polémico (Assis 2009, Wiley y
Lieberman 2011), es fundamental ya que
los estados alternativos de un caracter son
homélogos entre si, por lo que cada carac-
ter representa una hipétesis simple de que
es independiente de los demas y represen-
ta una serie de transformacién homéloga
(Rieppel 2007, Rieppel y Kearney 2007,
Schuh y Brower 2009).

Los anilisis de caracteres de la manera
descrita por Wiens (2001), incluye los
procesos interrelacionados de definicién,
delimitacién, codificacién y ordenamiento
de estados de los caracteres con base en
las observaciones tanto cualitativas como
cuantitativas de aspectos del cuerpo del
animal y la particién de la informacién en
descripciones légicas y coherentes de cada
caracter, sus formas alternativas (estados)
y cémo estas formas estdn relacionadas
unas a otras, proponiendo de esta forma

M. Morales-B.

una hipétesis de caracter (Rieppel 2007,
Rieppel y Kearney 2007). El protocolo
estandar para el estudio filogenético con-
siste en comenzar examinando caracteres
(varias hipétesis) propuestos anterior-
mente para el mismo grupo de organismos
(Schuh y Brower 2009). Es comun en estos
estudios, refinar las definiciones de los ca-
racteres y afiadir otros (p. e. Yasukawa et
al. 2001, Joyce y Bell 2004, Bour y Zaher
2005). En el caso de tortugas, la tabla 1
resume los estudios filogenéticos de todas
las familias de tortugas continentales de
Colombia. La lista contiene anilisis que
van desde todas las familias de tortugas
existentes (p. e. Shaffer et al. 1997) hasta
andlisis de un solo género (p. e. Cadena et
al. 2008) y muchos estudios que combinan
tanto taxones vivos como fésiles (p. e. Ga-
ffney et al. 2011).

Varios criterios han sido empleados para
seleccionar caracteres a incluir en un estu-
dio, principalmente en la forma de bases
para la exclusién (Poe y Wiens 2000). En-
tre estos criterios estdn los polimorfismos
dentro de taxones terminales, sea especies
o taxones superiores, exclusién por datos
faltantes, rechazo de variables continuas
o cualitativas y exclusién de caracteres o
conjuntos de caracteres por sospechar que
son demasiado homoplasticos (p. e. exclu-
sién de todos los patrones de color). Poe
y Wiens (2000) discutieron y refutaron
cada uno de estos criterios. Por ejemplo,
aunque se ha mostrado que los caracteres
polimérficos tienden a ser homoplasticos
(Campbell y Frost 1993), también se ha
ilustrado que contienen informacién filo-
genética significativa y que se generan fi-
logenias mds precisas cuando se les inclu-
ye en los analisis (p. e. Wiens y Servedio
1997). Los datos faltantes en una matriz
de datos normalmente conducen a la ex-
clusién del caracter, o del taxén. Las si-
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Tabla 1. Guia de los estudios filogenéticos que incluyen datos morfolégicos (M). Otros
tipos de datos indicados: ML = molecular, AL = alozimas, C = cromosomas, P = proteinas,

B = comportamiento.

Grupo de tortugas T Nimero .
estudiadas ipo de datos caraclie!:es Referencias
morfolégicos
Todas las tortugas M 136 Joyce (2007)
Todas las tortugas M, ML 115 Shaffer et al. (1997)
Pleurodira M 175 Gaffney et al. (2006)
Chelidae M 33 Gaffney (1977)
Phrynops M 18 McCord et al. (2001)
Phrynops M 19 Bour y Zaher (2005)
Chelus M 7 Cadena et al. (2008)
Podocnemididae M 63 Meylan et al. (2009)
Podocnemididae M 53 Cadena et al. (2010)
Podocnemididae M 74 Gaffney et al. (2011)
Chelydridae M 17 Gaffney (1975)
Kinosternidae M, AL, P 27 Iverson (1991)
Kinosternidae M, AL, ML 27 Iverson (1998)
Testudinoidea M 70 Joyce y Bell (2004)
Emydidae M 25 Gaffney y Meylan (1988)
Emydidae M 239 Stephens y Wiens (2003)
Emydidae M, ML 245 Wiens et al. (2010)
Emydinae M, B, C, ML 30 Burke et al. (1996)
Trachemys M 23 Seidel (2002)
Testudinidae M 60+ Crumly (1985)
Testudinidae M 61 Perili (2002)
Geoemydidae M, C 82 Hirayama (1985)
Geoemydidae M 35 Yasukawa et al. (2001)
Rhinoclemmys M, C, AL 85 Carr (1991)

mulaciones han mostrado que la cantidad
y calidad de informacién de los caracteres
faltantes puede afectar la precision de los
resultados, pero la simple falta de datos no

debe ser unajustificacién parala exclusién
de un caracter o de taxén al que le falten
los datos (Wiens 2003).
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Dado el déficit inherente en el nimero de
posibles caracteres morfolégicos en com-
paracién con caracteres genéticos mole-
culares (Hillis y Wiens 2000, Scotland et
al. 2003), al excluir el menor nimero de
caracteres posibles, mas pueden ser inclui-
dos en un analisis. El namero de caracteres
es importante para el grado de precisién
y resolucién que se puede obtener en un
analisis filogenético (p. e. Hillis y Wiens
2000). Un método comun en la compara-
cién de los estudios es la relacién del na-
mero de caracteres a nimero de taxones.
En un trabajo sobre los Pelomedusoides,
Gaffney et al. (2006) encontraron poca re-
solucién en los caracteres de la concha en
comparacién con los caracteres del craneo
(38 de la concha vs. 122 del craneo de los
175 caracteres de la matriz de datos total;
1,4 vs. 3,1 caracteres/taxén, respectiva-
mente, en las particiones de la matriz ana-
lizada separadamente). Del mismo modo,
Carr (1991) encontré resolucién en alrede-
dor de la mitad de los clados dentro de Rhi-
noclemmys con una matriz de datos mas
pequefia elaborada con los patrones de
color (1,9 caracteres/taxén), en compara-
cién con una matriz por separado con més
caracteres que se ha resuelto por completo
(4,7 caracteres/taxén).

La codificacién de caracteres es el proceso
de delimitar y organizar los datos para el
analisis con un algoritmo para computa-
dor (Poe y Wiens 2000, Schuh y Brower
2009). Dos de los criterios mencionados
anteriormente para la exclusién de los
caracteres, se relacionan con la codifica-
cién de caracteres polimoérficos para el
analisis. Sin embargo, se han desarrollado
métodos para la codificacién de caracte-
res polimérficos, caracteres que varian en
forma continua y variables morfométri-
cas o meristicas (Wiens 1999, Zelditch et
al. 2000, Smith y Gutberlet 2001, Wiens

2001, Lawing et al. 2008). Actualmente,
hay metodologias y herramientas dispo-
nibles para ayudar en la recopilacién, do-
cumentacién y estandarizacién de datos
morfoldgicos. Un ejemplo es el software
llamado Mesquite (Maddison y Maddison
2011) que puede utilizarse para compilar
y editar una matriz de datos para el ané-
lisis filogenético. Con el médulo SILK (Ra-
mirez et al. 2007) se puede documentar
los estados de caracteres vinculados con
imdagenes digitales. Otra herramienta de
software es Fast Morphology GFC (Chang
y Smith 2001), que se utiliza para trans-
formar datos de especimenes a un caricter
por taxén matriz de datos con codificacién
de frecuencia general (Smith y Gurberlet
2001), uno de los métodos mas utilizados

para codificar datos continuos o polimoér-
ficos para hacer un anélisis filogenético.

M. Morales-B.

Caracteres morfologicos

de tortugas

Como punto de partida para los estudios
morfolégicos la tabla 1 recoge los estudios
realizados por grupo taxondémico y la ta-
bla 2 contiene una introduccién a la lite-
ratura de las caracteristicas morfoldgicas
de tortugas. Los caracteres morfoldgicos
de tortugas normalmente caen en uno de
varios grupos: (1) osteologia craneal, (2)
osteologia y escamacién de la concha, (3)
otra osteologia pos craneal, (4) anatomia
de tejidos blandos y (5) anatomia del inte-
gumento y caracteristicas de patrén de co-
lores. Los caracteres que se han utilizado
para describir especies y para distinguir-
las de las especies relacionadas también
puede ser utilizado en el andlisis filoge-
nético en el nivel interespecifico y niveles
mas altos.

Los caracteres utilizados mas ampliamen-
te y que son comunes en estudios de filo-
genia de las tortugas son las caracteristi-
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cas osteoldgicas del crdneo y de la concha.
Las caracteristicas del craneo incluyen el
propio craneo, la mandibula y el aparato
hioideo. También se incluyen las caracte-
risticas que pueden estar presentes en la
ramfoteca maxilar o mandibular (epidér-
micos). La revisién mas completa de ca-
racteres craneales se encuentra en Gaff-
ney (1972, 1979) y Gaffney et al. (2006).

Los caracteres de la concha estdn basados
en las caracteristicas tanto osteolégicas
como epidérmicas, principalmente las ar-
ticulaciones entre los huesos (suturas), las
uniones entre los escudos (costuras) y las
impresiones de las costuras de los escudos
en los huesos subyacentes (surcos), visi-
bles en conchas sin escudos y en los fési-
les. Hay diferencias desafortunadas en la

Tabla 2. Listado de aspectos morfolégicos y anatémicos descritos en la literatura y que
pueden ser empleados en la filogenia de tortugas.

Grupo morfolégico Fuente

Gaffney (1972, 1979).
Gaffney et al. (2006) - Pleurodira.
Schumacher (1973), Tanner y Avery (1982) - hioideo.

Boulenger (1889), Pritchard y Trebbau (1984), Dundee
(1989) - terminologia para huesos y escudos.

Waagen (1972), Hirayama (1985) — agujeros 6seos o surcos
relacionados con los ductos de las glandulas de almizcle.
Tinkle (1962) — contacto entre costuras.

Loveridge y Williams (1957), Lovich y Ernst (1989) - formu-
la del plastrén.

Pritchard (1988) — huesos neurales.

Scheyer (2007) - microestructura de huesos.

Craneo

Esqueleto Concha

Romer (1956) - esqueleto de las extremidades y formula de
las falanges.

Williams (1950) — articulacién cervical central

Zug (1971) - pélvis.

Esqueleto
post- craneal

Parsons (1968) — margen del orificio interno de la nariz.
Smith y James (1958) - bolsas de la cloaca.

Waagen (1972) - glandulas de almizcle.

Winokur (1988) - lengua.

Zug (1966) - pene.

Aspectos
internos

Anatomia
de tejidos
blandos

Winokur y Legler (1975) - glandulas mentales.
Winokur y Legler (1974) - poros rostrales.
Winokur (1982) - relieve epidérmico (p.e. barbulas).

Integumento

Legler (1990) - Trachemys: caracteres del patrén de la cabeza
y concha.

Carr (1991) - Rhinoclemmys: caracteres del patrén de la cabe-
za y otros partes del cuerpo.

Patrén de color
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nomenclatura utilizada para los huesos y
escudos de la concha por paleontélogos y
zodblogos, asi que es recomendable indicar
expresamente que se hace referencia a un
hueso o un escudo. La terminologia de la
concha recomendada por Dundee (1989)
y utilizada por Rueda-A. et al. (2007) tie-
ne un minimo de modificaciones de la
nomenclatura utilizado por los zodlogos
hace mucho tiempo (Tabla 2). La termino-
logia utilizada a menudo por los paleonté-
logos se encuentra en Zangerl (1969). Las
referencias a muchos otros caracteres ana-
témicos se muestran en la tabla 2.

Recomendaciones para estudios

de filogenia de tortugas

1. Construir sobre estudios previos, co-
menzando con caracteres empleados
previamente con el mismo taxén o
taxones relacionados (p. e. Schuh y
Brower 2009).

2. Aportar informacién explicita sobre
el analisis de caracteres, es decir,
c6mo los caracteres fueron seleccio-
nados para su inclusién o exclusién,
cémo fue tratada la variacién, y cémo
los datos fueron codificados para su
andlisis (Poe y Wiens 2000, Wiens
2001, Schuh y Brower 2009).

3. Incluir taxones y caracteres donde
hay datos faltantes (Wiens 2003, Pre-
vosti y Chemisquy 2010).

4. Se pueden combinar tanto caracteres
cualitativos como cuantitativos en el
mismo andlisis, aun si un caracter es
polimoérfico o continuo (Smith y Gut-
berlet 2001, Wiens 2001).

5. Se deben explorar las herramientas
electrénicas disponibles que ayuden
a la colaboracién, compilacién, docu-
mentacién y estandarizacién de ca-
racteres morfolégicos para la recons-
truccién de filogenias, p. e., Mesquite
(Ramirez et al. 2007), Phenex (Balhoff

M. Morales-B.

et al. 2010) y MorphoBank (O’Leary y
Kaufman 2010).
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