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Linajes fantasma y correlacion con variables ecoldgicas:
el caso de la Subfamilia Caprinae
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RESUMEN

La integracion de la sistematica filogenética con datos paleontolégicos ha demostrado ser una eficaz
metodologia a la hora de estimar paleodiversidades mediante la identificacion de periodos en la historia
evolutiva de los clados sin representantes fosiles, a los que se denominan linajes fantasma. En este tra-
bajo pretendemos estudiar la posible correlacion con variables biométricas, biogeograficas o ecoldgicas
con el fin de averiguar si la duraciéon de los linajes fantasma puede ser relacionada con este tipo de
variables. Este estudio esta basado en la Subfamilia Caprinae (Bovidae, Mammalia). Las variables estu-
diadas fueron traducidas a caracteres binarios y se analiz6 su correlacion mediante andlisis de cambios
concentrados. Nuestros resultados indican que las especies que aparecen en los biomas pluvisilva, lau-
risilva, taiga y desierto estan ligadas a altos porcentajes de linajes fantasma, mientras que las que apa-
recen en el bioma estepa presentan porcentajes menores. Las zonas ocupadas por las especies de
Caprinae en pluvisilva, laurisilva, taiga y desierto estan ligadas a altitudes elevadas y con una topografia
abrupta. Por tanto, interpretamos que la mayor o menor proporcion de linaje fantasma en cada linea
evolutiva podra estar determinada por las posibilidades de sedimentacion y formacion de yacimientos.

Palabras clave: Filogenia, linajes fantasma, andlisis de cambios concentrados, Artiodactyla, Mammalia, registro
fosil.

ABSTRACT

Integration between systematic phylogenetics and palaeontological data has been probed to be an
effective methodology to value palaeodiversities because it identifies periods in the evolutionary history
of the clade without fossil representation. These are called ghost lineages. In this work we explore the
possible relationship of ghost lineages duration with biometric, biogeografic or ecological variables in the
Subfamily Caprinae (Bovidae, Mammalia). Variables were codified as binary characters and their rela-
tionship was examined using the concentrated-changes test. Our results indicate that species appearing
in rainforest, warm temperate forest, taiga and desert biomes are related with high proportion of ghost
lineages, while those from steppe biome present lower proportions. Zones inhabited by species of Capri-
nae in rainforest, warm temperate forest, taiga and desert are usually associated with high altitudes and
a steep topography. Thus, we interpret that proportions in ghost lineages would be determined by proba-
bilities of sedimentation and fossil site development.

Key words: Phylogeny, ghost lineages, concentrated-changes test, Artiodactyla, Mammalia, fossil record.

Introduccion hermanos que comparten un ancestro comin debe
tener la misma duracién (Paul, 1982). A partir de

La metodologia cladista asume que los taxones este principio, Norell (1992) define el concepto de
evolucionan dando lugar a otros en una divisién linaje como «la historia completa de una rama filo-
dicotémica. Por tanto, la historia de los dos grupos genética desde que se separa de su taxén hermano»

1 Departamento de Paleontologia, Facultad de Ciencias Geolégicas. Universidad Complutense de Madrid, Ciudad Universitaria,
28040 Madrid. jlopezcant@gmail.com.

2 Departamento de Paleobiologia, Museo Nacional de Ciencias Naturales. Consejo Superior de Investigaciones Cientificas. José
Gutiérrez Abascal, 2, 28006 Madrid. jorge.morales@mncn.csic.es.

2 Unidad de Investigacion de Paleontologia. Instituto de Geologia Econémica. Consejo Superior de Investigaciones Cientificas. José
Antonio Novais, 2, 28040 Madrid. hdezfdez@geo.ucm.es.


Manuel Hdez 
to cite this article:
Cantalapiedra, J.L., Hernández Fernández, M. & Morales, J. 2006. Linajes fantasma y correlación con variables ecológicas: el caso de la Subfamilia Caprinae. Estudios Geológicos, 62: 167-175.


168

e introduce el concepto de «linaje fantasma»
(Norell, 1992, 1993 1996) definido como los seg-
mentos de historia evolutiva que s6lo pueden ser
descubiertos a través de andlisis filogenéticos cali-
brados paleontolégicamente. Los linajes fantasma
son definidos por Smith (1994) como ramas com-
pletas de un arbol evolutivo para las cuales no exis-
te registro fésil conocido, pero cuya existencia
hipotética se deriva de la tipologia del 4rbol estable-
cido en un anélisis filogenético. Por otro lado,
Smith (1994) también define la «extension de
rango», que seria la extension temporal que hay que
afladir a los rangos estratigraficos conocidos de un
taxén para construir un arbol evolutivo que encaje
con las relaciones temporales deducidas de un ané-
lisis filogenético. Estas extensiones de rango se
corresponden con lo que Norell (1992) denominaba
rangos sin registro dentro de un grupo.

En el presente articulo, bajo el término linajes
fantasma se ha incluido tanto los linajes fantasma
propiamente dichos como las extensiones de rango.
Por tanto, consideramos linaje fantasma la diferen-
cia entre la edad del origen de cada rama del arbol
filogenético y la edad del registro més antiguo
conocido dentro de esa rama. Bajo esta definicidn,
la existencia de los linajes fantasma queda patente
tanto al ajustar una hipétesis cladista con el registro
f6sil conocido como cuando los andlisis filogenéti-
cos basados en datos moleculares generan fechas de
origen de los diferentes grupos que son anteriores al
primer registro fésil conocido de los mismos (por
ejemplo, Hartenberger, 1998; Adkins et al., 2001;
Huchon et al., 2002).

No obstante, siempre que se cumplan determina-
dos requisitos, entre los que destaca la calidad de la
muestra (Alroy, 1994; Pickford y Morales, 1994), el
estudio de los linajes fantasma no implica la asun-
cion de que el registro fosil conocido sea incomple-
to en general (Alba et al., 2001), o que no existan
alternativas a los andlisis filogenéticos.

La inferencia de la existencia de rangos tempora-
les no conocidos en determinadas lineas filogenéti-
cas tiene consecuencias inmediatas en andlisis de
paleodiversidad, paleobiogeografia o patrones de
evolucion. De hecho, desde su definicion, este con-
cepto se ha aplicado tanto a estudios sobre la cali-
dad del registro fésil conocido (Teeling et al., 2005;
Johnson et al., 2006) y su correspondencia con
datos filogenéticos (Norell y Novacek, 1992 a, b;
Weishampel, 1996; O’Keefer y Sander, 1999; Wag-
ner, 2000; Wills, 2002), como a estimas de paleodi-
versidades (Lane et al., 2005) o inferencia de patro-
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nes de adquisicién de caracteres (Sidor y Hopson,
1998). Ademads, el estudio de estos linajes fantasma
y sus patrones de duracién y presencia a lo largo de
diferentes filogenias puede ayudarnos a entender el
sesgo que sufre el conocimiento del registro de
determinados grupos.

La profundizacién en el estudio de los linajes
fantasma se debe entender, no como un intento por
subestimar la importancia del registro fésil conoci-
do, sino como la clave para clarificar y organizar
nuestra falta de conocimiento paleontolégico sobre
algunos grupos taxonémicos. En consecuencia, el
papel de los fésiles como tnica evidencia de la anti-
gliedad de un linaje es ahora compartido con las
interpretaciones emanadas de los anélisis filogenéti-
cos y con los datos obtenidos de los relojes molecu-
lares. Esta pérdida de exclusividad a la hora de ava-
lar la antigiiedad de los linajes no deberia ser vista
por los paleontélogos desde un punto de vista nega-
tivo, pues finalmente sélo el registro paleontolégico
podra comprobar la validez de las propuestas filo-
genéticas.

Los linajes fantasma suministran un primer paso
para la comprensién de posibles patrones relacio-
nados con las ausencias de registro fésil. Entre los
factores que podrian influir en la duracién de los
linajes fantasma pueden encontrarse diversos fac-
tores ecoldgicos de las especies que determinen la
probabilidad de generar un registro fésil de las
mismas.

En el presente trabajo se establece una metodolo-
gia para estudiar la relacién entre la duracién de los
linajes fantasma y diversas variables ecoldgicas
(peso, biomas ocupados, regién geografica, latitud
media, rango latitudinal). Como grupo taxonémico
a analizar se ha escogido la subfamilia Caprinae,
por su riqueza en especies y por estar presente en un
amplio rango latitudinal y en multitud de ambien-
tes, por lo que, en principio, se presenta como un
grupo ideal para este tipo de andlisis.

Material y métodos

Datos

La filogenia de la Subfamilia Caprinae se ha tomado del con-
senso de Adams del «supertree» publicado por Herndndez Fer-
nandez y Vrba (2005). Las tres politomias presentes en este
arbol se resolvieron aleatoriamente como se muestra en la figu-
ra 1. La duracién de los linajes fantasma se expresa en porcen-
taje de la duracién del periodo sin registro fosil en una rama
respecto a la duracion total de esa rama. Para el cédlculo de este
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Tabla 1.—Desglose de los caracteres binarios a partir de las variables estudiadas

Linajes Peso Latitud Latitud Latitud Amplitud Suma de
Fantasma (kg) maxima minima media latitudinal Biomas Biomas Ocupados
>75% 10-30 0-20° -20-0° 0-20° <20° | 1
30-65 20-40° 0-20° 20-40° II 2
65-90 40-60° 20-40° 40-60° 1I/111 3
90-250 60-80° 40-60° 60-80° 111 4
> 250 80-90° v 5
\Y
VI
VII
VIII
X

Biomas: I, pluvisilva; I, bosque tropical deciduo; Il/Ill, sabana; lll, desierto subtropical; IV, bosque y matorral mediterraneos; V, lauri-
silva; VI, bosque caducifolio templado; VII, estepa y desierto frio; VIII, taiga; IX, tundra.

porcentaje se compararon los fésiles mas antiguos conocidos de
cada rama con las edades de los nodos que marcan el inicio y el
final de la rama. A cada especie actual se le asigné el valor
resultante de hacer la media aritmética de los valores de por-
centaje sin registro fosil de todas las ramas que llevan desde el
origen de Caprinae hasta su rama terminal. Los valores de dura-
cion de los linajes fantasma se transformaron en un cardcter
binario: porcentajes mayores y menores de 75% (1 y O respecti-
vamente).

Los pesos se dividieron en cinco caracteres binarios (cinco
rangos: 10-30 kg, 30-65 kg, 65-29 kg, 90-250 kg y mayor de
250 kg) y de manera andloga se operd con los datos de pre-
sencia-ausencia en biomas (también teniendo en cuenta la
zonacién de pisos vegetales en montafia), nimero de biomas
ocupados (reflejo de si la especie es especialista o generalista)
y los rangos latitudinales (latitud maxima, minima, media y
amplitud latitudinal). El desglose en caracteres binarios de
todas estas variables arrojé un total de 35 caracteres (tabla 1;
apéndice).

Analisis

Para estudiar la relacién de las diferentes variables ecol6gi-
cas con la proporcién de linajes fantasma, se realizaron andlisis
de cambios concentrados (Maddison, 1990) por medio del pro-
grama MacClade (Maddison & Maddison, 2002). MacClade
permite analizar la evolucién de caracteres relacionados de dos
en dos, calculando la probabilidad de que por azar dichos
caracteres aparezcan a lo largo del 4rbol en los mismos clados,
o que la aparicién del cardcter dependiente, por ejemplo, tenga
lugar cuando el independiente ya ha aparecido o al revés (anali-
za las apariciones y las pérdidas y las coincidencias entre ellas).
De esta manera consideramos el porcentaje de linaje fantasma
como dependiente y lo enfrentamos a todos los demads caracte-
res mencionados anteriormente. Si la probabilidad de que suce-
da por azar es muy baja queda patente la existencia de una rela-
cién entre ambos caracteres.

A partir de los valores de los caracteres binarios referentes a
las especies actuales, el programa reconstruye los estados de
dichos caracteres a lo largo del arbol filogenético. Existen dos
algoritmos de parsimonia para realizar esta reconstruccion:

———a Ammotragus lervia

Capra caucasica
Capra pyrenaica
Capra cylindricornis
Capra falconeri
Capra hircus
Capra nubiana
Capra ibex
Capra sibirica
L Capra walie
Hemitragus jemlahicus
Hemitragus hylocrius
Hemitragus jayakari
Pseudois nayaur
Pseudois schaeferi

Ovis ammon

Ovis aries

Ovis vignei

Ovis nivicola

Ovis canadensis

Ovis dalli

Budorcas taxicolor
Ovibos moschatus
Oreamnos americanus
Rupicapra pyrenaica
Rupicapra rupicapra
Naemorhedus baileyi
Naemorhedus caudatus
Naemorhedus goral
Capricornis sumatraensis
Capricornis crispus
Capricornis swinhoei

— -

1]

Mioceno Pliof P

20 10 0 Edad (Ma)

Fig. 1.—Filogenia de la subfamilia Caprinae utilizada en este tra-
bajo (modificado de Hernandez Fernandez y Vrba, 2005). Las
politomias resueltas en este arbol estan marcadas con un cua-
dro sombreado. Los puntos marcan el registro fésil mas antiguo
en cada linaje; las barras negras el periodo con registro fosil.

DELTRAN, que retrasa los cambios hacia las ramas terminales,
y ACCTRAN, que los acelera, es decir los adelanta hacia la
raiz del 4rbol (Swofford y Maddison, 1987). Dado que la apari-
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cién y pérdida de los caracteres se producird en puntos diferen-
tes del arbol segtn apliquemos uno u otro los andlisis se han
repetido para ambas reconstrucciones.

Una vez reconstruidos los estados de los caracteres, el anali-
sis ofrece varias posibilidades sobre los cambios a considerar
en el andlisis (Madisson y Madisson, 2002). Se realizaron los
calculos para que se tuviesen en cuenta s6lo las ganancias (apa-
ricién de un cardcter), solo las pérdidas y ambas conjuntamen-
te. Finalmente, hemos calculado las probabilidades de las
ganancias y las pérdidas del caricter dependiente en el drea
donde el independiente tome valor 1 o valor 0.

Por tltimo, existen dos algoritmos de cdlculo, MINSTATE y
MAXSTATE, que resuelven las ambigiiedades de estado del
caracter que pueda haber en los nodos tras la reconstruccion,
otorgando los menores o mayores valores del cardcter posibles
(en nuestro caso 0 y 1) en dicho nodo respectivamente. Todas
las opciones han sido consideradas y analizadas.

Para establecer el modelo estadistico con el cual comparar
los resultados observados en nuestros datos, se realizaron
10.000 simulaciones para cada anélisis. Estas simulaciones rea-
lizan cambios aleatorios en los clados seleccionados. Esto fue
necesario porque, dados los cambios observados y la topologia
del arbol, el limite del programa para el calculo exacto de posi-
bilidades es superado (Madisson y Madisson, 2002).

Resultados y discusion

En la tabla 2 se muestran los resultados de los
andlisis correspondientes a las diferentes combina-
ciones de los algoritmos mencionados y de las
opciones de andlisis que permite MacClade.

En nuestro caso en la reconstruccién con el algo-
ritmo DELTRAN no aparecen pérdidas del cardcter
dependiente, por lo tanto en las reconstrucciones
con dicho algoritmo las probabilidades totales son
iguales a las de las ganancias y no se ha necesitado
separar los valores como para los resultados con
ACCTRAN.

Los valores significativos son muy escasos y, en
general, se reparten de manera poco consistente.
Esto indica que pocos de los diferentes factores
observados influyen sobre la calidad del registro
fésil conocido de los clados que han dado lugar a
las especies actuales, y ninguno de ellos resulta
determinante.

Podria existir una relacion entre el tamaifio del
animal y la facilidad en su conservacion. Existe una
relacion significativa entre la elevada proporcion de
linajes fantasma y la pertenencia al rango de menor
peso (entre 10 y 30 kg). Muchos son los factores
que influyen en los procesos tafondmicos, y quiza
el tamafio de los restos determina que éstos puedan
dispersarse y disgregarse mas facilmente cuando
son mds pequefios, preservandose en peor estado, o
simplemente desapareciendo.
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En relacién a las latitudes los tnicos valores sig-
nificativos son los relacionados con las latitudes
maximas en 20-40° y 40-60°, y la minima en 0-20°
(tabla 2). Podrian estar indicando una relacion entre
la ausencia de registro f6sil y las zonas de latitud
intermedia. Realmente, estos rangos acaparan desde
el Ecuador hasta los 60 grados norte (si bien la
mayoria de las especies dentro de este rango no
supera los 50°) lo que excluiria biomas como la tun-
dray la taiga. Son referencias muy generales que no
aportan informacion demasiado esclarecedora. Las
especies de Caprinae estdn mds ligadas a una zona-
cién altitudinal que latitudinal. Es posible que los
datos nos estén indicando una distribucién determi-
nada por la presencia del Sistema Alpino-Himalayo,
situado en este rango latitudinal, que vertebra Euro-
pa y el norte de Africa, desde la Cordillera Canté-
brica y el Atlas hasta el Cducaso, prolongdndose en
Asia hasta los Himalayas y el Tibet. La expansion
de Caprinae ha estado articulada por estas grandes
cadenas montafiosas y vinculada a climas asociados
a latitudes y altitudes altas (Ropiquet y Hassanin,
2005). Una prueba de ello es que los Caprinae, a
excepcion de Ovis, comparten una reduccion de los
metacarpos, que se ha identificado como una clara
adaptacion a la escalada (Scott, 1985; Koler, 1993).
Su historia biogeografica ha estado ligada a esta
adaptacién y a su capacidad para ocupar nichos en
ecosistemas montafiosos.

De todos los resultados obtenidos, quiza los més
claros sean los asociados con la presencia-ausencia
en biomas. Cinco biomas aparecen relacionados en
un sentido u otro con la duracién de los linajes fan-
tasma.

Existe una relacion entre la mayor proporcién de
linajes fantasma y el bioma de pluvisilva (I). Es
posible que la expansién de los Caprinae hacia este
tipo de bioma sea relativamente reciente a partir de
formas tipicamente asociadas a zonas de transicién
subtropical-templada. Dos especies aparecen en este
bioma: Capricornis sumatraensis y Naemorhedus
bailey, cuyos linajes aparecieron en el Plioceno
hace 4,3 y 3,3 ma respectivamente (Herndndez Fer-
nandez y Vrba, 2005). Por tanto, es de esperar que
esta reciente expansion no se vea reflejada en el
registro f6sil de manera continua.

Existe también una relacién entre los biomas de
taiga (VIID) y laurisilva (V) y altos porcentajes de
linajes fantasma. La laurisilva es un bioma tipico de
zonas extremadamente himedas y en el caso de la
subfamilia Caprinae la presencia en este bioma
suele estar asociada a areas de montana. Por tanto,
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en el contexto de los Caprinae, este bioma estd prin-
cipalmente sujeto a erosién, y apenas se da la sedi-
mentacién requerida para la formacién de yacimien-
tos. En este trabajo, en el que el grupo considerado
estd ligado a zonas montafiosas, la taiga se corres-
ponde también con el piso de bosques de coniferas
subalpino que de igual manera ofrece poca posibili-
dad de formacién de yacimientos debido a su escasa
sedimentacion. Las excepciones a esta situacién son
yacimientos encontrados en cuevas.

Los desiertos (bioma III), segtin los datos deriva-
dos del andlisis, son zonas aparentemente relaciona-
das con alta presencia de linajes fantasma. Muchas
veces encontramos en los desiertos paleosuelos con
minima sedimentacién. En este tipo de localizacio-
nes los restos animales se mantienen expuestos
durante afios, tiempo suficiente para ser dispersados
por los carrofieros antes de poder conformar yaci-
mientos fosiliferos. Ademds, tan sélo seis de las
treinta y dos especies de Caprinae aparecen en eco-
sistemas desérticos (Ammotragus lervia, Capra
nubiana, Hemitragus jayakari, Ovis ammon, Ovis
vigney y Ovis canadensis), las cuales estan también
ligadas a altitudes mas o menos altas en estos para-
jes. Ammotragus aparece en zonas desérticas en la
region del Sdhara donde hay elevaciones de entre
1.000 y 2.000 metros (Ansell, 1971). Capra nubia-
na se extiende por el Sdhara y la Peninsula Arabiga
en localidades donde la topografia es también muy
abrupta. Ademds sus especies hermanas mas cerca-
nas (C. ibex, C. sibirica 'y C. walie) son tipicas de
zonas montafiosas en diferentes y amplias zonas del
planeta (Wilson y Reeder, 1993). Ovis canadensis
presenta una distribucion claramente articulada por
las Montafias Rocosas, desde las que se ha extendi-
do hacia planicies desérticas, pero muchas de ellas
estan todavia a una altitud por encima de los 1.200
metros, y siempre proximas a laderas y rocas para
obtener ventaja en la huida de los depredadores
(Hall, 1981). Algo similar ocurre con Ovis ammon,
extendido por gran parte de las regiones montafio-
sas de Asia y que se puede encontrar también en
zonas desérticas situados en altiplanos y mesetas a
gran altura (Wilson y Reeder, 1993).

Al igual que sucedia con los pisos alpinos y
subalpinos, estas ecorregiones situadas a gran altura
estan sufriendo la accién de agentes erosivos (vien-
to, cambios bruscos de temperatura, precipitacio-
nes...) con mds dureza de lo que sucede a cotas mas
bajas. Ademds, y de modo similar a lo observado en
las especies de pluvisilva, la mayoria de las espe-
cies presentes en el desierto son relativamente nue-
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vas (Herndndez Ferndndez y Vrba, 2005). Esta
reciente aparicion también puede influir en que no
se haya encontrado un registro paleontolégico com-
pleto de estas especies.

Por tltimo, existen bajos porcentajes de linajes
fantasma en aquellas ramas del arbol que estan aso-
ciadas al bioma de estepa (VII). Las estepas son
generalmente zonas llanas, con més actividad sedi-
mentaria que erosiva lo cual favoreceria la conser-
vacién de los restos pertenecientes a especies de
este bioma.

Conclusiones

Este trabajo es una aproximacién a una nueva
metodologia en los estudios evolutivos. El estudio
de los linajes fantasma en relacion con diversos fac-
tores ambientales puede ayudar a explicar los ses-
gos en el registro fosil conocido de determinados
grupos.

No obstante, el uso de medias para cada especie
en referencia a los linajes fantasma implica una
reduccién considerable de la independencia de los
datos en este estudio, lo cual puede haber tenido
consecuencias en los resultados finales. El uso de
otros métodos de andlisis podrd aportar una mayor
robustez a las conclusiones obtenidas aqui. Asimis-
mo, aumentar el nimero de especies estudiadas per-
mitird que los datos reflejados sean mds orientativos
y clarificadores.
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Tabla 2.—Probabilidades para todas las opciones de reconstruccion de estados de caracteres y de analisis
(negrita, relacion significativa; negrita y cursiva, relacion marginalmente significativa)

Acctran
Minstate Maxstate
Deltran
Sélo Sélo Sélo Sélo
Minstate Maxstate ganancias pérdidas ganancias pérdidas

PESO 10-30 1 0,1240 0,1150 0,0000 0,0000 0,1280 0,0120 0,1422 0,0000

0 0,4870 0,4620 0,6800 0,8440 0,8400 0,7060 0,7320 1,0000
PESO 30-65 1 0,6400 0,0570 0,0790 0,0790 — 0,0790 0,0790 —

0 0,3530 0,3160 0,3170 1,0000 0,3150 0,4700 0,7193 0,7460
PESO 65-90 1 — — — — — — — —

0 0,4970 0,4680 0,5480 0,6660 0,8590 0,5570 0,5706 1,0000
PESO 90-250 1 — — — — — — — —

0 0,6310 0,6810 0,6100 0,8500 0,7320 0,5800 0,7235 0,9250
PESO >250 1 — — — — — — — —

0 0,7200 0,6640 0,8280 0,8280 1,0000 0,8680 0,8167 0,8677
LAT MAX 0-20° 1 — — — — — — — —

0 0,8033 0,8077 0,8356 0,9700 0,8520 0,8463 0,9490 0,9000
LAT MAX 20-40° 1 0,0208 0,0199 0,0580 0,1160 0,2980 0,0650 0,1350 0,3090

0 0,3240 0,3375 0,1120 0,1450 0,7030 0,2690 0,4570 0,5280
LAT MAX 40-60° 1 0,2756 0,2881 0,0470 0,0450 0,5910 0,0780 0,1250 0,5400

0 0,2290 0,1922 0,3750 0,8740 0,3800 0,3820 0,6980 0,5520
LAT MAX 60-80° 1 — — — — — — — —

0 0,7178 0,7333 0,7230 0,7290 0,9750 0,6920 0,7540 0,9350
LAT MAX 80-90° 1 — — — — — — — —

0 0,9016 0,8822 0,9460 0,9480 1,0000 0,9460 0,9400 0,9860
LAT MIN -20-0° 1 — — — — — — — —

0 0,8820 0,9030 0,9130 0,9480 0,9760 0,9140 0,9610 0,9530
LAT MIN 0-20° 1 0,1660 0,1750 0,0090 0,0210 0,2860 0,0360 0,1020 0,2030

0 0,3580 0,3780 0,6290 0,8350 0,7570 0,6370 0,7810 0,7900
LAT MIN 20-40° 1 0,2670 0,2490 0,2030 0,2030 — 0,2070 0,2070 —

0 0,1060 0,1300 0,0860 0,7510 0,1240 0,1950 0,4690 0,3960
LAT MIN 40-60° 1 — — — — — — — —

0 0,4850 0,4470 0,6730 0,7390 0,9150 0,6400 0,7130 0,8960
LAT MEDIA 0-20° 1 — — — — — — — —

0 0,6450 0,6650 0,6980 0,9080 0,7720 0,7010 0,8920 0,7970
LAT MEDIA 20-40° 1 0,2230 0,2340 0,1770 0,3670 0,5100 0,1720 0,2880 0,5520

0 0,2640 0,2490 — — — — — —
LAT MEDIA 40-60° 1 0,1330 0,1150 — — — — — —

0 0,4930 0,4780 0,4770 0,6730 0,7140 0,4670 0,5980 0,7480
LAT MEDIA 60-80° 1 — — — — — — — —

0 0,7450 0,6960 0,7100 0,7500 0,9590 0,6580 0,7050 0,9400
AMPLITUD 1 0,1100 0,1390 0,7080 0,8530 0,8420 0,7040 0,8330 0,8500
LAT <20° 0 0,5260 0,5470 0,8710 0,8710 — 0,8740 0,8740 —
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Tabla 2.—Probabilidades para todas las opciones de reconstruccion de estados de caracteres y de analisis
(negrita, relacion significativa; negrita y cursiva, relacion marginalmente significativa) (continuacion)

Acctran
Minstate Maxstate
Deltran
Sélo Sélo Sélo Sélo
Minstate Maxstate ganancias pérdidas ganancias pérdidas

I PLUVISILVA 1 0,0390 0,0400 — — — — — —

0 0,8350 0,8560 0,8350 0,8877 0,9440 0,8560 0,9240 0,9340
I BOSQUE 1 — — — — — — — —
TROPICAL 0 0,3150 0,2910 0,3340 0,6410 0,5540 0,3350 0,6000 0,5850
[/l SABANA 1 — — — — — — — —

0 0,8000 0,8140 0,8760 0,9440 0,9400 0,8450 0,8896 0,9720
[T DESIERTO 1 0,0980 0,9700 0,0145 0,0145 — 0,0147 0,0147 —

0 0,6080 0,5670 0,7282 1,0000 0,7450 0,8238 0,9280 0,8850
IV MEDITERRANEO 1 — — 0,1125 0,1125 — 0,1106 0,1106 —

0 0,5873 0,5879 0,6831 0,8872 0,7705 0,6891 0,8272 0,8346
V LAURISILVA 1 0,1470 0,1270 0,0190 0,0190 1,0000 0,0600 0,1150 0,1030

0 0,4870 0,4270 0,5771 0,6521 0,8280 0,6010 0,7060 0,8280
VIB. CADUCIFOLIO 1 — — — — — — — —

0 0,2630 0,2040 0,3179 0,6240 0,5580 0,3385 0,5550 0,6230
VII ESTEPA 1 — — — — — — — —

0 0,0480 0,0530 0,0400 0,2900 0,1780 0,0352 0,1430 0,2770
VIII TAIGA 1 0,1240 0,1310 0,0000 0,0000 0,4440 0,0510 0,1240 0,3250

0 0,2390 0,2030 0,3403 0,6100 0,5700 0,3220 0,5180 0,5680
IX TUNDRA 1 0,1900 0,1850 0,1776 0,1776 — 0,1883 0,1883 —

0 0,4140 0,3690 0,4220 0,8180 0,5180 0,4663 0,7540 0,6370
1 BIOMA 1 0,0391 0,0429 0,2542 0,2542 — 0,2592 0,2592 —

0 0,4561 0,4528 0,2313 0,4912 0,4545 0,2765 0,4503 0,5413
2 BIOMAS 1 — — — — — — — —

0 0,2351 0,2168 0,3540 0,5500 0,6410 0,3576 0,5790 0,6440
3 BIOMAS 1 — — — — — — — —

0 0,6673 0,6550 0,7165 0,8390 0,8590 0,6983 0,8350 0,8650
4 BIOMAS 1 — — — — — — — —

0 0,6483 0,6666 0,6834 0,8880 0,7800 0,7064 0,8800 0,8080
5 BIOMAS 1 — — — — — — — —

0 0,7459 0,7386 0,7523 0,8680 0,8570 0,7668 0,9070 0,8530

Nota: Existen varias situaciones en las que las celdas pueden aparecer vacias. La primera, cuando en la zona seleccionada del arbol
(valor 0 o 1 del cardcter independiente) no corresponde con ninguna ganancia ni pérdida del dependiente ya que no se puede
realizar el andlisis (aparece una fila entera vacia). Segunda, cuando en dicha zona sélo encontramos ganancias (la probabilidad del
célculo total y sélo teniendo en cuenta las ganancias es idéntica) la probabilidad de que aparezcan pérdidas no existe.
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Apéndice.—Datos de % de linaje fantasma (%GL) y diversas variables ecoldgicas de las diferentes especies de
Caprinae

Rupicapra pyrenaica 100 65 40-60 40-60 40-60 <20
Rupicapra rupicapra 100 30 40-60 20-40 40-60 <20

Biomas
Peso  Lat. Lat. Lat. Rango Biomas
Sp %GL  (Kg) max. min. media latitudinal 1 II II/IIl I IV 'V VI VII VII IX ocupados

Ammotragus lervia 100 65 20-40 0-20 20-40 >20 o 0 0o 1 0 0 0 0 0 O 1
Budorcas taxicolor 50 400 20-40 20-40 20-40 <20 o 1.0 0 O 1 0 O 0 O 2
Capra caucasica 75 65 40-60 40-60 40-60 <20 o 0o o0 o o O 1 0 1 1 3
Capra cylindricornis 75 65 40-60 20-40 40-60 <20 o 0o o0 o o O 1 1 1 1 4
Capra falconeri 75 65 20-40 20-40 20-40 <20 o 1 0 0 O O O 1 0 0 2
Capra hircus 75 90 40-60 20-40 20-40 <20 o 0 0 o0 1 0 0 0 0 O 1
Capra ibex 75 90 40-60 40-60 40-60 <20 0o 0 0 0 0o O 1 1 1 1 4
Capra nubiana 75 65 20-40 020 0-20 <20 6o 0 0 1 0 0O O 0 0 O 1
Capra pyrenaica 75 65 40-60 20-40 20-40 <20 0o 0 0o o0 1 0 1 1 1 1 5
Capra sibirica 75 250 40-60  0-20 20-40 >20 0o 0 0 0 0 0 O 1 0 O 1
Capra walie 75 250 020 020 0-20 <20 6o 0 0 0 0 0o O 1 1 O 2
Capricornis crispus 100 90 40-60 20-40 20-40 <20 6o 0 0 0 0o 1 1 0 0 O 2
Capricornis sumatrensis 100 90 20-40 -20-0 0-20 >20 1 1 0 0 0 1 0 1 1 O 5
Capricornis swinhoei 100 65 20-40 2040 20-40 <20 o 1 0 0 O 1 O 0 0 O 2
Hemitragus hylocrius 50 90 020 020 0-20 <20 o 1 0 0 O O O 0 0 O 1
Hemitragus jayakari 50 30 20-40 2040 20-40 <20 o 1 0 1 0 O O 0 0 O 2
Hemitragus jemlahicus 75 65 20-40 20-40 20-40 <20 o 1 1 0 0O O O 1 1 O 4
Naemorhedus baileyi 100 30 20-40 20-40 20-40 <20 1 0 06 0 0 0O 0 0 0 O 1
Naemorhedus caudatus 75 30 20-40 0-20 20-40 <20 0 0 0 0 0 1 1 0 0 O 2
Naemorhedus goral 75 30 40-60 0-20 20-40 >20 0 1 0 0 0 1 1 1 1 0 5
Oreamnos americanus 50 90 60-80 40-60 40-60 <20 o 0 0 0 0 0O 0 0 1 O 1
Ovibos muschatus 50 400 80-90 40-60 60-80 >20 o 0 0 0 0 0 0 0 1 1 2
Ovis ammon 75 250 40-60 20-40 20-40 >20 o 0o 0 1 1 0 0 1 0 O 3
Ovis aries 100 65 40-60 20-40 20-40 <20 6o 0o 0o o 1 0 0 0 0 O 1
Ovis canadensis 75 90 40-60 20-40 20-40 >20 o 0o 0o 1 0 0 0 1 1 O 3
Ovis dali 75 65 60-80 40-60 60-80 <20 6o 0o 0o o0 0 0 0 O 1 O |
Ovis nivicola 75 250  60-80 40-60 60-80 <20 6o 0 0 0 0 0 0 0 1 1 2
Ovis vignei 100 65 20-40 20-40 20-40 <20 0 0 1 1 0 0 0 0 0 O 2
Pseudois nayaur 75 65 40-60 20-40 20-40 <20 o 0o 0 o0 0 0 0 1 0 O 1
Pseudois schaeferi 75 30 20-40 20-40 20-40 <20 o 0 0 o0 0 0 0 1 0 O 1

6o 0 0 o0 0 0 1 0 1 1 3

o 0o 0 o 1 0 1 0 1 1 4

Lat, latitud
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