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ABSTRACT

This work offers a tentative interpretation of the possible coat colour pattern of the Miocene
bovid genus Tethytragus. The method used includes a maximum likelihood reconstruction analysis of data
collected from all the 55 species of extant ruminants pertaining to the monophyletic group including
the subfamilies Aepycerotinae, Alcelaphinae, Hippotraginae, Pantholopinae y Caprinae.We inferred three
different options of colour patterns, corresponding to the basal nodes of the phylogeny of such a group.
All of these options share a series of common characteristics: neutral coloured body, white rump patches
and possibly darker limbs and tail, as well as a white belly. The only apparent facial marks are white lips and
possibly a dark nasal region.

Keywords: Bovidae, colour patterns, maximum likelihood method, Miocene, paleoreconstruction,

phylogeny.

RESUMEN
Este trabajo ofrece una interpretacion tentativa del posible patron de coloracion del género de
bovido del Mioceno Tethytragus. El método empleado incluye reconstruccion mediante analisis de maxima
probabilidad de datos obtenidos a partir de las 55 especies existentes actualmente pertenecientes a las
subfamilias Aepycerotinae, Alcelaphinae, Hippotraginae, Pantholopinae y Caprinae. Inferimos tres patrones
de coloracién alternativos, correspondientes a los nodos basales de la filogenia de dicho grupo.Todas estas
alternativas comparten una serie de caracteristicas comunes: cuerpo de color neutro, grupa con marcas
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blancas y probablemente patas y cola oscuras, asi como abdomen blanco. Las Gnicas marcas facial aparentes
son labios blancos y posiblemente una region nasal oscura.
Palabras clave. Bovidae, patrones de coloracion, andlisis de maxima probabilidad, filogenia,

Mioceno, paleorreconstruccion.

INTRODUCCION

La coloracion en los mamiferos suele
responder a factores fisioldgicos, etologicos y
ambientales, tales como las cantidades de pigmento
acumuladas en el pelaje y la piel, necesidades de
comunicacion inter e intraespecifica, camuflaje,
temperatura, exposicion al sol, cobertura vegetal
y otros muchos (Cloudsley-Thompson, 1999;
Caro, 2005). Todo ello hace que, en conjunto, sea
un caracter dificil de analizar. Sin embargo, se han
llevado a cabo algunos estudios en diversos grupos
de mamiferos actuales como pueden ser carnivoros
(Ortolani, 1999), lagomorfos (Stoner et al., 2003a),
roedores (Lai et al., 2008), artiodactilos (Caro et
al., 2004; Stoner et al., 2003b), asi como en aves
(Bakker & Parker, 1979). En estos estudios resulta
aparente la existencia de cierta relacion entre la
coloracién y el habitat ademas de semejanzas en
patrones de especies filogenéticamente préximas
(Ortolani, 1999; Stoner et al.,2003b). Existe también
una relacion con las condiciones climaticas, como la
regla de Gloger (Stoner et al.,2003b; Lai et al.,2008),
que estipula que las especies de latitudes tropicales
suelen tener una coloracién mas oscura que sus
parientes de latitudes templadas. No obstante, en la
mayoria de los trabajos realizados se muestra que
las relaciones entre coloracién y clima o ambiente
suelen ser estadisticamente poco significativas,
nuevamente, a causa de la gran cantidad de factores
que influyen en los patrones de coloracion, entre
ellos el peso de la inercia filogenética.

En este trabajo planteamos la reconstruccion
de la coloracion de un animal extinto mediante el
trazado de caracteres sobre una filogenia que lo
relaciona con especies actuales. Esta metodologia
permite reconstruir los estados ancestrales de
caracteres que no fosilizan, tales como caracteres
fisiologicos  (secuencias de aminoacidos 'y
nucledtidos, coloracion...) o de comportamiento
social, partiendo de la informacién disponible para
especies actuales y de la informacion filogenética
de dichas especies (Sillen-Tullberg, 1988; Mooers &

Schluter, 1999; Ortolani, 1999; Stoner et al., 2003b;
Mank & Avise, 2006; Dalerum, 2007).

Durante muchos anos el método mas
empleado para la reconstruccion de estados
de caracteres ancestrales
filogenética fue el de maxima parsimonia (Maddison
& Maddison, 1989). La maxima parsimonia asume
el menor nimero de cambios en el caracter para
explicar la distribuciéon de los estados de dicho
caracter en las especies que observamos en los
extremos de la filogenia. Una de las debilidades
de este planteamiento radica en su excesiva
simplicidad; resulta un algoritmo demasiado alejado
de la realidad porque no tiene en cuenta la duracién
de cada rama de la filogenia, no permite mas de un
cambio por rama y asume que las probabilidades de
cambio entre los estados del caracter son iguales.
Mas recientemente, la aplicacion de los algoritmos
de Markov a este campo permitido realizar
reconstrucciones siguiendo modelos de maxima
probabilidad en los que las tasas y probabilidades
de cambio en un punto del arbol sélo dependen
del estado del caracter en ese punto, y no de
estados anteriores o estados en otras partes del
arbol (Pagel 1994, 1997). Este modelo si tiene en
cuenta la duracién de las ramas asi como diferentes
tasas de cambio entre estados, ademas de permitir
al caracter cambiar varias veces en una misma

mediante inferencia

rama. Por tanto, es este Ultimo método de maxima
probabilidad el que hemos empleado para nuestra
reconstruccion.

Como sujeto de prueba para un andlisis
preliminar de estas caracteristicas se escogio
a un género de antilope del Mioceno de Eurasia,
Tethytragus, un rumiante de la familia Bovidae, grupo
para el cual tanto sus relaciones filogenéticas como
sus variables ecoldgicas han sido muy estudiadas.
Este antilope del Mioceno de Eurasia constituye
uno de los taxones mas representativos de las
faunas de rumiantes del Mioceno medio del oeste
de Eurasia. Su distribucion geografica es conocida en
la region noroccidental del mar de Tethys, entre las
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peninsulas Ibérica y Anatdlica, durante el Mioceno
medio (Azanza & Morales, 1994; Geraads et al,
[995; Sanchez, 2000; Badiola et al., 2001; Kaya et dl.,
2001; Geraads, 2003), citindose también aunque
con reservas en el Mioceno superior de Turquia
(Gentry, 2003; Bibi & Giileg, 2008), lo que sugiere
que al menos una rama del clado alcanzaria las etapas
mas tardias del Mioceno superior. Especies de este
género han sido consideradas como de caracter
generalista (Kohler, 1993) y su rango ambiental
inferido en la Peninsula Ibérica incluye sabanas,
bosques tropicales secos y laurisilvas (Hernandez
Fernandez et al., 2003). La posicion filogenética de
Tethytragus resulta controvertida (Azanza & Morales,
1994), pero hay algunos autores que lo sitGan en
torno a la base del grupo monofilético constituido
por las subfamilias Aepycerotinae, Alcelaphinae,
Hippotraginae, Pantholopinae y Caprinae (Gentry,
2000; Bibi & Giileg, 2008).

MATERIALY METODOS
Se recopilaron datos correspondientes a
la coloracion de 55 especies actuales de Bovidae,
pertenecientes a las subfamilias Aepycerotinae,
Alcelaphinae, Hippotraginae, Pantholopinae vy
Caprinae, siguiendo la clasificacién taxonémica de
Grubb (1993,2001).
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La valoracion de los patrones cromaticos
en los animales y la posterior toma de datos son
mecanismos con cierto grado de subjetividad,
si bien esto ha tratado de minimizarse utilizando
la mayor cantidad de informacién disponible
para cada especie, y limitando la toma de datos a
ejemplares representativos de las mismas. Por ello,
la metodologia empleada para la toma de datos se
basé en el método empleado por Bakker & Parker
(1979) en estudios con aves. Se han considerado
representativos los ejemplares adultos,
que han alcanzado la madurez sexual. No han
sido considerados en este estudio los casos de
coloracion dimorfica en juveniles, y en casos de
dimorfismo sexual se han tomado datos de machos
adultos. Para aquellas especies con subespecies que
presentan diferencias de coloracion (ej. Alcelaphus
buselaphus) se han tomado datos del patrén
mas comun (compartido por mayor numero de
subespecies, o presente en la subespecie mas
extendida). Se dividi6 el cuerpo de un rumiante tipo
en 26 regiones (Fig. |) y se procedio a la codificacion
del color de dichas regiones atendiendo a las
siguientes categorias: 0) blanco; 1) claro; 2) neutro;
3) oscuro; 4) negro y 5) coloracion contrastada.
Se entiende por “neutro” un patrén uniforme en
algiin tono de base (comunmente gris o pardo),

como

1-Labios 14-Metacarpo
2-Hocico 15- Falanges delanteras
3-Region periocular  16-Tibia

4-Lacrimal 17-Metatarso

5-Nasal 18-Falanges traseras
6-Mejilla 19-Pecho
7-Frente/Nuca 20-Abdomen

8-Orcjas 21-Flancos
9-Crin/Melena 22-Banda lateral
10-Cuello 23-Dorso

11-Barba 24-Franja dorsal
12-Marca gular 25-Grupa/Region perianal
13-Antebrazo 26-Cola

Figura |. Sectorizacion del cuerpo de un rumiante tipo utilizada en este trabajo.
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y por “coloracion contrastada” un patrén que
presente blanco y negro combinados. Se establecio
la region “flanco” como base para codificar el
resto de regiones respecto a ella, permitiendo asi
representar animales relativamente problematicos
como aquellos que son completamente blancos (ej.
Oreamnos americanus) o mayoritariamente negros
(ej. Hippotragus niger), sin perder informacion. Para
visualizar los patrones de coloracién se elaboraron
representaciones idealizadas de cada especie
mediante vistas de perfil. (Fig. 2).

Para la reconstruccion filogenética de los
caracteres de coloracién empleamos el método
de maxima probabilidad descrito por Pagel (1999),
en el que el estado del caracter en cada nodo
se calcula usando tasas de cambio obtenidas de
los datos disponibles para los extremos de la
filogenia (especies actuales en nuestro caso). Las
reconstrucciones de los estados de cada caracter
se realizaron de modo que |) la probabilidad
de cambio en un punto sélo depende del estado
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del caracter en ese punto, 2) las transiciones en
una rama son independientes de los cambios en
cualquier otra parte del arbol y 3) la tasa de cambio
es constante a lo largo del tiempo y la filogenia
(Schluter et al., 1997). Consideramos, con un 95%
de confianza, que un estado de un caracter es
estadisticamente predominante en un nodo cuando
su probabilidad esta en relacion 7,4:1 o mayor
respecto a las probabilidades del resto de estados
(Schluter et al., 1997). La propuesta filogenética
sobre la que se realizd la reconstruccion esta
tomada del arbol de consenso estricto del supertree
compuesto de rumiantes publicado por Hernandez
Fernandez & Vrba (2005). Para la realizacion de los
andlisis filogenéticos hemos empleado el software
Mesquite 2.5. (Maddison & Maddison, 2007), con el
que se obtuvieron las probabilidades de coloracion
de las categorias estudiadas para los tres nodos
identificados como mas préximos a Tethytragus o
bien a un ancestro hipotético suyo (Fig. 3).

Figura 2. |dealizaciones del patrén de coloracion en los integrantes actuales de la subfamilia Hippotraginae.
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Figura 3. Propuesta filogenética empleada en este trabajo (basada en Hernandez Fernandez & Vrba, 2005) con los valores para los
caracteres “‘banda lateral” y “grupa” en cada especie actual y la reconstruccién de sus valores ancestrales en todos los nodos de la
filogenia. Los circulos en cada nodo representan las probabilidades de cada estado del caracter. Se sefalan los nodos mas cercanos a

la posicion de Tethytragus (nodos 1,2y 3).

RESULTADOSY DISCUSION

Las opciones de coloracion con mayor
probabilidad en cada caracter para los nodos
estudiados (Tabla ) indican que en doce caracteres,
una de las categorias analizadas muestra claras
diferencias respecto al resto Yy
ha sido elegida como Unica opcion en nuestra
resto,
probabilidad entre categorias no son significativas

significativas

reconstruccion. En el las diferencias de
y permiten diversas interpretaciones en el patron
de coloracion.

La representaciéon esquematica de los

patrones que pueden extraerse a partir de los
resultados obtenidos muestra que en los tres nodos
el patron general de coloracion de Tethytragus esta
bastante definido salvo en extremidades y pecho
donde las categorias presentaron tendencia hacia la
equiprobabilidad (Fig. 4). En estos casos la decision
sobre la coloracion concreta de estas regiones
corporales fue tomada por inferencia a partir de los
datos de especies actuales, tomando el patrén mas
comun entre aquellas especies que habitan entornos
similares. Dado que Tethytragus estaria proximo a los
tres nodos antes mencionados, proponemos estos
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Nodol Nodo2 Nodo3
N Caracter " > " > " >
prob,+alta | prob,+alta | prob,+alta | prob,+alta | prob,+alta | prob,+alta
I Labios | bl | 0,905 [nu| 0,031 | bl | 0,957 | nu | 0,023 | bl | 0,978 | nu| 0,010
2 Hocico | nu | 0,285 | bl | 0,221 | nu| 0,292 | bl | 0,245 | nu | 0,313 | os| 0,252
3| Region periocular [nu | 0,653 | cl | 0,095 |nu| 0,787 | cl | 0,081 |nu| 0,800 | cl | O,110
4 Lacrimal | nu | 0,760 | bl [ 0,068 | nu| 0,865 | bl [ 0,058 | nu| 0,896 | bl | 0,032
5 Nasal | os | 0,264 |ng| 0,198 | os | 0,295 | nu| 0,199 [os| 0,351 [nu| 0,185
6 Mejilla| nu | 0,615 | cl | 0,146 |nu| 0,736 | cl | 0,109 [nu| 0,796 | cl | 0,095
7 Frente/nuca | nu [ 0,230 [os| 0,203 | nu| 0,247 | os | 0,209 | nu | 0,287 | os| 0,186
8 Orejas | cl | 0,583 |nu| 0,214 | cl | 0,68] |nu| 0,225 | cl | 0,557 | nu| 0,364
9 Crin/melena| au | 1,000 |au - au | 1,000 | au - au | 1,000 | au -
10 Cuello|nu | 0,961 | cl | 0,014 |nu| 0,993 | cl | 0,004 |nu| 0,986 | cl | 0,009
I Barba [ au | 1,000 [au - au | 1,000 | au - au | 1,000 | au -
12 Marca gular | nu | 0,800 0,082 (nu| 0,951 | bl | 0,026 |nu| 0,954 | bl | 0,028
13 Antebrazo | * | 0,167 0,167 | * | 0,167 | * [ 0,167 | * | 0,167 | * | 0,167
14 Metacarpo| * | 0,200 | * | 0,200 | * [ 0,200 | * | 0,200 | * | 0,200 | * | 0,200
I5 | Falanges delanteras | nu | 0,208 |co| 0,204 [ nu | 0,214 [ co| 0,208 | co| 0,225 | os | 0,206
16 Tibia | nu | 0,785 | co| 0,057 |nu| 0,871 | co| 0,043 [nu| 0,893 [ co| 0,043
17 Metatarso | * | 0,200 | * | 0,200 [ * | 0,200 [ * | 0,200 | * | 0,200 [ * | 0,200
18 Falanges traseras | nu | 0,214 |co| 0,211 [ nu| 0,225 [ co| 0,219 | co| 0,238 | nu| 0,220
19 Pecho| * | 0,200 | * | 0,200 | * | 0,200 | * | 0,200 [ * | 0,200 | * | 0,200
20 Abdomen | bl | 0,357 [nu| 0,241 | bl | 0,383 | nu | 0,243 | bl | 0,350 | nu| 0,292
21 Flancos [ nu | 0,930 (os| 0,019 [nu| 0,982 [ os | 0,006 [nu| 0,983 | os | 0,010
22 Banda lateral | nu | 0,843 | cl | 0,076 |nu| 0,979 | cl | 0,010 |nu| 0,988 | cl | 0,005
23 Dorso [nu | 0,988 | os| 0,003 (nu| 0,999 | os | 0,000 [nu| 0,999 | cl [ 0,000
24 Franja dorsal | nu | 0,928 |os| 0,041 [ nu| 0,960 | os | 0,033 [ nu| 0,900 | os | 0,089
25 Grupa | bl | 0,895 [co| 0,081 | bl | 0,991 | ¢l | 0,005 | bl [ 0,999 | cl | 0,000
26 Cola|co| 0,386 |ng| 0,181 | co| 0,394 | ng| 0,195 [ ng| 0,285 [co | 0,24]

Tabla |. Categorias con las dos mayores probabilidades de aparicion en cada uno de los tres nodos seleccionados como
representativos de la posicion de Tethytragus en la filogenia considerada en este trabajo. En negrita se indican aquellos estados con
una probabilidad de aparicion altamente significativa. *, igual probabilidad para todas las categorias; au, caracter ausente en el nodo

elegido; bl, blanco; cl, claro; nu, neutro; os, oscuro; ng, negro; co, coloracién contrastada. N, nimeros como en Fig. |.
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Figura 4. Representacion esquematica que muestra las areas con coloracion determinada sin ambigiiedad por los resultados
estadisticos (consistentes para los tres nodos) y aquellas con resultados ambiguos (areas punteadas). Los circulos muestran las
diferentes posibilidades de coloracion obtenidas para estos caracteres ambiguos tras los analisis (ver Tabla |). Nimeros como en

Fig. | y Tabla I.

resultados como modelos de coloracion probables
para dicho animal (Fig. 5).

Resulta llamativo que para los tres nodos
elegidos, el resultado sea muy similar, especialmente
entre los nodos | y 2. Si bien las probabilidades de
las categorias no presentan diferencias significativas,
el nodo 3 difiere ligeramente en ambas falanges y la
cola que pasan de una mayor probabilidad de color
neutro, a color contrastado, en las primeras, y de
color contrastado a negro en la Ultima (Tabla I).

La coloracién de la region facial es bastante
constante para los tres modelos, siendo destacable
que para los labios se infiere un color blanco, con

una probabilidad significativamente elevada (Tabla I).
Los resultados no apoyan la presencia de barba y/o
crin.El cuerpo presenta una probabilidad significativa
de haber mostrado coloraciones neutras, con tonos
pardos, aunque tampoco puedan descartarse tonos
grisaceos.No se ha obtenido apoyo para la presencia
de banda lateral o franja dorsal. La grupa y la region
perianal también se mantienen bastante constantes,
conformando un patrén distintivo “grupa blanca”,
presente en la mayoria de las especies actuales
estudiadas (ver Figura 3).

La posesion de un abdomen blanco presenta
la probabilidad masalta,si bien no es estadisticamente

Nodo 1

Nodo 2

s PR

Nodo 3

Figura 5. Representacion idealizada del aspecto resultante de Tethytragus en cada uno de los nodos analizados. Las flechas senalan
las diferencias que han aparecido en la reconstruccién referente al nodo 3. Numeros como en Fig. | y Tabla I.
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significativa. Las extremidades presentan pautas de
coloracién muy variables en las especies actuales,
y todas las categorias presentan aproximadamente
la misma probabilidad de aparecer en el ancestro,
habiéndonos decantado por una pauta neutra-
oscura por comparacion con los representantes
actuales dado que este es el patron mas abundante
en la actualidad. Hay que notar que la cola aparece
como “contrastada” o “negra” y a pesar de que
no hay diferencias significativas entre estas dos
categorias (Tabla 1), si que las hay con las categorias
“claro” y “blanco”, por lo que la cola del modelo
hipotético era muy probablemente de color oscuro,
en mayor o menor grado.

Los resultados podrian haber sido menos
ambiguos para determinados patrones si la
metodologia de reconstruccion, aparte de incluir
informacion sobre las relaciones filogenéticas de los
taxones, permitiera incluir los factores ecoldgicos
y/o etologicos a modo de covariable, ya que, como
se ha dicho, tanto unos como otros pueden influir
en la coloracion.

Tethytragus ~ habitaba muy
diferenciados dependiendo de las condiciones en
cada yacimiento donde se ha encontrado, desde
bosques subtropicales himedos hasta terrenos
abiertos semiaridos (Kohler, 1993; Hernandez
Fernandez et al., 2003). Por ello la interpretacion de
las partes corporales que han ofrecido resultados
ambiguos sobre su coloracién puede ser variable
para diferentes yacimientos, de igual manera que
en taxones actuales como por ejemplo el antilope
jeroglifico (Tragelaphus scriptus), cuyas poblaciones
habitan ambientes muy diversos y presentan
coloraciones diferentes (Moodley & Bruford, 2007).

Por poner un ejemplo de ambiente habitado
por Tethytragus podemos centrarnos en el yacimiento
de Somosaguas, para el que se ha interpretado un
clima tropical semiarido con estaciones humeda
y seca marcadas (Hernandez Fernindez et al.,
2006; Carrasco et al, 2008; Domingo et al, 2009;
Perales et al., 2009) y un entorno de vegetacion
mixta dominada por zonas abiertas de tipo sabana
con bosquetes asociados a masas de agua (Lopez
Martinez et al., 2000; Hernandez Fernandez et al.,
2003). Si observamos los datos recopilados para las
especies actuales que habitan entornos semejantes,
parece haber cierta relacion entre algunas pautas

ambientes
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cromaticas (ej. el contrasombreado, marcas faciales,
marcas en las extremidades, etc.) y ambientes
abiertos (Stoner et al, 2003b). Por otro lado, la
tendencia al gregarismo y la defensa contra los
depredadores también parecen favorecer laaparicién
de ciertas marcas con funcién comunicativa.

que una
ampliacion de la metodologia utilizada que abarque
un mayor numero de subfamilias de bovidos,
es decin, incluyendo aquellas externas al clado
analizado en este trabajo, como sugiere Witmer
(1995), podria contribuir a una mayor certidumbre
en los resultados en las areas corporales que han
sido descritas como de coloracion ambigua.

Por ultimo, cabe mencionar

CONCLUSIONES

Este trabajo muestra cémo puede integrarse
la informacion filogenética conocida para taxones
actuales en el proceso de reconstruccion de la
posible apariencia en vida de un taxén extinto,siendo
la primera vez que se emplea el uso del método
de maxima probabilidad para inferir patrones de
coloracién en rumiantes extintos.

Con todo lo expuesto, podemos plantear
una reconstruccion tentativa de Tethytragus que
lo muestra como un antilope de coloracién
relativamente neutra (quizd con tonos pardos),
patas mas oscuras que el cuerpo, abdomen blanco,
region perianal blanca y cola negra o blanquinegra.
Las marcas faciales no serian tampoco demasiado
llamativas, presentando blancos aunque
posiblemente con una regién nasal oscura.

No obstante, debemos
cautelosos al intentar reconstruir la coloracion de
un animal extinto. La posicion basal de un taxén no
garantiza en absoluto que su aspecto se parezca al
de un hipotético ancestro comun. Las pretensiones
de este trabajo no son otras que mostrar una nueva
aproximacion metodoldgica que pueda ser Util en
trabajos de paleorreconstruccion artistica.

labios

mostrarnos
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