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RESUMEN 
 
La biología comparada es una de las disciplinas más antiguas de la ciencia y su desarrollo 

más reciente es el Método Comparativo Filogenético. Uno de los métodos más usados es la 

reconstrucción de estados ancestrales, los que han sustentado un gran número de estudios 

sobre la ganancia y/o pérdida de los estados de rasgos durante la evolución. Por ejemplo, 

dentro del Phyllum Mollusca hay varios grupos que han reducido y/o perdido durante su 

evolución la concha, siendo este caracter ancestral el más distintivo y perdurable. 

Particularmente, para la clase Cephalopoda, a partir del estudio de esta estructura (presente 

en grupos tanto fósiles como actuales), se proponen varias hipótesis evolutivas que darían 

cuenta de su actual diversidad y variabilidad. Los cefalópodos se dividen actualmente en 

dos linajes, Nautiloidea y Coleoidea. El primer grupo (de concha externa) cuenta tan sólo 

con 4 especies confirmadas asociadas a los géneros Nautilus y Allonautilus. Los coleoideos 

de concha interna en cambio, representan más del 99 % de la riqueza de la clase, con 800 

especies descritas.  

Para los cefalópodos coleoideos se proponen dos hipótesis de amplia aceptación, relativas a 

las características ancestrales de su concha interna, una sobre su naturaleza calcárea y otra 

sobre la existencia de tres piezas fundamentales (rostrum, fragmocono y proostraco), las 

cuales en quienes la poseen, cumplen funciones de contrapeso, voyantez y equilibrio, 

respectivamente. Se ha propuesto que, junto a la internalización y posterior reducción de la 

concha, una concha calcárea constituida por un rostrum, fragmocono y proostraco, sería el 

punto inicial a partir del cual se habría originado la actual diversidad de los coleoideos. Sin 

embargo, existe evidencia para un camino alternativo en los linajes ancestrales, el de una 

concha con presencia principalmente de material orgánico y donde no todas las piezas antes 

señaladas estarían presentes. En la presente tesis se propuso contrastar estas hipótesis 

mediante el uso del método comparativo filogenético, con el objetivo de inferir la 

naturaleza y constitución de la concha ancestral y su dirección de cambio evolutivo. 

Se ha señalado que la importancia adaptativa de la concha se vincula principalmente a su 

internalización, puesto que una concha interna habría permitido el desarrollo del manto y 

con esto, la conquista de nuevos y variados ambientes, el surgimiento de nuevas y más 

eficientes formas de desplazamiento, el establecimeinto de conductas cada vez más 
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complejas y finalmente, su alta diversificación. Sin embargo, a pesar de la importancia que 

revestiría la concha en la evolución de los coleoideos, pocas investigaciones han puesto a 

prueba explícitamente estas ideas sobre el origen y evolución de la concha interna 

(centrándose básicamente en dos aspectos, internalización y reducción), desconociéndose 

actualmente su real relevancia evolutiva en la historia del grupo. Bajo estas 

consideraciones, el objetivo general de esta tesis es contrastar las principales hipótesis 

propuestas acerca de la importancia e implicancias evolutivas de la modificación de la 

concha en los coleoideos.  

Sin embargo, para evaluar estas ideas acerca de la evolución de la concha interna, es 

importante contar con una adecuada hipótesis filogenética que pueda dar cuenta de las 

relaciones de ancestro-descendencia del grupo, la cual permanece en varios grupos 

conflictiva. Adicionalmente, el poder estimar mediante el método comparado, el origen y 

diversificación del grupo, nos ayudará a comprender el contexto histórico bajo el cual han 

operado tales cambios. Esto último complementado con la evaluación del contexto 

evolutivo de la distribución geográfica de los coleoideos, ejemplificado en el suborden 

Myopsida (familia Loliginidae), el cual si bien no representa a toda la clase Coloidea, por 

su tipo de distribución, si representa aquellos grupos de coleoideos en los cuales es 

esperable la emergencia de la señal filogenética para este rasgo geográfico. Los resultados 

muestran que para aquellos linajes con un tipo de distribución nerítico-costera como los 

loligínidos y posiblemente los sépidos, las especies más emparentadas tienden a tener 

distribución geográfica más cercana que la esperada por azar. Por otra parte, como se verá 

en el capítulo IV de esta tesis, los myópsidos (como los restantes grupos de coleoideos 

considerados) sí muestran señal filogenética para el tipo y naturaleza de la concha, pero no 

se observa una correlación entre distribución geográfica y estos dos caracteres, pues al 

parecer las características de la concha y su naturaleza no se vincularía con la cercanía 

geográfica, salvo en grupos con distribución nerítica-costera. 
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Los principales resultados obtenidos en esta Tesis permiten proponer que: 

I Filogenia, Origen y Diversificación de Coleoidea:  

i) Se recupera la monofilia de la subclase Coleoidea, ii) se apoya la existencia de las 

siguientes agrupaciones como clados: Decapodiformes, Octopodiformes, Loliginidae, 

Oegopsida, Idiosepiidae, Sepiidae, Sepiolidae, Vampyromorphida, Octopoda, Cirrata e 

Incirrata y, iii) permanece incierta Sepioidea, por la ambigua posición filogenética de 

Spirulida y la separación en el árbol de los clados Idiosepiida/Sepiolida de 

Spirulida/Sepiida. 

ii) La subclase Coleoidea se habría originado en el Paleozoico (Carbonífero), con un evento 

principal de especiación en sus clados principales, iniciado durante el Mesozoico en el 

Cretácico Tardío (Cenomanience/Turoniense), tras la barrera C/T. 

 

II Biogeografía Calamares Myópsidos:  

i) El origen de la familia Loliginidae estaría en el Pacífico Oeste (hace unos 59 Ma) y ii) su 

actual distribución obedecería principalmente a procesos históricos de dispersión, siendo un 

caso aislado dentro de la subclase Coleoidea de vinculación filogenética con distribución 

geográfica, sin relación filogenética directa con el tipo (estructura y naturaleza) de concha 

presente.  

 

III) Estados Ancestrales Concha Subclase Coleoidea 

i) El ancestro de los cefalópodos coleoideos se caracterizaría por poseer una concha de 

material calcáreo, conformada por un fragmocono; ii) conchas con material principalmente 

quitinoso y las piezas rostrum y proostraco, constituirían novedades evolutivas para la 

subclase Coleoidea; y iii) las principales transiciones en los estados del carácter, a través de 

la historia de los coleoideos, apuntarían a un cambio de la naturaleza en la concha desde 

calcárea a quitinosa y, en el caso de la estructura, la generación de múltiples eventos de 

cambio del estado del carácter en diferentes partes del árbol. 
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Los hallazgos de este estudio permiten proponer que las modificaciones en la concha 

interna de los cefalópodos coleoideos, tanto en lo relativo a su naturaleza como en sus 

piezas constituyentes (fragmocono, proostraco y rostrum) muestran señal filogenética con 

un fuerte efecto de la relación ancestro - descendiente, aunque el componente adaptativo no 

sería descartable, considerando que la posesión de una concha interna quitinosa a la forma 

de pluma está presente en linajes relativamente distantes como por ejemplo los subordenes 

Myopsida y Oegopsida. Así, no sólo la reducción de la concha interna ha sido un hito 

relevante para entender la gran diversidad de los coleoideos en la actualidad, sino también 

los cambios sufridos en sus partes fundamentales, dirigidos particularmente a la pérdida de 

relevancia estructural y funcional del fragmocono y a partir de una concha ancestral 

calcárea, el inicio de un proceso de cambio hacia una pieza de naturaleza quitinosa que 

habría otorgado al grupo nuevas y novedosas formas de desplazamiento. Finalmente, 

consideramos que la reducción y pérdida del fragmocono y rostrum y el cambio en la 

preeminencia del material quitinoso por el calcáreo, serían manifestaciones de la Ley de 

Dollo en la historia de Coleoidea. Lo anterior, en función de la casi nula presencia masiva 

de estas estructuras y material en los actuales coleoideos, los que habrían derivado de 

linajes ancestrales que si los tenían. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 
�

Para trabajar con un grupo de especies, es necesario recurrir a análisis comparativos, a 

objeto de evaluar hipótesis que involucren una o más de sus características o atributos 

(heredadas por su historia común y/o moldeadas independientemente por presiones 

selectivas). Para los biólogos evolutivos el método comparativo filogenético ha sido una 

herramienta fundamental (Felsenstein 1985, Harvey & Pagel 1991, Díaz 2001-2002, 

Huelsenbeck & Rannala 2003) que permite comparar especies o categorías taxonómicas 

superiores para uno o más rasgos de interés. La contribución del método comparativo a la 

biología evolutiva es rica y extensa, y se pueden citar muchas aplicaciones prácticas y 

teóricas en ramas como sistemática, fisiología, etología y en problemáticas evolutivas 

relativas a la detección de señal filogenética, correlación entre caracteres, detección de 

adaptación y comparación de especies que difieren en polyploidia (Clutton-Brock & 

Harvey 1976, Futuyma 1986, Garland & Carter 1994, Blomberg et al. 2003, Huelsenbeck 

& Rannala 2003, Rezende & Garland 2003, Soltis et al. 2004, Cornwallis et al. 2010). Uno 

de los métodos más usados es la reconstrucción de estados ancestrales que ha sustentado un 

gran número de estudio sobre la ganancia y/o pérdida de estados de rasgos (Huelsenbeck & 

Rannala 2003). En este contexto, tradicionalmente se ha sugerido que la perdida de un 

rasgo a través de la evolución es irreversible (Gould 1970; Goldberg & Igic 2008), idea que 

se formaliza como la Ley de Dollo (Gould, 1970). En muchos casos el Método 

Comparativo Filogenético ha servido para rechazar esta hipótesis en un contexto 

filogenético (Lynch & Wagner 2010, Seher et al. 2012, Ibáñez et al. 2014).  

Un escenario típico mediante el cual comparamos especies es a través de una hipótesis 

filogenética, es decir, una hipótesis de relaciones de ancestro-descendencia en un 

determinado grupo de especies. Sin embargo, las filogenias tienen sus propias 

consideraciones metodológicas y teóricas (por ejemplo un método particular de 

reconstrucción, un modelo de evolución del carácter o un modelo de sustitución 

nucleotídica), pero nos pueden ayudar a inferir muchos aspectos de la historia de las 

especies, tales como tipos evolución (gradual v/s equilibrio puntuado), evolución 

correlacionada, inferencia de caracteres ancestrales, cantidad de cambio evolutivo en los 

linajes, detección de selección natural, patrones de diversificación y estimación de tiempos 
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de divergencia (Fu & Li 1993, Pagel 1994, Pagel et al. 2004, 2006, Venditti et al. 2008, 

Losos 2011, Tanner et al. 2017). Estos esfuerzos por ordenar y organizar la naturaleza, es 

parte de lo que se conoce como Sistemática Filogenética.  

Cuando estamos interesados en inferir las características ancestrales en un determinado 

grupo podemos recurrir al Método Comparado Filogenético, es decir, a la comparación del 

carácter entre especies, utilizando una filogenia que da cuenta de sus relaciones de 

ancestro-descendencia y un modelo de evolución del rasgo, los que han sustentado un gran 

número de estudios sobre la ganancia y/o pérdida de los estados de rasgos durante la 

evolución como lo propone la ley de Dollo. Por ejemplo, dentro del Phyllum Mollusca hay 

varios grupos que han reducido y/o perdido la concha durante su evolución, siendo este 

caracter ancestral el más distintivo y perdurable.  

Particularmente, nuestro grupo de interés es la subclase Coleoidea, el linaje más variado y 

abundante de cefalópodos, con unas 800 especies descritas, representando cerca del 99 % 

de la riqueza actual de cefalópodos (Carlini et al. 2000, Allcock et al. 2015, 2017, Jain 

2017). Los coleoideos son moluscos exclusivamente marinos, caracterizados por la 

presencia de una concha interna (a veces ausente), 8 o 10 apéndices circumorales y un par 

de ctenidios (Jereb et al. 2010a). Están ampliamente distribuidos en todos los océanos, 

desde los polos a las zonas tropicales, en los márgenes continentales y áreas oceánicas y 

desde la superficie hasta cerca de los 5000 metros de profundidad (Jereb et al. 2005). Los 

actuales coleoideos se dividen a su vez en dos clados principales, Decapodiformes (v gr. 

calamares, sepias) y Octopodiformes (v gr. pulpos cirrados e incirrados). Si bien hay 

consenso general acerca de la monofilia del grupo y la existencia de esta primera gran 

división (Allcock et al. 2015), algunas relaciones internas a nivel de orden y familias 

permanecen inciertas y son objeto de permanente debate (Lindgren et al. 2012). 

Distribución Geográfica de la subclase Coleoidea. Los cefalópodos coleoídeos se 

distrubuyen actualmente en todos los océanos (Jereb et al. 2010a). En la historia del grupo 

hay diversas hipótesis respecto de cómo fue su distribución original y a partir de ésta, cómo 

diversificaron hasta el patrón que hoy observamos. Los coleoideos habrían surgido a partir 

de un pequeño grupo de cefalópodos llamados bactrítidos, de los cuales se infiere por la 

naturaleza de su concha un hábito de vida pelágico (Holland 2003). Los actuales coleoideos 

2 



�

�

(=Neocoleoidea) incluyen calamares o teuthoideos (oegópsidos y miópsidos), sépidos, 

sepiólidos, idiosépidos, espirúlidos, todos los cuales forman el superorden Decapodiformes. 

Los Octopodiformes por su parte, incluyen a los pulpos (cirrados e incirrados) y el calamar 

vampiro. Los calamares oegópsidos poseen una amplia distribución geográfica, hayándose 

en aguas océnicas epi, meso y bathypelágicas del planeta (Voss 1988). Los calamares 

myópsidos son demersales y están asociados exclusivamente a aguas nerítico-costeras de 

todos los continentes (Jereb et al. 2010b). Arkhipkin et al. (2012), a partir de la evaluación 

del fragmocono vestigial de varios linajes de calamares, infieren un origen en aguas 

profundas para los teuthoideos (Myopsida + Oegopsida). Los sépidos habitan aguas poco 

profundas y al igual que los myopsidos se les encuentra sobre la plataforma continental de 

todos los continentes, salvo el americano tanto en su franja atlántica como pacífica (Reid et 

al. 2005). Los sepiólidos son de hábitos pelágicos y bentónicos, pero siempre asociados al 

área nerítica del océano (Anderson et al. 2004, Reid & Jereb 2005).  Los idiosépidos por su 

parte viven en el Pacífico Oeste e Indo-Pacífico siempre en la costa, la mayoría de su vida 

sobre algas marinas (Reid 2005a). Finalmente, los espirúlidos son coleoideos cosmopolitas 

mesopelágicos, habitantes de aguas profundas tropicales y subtropicales (Reid 2005b). Los 

linajes ancestrales (=Paleocoleoidea) hasta hoy asociados a los Decapodiformes (orden 

Belemnitida y Diplobelida), se infiere un hábito de vida pelágico. Sin embargo, la presencia 

de mayor material calcítico en la concha de estos órdenes en relación con los actuales 

Decapodiformes (donde hubo decalcificación), sugiere un sistema de vida menos 

desarrollado y activo que estos últimos, al persistir en ellos la voyantez (Fuchs & Iba 2015).  

En los Octopodiformes, los pulpos cirrados se encuentran en aguas profundas siendo 

demersales o cuasi-bentónicos (Voss 1988). La excepcional conservación de las partes 

blandas y duras de un individuo Pohlsepia mazonensis (uno de los más antiguos fósiles 

asociado al superorden Octopodiformes), permite evidenciar la presencia de aletas y la 

ausencia de concha interna (Kluessendorf & Doyle 2000), lo cual sugiere un hábito de vida 

preferentemente demersal y de aguas profundas. Este linaje es considerado ancestral en los 

pulpos en general y los pulpos cirrados en particular. Los pulpos incirrados son 

mayoritariamente bentónicos (pues la mayoría de las especies pertenecen a la familia 

Octopodidae), pero con orígenes independientes. Así, por ejemplo, se ha propuesto el 

extremo sur de los océanos mundiales como el centro de origen de varios géneros de pulpos 
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que habitan los mares profundos (Strugnell et al. 2008, Ibáñez et al. 2016). También hay 

representantes pelágicos como la familia Argonautidae (Young et al. 1998, Finn & Norman 

2010). Palaeoctopus es uno de los géneros fósiles más cercanos a los pulpos incirrados 

(Haas 2002). Algunas de las características morfológicas rescatadas en Palaeoctopus 

(presencia de aletas y cirros), sugiere que el ancestro de los pulpos incirrados era pelágico 

(Haas 2002). Finalmente, el calamar vampiro Vampyroteuthis infernalis el único linaje 

viviente del orden Vampyromorphida es un Octopodiforme cosmopolita pelágico, habitante 

de aguas profundas (Seibel et al. 1998). Loligosepiina es considerado por muchos autores 

como el linaje ancestral más cercano a Vampyroteuthidae, la familia a la cual pertenece V. 

infernalis (Fuchs & Iba 2015), siendo parte del orden Vampyromorphida (Fuchs & Larson 

2011). Si bien el modo de vida de este linaje precursor de Vampyroteuthidae es confuso, 

pues se señalan hábitos tanto bentónicos como pelágicos, la existencia de ganchos o garfios 

pertenecientes a belemnites en su contenido estomacal (Fuchs et al. 2013), sugiere como la 

opción más válida, un tipo de vida pelágico.  

                   Tabla 1: Resumen hábitos de vida subclase Coleoidea: 

 
 

Establecer si el contexto geográfico se correlaciona con el tipo de concha presente en los 

Coleoideos bajo un marco histórico, podría ayudar a entender si el tipo y naturaleza de la 

concha guarda un componente adaptativo relevante en función del área geográfica donde se 

les encuentra a los coleoideos. Al respecto, existen avances desde el trabajo de Brakoniecki 
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(1986), quien sugiere que en una familia de calamares myópsidos (Loliginidae) el patrón de 

distribución geográfica (asociada a los márgenes continentales) posee señal filogenética, es 

decir, las especies más estrechamente emparentadas poseen una distribución similar. 

Rescatar esta señal en Coleoidea es una primera aproximación para evaluar la vinculación 

con el tipo de concha presente en sus clados principales. 

Concha Interna de Coleoidea. Bajo el marco del estudio de los caracteres ancestrales, la 

concha en el Phyllum Mollusca se ha constituido históricamente en uno de los caracteres 

más distintivos, unificadores, perdurables y relevantes en su evolución (Furuhashi et al. 

2009, Smith et al. 2011). Los moluscos pertenecientes a la clase Cephalopoda son el caso 

más evidente y a partir del estudio de la concha presente en grupos fósiles y actuales, se han 

sugerido variadas hipótesis evolutivas que darían cuenta de la actual diversidad y 

variabilidad morfológica del grupo (Young et al. 1998, Fuch et al. 2015). Así, los cambios 

sufridos en su concha pasarían a ser un elemento central en su historia (Nishigushi & 

Mapes 2008, Kröger et al. 2011). En los cefalópodos coleoideos, se han esgrimido dos 

hipótesis de amplia aceptación, relativas a las características ancestrales de la concha 

interna. Una en cuanto a su naturaleza y otra en cuanto a su constitución básica. Respecto a 

su naturaleza, se señala que la concha ancestral fue de carbonato de calcio, lo que se 

apoyaría en la evidencia paleontológica (Kröger et al. 2011, Fuch et al. 2015, Sutton et al. 

2016, Tanner et al. 2017). La posesión de una concha calcárea supondría varias ventajas 

tales como capacitar al animal para el nado horizontal, el logro de un sistema eficiente de 

lastre y la regulación de la boyantes (Young et al. 1998, Kröger et al. 2011).  

Respecto de su constitución, y tal como lo muestra la Figura 1, la concha ancestral estaría 

conformada por tres piezas, el rostrum, el fragmocono y el proostraco.  
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                     Figura 1: Estructura concha coleoideo ancestral  

                                    (Modificado de Lukeneder 2005) 

Esto se apoyaría en su presencia simultánea en restos fósiles catalogados ancestrales y en 

los remanentes de una o más de estas piezas en los coleoideos actuales como calamares 

ommastréfidos (Jeletzky 1966, Young et al. 1998, Doguzhaeva et al. 2007, Fuch et al. 

2015). La existencia simultánea de estas estructuras en el ancestro habría posibilitado el 

inicio para la gran diversificación del grupo, el rearreglo interno visceral y la provisión de 

sitios de unión para las aletas (Nishiguchi & Mapes 2008, Kröger et al. 2011). Así, junto a 

la internalización y posterior reducción de la concha (Young et al. 1998, Haas 2003), una 

concha calcárea constituida por un rostrum, fragmocono y proostraco, sería el camino 

evolutivo de inicio que daría cuenta del actual patrón de diversidad de la subclase 

Coleoidea.  

Sin embargo, existe evidencia paleontológica directa e indirecta (restos orgánicos en 

conchas fósiles o interpretaciones de su posible presencia) que mostraría un camino 

diferente, surgiendo un escenario alternativo con una concha con importante presencia de 

material orgánico principalmente en restos de coleoideos fósiles (Teichert 1988, 

Doguzhaeva et al. 2007, Nishiguchi & Mapes 2008) y donde no todas las piezas básicas 

habrían estado presentes, al menos en el inicio de la historia del grupo (Donovan 2006, 

Mutvei et al. 2012). De esta forma, con el objetivo de dilucidar cómo habría sido la concha 

ancestral en su naturaleza y constitución, y poder sugerir la dirección del cambio hasta los 
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linajes actuales, es necesario contrastar estas hipótesis mediante el uso del método 

comparativo filogenético.   

Se ha planteado como el principal gatillante en el proceso de complejización morfológica y 

conductual, y en la diversificación y ampliación de la distribución del grupo, la 

internalización de la concha (Teichert 1988, Nishigushi & Mapes 2008). Sin embargo, 

posteriores modificaciones en esta estructura como: i) reducción; ii) desarrollo del 

proostraco en desmedro del fragmocono y del rostrum y, iii) una constitución 

fundamentalmente quitinosa en lugar de calcárea (Haas 2002, 2003, Kröger et al. 2011), 

serían también elementos relevantes en la evolución del grupo, particularmente para la 

conquista de nuevos ambientes (Kröger et al. 2011). Así por ejemplo, la profundidad sería 

una restricción ambiental para el proceso de modificación de la concha interna (y con esto 

en la diversificación de algunos grupos), en especial en el proceso de reducción y en los 

cambios en su naturaleza (Arkhipkin et al. 2012). 

Existen diferentes posiciones para explicar estos cambios. Mientras hay quienes 

señalan que las modificaciones de la concha interna son un caso más de convergencia 

adaptativa en el grupo para la conquista de nuevos y variados ambientes (Nishiguchi & 

Mapes 2008, Kröger et al. 2011), otros se inclinan por una progresión histórica de ancestros 

a descendientes (Haas 2002). Al respecto, el método comparativo, mediante la 

consideración de la evaluación de la señal filogenética y la reconstrucción del cambio 

evolutivo de los caracteres en el tiempo (Pagel 1993), es una importante herramienta para 

ayudar a dilucidar tal interrogante.  

En resumen, las modificaciones en la concha interna serían relevantes en la 

diversificación del grupo. En base a la evidencia fósil, se ha inferido que los coleoideos 

ancestrales tenían una concha muy diferente a los linajes actuales, caracterizada por: i) su 

naturaleza calcárea; ii) gran desarrollo del fragmocono, iii) presencia de un rostrum o 

guarda calcárea y conspicua y iv) un proostraco que debido a su escaza conservación y alta 

transformación diagenética, es difícil de evidenciar y determinar su naturaleza original 

(Young et al. 1998, Kröger et al. 2011, Fuchs 2012). En las formas actuales, sin embargo, 

prima la concha de naturaleza conchiolítica, y un mayor desarrollo del proostraco en 

desmedro del fragmocono y el rostrum. Tras la internalización de la concha, las posteriores 

7 



�

�

modificaciones en ella habrían tenido un efecto notable en la evolución del grupo, en 

particular en la adquisición de formas más activas de desplazamiento y en la regulación de 

sus sitemas de flotación (Teichert 1988, Kröger et al. 2011). Poder establecer las 

características ancestrales de la concha interna (estructura y conformación), los procesos 

subyacentes a su cambio histórico y su relación con la evolución del grupo nos ayudarán a 

entender su diversidad y éxito alcanzado en la conquista de los más variados ambientes 

marinos en los que hoy se les puede encontrar. 
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Objetivo General 

Este trabajo busca aportar con información biológica relevante que pueda dar cuenta de las 

relaciones filogenéticas al interior del grupo, su origen y principales hitos de 

diversificación, determinar si hay correlación evolutiva con la distribución geográfica de 

algunos de sus linajes más representativos y entender a partir del tipo de concha ancestral 

(estructura y naturaleza), cómo se ha modificado hasta el actual patrón de distribución en 

los principales linajes de los coleoideos. 

Hipótesis General: La evidencia fósil, las reconstrucciones filogenéticas y el patrón de 

distribución actual asociado al tipo de concha presente en la subclase Coleoidea, sugiere 

que la concha ancestral fue de naturaleza calcárea y estaba compuesta de tres piezas 

fundamentales, el fragmocono, el rostrum y el proostraco. 

Predicciones: 

1. La reconstrucción de los estados ancestrales otorgaría una mayor probabilidad de 

ocurrencia del estado ancestral concha calcárea versus concha quitinosa. 

2. La reconstrucción de los estados ancestrales otorgaría una mayor probabilidad de 

ocurrencia a la presencia simultánea de fragmocono, rostrum y proostraco, que 

cualquiera combinación donde a lo más se encuentren dos de estas piezas. 

3. El patrón de distribución geográfica se correlacionaría con el tipo y naturaleza de la 

concha en Coleoidea, al menos en linajes de distribución nerítico-costera..  

 

Objetivos específicos 

i) Evaluar las relaciones filogenéticas de Coleoidea, bajo un marco de incertidumbre 

Bayesiana e inferir el origen y principal periodo de diversificación del grupo;  

ii) Evaluar la señal filogenética de la distribución en algunos linajes representativos de 

Coleoidea; y  

iii) Estimar los estados ancestrales y tasas de cambio en la subclase Coleoidea, para los 

caracteres estructura y naturaleza de la concha interna. 
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CAPITULO II: ORIGEN Y DIVERSIFICACION DE LA SUBCLASE COLEOIDEA 

Enviado a la revista Scripta Zoologica. Autores David López, Christián Ibáñez & Patricio 
Ulloa 

Hipótesis 1: La estabilidad filogenética general mostrada en Coleoidea a nivel de 

superórdenes, órdenes y familias, favorece la concepción de que éstos son grupos naturales. 

 

Hipótesis 2: Estudios previos basados en datos moleculares y fósiles sugieren un origen 

paleozoico para la subclase Coleoidea. 

 

Hipótesis 3: El aumento de los niveles de especiación de la subclase Coleoidea, pudo haber 

tenido como gatillante un evento de extinción oceánica de naturaleza anóxica, surgida en el 

límite Cenomaniense/Turoniense (Periodo Cretácico), conocido como evento “C/T” o 

evento “Bonarelli”. 

�

Objetivo1: Evaluar bajo un contexto Bayesiano, las relaciones filogenéticas internas de la 

subclase Coleoidea. 

 

Objetivo2: Estimar en base a data molecular y calibración fósil, el origen de la subclase 

Coleoidea. 

 
Objetivo3: Estimar tiempos de divergencia y los principales eventos de especiación 

asociados a la subclase Coleoidea. 

 

Predicciones: 

1. La subclase Coleidea, así como sus niveles jerárquicos principales (superórdenes, 

órdenes y familias), son monofiléticos. 

2. La estimación de tiempos de divergencia infiere un origen paleozoico para la 

subclase Coleoidea. 

3. La tasa de especiación en el límite C/T, evidencia un aumento importante en el 

número de taxa en la subclase Coleoidea. 
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Preguntas a responder: 

1. ¿La subclase Coleoidea es monofilética? 

2. ¿Las divisiones taxonómicas históricas dentro de Coleoidea son apoyadas en este 

estudio? 

3. ¿Qué grupos corroboran ser naturales? 

4. ¿Qué grupos permanecen controversiales? 

5. ¿Cuándo habría surgido la subclase Coleoidea? 

6. ¿Cuando se estima comenzó el incremento de la tasa especiación en Coleoidea? 

Resumen 
Los coleoideos son los moluscos cefalópodos más diversos. A pesar de su abundancia, 

diversidad e importancia comercial, aspectos fundamentales como sus relaciones 

filogenéticas y tiempos de divergencia permanecen poco claros. Dependiendo de los genes 

o el número de especies utilizadas, las relaciones filogenéticas de varios grupos de 

cefalópodos pueden cambiar dramáticamente. Este trabajo busca clarificar las relaciones 

filogenéticas y tiempos de divergencia de la subclase Coleoidea, usando cuatro marcadores 

moleculares (dos mitocondrial y dos nuclear) y el registro fósil en un marco bayesiano. 

Nuestra hipótesis filogenética confirma la monofilia de la subclase Coleoidea y los 

superordenes Decapodiformes y Octopodiformes. Dentro de los Decapodiformes, enfatiza 

la monofilia de los órdenes Myopsida y Oegopsida. A nivel de familia, Sepiidae, 

Sepiolidae, Idiosepiidae, Bathyteuthidae, Ommastrephidae, Loliginidae y Enoploteuthidae 

fueron monofiléticos. En los Octopodiformes, encontramos evidencia para soportar la 

monofilia de los órdenes Octopoda y Vampyromorpha, además de los subordenes Cirrata e 

Incirrata. En Incirrata y dentro de la superfamilia Octopodoidea, las familias Amphitretidae, 

Bathypolypodidae, Eledonidae, Enteroctopodidae, Megaleledonidae y Octopodidae fueron 

halladas monofiléticas. Sin embargo, algunas relaciones permanecen problemáticas, tales 

como las familias Spirulidae e Idiosepiidae. Los problemas relativos a taxones de compleja 

posición taxonómica podrían ser resueltos al secuenciar más genes (tanto mitocondrial 

como nuclear) y más especies asociadas especialmente al grupo de los sepioideos. 

En relación a los tiempos de divergencia, encontramos que los coleoideos se habrían 

originado en el Paleozoico (periodo Carbonífero), mientras los dos clados principales 
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(Decapodiformes y Octopodiformes) se habrían originado en las eras Paleozoica y 

Mesozoica, en los periodos Pérmico y Jurásico respectivamente. Este estudio encuentra 

tiempos de divergencia diferente a algunos previamente reportados, lo que se debería al uso 

de nuevos y más precisos registros fósiles para calibrar el reloj molecular en la filogenia 

Palabras claves: Cefalópodos, filogenia, calibración fósil, tiempos de divergencia. 

Introducción  

Los análisis filogenéticos han proveído una importante herramienta que permite poner la 

similitud entre las especies en un contexto histórico, bajo la hipótesis de Darwin de 

descendencia con modificación (Peña 2011; Wiley & Lieberman 2011; Irisarri & Zardoya 

2013). Los árboles filogenéticos son hipótesis de las relaciones entre diferentes organismos, 

y pueden ser estimadas por diferentes métodos como Parsimonia, Máxima Verosimilitud e 

Inferencia Bayesiana (Irisarri & Zardoya 2013; Ibáñez & Mendez 2014). Todos estos 

métodos tienen ventajas y desventajas y dependen de los datos usados para estimarlos 

(ejemplo: morfología, ADN). De esta manera, los caracteres basados en ADN han 

revolucionado los análisis filogenéticos y, recientemente los NGS (Next Generation 

Sequencing) prometen una rápida generación de datos de secuencias multilocus para 

mejorar la resolución de la relaciones evolutivas filogenéticas (McCormack et al. 2013). 

Sin embargo, recientemente ha sido descubierto que los NGS podrían incluir algunos genes 

sin señal filogenética en plantas, animales y hongos (Shen et al. 2017). Por tal motivo, es 

crucial evaluar el nivel de saturación y selección de cada marcador molecular. Otra fuente 

de variabilidad en el análisis filogenético tiene que ver con el denominado “muestreo 

taxonómico”, esto es, el número total de especies considerado en el análisis filogenético. El 

principio es que todos los taxones relevantes estén debidamente representados en el análisis 

filogenético. Para evaluar si el número de especies es adecuado para el análisis, se ha 

propuesto evaluar la densidad de especies en los nodos en la filogenia, tomando en 

consideración el llamado “Artefacto de Densidad de Nodos” (Venditti et al. 2006). 

Lindgren & Anderson (2018) sugieren que la estabilidad de las topologías pueden ser 

fuertemente impactadas por el muestreo taxonómico. 

Entre los moluscos cefalópodos, la subclase Coleoidea es el grupo más abundante y diverso 

(Nishiguchi & Mapes 2008). Este grupo ha sido considerado monofilético basado en datos 
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morfológicos y moleculares (Carlini & Graves 1999;  Carlini et al. 2000; Vecchione et al. 

2000; Lindgren et al. 2004), pero sus relaciones internas son complejas y permanecen 

problemáticas (Nishiguchi & Mapes 2008, Allcock 2017; Sánchez et al. 2018). 

Los principales problemas con el uso de caracteres tanto morfológicos como moleculares, 

se han relacionado con asuntos de invariabilidad (e.g. pocas novedades evolutivas en 

caracteres morfológicos), limitada variabilidad (e.g. uso de genes mitocondriales a niveles 

profundos de resolución),  plasticidad fenotípica, carencia de comprensión acerca de la 

naturaleza del carácter y convergencia (Young et al. 1998; Vecchione et al. 2000; Strugnell 

et al. 2005, Lindgren et al. 2012;  Allcock et al. 2015). Así, muchos caracteres 

morfológicos son considerados homoplásicos y filogenéticamente no informativos (Young 

& Vecchione 1996; Allcock et al. 2008; Lindgren et al. 2012). Problemas de homología 

también son reportados, debido a relaciones filogenéticas aún no resueltas en el grupo, 

especialmente en el superorden Decapodiformes (Fuch & Iba 2015). Esto puede explicar 

porqué muchas hipótesis morfológicas no son bien soportadas por su contraparte molecular 

(Allcock et al. 2008; Nishiguchi & Mapes 2008). Por ejemplo, las familias Sepiidae y 

Sepiolidae poseen varios caracteres unificadores (e.g. la presencia de cornea), aunque en 

muchas reconstrucciones filogenéticas no son clados hermanos (Carlini et al. 2000; 

Lindgren & Daly 2007; Nishiguchi & Mapes 2008). Los órdenes Myopsida y Oegopsida, 

debido a varios caracteres comunes han sido identificados como taxa hermanos, 

constituyendo el orden Teuthida, el cual podría representar el clado hermano del orden 

Sepioidea, usando data morfológica (Young et al. 1998, Vecchione et al. 2000). Mientras 

algunos estudios moleculares recobran su monofilia, otros establecen diferentes 

asociaciones para cada clado (Bonnaud et al. 1997; Strugnell et al. 2005;  Akasaki et al. 

2006; Strugnell & Nishiguchi 2007; Lindgren et al. 2012; Strugnell et al. 2017; Sanchez et 

al. 2018). En otros casos, la evidencia morfológica y molecular ha sido consistente 

(Yokobori et al. 2007; Allcock et al. 2011). 

Otra fuente de incertidumbre, tiene que ver con los métodos utilizados. Usando los mismos 

datos (multilocus) con diferentes métodos, han resultado en hipótesis filogenéticas 

significativamente diferentes. Tanto Strugnell & Nishiguchi (2007) como Lindgren (2010), 

encontraron fuerte soporte en diferentes grupos dentro de Coleoidea, pero con diferentes 
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topologías usando diferentes métodos (Parsimonia, Máxima Versimilitud e Inferencia 

Bayesiana). Otra fuente de variabilidad es la naturaleza de los genes. En general, el uso de 

marcadores moleculares nucleares ha contribuido a elucidar relaciones profundas (al nivel 

de superorden, orden y familias), mientras los marcadores mitocondriales trabajan mejor 

resolviendo relaciones entre familias o géneros (Allcock et al. 2015). Así, al 

simultáneamente incorporar genes con diferente historia evolutiva, obtenemos hipótesis 

más consistentes que cuando los genes nuclear y mitocondrial son utilizados por separado 

(Strugnell et al. 2005; Allcock et al. 2015; Tanner et al. 2017). Otras discrepancias 

encontradas en investigaciones sobre la filogenia de Coleoidea, podrían surgir dependiendo 

del número de genes usados. En el estudio de Allcock et al. (2015), señalan que la 

tendencia para clarificar la filogenia de Coleoidea, no ha sido sólo disponer de secuencias 

de gran longitud o genes con diferente historia evolutiva, sino utilizar tantos genes como 

sea posible, y aun cuando no es factible indicar cuantos genes se deben utilizar, mientras 

haya un mayor número de genes, es esperable un mejor resultado  (Lindgren et al. 2012). 

En cuanto a los tiempos de divergencia, éstos han sido estimados para la subclase 

Coleoidea sólo unas pocas veces (e.g., Strugnell et al. 2006;  Kröger et al. 2011; Tanner et 

al. 2017; Sánchez et al. 2018). Strugnell et al. (2006), fue el primer estudio en usar data 

molecular y fósil para datar la divergencia de los taxa dentro de los cefalópodos coleoideos 

(pulpos, calamares y sepias) y fue el primero en sugerir un origen mucho más temprano 

(Paleozoico) para cada uno de los principales linajes (Decapodiformes y Octopodiformes) 

que lo previamente asumido. Este fue el único estudio conocido hasta el más reciente 

trabajo (Tanner et al. 2017), el cual soportó las estimaciones de Strugnell et al. (2006) y 

determinó que el grupo corona de los cefalópodos divergió en el Silúrico-Devónico, 

mientras el grupo corona de los coleoideos tuvo su origen en el Paleozoico Tardío. Este 

estudio también provee tiempos de divergencia para los dos principales linajes de 

Coleoidea y donde los Octopodiformes evidencian un origen más antiguo en el Mesozoico 

Temprano, mientras los Decapodiformes habrían diversificado en el Periodo Jurásico. Estos 

tiempos de divergencia destacan la moderna diversidad de los cefalópodos coleoideos, los 

cuales podrían haber emergido durante la Revolución Marina Mesozoica (Klug et al. 2010), 

un periodo que presenció la radiación de los vertebrados marinos nectónicos. Esto sugeriría 
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que el origen de la moderna biodiversidad de los cefalópodos fue contingente en 

competición ecológica, con los vertebrados marinos (Packard 1972; Tanner et al. 2017). 

Este estudio, presenta los resultados de una hipótesis filogenética construida bajo un marco 

bayesiano, el cual pretende contribuir a clarificar las relaciones internas de la subclase 

Coleoidea, usando data molecular con diferente historia evolutiva (mitocondrial y nuclear). 

Además, estimamos tiempos de divergencia en estos cefalópodos usando nuevos registros 

fósiles para calibrar el reloj molecular bajo diferentes modelos.�

Materiales y Métodos  

El presente trabajo estuvo basado en 165 especies de cefalópodos de diferentes grupos 

incluyendo sepias, calamares y pulpos, además de especies de nautileoideos como grupo 

externo y desde las cuales se obtuvieron secuencias para dos genes mitocondriales 

citocromo b (CYTB) y 16S RNAr (16S) y dos nucleares Rhodopsin (RHO) y PAX-6 

(PAX6). Para esto, secuencias de los genes CYTB y 16S de 19 especies fueron 

secuenciados (Tabla 2) y el templado fue completado con secuencias de Genbank. Las 

secuencias de cada gen fueron alineadas con MUSCLE, implementado en el software 

MEGA 7.0 (Kumar et al. 2016). Previo al análisis filogenétco, el mejor modelo de 

sustitución para cada gen (Tabla 3) fue evaluado en el software jModelTest2 (Darriba et al. 

2012). Para evaluar si las secuencias estaban saturadas, se ejecutó el test de Xia en 

DAMBE5 (Xia 2013). Una vez alineadas las secuencias para los cuatro genes (CYTB, 16S, 

RHO y PAX6), fueron ejecutadas en una matriz concatenada (CYTB+16S+RHO+PAX6) y 

particionada (CYTB, 16S, RHO, PAX6) en el programa Mesquite v3.10 (Maddison & 

Maddison 2016). 

El ADN total fue extraído desde 19 especies de cefalópodos, siguiendo el protocolo de 

extracción salina de Aljanabi & Martínez (1997). La amplificación por PCR del gen CYTB 

fue ejecutado usando los primers Cef-H y Cef-L diseñados por Santaclara et al. (2007). 

Para el gen 16S, utilizamos los primers de Allcock et al. (2008). Las amplificaciones fueron 

desarrolladas en un volumen final de 25 ul conteniendo 50 ng de ADN templado, 2.5 ul de 

buffer 10X, 2 mM MgCl2, 1 ul de 100 mM dNTP, 0.5 ul de una solución de 10 lM de cada 

primer y una unidad de Taq-polymerasa. Los PCR fueron ejecutados en un thermociclador 

Bio-Rad MyCyler TM (Bio-Rad, Hercules, CA, USA). El programa de ciclos fue el 
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siguiente: un paso de precalentamiento de 3 minutos a 95º C, luego 35 ciclos de 30 

segundos a 95º C, 1 minuto a 50º C, 1 minuto y 30 segundos a 72º C y una extensión final 

de 7 minutos a 72º C (Santaclara et al. 2007). Los productos de la PCR fueron purificados y 

secuenciados en Macrogen Inc (Korea). Las secuencias de nucleótidos obtenidas fueron 

corregidas con ProSeq v2.9 (Filatov 2002). Las secuencias generadas en este estudio están 

disponibles desde GenBank (Tabla 1). 

La reconstrucción filogenética fue inferida desde la matriz generada por las 165 especies de 

cefalópodos, usando secuencias concatenadas (CYTB+16S+RHO+PAX6) y secuencias 

provenientes de una matriz particionada (CYTB, 16S, RHO, PAX6), en los cuales se usó 

por separado un modelo de sustitución para cada gen. Ambas reconstrucciones filogenéticas 

fueron comparadas usando Inferencia Bayesiana con el programa MrBayes v3.2 (Ronquist 

et al. 2012), a través de la Cadena de Markov y Montecarlo (MCMC) considerando 

10,000,000 de iteraciones, muestreando cada 1000 iteraciones, con un 10% de descarte 

como burn-in, a objeto de asegurar que las muestras sucesivas fueran independientes. La 

convergencia y mezcla de las cadenas fue evaluada en Tracer v1.6 (Rambaut et al. 2014). 

De la muestra de 10000 árboles, los primeros 1000 fueron removidos para evitar incluir 

árboles muestreados previo a la convergencia MCMC, dando un total de 9001 árboles, a 

partir del cual se construyó el árbol de consenso usando el criterio del 50 %. 

También se efectuó un análisis de tiempos de divergencia mediante el programa BEAST 

v2.4.8 (Drummond et al. 2012) para el reloj molecular, usando el set de datos concatenados 

(CYTB+16S+RHO+PAX6) y un modelo de sustitución GTR. La tasa del reloj fue estimada 

usando como criterios de búsqueda modelos de reloj estricto y relajado con distribuciones 

no correlacionadas lognormal, gamma y exponencial, a objeto de cubrir opciones de tasas 

constantes y variables de divergencia. El modelo de Yule sirvió como árbol prior y los 

parámetros fueron logeados cada 1000 iteraciones, para una muestra total de 50,000,000 de 

generaciones. El Burn-in como lo determinado por Tracer, dio cuenta del 20% inicial de la 

primera estimación basada en un ESS>200 y fue descartado de los cálculos. El mejor 

modelo de evolución de reloj molecular (estricto o relajado) fue evaluado por comparación 

mediante Bayes Factor, ajustando el reloj molecular mediante seis puntos de calibración. El 

primer punto corresponde a la divergencia de Nautiloidea de los linajes basales conducentes 
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a Coleoidea (Bactrites) del Devónico Inferior (Pragiano, 408 Mya; Kröger & Mapes 2007: 

Origen de Bactritoidea) con una distribución gamma y los siguientes parámetros: offset = 

408, shape = 2.0, scale = 3.0. El segundo punto de calibración es el origen del grupo corona 

de Coleoidea (Hematites) del Mississippiano Superior, Carbonífero (Serpukhoviano, 325 

Mya; Doguzhaeva et al. 2010), con una distribución gamma y los siguientes parámetros: 

offset = 325, shape = 2.0, scale = 3.0. El tercer punto de calibración es la divergencia de los 

Decapodiformes en el Jurásico Superior (Tithoniano, 148; Pardo-Gandarillas et al. 2018), 

con una distribución gamma y los siguientes parámetros: offset = 148, shape = 2.0, scale = 

3.0. El cuarto punto de calibración es la divergencia de Vampyromorpha y Octopoda 

(Loligosepia) del Jurásico Temprano (Sinemuriano, 195 Mya, Fuchs & Weis 2008) con una 

distribución gamma y los siguientes parámetros: offset = 195, shape = 2.0, scale = 3.0. El 

quinto punto de calibración es la divergencia del grupo corona de los pulpos incirrados, 

usando la especie Styletoctopus annae del Cretácico Superior (Cenomaniano, 93 Mya; 

Fuchs et al. 2009) con distribución gamma y los siguientes parámetros: offset = 93, shape = 

2.0, scale = 3.0. El sexto punto de calibración, es la divergencia de subgrupos de 

loligínidos, usando la especie Loligo applegatei del Eoceno Temprano (Ypresiano, 48 Mya; 

Clarke & Fitch 1979) con una distribución gamma y los siguientes parámetros: offset = 48, 

shape = 2.0, scale = 3.0. 

Tabla 1: Resumen puntos de calibración subclase Coleoidea: 

 

 

 

 

Finalmente, estimamos un gráfico de los linajes a través del tiempo en el programa Tracer, 

para los 3 principales clados (Coleoidea, Decapodiformes y Octopodiformes). 

Resultados  

Los test de saturación de cada gen ejecutado en DAMBE5, encontró poca saturación de los 

genes codificantes (CYTB: Iss = 0.608 < Iss.c = 0.738, P < 0.001; RHO: Iss = 0.343 < Iss.c 
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= 0.709, P < 0.001; PAX6: Iss = 0.261 < Iss.c = 0.683, P < 0.001). Los mejores modelos de 

sustitución para cada gen, estimados con jModelTest2, pueden ser vistos en la Tabla 2. 

El mejor análisis filogenético estuvo basado en una matriz particionada (CYTB, 16S, RHO, 

PAX6) con un log10BF > 6.12 en desmedro de la matriz combinada. El consenso de los 

9001 árboles filogenéticos de MrBayes mostró alto valor de PP (< 0.7) para la mayoría de 

los nodos (Fig. 1). Todos los taxa de mayor nivel sistemático son confirmados como grupos 

monofiléticos. La topología muestra tres grupos principales, el Clado 1 representa a la 

subclase Coleoidea, el Clado 2 está compuesto por el superorden Decapodiformes y el 

Clado 3 por el superorden Octopodiformes. Dentro del clado 2 encontarmos cuatro 

subclados: Idiosepiidae + Sepiolidae (Clado 4), Oegopsida (Clado 5), Spirulidae + Sepiidae 

(Clado 6) y Loliginidae (Clado 7). El Clado 3 está compuesto por tres subclados: Cirrata 

(Clado 8), Argonautoidea (Clado 9) y Octopodoidea (Clado 10) (Fig. 1). 

Para estimar los tiempos de divergencia, el modelo que mejor ajustó los datos fue el reloj 

molecular relajado no correlacionado con distribución lognormal (-ln = 33491.41, BF > 0.5, 

ESS > 200). En este contexto, la estimación del tiempo de divergencia media para la clase 

Cefalopoda ocurrió en el Devónico Inferior hace unos 411.7 Mya (HPD 95 %, 408.08 – 

416.71 Mya, Fig. 2). La subclase Coleoidea mostró un periodo de divergencia estimado en 

el Mississipiano Superior hace unos 328.9 Mya (HPD 95 % 325.07 – 334.33 Mya). Los 

Decapodiformes diversificaron durante el Pérmico Temprano 289.4 Mya (HPD 95 % 

279.75 – 299.04 Mya), los Octopodiformes durante el Jurásico Temprano 198.9 Mya (HPD 

95 %  195.08 – 204.36 Mya), los octópodos incirrados durante el Cretácico Temprano 

116.7 Mya (HPD 95 % 96.51 – 136.73 Mya) y los calamares loligínidos durante el 

Cretácico Superior 81.2 Mya (HPD 95 % 60.67 – 101.05 Mya). 

Los linajes a través del tiempo mostraron un aumento en la tasa de especiación el cual se 

podría asociar con el periodo de extinción C/T del periodo Cretácico a fines del Mesozoico 

para los tres principales clados (Coleoidea, Decapodiformes y Octopodiformes) (Fig. 3). 

Discusión  

La comprensión de las relaciones filogenéticas dentro de los cefalópodos coleoideos ha 

llegado a ser una de las principales tareas de muchos biólogos evolutivos que trabajan en 

25 



�

�

este grupo. Una de las razones es que el conocimiento de las relaciones profundas del grupo 

aún es confuso. Bajo este escenario, la genómica (mediante la secuenciación de genomas 

completos) podría ser la mejor respuesta, con el uso de marcadores moleculares más 

adecuados para resolver muchos de los asuntos taxonómicos pendientes en el otro aspecto, 

los nodos menos profundos (Allcock 2017; Lindgren & Anderson 2018). En este estudio, la 

monofilia de la subclase Coleoidea fue recuperada mediante el uso de data molecular 

nuclear y mitocondrial. El reconocimiento de Coleoidea como un grupo natural ha sido 

extensamente documentado, ya sea con data morfológica o molecular (Young & Vecchione 

1996; Carlini et al. 2000; Lindgren et al. 2004; 2012; Sánchez et al. 2018). La monofilia de 

los superórdenes Decapodiformes y Octopodiformes es también consistente con la 

literatura, soportada por la evidencia morfológica y molecular (Young & Vecchione 1996; 

Carlini & Graves 1999; Vecchione et al. 2000; Lindgren et al. 2004, 2012; Strugnell et al. 

2006; Tanner et al. 2017; Lindgren & Anderson 2018; Sánchez et al. 2018).  

Marcadores moleculares  

El uso de un marcador o sólo marcadores nucleares ha resultado en filogenias 

controversiales. Bonnaud et al. (2002), evaluó el rendimiento de los genes nucleares RNAr 

18S y RNAr 28S separadamente y encontró que cuando se usan diferentes regiones del 

mismo gen o la misma región pero obtenida de diferentes clones, los resultados pueden ser 

muy diferentes, afectando así las hipótesis filogenéticas. Carlini & Graves (1999), 

señalaron la necesidad de usar genes mitocondriales junto con nucleares por su habilidad 

para inferir relaciones a nivel de familias. Esta idea es compartida por  Strugnell et al. 

(2005), quien indica que el uso de fragmentos de un único gen mitocondrial, resulta en una 

baja resolución a niveles profundos entre familias de cefalópodos. De esta forma, el uso de 

genes nucleares es necesario si deseamos resolver relaciones de alto nivel filogenético 

(Carlini et al. 2000; Strgnell et al. 2005). El presente estudio uso tanto genes 

mitocondriales como nucleares, resultando en una topología consistente, ya que las 

relaciones son concordantes con la taxonomía más aceptada para la subclase Coleoidea en 

base a caracteres tanto morfológicos como moleculares. Sin embargo, el soporte de los 

nodos fue bajo en algunos clados. Esto puede deberse a la pérdida de datos en la matriz, ya 

que sólo elegimos especies con un gen nuclear y un gen mitocondrial. Entre todos los genes 

utilizados en este estudio, CYTB fue muy útil mostrando alta conservación a altos niveles 
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(orden y familia) y soportando relaciones entre especies combinado con el marcador 16S. 

Los genes nucleares (RHO y PAX6) dieron soporte a clados de alta categoría taxonómica a 

nivel de superorden. El uso de genes combinados, ha mostrado ser muy útil en la 

construcción de hipótesis filogenéticas (Strugnell et al. 2006;   Lindgren et al. 2012; 

Allcock et al. 2015). Dentro de los cefalópodos coleoideos, el gen PAX6 ha sido 

exitosamente utilizado en la resolución de relaciones de alto nivel filogenético, dentro de 

los Decapodiformes y Octopodiformes (Strugnell et al. 2005). El gen 16S ha contribuido a 

soportar varios géneros y algunas familias como Ommastrephidae (Bonnaud et al. 1994) y 

el gen CYTB ha sido usado para identificar diferentes clados dentro de la familia Sepiidae 

(Yoshida et al. 2010). En nuestro estudio, evitamos usar barcode Cytochrome Oxidasa I 

(COI), debido a su saturación a alto nivel taxonómico. Este gen mostraría saturación a nivel 

de género y familia (Carlini & Graves 1999; Wakabayashi et al. 2012). Algunos estudios 

no han medido saturación del gen COI antes de hacer un análisis filogenético (Sánchez et 

al. 2018). Recientemente, las primeras filogenias de cefalópodos usando transcriptomas 

fueron desarrolladas (Tanner et al. 2017; Lindgren & Anderson 2018). Ambos trabajos 

encuentran alto soporte para Coleoidea, Octopodiformes y Decapodiformes, pero las 

relaciones internas son más complejas. Usando cientos de genes y miles de aminoácidos 

claramente mejora la resolución, pero ambos estudios incluyeron sólo un limitado número 

de taxa (menos de 50 especies). 

Decapodiformes  

Las relaciones dentro de los Decapodiformes son más suceptibles a la perturbación del set 

de datos (Lindgren & Anderson 2018). Nuestra hipótesis filogenética sugiere fuerte 

evidencia de la monofilia de los Decapodiformes, lo cual es consistente con la literatura 

(Strgnell et al. 2005; Lindgren et al. 2012; Tanner et al. 2017; Lindgren & Anderson 2018; 

Sánchez et al. 2018). De la misma forma, los órdenes Oegopsida y Myopsida podrían ser 

monofiléticos, pero Sepioidea (con las familias Idiosepiidae, Sepiolidae y Sepiidae) podrían 

ser actualmente polifiléticos. Nuestra topología, como otros estudios (Carlini et al. 2000; 

Lindgren & Anderson 2018) muestra a Myopsida (=Loliginidae) cercano al clado Nº 6 

Spirulidae-Sepiidae que a Oegopsida. Esta estrecha relación ha sido sugerida como 

resultado del origen común de estos linajes desde Oegopsida (akasaki et al. 2006). Los 

calamares oegópsidos son un grupo conflictivo, su status de orden ha sido altamente 
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cuestionado considerando: i) la inserción de otros grupos en su filogenia (Carlini & Graves 

1999; Carlini et al. 2000; Lindgren & Daly 2007); ii) su alta sensibilidad a la composición 

taxonómica (Carlini et al. 2000) y iii)  su posible parafilia debido a la ausencia de algunos 

linajes considerados oegópsidos como Bathyteuthoidea (Carlini et al. 2000). La relación de 

grupos hermanos entre Sepiidae y Spirulidae es confiable y es soportada por data 

morfológica, tal como la presencia de fragmocono calcáreo y funcional, lo cual es 

encontrado sólo en estos linajes en los actuales coleoideos (Young et al. 1998; Carlini et al. 

2000; Fuch & Iba 2015; Strugnell et al. 2005, 2017). Las familias Idiosepiidae y Sepiolidae 

han sido encontradas como un grupo monofilético en nuestros resultados, similar a las 

relaciones encontradas por Tanner et al. (2017), pero diferente a los resultados de Lindgren 

& Anderson (2018). Nuestros resultados ofrecen una probabilidad posterior del nodo menor 

(< 0.9) a lo obtenido por Tanner et al. (2017) con una PP= 1.0. Tanner et al. (2017) 

encontraron una relación de clados altamente soportada entre Idiosepius paradoxus y 

Euprymna scolopes (PP = 1.0), una relación no evidenciada por Lindgren & Anderson 

(2018). Así, estas relaciones permanecen poco claras. 

Octopodiformes  

La monofilia del superorden Octopodiformes en el presente estudio está en línea con la 

literatura (Young & Vecchione 1996; Carlini et al. 2000; Fuchs et al. 2003; Fuchs 2009; 

Lindgren et al. 2012; Tanner et al. 2017; Lindgren & Anderson 2018), excepto en los 

trabajos de Strugnell & Nishiguchi (2007) y Lindgren et al. (2004), los cuales ubican a 

Vampyromorpha como clado hermano de los Decapodiformes, aunque con bajo soporte. 

Voiht (1997) y Lindgren et al. (2004) agruparon los órdenes Vampyromorpha con 

Octopoda bajo evidencia morfológica. El clado hermano de Vampyromorpha, Octopoda, 

formado por los subórdenes Cirrata e Incirrata es ampliamente aceptado como monofilético 

(Carlini et al. 2000; Strugnell & Nishiguchi 2007; Young et al. 1998), evidenciado también 

en nuestro trabajo con alto soporte en el nodo. A pesar de que el suborden Incirrata es un 

grupo natural, las relaciones internas son conflictivas, particularmente las familias 

Octopodidae y Bolitaenidae (Strugnell & Nishiguchi 2007). En el caso de la superfamilia 

Octopodoidea, nuestros resultados concuerdan con Strugnell et al. (2014) en la 

conformación del clado Eledone/Aphrodoctopus y en la monofilia de las familias 

Eledonidae, Megaleledonidae, Bathypolypodidae y Amphitretidae (Fig. 1). 
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La más estrecha relación de miembros de géneros de la familia Octopodidae con pulpos de 

otras familias ya ha sido evidenciado y con alto soporte en estudios previos (Carlini et al. 

2000; Guzik et al. 2005; Ibáñez et al. 2014; Strugnell et al. 2014). La recuperación de la 

superfamilia Argonautoidea (la cual en nuestro trabajo incluye las familias Alloposidae, 

Argonautidae y Tremoctopodidae), es concordante con data molecular y morfológica 

(Lindgren et al. 2004; Strugnell et al. 2014).�

Tiempos de Divergencia  

En este estudio, encontramos que el surgimiento de Coleoidea y la divergencia de los 

grupos que conducirían a la conformación de los superordenes Decapodiformes y 

Octopodiformes, ocurrió alrededor de Mississipiano Superior en el periodo Carbonífero 

(328 Mya app.). De igual forma, la diversificación del superorden Decapodiformes ocurrió 

en el Pérmico Inferior (289 Mya app.) y para los Octopodiformes en el Jurásico Temprano 

(198 Mya app.). Kröger et al. (2011),  encontró similares tiempos de divergencia en ambos 

linajes (más antiguo en Octopodiformes) basados en una filogenia calibrada con varios 

grupos externos (Bivalvia, Gastropoda y Crustacea). Estos tiempos de divergencia son 

consistentes con la evidencia fósil acerca de la existencia de pulpos y calamares durante el 

Cretácico Superior (Fuchs et al. 2009; Tanabe et al. 2015).  Nuestros resultados de tiempo 

de divergencia sugieren un origen más antiguo de los recientes coleoideos a lo propuesto en 

otros estudios (Young et al. 1998; Kroger et al. 2011; Strugnell et al. 2005; Tanner et al. 

2017). Las diferencias en la estimación de los tiempos de divergencia de los cefalópodos, 

están relacionados a conflictivas clasificaciones de fósiles de cefalópodos (Kroger et al. 

2011; Neige et al. 2016), las cuales han producido inconsistentes tiempos de divergencia y 

así, conflictivas conclusiones acerca de la evolución de los cefalópodos (Strugnell et al. 

2006). Además, los fósiles de coleoideos son raros e incompletos (Kroger et al. 2011), lo 

cual dificulta aún más tanto el contar con data de esta naturaleza como una adecuada 

interpretación del grupo al cual pertenecen. 

Los coleoideos experimentaron una rápida especiación en las inmediaciones de un evento 

de extinción de tipo gradual y de menor cuantía denominado Evento C/T, Evento Bonarelli 

o Evento del límite Cenomaniense/Turoniense, datado hace cerca de 94 Mya (Ogg & 

Hinnov 2012). Este evento anoxico habría afectado a algunos de los mayores depredadores 
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de los cefalópodos coleoideos, los reptiles Ichthyosauria, al generar una baja oxigenación 

en aguas del fondo marino cretácico, debido al parecer, por el efecto invernadero 

provocado por el vulcanismo submarino (Molina 2015). Si bien nuestros resultados 

muestran que el aumento en la tasa de especiación incluye la barrera K/T en el límite 

Cretácico-Cenozoico, donde se comunica la radiación adaptativa de varias presas de los 

cefalópodos (Miya et al. 2013; Davis et al. 2014; Tanner et al. 2017), asi como la 

desaparición de competidores de los neocoleoideos como los paleocoloideos o algunos de 

sus predadores (Packard 1972; Iba et al. 2011; Tanner et al. 2017), tal evento de extición 

habrían surgido posterior al inicio de la radiación de los coleoideos y por tanto no habría 

sido el proceso gatillante de su radiación como pudo ser el caso del evento C/T, aunque sí 

pudo haber facilitado su posterior aumento. 

Finalmente, esperamos que la comunidad científica abocada a la investigación de los 

cefalópodos en general y de los coleoideos en particular, continue secuenciando más 

especies, de manera que en un futuro cercano podamos resolver las muchas interrogantes 

vinculadas a las relaciones filogenéticas de los cefalópodos coleoideos, su origen y 

diversificación. Al respecto, este trabajo otorga evidencia para un origen paleozoico y una 

principal diversificación para la subclase Coleoidea, a finales del Mesozoico.�
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Figura 1: Filograma bayesiano árbol de consenso. Valores en nodos representan la 
probabilidad posterior.�
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Figura 2: Tiempos de divergencia subclase Coleoidea. Las barras en nodos representan los 
HPD al 95 %. Los CP 1al 6, son puntos de calibración.�
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Figura 3: Diversificación de linajes en el tiempo. A) subclase Coleoidea; B) superorden 
Decapodiformes y C) superorden Octopodiformes. 
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Tabla 2: Cefalópodos utilizados, taxonomía y código acceso Genbank en cada gen 
considerado. 
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Tabla 3: Detalle mejor modelo seleccionado por JmodelTest2. 

 

�

 

       CAPITULO III: BIOGEOGRAFIA DE LOS CALAMARES MYÓPSIDOS 

Publicado en la revista Latin American Journal of Aquatic Research. Autores Patricio 
Ulloa, Cristian Hernández, Reinaldo Rivera & Christián Ibáñez 

�

Hipótesis: Mediante el uso de evidencia fósil y herramientas moleculares, se espera 

encontrar un escenario alternativo a la tesis cladogenética planteada por Brackoniecki 

(1986), para explicar la actual distribución de la familia Loliginidae, y la cual se sustenta en 

la tesis del centro de origen propuesta por Cain (1944). 

Objetivo: Evaluar la hipóteis de Brackoniecki (1986) sobre la biogeografía histórica de la 

familia Loliginidae y, aportar con ideas alternativas a su tesis cladogenética para explicar el 

actual patrón de distribución del grupo, como una primera aproximación a posibles 

asociaciones filogenéticas con patrones de distribución en la subclase.  

Predicciones: 

1. La actual distribución de la familia Loliginidae estaría ligada fundamentalmente a 

procesos de dispersión, más que a su dependencia pasiva del movimiento de las 

placas tectónicas continentales (vicarianza).  

2. Las especies más cercanamente emparentadas se espera evidencien un patrón de 

distribución geográfica similar, es decir, mostraran señal filogenética. 

3. Considerando que la mayor cantidad de especies de loligínidos se encuentra en el 

Pacífico Oeste, se espera que el origen de la familia se encuentre en dicha área 

oceánica. 
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Preguntas a responder: 

1. ¿Qué procesos explican el actual patrón de distribución de los loligínidos? 

2. ¿El patrón de distribución de los loligínidos muestra señal filogenética? 

3. ¿Dónde se habría originado la familia Loliginidae? 

�

�

�

�
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CAPITULO IV: CONCHA ANCESTRAL EN LA SUBCLASE COLEOIDEA 

Artículo en preparación. Autores Patricio Ulloa, Cristian Hernández & Christian Ibáñez 
�

Hipótesis: El estado ancestral de la concha de los coleoideos sería una estructura interna 

calcificada con importante desarrollo del fragmocono y el rostrum y con presencia de un 

incipiente Proostraco, el que posteriormente evolucionó hacia un gladius. 

 

Objetivo: Reconstruir mediante el uso del método comparativo filogenético, los estados y 

características ancestrales de la concha interna en los cefalópodos coleoideos y estimar sus 

tasas y dirección de cambio. 

 
Predicciones: 

1. La reconstrucción ancestral del carácter concha mostraría que la naturaleza de ésta 

pieza es fundamentalmente de tipo calcárea.  

2. La reconstrucción ancestral del carácter concha mostraría una estructura constituida 

por tres piezas fundamentales: fragmocono, rostrum y proostraco. 

3. Las tasas de cambio apuntarían a la transición desde una concha calcárea a una 
quitinosa y de una estructura con fragmocono y rostrum bien desarrollados y un 
incipiente proostraco, a una concha donde predomina el proostraco, con baja o nula 
presencia de fragmocono y rostrum. 

 

Preguntas a responder: 

1. ¿Cuál habría sido la naturaleza de la concha interna en los linajes ancestrales de la 

subclase Coleoidea? 

2. ¿Cómo habría estado conformada la concha interna en los coleoideos ancestrales? 

3. ¿Cómo ha sido la transición en el estado del carácter estructura de la concha interna 

en la historia del grupo? 

4. ¿Cómo ha sido la transición en el estado del carácter naturaleza de la concha interna 

en la historia del grupo? 

�
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Resumen 
Históricamente la evolución de los cefalópodos coleoideos tendría como sus principales 

determinantes la internalización de la concha, y los cambios sufridos en su estructura y 

naturaleza. Para evaluar esto, es necesario inferir las características de la concha en los 

linajes ancestrales y su evolución. La estructura se considera relevante pues los cambios 

sufridos en ella, y que han derivado por ejemplo en la pérdida de boyantes, habría gatillado 

la adquisición de refinados y eficientes medios de locomoción. La naturaleza de la concha 

por su parte, mediante la pérdida de la calcificación, expuso el gladius, estructura 

fuertemente ligada a los mecanismos de sostén de la musculatura y piezas asociadas a la 

locomoción. Basados en muestras de secuencias de naturaleza mitocondrial y nuclear en 

165 especies cefalópodos coleoideos y utilizando el método comparado filogenético para la 

reconstrucción de estados ancestrales y sus tasas de cambio para los caracteres naturaleza y 

estructura de la concha, nuestros resultados señalan que el ACMR de los coleoideos 

probablemente tuvo una concha constituida por un fragmocono de naturaleza calcárea. Los 

hallazgos confirman la idea apoyada en la evidencia fósil, de que los coleoideos heredaron 

de sus ancestros el fragmocono y que el gladius proveniente del proostraco no constituiria 

una novedad evolutiva en los actuales coleoideos. En cuanto a la naturaleza de la concha 

interna, la presencia de una concha calcificada sería un carácter plesiomórfico perdido en la 

mayoría de los actuales linajes, salvo Sepiida y Spirulida. La pérdida general del 

fragmocono y rostrum, así como el material calcáreo en la concha interna de los 

cefalópodos coleoideos, podría ser un reflejo de la Ley de Dollo. 

 

Palabras claves: ACMR, Coleoidea, concha interna, estructura, naturaleza 

�  
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Introducción  
 

Las modificaciones en la estructura y naturaleza de la concha interna de los cefalópodos 

coleoideos han sido determinantes en la evolución y diversificación del grupo, pues 

permitieron la conquista de nuevos y variados ambientes (Young et al. 1998, Kröger et al. 

2011). Kröger et al. (2011) señalan que la reducción de la concha refleja una tendencia 

hacia modos de vida más activos y conductas complejas, y la radiación del grupo, aunque 

previamente se sostiene que la reducción de esta pieza no habría tenido mayor impacto en 

la evolución del grupo (Kluessendorf & Doyle 2000). La concha interna de los actuales 

cefalópodos coleoideos presenta, del punto de vista de su estructura y constitución, gran 

variación. En sepias y espirúlidos es calcárea con un fragmocono camerado funcional 

(Young et al. 1998, Bizikov 2004), mientras en calamares, sepiólidos, pulpos cirrados y 

vampiromorfos es quitinosa, cumpliendo una función de soporte para la musculatura del 

manto, aletas y órganos internos (Bizikov 2008). En pulpos cirrados y algunas familias de 

pulpos incirrados sería el remanente de la concha interna conchiolítica con cono y rostrum 

encontrados sólo en grupos fósiles (Bizikov 2004, Kröger et al. 2011).  

 

Figura 1: Tipos de concha en Coleoidea (Tomado de Sutton et al., 2015) 
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Debido a que estas estructuras en mayor o menor grado están presentes en los actuales 

coleoideos, a partir de ellas y contando con un modelo de evolución del carácter y una 

hipótesis filogenética, es posible reconstruir las piezas principales de la concha ancestral, 

así como el material constituyente.  

I Estructura de la concha interna: 

La concha ancestral de los coleoideos se estima estaba compuesta por tres piezas (Fig. 1): i) 

fragmocono; ii) proostraco y iii) rostrum (Monks et al. 1996, Lukeneder 2005, Nishiguchi 

& Mapes 2008, Sutton et al. 2015). 

 

Figura 2: Reconstrucción de la concha interna en un coleoideo ancestral, mostrando las tres 
piezas básicas (Modificado de Lukeneder 2005).�

 

Fragmocono: del punto de vista estructural, la presunción de un fragmocono en el ancestro 

de los coleoideos proviene de la evidencia paleontológica observada en los linajes 

hermanos extintos como Donovaniconida, Aulacocerida, Phragmoteuthida, Belemnitida y 

Hematitida, en los cuales y a diferencia de la mayoría de los neocoleoideos, tal estructura 

estaba fuertemente desarrollada (Zeev 1999, Doguzhaeva et al. 2003a, Nishiguchi & Mapes 

2008). La función principal del fragmocono camerado es controlar y regular la boyantes 

(Zeev 1999, Mutvei & Donovan 2006, Nishiguchi & Mapes 2008, Fuch et al. 2015, 
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Clements et al. 2017). En una concha constituida por las tres piezas, el fragmocono pasa a 

ocupar la zona intermedia.  

Proostraco: el proostracum (cuyo remanente decalcificado se denomina gladius) en 

cambio, habría sido una estructura inicialmente poco desarrollada, surgida a partir de la 

extensión anterior de la pared dorsal de la cámara habitable del fragmocono en los 

coleoideos fósiles (Reitner & Engeser 1982, Kröger et al. 2011, Sutton et al. 2015). Sin 

embargo, también se sostiene que esta estructura sería una novedad evolutiva propia de los 

coleoideos, ausente en sus precursores ectococleados (Doguzhaeva 2002). Así, no sólo no 

habria acuerdo respecto de cuando habría surgido en el ancestro de los coleoideos, sino 

tampoco se excluye la posibilidad de que tal estructura haya incluso estado ausente en los 

ectococleados (Monks et al. 1996, Doguzhaeva et al. 2003a). Otro inconveniente que se 

agrega a la incertidumbre de su existencia en los linajes ancestrales es que es la estructura 

más delicada de aquella que compone la concha y con esto, extremadamente difícil de 

preservar (Lukeneder 2005). Se cree que el proostraco surgió a partir de la reducción de la 

pared ventral de la concha interna en los coleoideos ancestrales, sugiriendo su presencia 

como la resultante del proceso inexorable de reducción de la concha en el grupo. Tal 

reducción, sería la novedad evolutiva que los llevó a convertirse en los nadadores más 

rápidos entre todos los invertebrados marinos (Fuchs et al. 2015). Esta estructura es más 

evidente hoy en calamares y vampiromorfos, no así en pulpos (Bizikov 2004). Sin 

embargo, la idea de que el fragmocono y no el proostraco, era la pieza fundamental en los 

coleoideos ancestrales, no es compartida totalmente. Reiner & Enseger (1982) señalan que 

tras la internalización de la concha habría dos líneas posibles de evolución, una concordante 

con un fragmocono retenido y un proostraco reducido, y otra hacia un fragmocono reducido 

y un proostraco retenido. La función de esta pieza sería una especie de estructura o soporte 

esquelético para el animal (Doguzhaeva 2012). El proostracum en el gladius de los actuales 

coleoideos soporta los músculos del manto (ejemplo, los músculos retractores) y los 

órganos internos (Toll 1988, Arkhipkin et al. 2012). En una concha compuesta por las tres 

estructuras, el proostraco se ubica en la zona anterior.  

Rostrum: finalmente, en la zona posterior de la concha interna de muchos coleoideos 

fósiles y algunos neocoleoideos como sepias y ciertas familias de calamares oegópsidos 
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(Sutton et al. 2015), hay una estructura llamada rostrum o rostro. El rostrum se ha 

encontrado en paleocoleoideos acompañando al fragmocono (Arkhipkin et al. 2012), siendo 

la estructura que mejor fosiliza en la concha interna (Lukeneder 2005). La función original 

del rostro fue balance corporal junto con el fragmocono (Monks et al. 1996). En la 

evolución del grupo, pasaría a ser vestigial, llegando a desaparecer completamente en 

algunos linajes como Octopodoidea (Bizikov 2004). En los paleocoleoideos que llevan esta 

pieza, se ubica en la zona posterior de la concha y su función sería de servir de contrapeso 

al resto de las estructuras de la concha, permitiendo al animal nadar horizontalmente, y de 

servir como presunto sitio de unión a las aletas (Doyle & Bennett 1995, Monks et al. 1996, 

Haas 2003, Keupp 2012, Wilmsen 2014, Klug et al. 2015) y manto (Fuch et al. 2015). 

También se ha sugerido función de mantención de boyantez y equilibrio en al menos los 

primeros paleocoleoideos como el orden Hematitida, incluso en desmedro del fragmocono 

(Mapes et al. 2010). 

 

II Naturaleza de la concha interna: 

El material constituyente de la concha interna en los coleoideos ancestrales, sería de tipo 

calcárea (Kröger et al. 2011, Sutton et al. 2015). Las evidencias surgen principalmente del 

análisis de las partes principales que componen la pieza halladas en el registro fósil, es 

decir, el fragmocono, rostrum y proostraco. Se ha encontrado material calcáreo en rostrum 

de Belemnites mesozoicos (Zeev 1999, Lukeneder 2005), lo mismo que en conotecas y 

septos calcíticos en fragmoconos de Belemnites cretácicos (Lukeneder 2005) y también en 

proostracos (Fuch & Iba 2015). En unos pocos casos, se han hallado conchas con las tres 

estructuras moderadamente completas en donde también se ha detectado la presencia de 

este material calcáreo (Lukeneder 2005). En otros órdenes de belemnoideos más primitivos 

como Aulacocerida, Hematitida y Donovaniconida, las conchas internas encontradas 

también evidencian material calcáreo (Fuch & Iba 2015). Sin embargo, lo anterior no es 

algo absoluto, ya que sólo unos pocos linajes de coleoideos poseen una concha calcárea 

(sepias y espirúlidos), sugiriendo un proceso general de decalcificación de la concha 

interna. La evidencia fósil, apuntaría a que este carácter en tales linajes sería de tipo 

conservativo o plesiomórfico (Márquez & Re 2009). Los restantes neocoleoideos, en mayor 
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o menor grado, poseen una concha de naturaleza quitinosa y no calcárea. Además, se ha 

esgrimido que, dentro de los Decapodiformes, la presencia de una concha calcárea en 

sepias y espirúlidos, indicaría una evolución independiente del gladius no mineralizado 

tanto de Decapodiformes como Octopodiformes (Fuch & Iba 2015). Con estos 

antecedentes, es posible inferir la existencia de una segunda línea relativa a la naturaleza de 

la concha ancestral, y donde el material de la concha también sería de tipo quitinoso.  

Un elemento a favor de la aseveración antes señalada, es que la decalcificación y 

exposición del gladius ya habría surgido en el ancestro de los Octopodiformes, como en 

linajes fósiles del orden Prototeuthidina (Fuch & Iba 2015). Así, resulta interesante evaluar 

la naturaleza de la concha ancestral y su evolución hasta los linajes actuales desde una 

concha eminentemente calcárea o quitinosa, o quizás una mezcla de ambas. 

 

III Consideraciones Finales 

A partir de la evidencia tanto paleontológica como de las reconstrucciones ancestrales 

vinculadas a hipótesis filogenéticas de la subclase Coleoidea, se prentende reconstruir la 

historia de la evolución de su concha interna, a partir del análisis de la estructura y 

naturaleza de ésta, así como los cambios sufridos para obtener como resultado, el actual 

patrón observado en los neocoleoideos. Una comparación preliminar (sobre la base de la 

información paleontológica del grupo) entre la probable concha ancestral y la que presentan 

los actuales coleoideos, en donde se observa la pérdida de fragmocono y rostrum y la 

ganancia de material quitinoso en desmedro del calcéreo, podría ser un indicativo de la 

pérdida irreversible de estos caracteres complejos, tal como lo establece la Ley de Dollo en 

su versión más restringida (Gould 1970, Goldberg & Igic 2008).  

 

Hipótesis: Dada la evidencia fósil, la concha ancestral sería calcárea, con tres piezas 

básicas, fragmocono, rostrum y proostraco, por lo que durante la historia evolutiva del 

grupo la perdida del estado calcáreo y de piezas constituyentes serían el reflejo de la Ley de 

Dollo (Gould 1970; Goldberg & Igic 2008). 
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Objetivo: Reconstruir el estado ancestral de la concha interna de la subclase Coleoidea en 

cuanto a las piezas constitutivas (fragmocono, rostrum y/o proostraco), material 

constituyente (calcáreo v/s quitinoso), y sus tasas y dirección de cambio. 

 

Predicciones:  

a) Al reconstruir la concha ancestral, ésta con mayor probabilidad sería de material 

calcáreo. 

b) Al reconstruir la concha ancestral, ésta con mayor probabilidad estaría constituida 

por un fragmocono, rostrum y proostraco. 

c) Las tasas de transición favorecerían el cambio desde una concha calcárea a una 

quitinosa. 

d) Las tasas de transición favorecerían el cambio desde una concha formada por un 

fragmocono, proostraco y rostrum bien desarrollados a una concha con 

predominancia del proostraco. 

�  
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Materiales y métodos 

La investigación consideró 165 especies de cefalópodos (Nautilus, sepias, calamares y 

pulpos). Se realizó una revisión intensiva de la literatura para obtener datos de naturaleza y 

composición de la concha para las 165 especies consideradas (material suplementario Tabla 

S1, Capítulo II). Recientemente, López-Córdova et al. (en prensa) publicaron una nueva 

hipótesis filogenética de cefalópodos basada en datos moleculares (Citocromo b, ARN 

ribosomal 16S, Rodopsina y PAX-6) con 165 especies (acceso TreeBASE: http: // 

purl.org/phylo/treebase/phylows/study / TB2: S20305). A partir de una muestra de 1,000 

árboles aleatorios en BayesTrees V1.3 (Meade 2011), se efectuaron los posteriores análisis 

de estados ancestrales. 

 

Data Morfológica para la Estructura y Naturaleza de la Concha Interna 

La información vinculada a la estructura y naturaleza de la concha interna se obtuvo a partir 

de antecedentes correspondientes a cefalópodos coleoideos recientes considerados en la 

hipótesis filogenética (Tabla 1), incluyendo especies carentes de tal pieza (ejemplo: 

Argonauta nodosus). A partir de estas fuentes, se confeccionaron las matrices morfológicas 

que fueron utilizadas como input en los análisis de evolución del carácter. Para la 

evaluación de la estructura de la concha interna, se consideraron cuatro estados del carácter: 

1) fragmocono; 2) proostraco; 3) fragmocono con rostrum y, 4) proostraco con rostrum. 

Para la naturaleza de la concha interna se establecieron dos estados del caracter: 1) calcárea 

y, 2) quitinosa. 

 

Señal Filogenética 

Para evaluar la señal filogenética en la estructura y naturaleza de la concha, es decir, 

establecer si las especies más cercanas filogenéticamente tienden a compartir los mismos 

caracteres más que por puro azar, se usó el programa BaTS (Parker et al. 2008). Se eligió el 

estadístico bayesiano Indice de Asociación (IA) que mide autocorrelación filogenética en 

caracteres discretos o grado en el que taxa con el mismo carácter se agrupan dada su 
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relación de ancestría, por su mayor resolución y poder estadístico y menor error tipo I sobre 

otros estadísticos (Parker et al. 2008). 

 

Estados Ancestrales y Tasas de Transición�

Para reconstruir y evaluar la evolución de la concha interna en los cefalópodos coleoideos, 

se utilizó el programa BayesTraits V 3.0 (Pagel & Meade 2007). La evaluación incluyó la 

estimación de las tasas de cambio entre los estados del carácter y la reconstrucción de los 

estados ancestrales en los nodos de los árboles, mediante el cálculo del Ancestro Común 

Más Reciente (ACMR), para los caracteres estructura y naturaleza de la concha. La 

reconstrucción se hizo bajo un marco Bayesiano (BMCMC), para la búsqueda de la 

distribución a posteriori de las estimaciones de los parámetros y reconstrucción de los 

estados del caracter en los nodos ancestrales. Se utilizó el módulo Multistate para caracteres 

discretos, los que pueden adoptar dos o más estados en su evolución a través de los árboles 

filogenéticos. Multistate permite ajustar el modelo de Markov de Tiempo Continuo para la 

evolución de caracteres discretos, permitiendo reconstruir un carácter que adopta un 

número finito de estados. Este modelo permite al carácter cambiar desde un estado a otro, 

en tiempos infinitesimalmente pequeños. Los análisis de evolución del carácter asociado a 

la estructura y naturaleza de la concha fueron tratados en forma independiente. La 

estimación de cada carácter (estructura y naturaleza de la concha) incluyó reconstrucción de 

estados ancestrales en los nodos de la filogenia (partiendo de la raíz del árbol), y las tasas 

de ganancia y pérdida de cada estado a lo largo de las ramas del arbol.  Para la estimación 

de los estados ancestrales en los nodos de la filogenia, asi como de las tasas de transición 

entre los estados, se efectuaron corridas independientes de 10 millones de generaciones 

(descartando las primeras 10.000 iteraciones correspondientes al “burn-in” de la corrida).  

Para el carácter estructura de la concha, se contrastaron tres modelos de evolución del 

carácter mediante el estadístico Bayesiano Bayes Factor con priors uniformes, uno en 

donde se consideraron todas las tasas de cambio como posibles (n=12 tasas de cambio), 

otro donde las tasas teóricamente más improbables en función de la información fósil 

disponible fueron fijadas en “0” (n=6 tasas de cambio) y un tercer modelo donde algunas 

tasas fueron a priori establecidas como iguales (n=2 tasas de cambio), dado que en el 
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modelo por defecto las distintas corridas mostraron similar valor en sus tasas de cambio. En 

el caso del carácter naturaleza de la concha, se contrastó tres modelos de evolución del 

carácter con Bayes Factor, uno incorporando un prior del tipo beta (es decir con una 

distribución o densidad de probabilidad tipo beta), un segundo modelo incorporando un 

prior tipo gamma (es decir con una distribución o densidad de probabilidad tipo gamma) y 

un tercer modelo con un prior uniforme (es decir con una densidad de probabilidad que 

permite poner un límite superior e inferior en el parámetro), para los dos estados del 

carácter establecidos a priori. 

Para los caracteres estructura y naturaleza de la concha, a partir del modelo con mejor 

ajuste a los datos inferido por Bayes Factor, se estimaron las tasas de transición en las 

ramas del árbol y la distribución de probabilidades de los estados del carácter, a partir de la 

muestra de 1000 árboles.  
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Resultados 

Señal Filogenética 

El Índice de Asociación (IA) implementado en BaTS, mostró que la estructura de la concha 

interna en los coleoideos posee una asociación significativa al grado de relación 

filogenética entre éstos (IA observado promedio = 1.55; rango 1.33-1.63; n= 100 réplicas; n 

= 311 árboles; P< 0.05). Lo mismo aconteció con la naturaleza de la concha interna (IA 

observado promedio = 0.14; rango 0.11-0.17; n= 100 réplicas; n= 311 árboles; P< 0.05). En 

general se evidenció que las especies más cercanas filogenéticamente, son similares tanto 

en estructura como en la naturaleza de la concha interna, al menos más que lo esperado por 

simple azar dado su parentesco filogenético. 

 

Estados Ancestrales y Tasas de Transición 

Estructura de la concha interna 

Estados Ancestrales: La probabilidad de los estados ancestrales en los nodos de la 

filogenia de Coleoidea, para el caracter estructura de la concha se observa en la Figura 3 y 

Tabla 2. El ACMR de los coleoideos con mayor probabilidad tuvo una concha interna 

constituida por el Fragmocono (nodo 1; p= 0.74). El ACMR del superorden 

Decapodiformes en cambio, muestra mayor probabilidad de haber poseído proostraco 

(nodo 2; p= 0.58). El ACMR de los Octopodiformes (nodo 3), no evidencia claramente un 

tipo particular de estructura, sin embargo, hay una leve preeminencia del proostraco. 

Dentro de los Decapodiformes, el ACMR del primer clado principal conformado por 

Idiosepiida y Sepiolida, muestra con mayor probabilidad la presencia de Proostraco (nodo 

5; p=0.64). El ACMR de Idiosepiida también se infiere la posesión de una concha con 

proostraco (nodo 4; p=0.67), lo mismo que el ACMR de Sepiolida (nodo 6; p=0.72). El 

ACMR del segundo clado principal de los Decapodiformes ((Bathyteuthida + Oegopsida) + 

((Spirulida + Sepiida) + Myopsida)), no evidencia algún estado del carácter claramente por 

sobre otro, aunque resalta el hecho de que la ausencia de proostraco es improbable (nodo 

10). El ACMR del clado Bathyteuthida + Oegopsida, evidencia razonable probabilidad de 

contar con proostraco (nodo 9; p=0.69), lo mismo que los ACMR de Bathyteuthida (nodo 
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7; p=1) y Oegopsida (nodo 8; p=0.75). En el ACMR del clado ((Spirulida + Sepiida) + 

Myopsida), se evidencia una tendencia a la posesión de las 3 estructuras (fragmocono, 

proostraco y rostrum) (nodo 13). En el ACMR del clado Spirulida/Sepiida se infiere mayor 

probabilidad de contar con una concha conformada por Fragmocono y Rostrum (nodo 11; 

p=0.45), además de una baja probabilidad de contar con proostraco. Una tendencia similar, 

pero con mayor soporte se observa en el ACMR de Sepiida (nodo 12; p=0.67). Finalmente, 

el ACMR de Myopsida evidencia una tendencia diferente del resto del clado, en la cual la 

preeminencia de la pieza es el proostraco (nodo 14; p=0.76). 

Dentro de los Octopodiformes, el ACMR de Octopoda (Cirrata + Incirrata) muestra una 

concha probablemente conformada por un proostraco (nodo 15; p=0.56), lo mismo que 

Cirrata (nodo 16; p=0.57) e Incirrata (nodo 17, p=0.66). Igual tendencia se observa dentro 

de Incirrata, para los ACMR de las superfamilias Argonautoidea (nodo 18; p=0.46) y 

Octopodoidea (nodo 19; p=0.69). 

Tasas de Transición: Los cambios resultantes en las diferentes asociaciones de los estados 

del carácter (n= 12), a lo largo de la filogenia se resume en la Tabla 3 (letra a). La tasa de 

transición desde una concha constituida por un proostraco y rostrum hacia una conformada 

por fragmocono (q41), muestra el mayor valor de transición de todos los cambios posibles. 

Este cambio se infiere es más probable haya ocurrido en la región del árbol donde se 

encuentra el ACMR de Spirulida y Sepiida, únicos linajes caracterizados por la presencia 

de un fragmocono conspicuo y funcional. Si bien se observa que el estado del carácter 

fragmocono disminuye al observar el ACMR de Sepiida (en Spirulida no se genera ACMR 

pues es un linaje monoespecífico), la probabilidad de la presencia de esta estructura junto al 

rostrum incrementa y la probabilidad del estado del carácter proostraco decrece. La 

segunda tasa más alta la constituye la transición desde un estado del carácter constituido 

por proostraco y rostrum a una concha conformada por fragmocono y rostrum (q43). Este 

cambio también se observa en la transición entre el ACMR de Spirulida y Sepiida, respecto 

del ACMR de Sepiida. Es entre estos ancestros que se puede visualizar el aumento de la 

probabilidad de la posesión de fragmocono y rostrum y la disminución de proostraco y 

rostrum. La tasa q42 muestra un valor de transición alto, infiriendo un cambio en aquellas 

conchas que poseen proostraco y rostrum a solamente la mantención del proostraco. La tasa 
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q13 también está en el grupo de aquellas tasas con altos valores de transición y nos señala 

que uno de los cambios en la evolución de la concha, estuvo dirigido a la adquisición de 

rostrum en forma posterior a una estructura más ancestral como el fragmocono. La tasa q12 

si bien también es de un alto valor, nos muestra un escenario en el cual la adquisición del 

proostraco, pudo ser a costa de la pérdida del fragmocono. Las bajas tasas de transición 

q21, q23, q24 y q31 son concordantes con la tendencia general de que la transición en la 

evolución de la concha interna de los coleoideos va dirigida a un cambio en la estructura 

desde fragmocono y rostrum a la preeminencia del proostraco y no al revés (Haas, 2003). 

La tasa de transición de una concha constituida por fragmocono hacia una conformada por 

proostraco y rostrum (q14) es baja (0.15), lo que podría explicarse porque salvo en la raíz 

del árbol, en el resto de la filogenia la probabilidad de la presencia en la concha del estado 

del caracter denominado proostraco + rostrum, es relativamente estable al comparar las 

diferencias de probabilidad de dicho estado entre el nodo parental y los nodos 

descendientes (diferencia promedio= 0.09; d.s.= 0.08; n=16). Algo similar se da en la tasa 

de cambio de una concha constituida por fragmocono y rostrum a una conformada 

exclusivamente por un proostraco (q32), donde igualmente la probabilidad de presencia del 

estado fragmocono + rostrum si bien es baja, es altamente estable (diferencia promedio= 

0.07; d.s.= 0.08; n=16). El caso de la tasa de cambio desde una concha estructurada con un 

fragmocono y rostrum a una con proostraco y rostrum (q34) es comparable a los casos de 

las tasas q14 y q32, donde los cambios en las probabilidades de los estados ancestrales por 

ejemplo del estado inicial, es bajo (diferencia promedio= 0.07; d.s.= 0.08; n=16). 

 

Naturaleza de la concha interna  

El ACMR de los coleoideos con alta probabilidad habrían tenido una concha interna de 

naturaleza calcarea (nodo 1; p= 1.0) (Figura 4; Tabla 2). El superorden Octopodiformes, 

muestra con alta probabilidad en el ACMR, la presencia de una concha quitinosa (nodo 3; 

p= 0.99). Lo mismo ocurriría en el ACMR de Octopoda (nodo 15; p= 0.99), Cirrata (nodo 

16; P= 0.99) e Incirrata (nodo 17; p= 1.0).  

El ACMR de Decapodiformes evidencia con alta probabilidad (nodo 2; p= 0.97) una 

concha quitinosa. En base a la topología inferida de la Figura 4, los ACMR de los grupos 
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correspondientes a Idiosepiida, Sepiolida, clado Idiosepiida/Sepiolida, Bathyteuthida, 

Oegopsida, clado Bathyteuthida/Oegopsida y Myopsida, siguen el mismo patrón, con alta 

probabilidad de poseer concha quitinosa (p> 0.98). Por el contrario, el ACMR del clado 

Spirulida/Sepiida + Myopsida, evidencia una relativa alta probabilidad de haber tenido una 

concha fundamentalmente calcárea (p= 0.77). En los clados internos correspondientes al 

clado Spirulida/Sepiida (p= 0.99) y Sepiida (p= 1.0), esta inferencia es aún más consistente. 

Respecto a las tasas de transición, el cambio predominante fue desde un tipo de concha 

calcárea a quitinosa (q12= 0.42) (Tabla 3, Letra b). El cambio en un sentido contrario 

(quitinosa a calcárea), fue comparativamente menor (q21= 0.1).  

 

�  
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Discusión 

 
La concha es relevante en la evolución de los coleoideos (Kröger et al. 2011) y su 

internalización gatilló el desarrollo del manto, con modos activos y eficientes de 

locomoción (Reitner & Engeser 1982, Fuch et al. 2015). El registro fósil muestra otros 

cambios, de tipo estructural (fragmocono, proostraco y rostro), y en su composición 

(calcáreo v/s quitinoso). Nosotros inferimos una concha ancestral con fragmocono calcáreo 

con tendencia a la pérdida del fragmocono y rostrum, y predominio de proostraco (= 

gladius) quitinoso. Lo anterior se apoyaría en la evidencia fósil en cuanto a una concha 

ancestral calcárea, pero sólo con fragmocono, por lo que durante la historia evolutiva del 

grupo la perdida del estado calcáreo podría ser reflejo de la Ley de Dollo (Gould 1970; 

Goldberg & Igic 2008), y la ganancia de piezas constituyentes serían innovaciones clave 

(sensu Miller, 1949). Es decir, la ganancia de nuevas piezas en la concha podría constituir 

un rasgo fenotípico novedoso que permitio la radiación posterior y el éxito del grupo, 

aportando nuevas habilidades para colonizar nuevos rangos geográficos e invadir nichos 

que antes no estaban disponibles, generando una mayor tasa de especiación. Esto, ayudaría 

a entender por qué este taxon es mucho más diverso y tiene muchas más especies que sus 

taxones hermanos. En este sentido la estructura y naturaleza de la concha evidenciarían 

procesos adaptativos (Haas 2002, Monks 2003, Lukeneder & Harzhauser 2004, 

Doguzhaeva et al. 2017) e históricos (Jeletzky 1966, Fuchs & Lukeneder 2014). 

 

Estructura de la concha interna 

De las tres piezas hipotéticas constituyentes de la concha ancestral, nuestra reconstrucción 

infirió con mayor probabilidad la presencia exclusiva de fragmocono en el ACMR de 

Coleoidea (Figura 2). Este hallazgo es concordante con el registro fósil, pues es la única 

pieza presente en el ancestro conocido de los Coleoidea, el orden Bactritida (Holland 2003, 

Mutvei et al. 2012). La presencia de fragmocono se evidencia ya en el inicio de la historia 

del grupo con Plectronoceras cambria del Cámbrico Tardío (Dzic 1981) y también está 

presente en los paleocoleoideos ancestrales como Hematitida, Donovaniconida, 

Diplobelida, Belemnitida, Phragmoteuthida y Aulacocerida (Vecchione et al. 2000, Bandel 

& Stinnesbeck 2006, Keupp & Fuchs 2013, Klug et al. 2015, Tanner et al. 2017). Esta 
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evidencia permite sugerir que el fragmocono es una estructura heredada de los ancestros de 

Coleoidea, siendo por tanto un carácter plesiomórfico para el grupo. Ya en belemnites 

ancestrales el fragmocono es considerada una pieza conservativa (Doyle & Shakides 2004). 

Smith et al. (2011) revelan que las estructuras seriales en los moluscos son plesiomórficas, 

tal como ocurre con la conformación del fragmocono en el ancestro de Coleoidea. Si bien 

esta estructura supone la fase terminal de una tendencia evolutiva hacia la mantención de 

un sistema de flotabilidad eficiente, esta no otorgaba ni permitia nuevos y más sofisticados 

modos de desplazamiento. Un fragmocono camerado y con boyantez positiva o neutral, 

resultaba suficiente en épocas donde primaba la baja competencia por el alimento y pocos 

depredadores, como durante el Ordovicico o Silúrico, pero con la aparición de los 

vertebrados mandibulados en el Devónico el escenario cambió, y habría dado paso a los 

modos de propulsión novedosos, refinados y eficientes en los coleoideos, donde el 

fragmocono comenzó a perder relevancia (Wells & O’dor 1991, Bizikov 2004, Seibel et al. 

2004, Nishiguchi & Mapes 2008, Mapes et al. 2010).   

El rostrum por su parte mostró baja probabilidad de constituirse en pieza ancestral del 

ACMR de Coleoidea. El rostrum a diferencia del fragmocono y el proostraco se conserva 

mucho mejor en el registro fósil (Lukeneder 2005, Dauphin et al. 2007), de tal forma que la 

evidencia que sustenta su presencia o ausencia en los linajes ancestrales resulta muy 

confiable. El linaje ancestral a Coleoidea (Bactritida) no posee rostrum (Holland 2003), así 

como la subclase hermana Paracoleoidea (Doguzhaeva et al. 2017), lo cual apoya nuestra 

inferencia. En uno de los dos órdenes ancestral de Coleoidea, los Hematitida, no hay 

rostrum verdadero, y en el otro, Donovaniconida, esta ausente en varios géneros 

(Doguzhaeva et al. 2007, Mapes et al. 2010). Muchos otros grupos de paleocoleoideos y 

neocoleoideos fósiles tampoco poseen rostrum (Garassino & Donovan 2000, Doguzhaeva 

et al. 2003a, Donovan 2006, Fuchs 2012, Mutvei et al. 2012, Keupp & Fuchs 2013, Tanner 

et al. 2017). Esta evidencia soporta la posibilidad de que el rostrum se constituya en una 

novedad evolutiva dentro de los coleoideos. Otro elemento que apoya la tesis de un rostrum 

derivado, es que para secretar un rostrum verdadero no sólo debe haber una concha 

internalizada, sino también, todo un proceso adaptativo para que el fragmocono pueda 

secretar no una, sino dos capas adicionales a partir de la conotheca del fragmocono 

(Arkhipkin et al. 2012, Fuchs 2012). Los actuales coleoideos que retienen una concha con 
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material calcáreo (caracter ancestral, Sepiida y Spiruliida) no poseen rostrum verdadero y 

además habrían evolucionado de ancestros sin rostrum (Fuchs 2012). En el aspecto 

funcional, el traspaso de la función boyante y de equilibrio del fragmocono al rostrum, sería 

otro indicativo de un surgimiento posterior de la última pieza (Mapes et al. 2010). 

La importancia que reviste el rostrum en la historia de los coleoideos, se refiere 

fundamentalmente a su función como pieza sostenedora de las supuestas aletas en los 

belemnoideos (Keupp 2012, Klug et al. 2015) y como contrapeso del fragmocono y el 

proostraco durante el nado (Mapes et al. 2010), permitiendo mantener al animal en posición 

horizontal. 

Finalmente, el proostraco al igual que el rostrum, constituye un carácter derivado en 

Coleoidea. Aunque la evidencia fósil ha sido interpretada de dos formas muy contrapuestas: 

1.-  La primera hipótesis señala que el proostraco sería un relicto de la pared ventral y 

extensión dorsal de la cámara habitación del fragmocono (Jeletzky 1966, Haas 2003, Sutton 

et al. 2015); 2.- mientras la segunda indica que sería una novedad evolutiva de Coleoidea 

(Doguzhaeva et al. 2002, Doguzhaeva 2012), como sustentan nuestros resultados. Si bien el 

proostraco esta presente en los paleocoleoideos ancestrales como Diplobelida, Belemnitida, 

Donovaniconida, Aulacocerida, Hematitida y Phragmoteuthida (Young et al. 1998, 

Doguzhaeva et al. 2003a,b, Keupp & Fuchs 2013, Klug et al. 2015), no tendría las 

características de composición ni estructura para suponerlos homólogos al fragmocono y 

por tanto ancestral al grupo (Doguzhaeva 2012).   

Nuestros resultados sustentan que el principal cambio en los cefalópodos coleoideos sería la 

adquisición de proostraco en desmedro del fragmocono y el rostrum, hecho compartido por 

varios autores (Doguzhaeva et al. 2002, Holland 2003, Kröger et al. 2011, Doguzhaeva 

2012). Lo cual tiene sentido del punto de vista funcional, pues el surgimiento del proostraco 

se ligaría a la pérdida de función del fragmocono, el cual sería ancestral. Además, si el 

proostraco hubiera surgido como una modificación del fragmocono (Jeletzky 1966), esta 

última pieza habría perdido la pared dorsal de la cámara habitación, parte importante de las 

paredes laterales y el piso cameral con la consecuente reducción en tamaño. A pesar de la 

tendencia general a la reducción de la concha en Coleoidea, aún en los grupos donde ésta es 

más vestigial (pulpos incirrados), los remanentes llamados estiletes están asociados a 
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vestigios de determinadas áreas del gladius que en su momento formó parte de los 

coleoideos con proostraco (Naef 1921-1923). La disminución en tamaño, importancia y 

funcionabilidad del fragmocono, habría obligado a los coleoideos a modos alternativos para 

lograr boyantez y con ello la conquista de nuevos nichos ecológicos (Teicher 1988, Seibel 

et al. 2004, Bizikov 2008, Nishiguchi & Mapes 2008, Arkhipkin et al. 2012). El 

fragmocono sólo permanece funcional en Sepiida y Spirulida, mientras en el ACMR de 

Myopsida se reduce a expensas del desarrollo del proostraco. Spirulida no posee proostraco 

y esto podría explicar la mantención de un fragmocono funcional. Si bien espirúlidos 

ancestrales como Groenlandibelus y Naefia tenían proostraco, éste ya era muy reducido 

(Haas 2003). El conus (vestigio del fragmocono ancestral) en los actuales calamares carece 

de septos presentes en sus ancestros y no es funcional (Arkhipkin et al. 2012). Cabe señalar 

que ya en los extintos teudópsidos y loligosépidos el conus era vestigial (Fuchs et al. 2007). 

En cambio, el proostraco (principalmente a la forma de gladius) está presente en todos los 

coleoideos con concha (Roper et al. 1984). Los calamares que aun conservan fragmocono 

también es vestigial (Dzik 1981, Tanner et al. 2017) y en linajes conducentes a Octopoda 

pasa lo mismo (Fuchs et al. 2003). Lo anterior permite establecer que el fragmocono en los 

neocoleoideos es una estructura perdida o en franca regresión. 

En el caso del rostrum nuestros resultados apuntan a su presencia posterior al surgimiento 

del fragmocono, pues se habría originado a partir de conchas solamente con fragmocono, y 

de hecho el rostrum no existe en otros linajes. Young et al. (1998) señalan que los primeros 

coleoideos no tenían una concha totalmente internalizada y para generar un rostrum, es 

necesaria esta condición. Tras su surgimiento habría comenzado una pérdida gradual, tal 

como se evidencia en su ausencia o reducción en varios linajes ancestrales y modernos 

(Monks et al. 1996, Garassino & Donovan 2000, Donovan 2006, Bandel & Stinnesbeck 

2006, Doguzhaeva et al. 2017). Como ejemplo de su reducción, el pequeño rostrum de los 

actuales calamares como Ommastrephidae, Onychoteuthidae y Gonatidae sería homólogo 

al desarrollado rostrum de los belemnoideos ancestrales (Toll 1998, Arkhipkin et al. 2012). 

El rostrum ejercía funciones de balance y sitio de inserción de las aletas en los 

paleocoleoideos, pero cuando perdió su función estabilizadora, tendió a reducirse y 

desaparecer (Monks et al. 1996, Wilmsen 2014, Klug et al. 2015).  
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De esta forma, la concha interna muestra un valor que va mucho más allá de aquella que se 

le asigna aprovechando su inusual característica de ser una de las pocas estructuras duras y 

permanentes de Coleoidea (Naef 1922, Guerra 1992, Doyle & Bennett 1995, Kluessendorf 

& Doyle 2000, Fuchs et al. 2003, Mutvei & Donovan 2006, Nishiguchi & Mapes 2008, 

Fuchs 2009, Benito et al. 2014, Clements et al. 2017). La concha interna ha permitido: i) 

inferir sistemas de locomoción; ii) desarrollar aletas; iii) reconstruir hábitat; iv) inferir el 

tamaño de coleoideos ancestrales; v) incrementar la cavidad del manto y, vi) establecer 

dimorfismo sexual (Cohen 1976, Reitner & Engeser 1982, Well & O’Dor 1991, Young et 

al. 1998, Doguzhaeva 2000, Haas 2002, Bizikov 2004, Kröger et al. 2009, Finn & Norman 

2010, Fuchs & Iba 2015, Fuchs et al. 2015). Finalmente, la pérdida del fragmocono y 

rostrum lo interpretamos como un proceso irreversible en la historia de Coleoidea, y por 

tanto como un ejemplo del cumplimiento de la Ley de Dollo. Aquellos linajes que aún 

conservan estas estructuras, algunas de ellas incluso funcionales como el fragmocono en 

Sepiida y Spirulida, serían ejemplos de retención, pero no de reversión. 

 

Naturaleza de la concha interna 

Nuestra reconstrucción filogenética infiere una concha ancestral de naturaleza calcárea 

(Figura 3). Una concha ancestral biomineralizada es concordante con el patrón de tipo 

ancestral asociado al proceso de biomineralización, el que ha sido estudiado especialmente 

en el grupo de los Conchifera (incluye Cephalopoda) del Phyllum Mollusca (McDougall & 

Degnan 2017). Este material ha sido reconocido como el principal en los linajes ancestrales 

de Coleoidea, así como en sus grupos hermanos extintos, tal como la subclase 

Paracoleoidea (Doyle & Shakides 2004, Lukeneder 2005, Donovan 2006, Dauphin et al. 

2007, Arkhipkin et al. 2012, Doguzhaeva et al. 2017), reconociendo incluso el hecho de 

que la fosilización y preservación del material calcáreo es más fácil que el material 

orgánico (Addadi et al. 2006, Mutvei & Donovan 2006). Si bien hay variadas 

interpretaciones que sostienen la existencia de material orgánico en la concha calcárea de 

los linajes ancestrales o incluso actuales (Weiner & Traub 1980, Bandel & Stinnesbeck 

2006, Furuhashi et al. 2009, Bonnaud-Ponticelli & Fuchs 2014, Doguzhaeva et al. 2003a, 

2017), su representación cuantitativa sería marginal, y no de fácil reconocimiento 
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(Donovan 2006, Furuhashi et al. 2009). El tipo de material tendría además una connotación 

filogenética pues en la evolución del grupo, la presencia de conchas eminentemente 

calcáreas, como en Spirulida y Sepiida, se vinculan en grupos monofileticos para los linajes 

que poseen dicho material, lo mismo en el caso de los grupos que poseen conchas 

quitinosas. Un elemento morfológico de apoyo a la estrecha relación entre Spirulida y 

Sepiida (y muchos linajes fósiles cercanos), es la ausencia de capa nacrea en ellos (Young 

et al. 1998). Otros caracteres morfológicos comunes que apoyan esta señal filogenética es 

la estructura de los mazos tentaculares, fragmocono funcional y ubicación separada de los 

cartílagos de unión de las aletas (Fuchs et al. 2015, Clements et al. 2017). En un análisis de 

las tres piezas constituyentes de la concha interna, encontramos que en el caso del 

fragmocono si bien también predomina el material calcáreo (incluso en los linajes actuales 

que retienen un fragmocono funcional como Sepiida y Spirulida), igualmente se han 

comunicado vestigios de matrices quitinosas-orgánicas (Mutvei et al. 2012, Doguzhaeva et 

al. 2017). 

Por otra parte, el proostraco lo inferimos calcáreo en el ACMR de Sepiida, Spirulida y 

Myopsida, hallazgo que pondría en evidencia que el proostraco es una pieza 

fundamentalmente calcárea, tal como se sostiene en estudios de microestructura de 

proostracos fósiles (Doguzhaeva 2012). En el resto de los nodos (donde sólo permanece el 

remanente del proostraco el gladius), inferimos una naturaleza quitinosa, lo cual es 

concordante con lo sustentado en el registro fósil y con lo observado en los actuales linajes 

(Toll 1988, Donovan et al. 2003, Alvarez-Pérez et al. 2006, Fuchs et al. 2015). Si bien hay 

apoyo a nuestra hipótesis de un proostraco calcáreo, la presencia de material orgánico, 

aunque menor, no es descartable (Doguzhaeva et al. 2003a, Doguzhaeva 2012, Arkhipkin 

et al. 2012). En el caso del gladius considerado un remanente del proostraco calcáreo 

(Fuchs et al. 2007), el material principal es el quitinoso (Naef 1921-1923, Donovan & Toll 

1988, Toll 1988, Donovan et al. 2003, Fuchs 2009). Si bien muchos autores señalan que el 

gladius no es una nueva estructura surgida del proostraco sino más bien estaba embebida 

dentro de dicha pieza y que emergió posteriormente producto de la decalsificación del 

proostraco (Arkhipkin et al. 2012, Fuchs & Iba 2015), tal supuesto de ser así no contradice 

nuestros resultados pues la concha ancestral inferida no posee proostraco, de tal forma que 

nuestra hipótesis de una concha original calcárea no sería falseada. Sin embargo, el gladius 
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quitinoso de muchos teuthoideos posee restos calcareos (Nishiguchi & Mapes 2008), lo 

cual puede interpretarse como que dicha pieza también ha sufrido un proceso histórico de 

decalcificación. Además, aquellos linajes fósiles que evidencian la presencia de gladius 

(ejemplo: Palaeteuthimorpha y Prototeuthida), no son parte de los grupos ancestrales hasta 

ahora encontrados en Coleoidea (Bizikov 2004). Arkhipkin et al. (2012), sostienen además 

que los gladius quitinosos habrían aparecido en el Jurásico/Cretácico, mucho después del 

surgimiento de Coleoidea. 

Respecto del rostrum, en todos los linajes ancestrales es de Carbonato de Calcio, variando 

entre aragonítico y calcítico (Fuchs et al. 2003, Doyle & Shakides 2004), pero al igual que 

en las otras piezas la presencia de quitina no es descartable (Kabanov 1967, Bandel & 

Spaeth 1988, Monks et al. 1996). Así, el neocoleoideo Onykia presenta quitina en su 

rostrum vestigial (Arkhipkin et al. 2012, Fuchs 2012), pieza homóloga al rostrum calcáreo 

de los paleocoleoideos. 

En cuanto al cambio en la naturaleza de la concha interna en Coleoidea, inferimos un 

patrón general desde calcáreo a quitinoso. Estos resultados son concordantes con la 

tendencia general relativa al cambio en la naturaleza en la concha de los coleoideos, 

durante la evolución del grupo (Toll 1988, Nishiguchi & Mapes 2008, Fuchs et al. 2015, 

Klug et al. 2015). El proceso habría sido gradual, mediante la absorción de CaCo3 por parte 

del manto (Furuhashi et al. 2009, Kröger et al. 2011). Esto explicaría el porqué muchos 

linajes ancestrales con concha calcárea evidencian presencia de material orgánico 

(Doguzhaeva 1996, Mutvei et al. 2012). Al respecto Poulicek et al. (1986), señalan que en 

los moluscos con una concha cubierta por un manto (como es el caso de Coleoidea), la 

quitina incrementa y la calcificación baja. Este es el patrón general que muestran nuestros 

resultados y en que apoyamos la tesis del cambio de la naturaleza de la concha en tal 

dirección. En linajes que aún conservan conchas externas o internas con fragmocono 

(inferido en nuestro trabajo como la pieza ancestral), como Nautilus, belemnoideos y 

Spirula, el contenido de material orgánico es mínimo o inexistente (Arkhipkin et al. 2012, 

Mutvei 1964, 2014). En cambio, en la evolución conducente a los Octopodiformes, la 

calcificación del gladius se abandonó (Haas 2002). Un ejemplo de la progresión en la 

pérdida de material calcáreo y la ganancia de material quitinoso es la relación de 
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Muensterella scutellaris (vampyromorfo del Pérmico Tardío) que a diferencia de su linaje 

descendiente Vampyroteuthis infernalis, su concha quitinosa tenía material calcáreo (Fuchs 

et al. 2003).  

Finalmente, nuestra reconstrucción filogenética y la historia del grupo plasmada 

parcialmente en el registro fósil, señala que la desmineralización o decalcificación de la 

concha interna fue un evento  notable, el cual habría permitido: i) una mayor adaptabilidad 

a los cambios temporares del ambiente y su biodiversidad; ii) nuevos modos de 

desplazamiento; iii) mejoramiento de la propulsión a chorro; iv) mejor soporte a las aletas; 

v) surgimiento de estructuras quitinosas; vi) definir el modo de vida; vii) el cambio de 

boyantes neutral a negativa y, viii) la evolución del gladius (Monks et al. 1996, Fuchs et al. 

2008, 2015, Fuchs & Iba 2015, Tanner et al. 2017). El proceso de decalsificación lo 

interpretamos como una manifestación irreversible en la historia de Coleoidea, y por tanto 

como un ejemplo del cumplimiento de la Ley de Dollo. Aquellos linajes que conservan 

conchas eminentemente calcáreas (Sepiida y Spirulida) serían ejemplos de retención, pero 

no de reversión. 
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Tablas y figuras 

Tabla 1: Fuentes de información para los caracteres estructura y naturaleza de la concha 
interna, considerados en la evaluación de estados ancestrales en la subclase Coleoidea. 
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Tabla 2: Probabilidad de los estados ancestrales en los nodos de la filogenia inferida para la 
subclase Coleoidea, para la estructura y naturaleza de la concha interna. 
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Tabla 3: Tasas de transición para los caracteres estructura y naturaleza de la concha en la 
subclase Coleoidea. 
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Figura 3: Reconstrucción  de estados ancestrales  para la estructura de la concha interna en 
los cefalópodos coleoideos. Valores a la izquierda del nodo, señalan probabilidad a 
posteriori de los estados del carácter, con el primer valor correspondiente al estado 
fragmocono, el segundo proostraco, el tercero fragmocono + rostro y el cuarto proostraco + 
rostro.�
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Figura 4: Reconstrucción  de  estados ancestrales  para la naturaleza de la concha interna en 
los cefalópodos coleoideos. Valores a la izquierda del nodo, señalan probabilidad a 
posteriori de los estados del carácter, con el primer valor correspondiente al estado concha 
calcárea y el segundo al estado concha quitinosa.�
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CAPITULO V: CONCLUSIONES GENERALES  
 

La presente tesis trabajó en la generación de una hipótesis filogenética a objeto de 

establecer las relaciones de ancestro-descendencia de la subclase Coleoidea. La hipótesis 

mostró ser robusta al trabajarla con diferentes genes y secuencias, infiriendo agrupaciones 

naturales a nivel de superórdenes, órdenes y familias, pero con algunas excepciones como 

los sepiodeos y espirúlidos, concordante con trabajos previos (Lindgren et al. 2004, 

Lindgren & Daly 2007). Sobre esta base y el uso de evidencia fósil, se logró establecer el 

surgimiento de los coleoideos ene el Periodo Carbonífero y su principal evento de 

especiación, asociado al evento C/T (Capítulo II). También se efectuó una primera 

aproximación al nivel de correlación geográfica de los coleoideos, mediante un grupo 

representativo (familia Loliginidae) en la búsqueda de señal filogenética para el 

componente geográfico. Si bien en general los principales grupos de coleoideos no 

muestran tal grado de asociación (resultados suplementarios no mostrados en esta tesis), al 

parecer por el gran número de linajes con amplia distribución mundial, los grupos que 

muestran distribuciones restringidas, en particular los asociados a los bordes continentales, 

si evidencia tal huella filogenética. Así, la emergencia de la señal filogenética es clara en 

grupos con amplia distribución latitudinal, pero estrecha distribución longitudinal, como la 

familia Loliginidae (Capítulo III). Finalmente, el Capítulo IV efectúa un análisis a los 

cambios generados en una pieza interna dura, de constitución y naturaleza variable, 

presente en la mayoría de los cefalópodos coleoideos, conocida como concha. Los cambios 

en la constitución se refieren a  modificaciones en las piezas denominadas fragmocono, 

proostraco y rostrum, y en la naturaleza, a los cambios en el tipo de concha calcárea o 

quitinosa. A partir de las características estimadas de la concha interna en el ancestro de los 

coleoideos, se infiere una concha calcárea, con transición hacia una concha quitinosa (salvo 

en el ACMR de Sepiida y Espirulida), siendo esto apoyado en la evidencia disponible 

(Nishiguchi & Mapes 2008, Fuchs et al. 2015). Sin embargo, no se descarta la presencia de 

material quitinoso en el inicio de la historia del grupo. En el ACMR se estima con alta 

probabilidad, la presencia de  fragmocono, concordante con la evidencia fósil (Jeletzky 

1966, Keupp & Fuchs 2013). La ausencia de rostrum en el ACMR de los coleoideos es más 

conflictiva, y aunque la evidencia no sea abrumadora, también existen indicios que apuntan 
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en tal dirección (Bandel & Stinnesbeck 2006, Keupp & Fuchs 2013), especialmente en lo 

relativo a la formación de rostrum verdadero (Fuchs 2012).  

Los cambios generales en la concha interna, apuntan a la permanencia del proostraco tras 

su surgimiento y a la  desaparición del fragmocono y rostrum al parecer por pérdida 

funcional y a la existencia de una concha quitinosa, concordante con la evidencia fósil y las 

características de la concha en  la actualidad (Haas 2002, Arkhipkin et al. 2012, Bizikov 

2008, Furuhashi et al. 2009, Naef 1921/1923). La dirección en el cambio tiene gran 

importancia en la evolución del grupo, pues sus consecuencias (como la pérdida gradual de 

voyantez y la ganancia de una concha quitinosa más moldeable y menos afecta a las 

limitaciones ejercidas por el ambiente como por ejemplo la profundidad), permitieron a los 

coleoideos ampliar su distribución (conquista de nuevos ambientes y profundidades), 

mejorar sus modos de desplazamiento (incluyendo la propulsión a chorro) y aumentar su 

diversidad. Así nuestra hipótesis general de trabajo a la luz de los resultados obtenidos, sólo 

se cumplieron parcialmente. Lo anterior, por cuanto preveímos una concha calcárea, pero 

no que sólo algunas de las tres piezas fundamentales de los coleoideos estuvieran presentes 

en el ancestro. 

En función de las preguntas efectuadas en esta tesis y de los resultados obtenidos, el detalle 

de nuestras principales conclusiones se resume a continuación: 

Capítulo II: Origen y diversificación de la subclase Coleoidea 

1. La subclase Coleoidea se infiere monofilética. 

2. Las principales divisiones históricas en Coleoidea (superórdenes Octopodiformes y 

Decapodiformes) se confirman monofiléticas y hermanas. 

3. En Octopodiformes los grupos inferidos como clados son los órdenes 

Vampyromorpha y Octopoda y sus subordenes Cirrata e Incirrata. En 

Decapodiformes, Idiosepiida, Sepiolida, Oegopsida, Sepiida y Myopsida (= 

Loliginidae). 

4. Grupo que permanecen controversiales en su ubicación filogenética son Spirulida e 

Idiosepiida. 

5.  La subclase Coleoidea habría surgido en el Carbonífero Tempano. 
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6. El principal evento asociado al aumento de la tasa de especiación en Coleoidea, 

habría ocurrido durante el Cretácico Tardío en el periodo Cenomaniano/Turoniano 

vinculado al evento de extinción C/T. 

 

Capítulo III: Biogeografía de los calamares myopsidos (= Loliginidae) 

1. El actual patrón de distribución de la familia Loliginidae se explica principalmente 

por eventos de dispersión. 

2. Se confirma la señal filogenética en Loliginidae, especies más cercanamente 

emparentadas muestran un patrón de distribución geográfica similar. 

3. El origen de Loliginidae estaría en el Pacífico Oeste. 

 

Capítulo IV: Estados ancestrales en la concha interna de Coleoidea  

1. La naturaleza en la concha interna del ACMR de Coleoidea fue muy probablemente 

calcárea. 

2. La concha interna en el ACMR de Coleoidea mostró alta probabilidad de estar 

conformada por un fragmocono. 

3. La transición en la naturaleza de la concha interna de Coleoidea mostró alta 

probabilidad de pasar desde calcárea a quitinosa. 

4. La transición en la estructura de la concha interna de Coleoidea muy probablemente 

fue desde una única pieza llamada fragmocono, a una concha con presencia 

principal de proostraco (a la forma de gladius) y reducida o ausente presencia de 

fragmocono y rostrum. Inferimos cumplimiento de la Ley de Dollo en el cambio 

irreversible en la tendencia a la pérdida del fragmocono y rostrum y de la 

preeminencia del material calcáreo en la concha interna. 
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