Boletin del Museo Nacional de Historia Natural, Chile, 62: 159-165 (2013)

PLACENTALIAVERSUS EUTHERIA: CONSIDERACIONES SOBRE SU
SIGNIFICADO TAXONOMICO

Jhoann Canto H. y José Yéfiez V.
Museo Nacional de Historia Natural
jhoann.canto@mnhn.cl; jose.yanez@mnhn.cl

INTRODUCCION

El paleontologo David Raup (1992) es uno de los primeros especialistas en analizar estadisticamente la
biodiversidad extinta en el tiempo. Al respecto sefial6 que “el 99,9% de las especies estan extintas”. Dicho
de otra manera, en la actualidad sélo existe el 0,1% de las formas de vida que han habitado nuestro planeta
en los pasados 3.500 millones de afios (Ma) de evolucion. Esto indica que, en términos generales, dentro de
este 0,1% de especies actuales, los mamiferos son uno de los tltimos clados de vertebrados en diversificarse
en morfos que habitan la tierra, el aire y los cuerpos de agua. Esta diversidad abarca un rango de masa
que va desde los 1,6 g como es el caso del murciélago moscardén (Craseonycteris thonglongyai) hasta la
ballena azul (Balaenoptera musculus) con sus 120 toneladas.

Segun Wilson y Reeder (2005) el nimero de especies de mamiferos determinadas llega a las 5.416,
con posterioridad Wilson y Reeder (2011) sefialan que el nimero aumenta a los 5.750, lo que implicaria un
incremento en 334 especies de mamiferos en tan sélo seis afios, es decir 55,6 mamiferos nuevos por afio. Esto
nos plantea tres situaciones que podrian explicar estos valores: 1) que fueron descubiertas nuevas especies
(Durbin et al. 2010; Helgen et al.2013), 2) que son el producto de las nuevas revisiones taxonémicas del
clado o 3) ambas situaciones (Reeder et al 2007). Estos tres puntos son considerados en el trabajo de Zhang
(2011) que distribuye a los mamiferos en tres categorias supraordinales®: Subclase Prototheria Gill, 1872
con un Orden que retine a cinco especies; la Infraclase Marsupialia Illiger, 1811 con siete Ordenes y un total
de 343 especies la Subclase Theria con la Infraclase Placentalia Owen, 1837 (=Eutheria) con 21 Ordenes
y un total de 5.359 especies. Esto implica que los mamiferos placentarios representan el 93,9 %, del total,
mientras que los marsupiales llegan s6lo al 6% y los prototerios a un valor minimo de 0,1 %.

DISCUSION

¢Eutheria o Placentalia?

Un aspecto que es fundamental al momento de abordar el tiempo de origen de los mamiferos, y en
este caso de los Placentalia, es comprender claramente en qué momento estamos hablando de mamiferos
y qué es un mamifero. Los mamiferos son definidos en torno a dos situaciones. Una en base a un conjunto
de caracteres propios, tales como el desarrollo de una cubierta pilosa variable, la alimentacién de crias
con leche, mandibula estructurada por una sola pieza ésea (dentario), molar tribosfénico y doble condilo
occipital. Mientras que la otra se construye mediante el establecimiento de relaciones evolutivas en torno a
los caracteres derivados, denominada cladistica. En este Gltimo aspecto a MacKenna y Bell (1997) definen
a los mamiferos como ...Crown group comprising extant monotremes and therians, and their most recent
common ancestor and all its descendants?...

En este sentido McKenna y Bell (1997) realizaron una serie de precisiones al respecto de las
definiciones que se consideran para la Clase Mamiferos. Estos autores consideran a Mammalia como... is
simply a taxon at a certain hierarchical level, representing the sum of the nested taxa that it contains, actually

1. Es necesario aclarar que no existe una propuesta Unica para la taxonomia de los Mammalia. Por ejemplo, si se consideran las es-
pecies fosiles la propuesta de MacKenna y Bell (1997) plantea nuevos rangos taxonémicos como la Subclase Theriiformes y eleva a
Theria como Supercohorte.

2. Grupo monofilético que comprende a los monotremas existentes, los Theria y su ancestro comin mas reciente, y todos sus descen-
dientes.
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starting with the species level®..., taxén que incluye todos los Theria y Monotremata, el Gltimo ancestro
comun de aquellos dos taxones (Placentalia y Marsupialia) y todos los descendientes de ese ancestro. Por
otro lado Luo et al. (2002) definen a Mammalia como el ancestro de Sinoconodon, Monotremata, los Theria
basales, més todos fosiles de mamiferos dentro de estos tres taxones.

El clado Mammalia* se habria originado en el Triasico-Jurasico. Representantes fosiles de estos
serian los Haramiyidae, incluyendo Thomasia, con una edad maxima de 218.5 Ma (Meredith et al. 2011).
Los primeros Placentalia habrian surgido tras las extinciones Cretacico-Paledgeno (KPg) que abrieron la
disponibilidad de ecoespacios. Sin embargo el trabajo de O’Leary et al. (2013) propone un ajuste mucho
mas reciente en la cronologia del origen de los Mammalia, 166,2 Ma. Esta nueva interpretacion de la
divergencia del clado de los mamiferos presenta una diferencia de unos 52 Ma. La relevancia, del trabajo
de O’Leary et al. (2013) proporciona una cuidadosa revision al trabajar una matriz de 4.541 caracteres
fendmicos procedentes de 46 especies fosiles y 40 vivientes, en que se combinaron secuencias moleculares,
arboles filogenéticos y datos fésiles. La importancia del analisis de estos datos son claves en las hipétesis
de la antigtiedad del clado y la evolucién de los Placentalia dentro de los mamiferos.

La aproximacion desarollada por O’Leary et al. (2013) en base al andlisis de los caracteres
fendmicos estudia como las instrucciones genéticas de un sélo gen, o de todo el genoma, se traducen en
el conjunto de los rasgos fenotipicos de un organismo®. En este contexto, el conjunto de los datos, tanto
moleculares, morfoldgicos, fésiles y las filogenias resultantes fueron integrados en su totalidad con la
finalidad de obtener un arbol filogenético que evidenciara la divergencia del clado mamiferos placentarios
correlacionados con las edades maximas estimadas por el uso de relojes moleculares, y las dataciones sobre
la base de fosiles de mamiferos. Los arboles propuestos fueron evaluados, para determinar la robustez de
los mismos, con los métodos Jackknife y Bremer. Una primera consecuencia del trabajo de O’Leary et al.
(2013) plantea que el fosil cretacico Eomaia scansoria, de una antigliedad de 125 Ma, y que era considerado
un Eutheria (Ji et al. 2002) ya no lo seria. Los nuevos andlisis cambian la condicion taxonémica y precisan
que E. scansoria deberia ser excluido de los Eutheria, y sefialan, ademas, que la edad mas antigua de
Eutheria no sobrepasaria los 91 millones de afios, el rango de tiempo que representaria el género Maelestes
(O’Leary et al. 2013).

Contrariamente, Meredith et al. (2011) y el comentario técnico de Bininda-Emonds y Purvis
(2012) argumentan que la antigiiedad de los Placentalia se remontaria a antes del Paledgeno. Al igual
que el trabajo de O’Leary et al.(2013), la bateria de argumentos sobre el tiempo de divergencia del clado
también es amplia, pero las interpretaciones son diferentes. Esta discusion tuvo una primera aproximacion
en el 2007 con la investigacion de Bininda-Emonds et al. (2007) que generd un primer superarbol de la
filogenia de los mamiferos incorporando a 4.510 de las 4.554 especies mamalianas, reconocidas en ese
momento. Estos autores indican que la primera separacion es experimentada por los Monotremata 166,2
Ma atras y posteriormente los Marsupialia y Placentalia hace 147,7 Ma atras, sefialando ademas que la
répida diversificacion de los Ordenes en los Eutheria se habria realizado en un intervalo que va entre los
100 a 85 Ma, coincidiendo con el ascenso de las angiospermas.

De lo anterior se desprende el concepto central de “cuando se es algo diferente y cuando se
es relacionado”. En taxonomia dependera de los criterios adoptados y la naturaleza de los caracteres
seleccionados (moleculares, morfoldgicos y paleontoldgicos). Por esto la definicion de Mammalia
varia en distintos trabajos. Ademas la situacién de los caracteres no es rigida, ya que muchos de ellos
pueden presentar una condicién ambigua (plesiomdrfica, apomdrfica, simplesiomorfica, autapomorfica o
sinapomorfica y especialmente la homoplasica) lo que contribuye a complejizar mas adn el analisis de ellos.

En el caso de la utilizacion de los superarboles filogenéticos, si bien permiten disponer de una
sintesis de las relaciones de los clados con la variable tiempo representada por la escala geoldgica, la

3. Es simplemente un taxén en un determinado nivel jerarquico, que representa la suma de los taxones reunidos, de hecho comienza
con el nivel de especie.

4. No el gran grupo de los Mammaliformes, que son més antiguos y de origen discutible, y que no son Mammalia formalmente.

5. Tambiés phenomics, se define como la adquisicion de los datos fenotipicos de alta dimension en una amplia escala a nivel del
organismo (Houle et al. 2010).
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situacion que define el origen de un clado determinado dependera de la definicion de la categoria que
se utilice. Esto es de importancia crucial cuando se asigna el tiempo de origen de un linaje; por ejemplo
Juramai sinensis (Lou et al. 2011) de una antigliedad que fluctia entre los 160 a 165 Ma (Jurasico medio-
tardio) y que es agrupado en la infraclase Eutheria, posee una féormula dentaria idéntica a Eomaia de
cinco premolares y tres molares para los “Eutheria del Cretécico”. Los molares son tribosfénicos con
caracteristicas derivadas distintivas de los Eutheria tales como paraconulo, metacénulo incipiente sélo
en M2, longitud de la preprotocresta méas alla del paracono y longitud de la postprotocresta mas alla del
metacono. Se distingue de los molares mandibulares de los Metatheria porque éstos carecen de una quilla
en el paracdnido y una saliente en el hipoconulido entre otros aspectos de la anatomia de las piezas dentales

FIGURA 1. Piezas dentales y mandibula de Juramaia sinensis eutherio del Jurasico medio-tardio. Segundo molar A)
en vista distal, B), oclusal, C) labial, D) mesial, E) vista de las piezas dentales derechas del premolar 3 (P3) al molar 3
(M3), F) reconstruccion en vista labial de la denticién superior izquierda, G) fragmento del dentario con restauracion
de las piezas dentales. El color gris indica reconstruccion de las secciones dseas faltantes (Tomado y modificado de
Luo et al. 2011).
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(Figura 1) (véase informacion suplementaria en Nature doi:10.1038/nature10291). Sin embargo, a pesar
de las similitudes dentales entre Juramaia y Eomaia este Gltimo posee caracteres transicionales entre
Metatheria y Eutheria y ademas es mas reciente, 125 Ma. (Ji et al. 2002).

Sin embargo, el problema no sélo radica en el nivel de andlisis de los caracteres sino que, para el
caso de los Placentalia, tal como su nombre lo indica, corresponde a los representantes Theria que exhiben
placenta, conocidos como Eutheria, caracter no observable en los restos fésiles. Aqui surgen algunos
problemas relacionados con el uso de la nomenclatura taxonémica. La literatura indica que Eutheria es
sinénimo de placentado o Placentalia (Lillegran et al. 1987; Alférez 1990; Kardong 1999). No obstante,
otros autores proponen nuevas categorias: Marsupialia Illiger, 1811 y Placentalia Owen, 1837 como
Cohorte agrupados bajo la Supercohorte Theria, desechando Eutheria bajo el argumento que originalmente
la designacién de Gill 1872, para esta categoria, agrupaba a marsupiales y placentados (McKenna y Bell
1997). También Ax (1998), Meredith et al. (2011), Yu et al. (2012) utilizan Marsupialia y Placentalia como
categorias de rango superior. En cambio Lou (2007) y O"Leary et al. (2013) indican que Eutheria incluye
a Placentalia como una categoria subordinada. Mientras que Zhang et al. (2011) sitGa ambas categorias a
nivel de infraclase, al igual que el sitio web Integrated Taxonomic Information System (ITIS).

Realizar un ordenamiento bajo las relaciones filogenéticas de los clados puede generar confusiones
si se tratan las categorias de la misma manera, cuando en rigor se construyen bajo principios diferentes.
Esto se observa en el trabajo de Archivald et al. (2011) y O"Leary et al. (2013) que incluyen a Placentalia
como una categoria subordinada de Eutheria®, lo que tiene implicancias al momento de indicar tiempos
de origen del o de los clados. No obstante, estas diferencias nomenclaturales no resuelven la interrogante
de cuéndo se considera si un fosil es un Eutheria o sdlo un Theria, condicion necesaria al momento de
establecer la antigiiedad de divergencia del clado. A este respecto Kielan-Jaworowska et al. (2004) sefialan
que la categoria Eutheria (=Placentalia) podria ser empleada para incluir taxones fésiles de los que se
sospecha que estdn mas estrechamente relacionados con los placentarios que con otros Mammalia. Lo
anterior deja en evidencia que el momento considerado como condicién de Eutheria, en el sentido méas
amplio, es ambiguo y, por tanto, la discusion acerca del origen de los Eutheria, tiene consecuencias cuando
se adoptan los criterios que seran incorporados en los superarboles de la filogenia.

Calibracion de los arboles filogenéticos

La calibracion de los arboles filogenéticos es el punto de partida al momento de asignar el tiempo
de divergencia de un clado. Para ello es fundamental disponer de datos fésiles y estratigrafia fechada en
forma precisa. Esto es crucial al momento de determinar los puntos de divergencia de los clados, mas
aun cuando éstos vinculan datos moleculares con restos fosiles. A este respecto Douzery et al. (2003) en
Benton et al. (2009) sefialan que las divergencias a nivel intraordinal en los mamiferos no excede los 80 Ma
para el ancestro comuln de los Placentalia. Sin embargo, como hemos visto, otros autores sefialan valores
mayores en varios millones de afios para el origen del clado Placentalia. Por ejemplo, Bininda-Emonds et
al. (2007) indican que el tiempo basal de diversificacion de los Mammalia es 166,2 Ma y de los Placentalia
es de 101,3+7,4 Ma, mientras que Meredith et al. (2011) estiman que la diversificacion de los Mammalia
es de 217,8 Ma, y 101,3 Ma para Placentalia. O"Leary et al. (2013) coinciden con Bininda-Emonds et al.
(2007) en el valor de origen del clado Mammalia de 166,2 Ma, pero discrepan ampliamente con el valor de
divergencia de los Placentalia, situdndolos en 64,85 Ma en base a Protungulatum donnae que procede del
Paleoceno temprano. La diferencia de divergencia de los Placentalia para algunos autores llega a 36,5 Ma
(O’Leary et al. 2013).

¢En qué radica esta amplia diferencia de los momentos de divergencia? La respuesta esta dada por
el nimero de puntos de la calibracion utilizados para la construccion del arbol. Al respecto, Benton et al.
(2009) sefialan que las fechas estimadas sobre fésiles para eventos de divergencia tienen errores asociados
debido a las diferentes imperfecciones del registro fosil (es decir material fragmentario y la dificultad de

6. Mas aun Archivald (2003) sefiala en forma textual “... The extant members of Eutheria and Methateria are Placentalia and Marsu-
pialia, respectively...”.
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sus datacidn), ademas estos errores son raramente reconocidos, lo que es un aspecto sorprendente dado que
las calibraciones son, por definicién, el paso determinante en el anélisis de la velocidad del reloj molecular.
Esto puede ser corregido sefialando el margen de error en las fechas. Por lo tanto, entregar un rango de edad
(méaximo y minimo), en lugar de una fecha, es mas adecuado y puede utilizarse para calibrar un reloj que
refleje de esta manera el error asociado con la estimacion paleontolégica.

El problema del ancestro

Entonces, de acuerdo a lo expuesto, el problema del ancestro de los Placentalia (o Eutheria) se cifie
al criterio que el especialista elige para determinar cuando es un placentado y cuando no lo es. Dicho de
otra forma, es una determinacion sobre la base de la experiencia del investigador, que puede ser diferente a
la de otro, como lo hemos visto. Ademas muchos de los caracteres utilizados son de origen continuo y son
transformados en discretos para ser adecuados en cladistica. EI problema de ésto es que fuerza la naturaleza
multivariante de muchos fenotipos, que en la préctica son tratados como univariantes (Rae 1998; Gonzélez-
José y Escapa 2010). A este problema se suma que la valoracion de los superarboles filogenéticos debe
ser tratada con cautela y ser considerada como una referencia. De hecho en la informacion suplementaria
proporcionada por Bininda-Emonds et al. (2007), Lou et al. (2007), Meredith et al. (2011) y O’Leary et al.
(2013), se evidencian diferencias en los indices de consistencia (Cl), indices de homoplasia (HI) e indices
de retencion (RI) y que, ademas, en general son bajos, no sobrepasando, en casi todos los casos, el valor
0,5 para los superarboles.

En el contexto anterior, el trabajo de O"Leary et al. 2013, sefiala que la hipotesis de la antigliedad
de la divergencia de los Placentalia en el Mesozoico, como sefialan los andlisis de los relojes moleculares
utilizados, sugiere que al menos 29 linajes de mamiferos, incluyendo el basal de Primates y Rodentia,
aparecen en el Cretacico tardio, sin embargo esta propuesta no tiene apoyo en la evidencia fosil. Claramente
la ausencia de fosiles y la inferencias filogenéticas sin la robustez adecuada restan solidez al argumento de
la antigiiedad de la divergencia y diversificacion del clado, situacion que ha sido sefialada en general para
este tipo de aproximaciones en taxones puntuales (Cetaceos) en los Mammalia (Tiago et al. 2010).

CONCLUSIONES

Tanto el origen de los mamiferos como su jerarquizacion taxonémica son hip6tesis de trabajo que estan
en constante revision, tal como lo revela la movilidad de las categorias taxonémicas y las diferencias en el
rango de la escala geoldgica, que en el caso de los placentados es mayor a 35 Ma condicion que no puede
obviarse ya que se relaciona a una serie de eventos climaticos y geoldgicos.

Un aspecto que debe ser considerado es que al momento de asignar grupos de organismaos, ya sean
fosiles o actuales, en categorias superiores es fundamental explicitar las razones en forma precisa. Esto
resulta necesario en la situacion de los Placentalia que son tratados como sinénimo de Eutheria (condicion
clasica) 6 en los mamiferos euterios actuales y su ancestro comin mas reciente que son considerados
como el grupo basal Placentalia y ademas son una categoria subordinada de Eutheria; esta situacion de
la categoria taxondmica hace una gran diferencia al momento de indicar el origen del clado, en este caso
Eutheria que entendemos sindnimo de Placentalia. Mas alin, comprobamos que la determinacién de cuando
un fésil es un Eutheria finalmente radica en la decision de un experto de acuerdo a su preferencia. Situacion
claramente delicada ya que muchas veces el tratamiento estadistico enmascara los resultados (Felsenstein
2001).

Esto nos indica la necesidad de ser cuidadosos al utilizar cualquier categoria taxonémica, méas adn,
existe la necesidad imperiosa de justificar la posicidn de un espécimen que define un clado u otro. En este
contexto y comprendiendo que la cladistica y la taxonomia operan con criterios diferentes, es fundamental
que los analisis filogenéticos consideren la nomenclatura formal para la taxonomia del grupo en estudio,
y si las hipotesis planteadas modifican la jerarquia taxonémica ya sea mediante un reordenamiento en los
rangos o la proposicién de nuevas categorias, éstos criterios deben ser explicitados de forma precisa.
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