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ABSTRACT 

Phylogenetic relationships among higher athyridide taxa and of spire-bearing brachiopods in general, are not 
universally agreed because of the complex pattern of character evolution within the group. Our results, using 
phylogenetic methodology, in conjunction with traditional methods, showed a more complete and more easily 
testable picture of athyridide evolution than either method used alone. The results of eight experimental 
phylogenetic analyses using outgroup criteria for polarity determination are compared and contrasted, 
morphological character evolution within and between groups is discussed and comparisons of stratigraphical 
and outgroup methods of polarity determination are presented. Cladistic analysis suggests that "spiriferides" are a 
group separate from atrypides and athyridides; koninckinidines, meristelloids, athyridoids, retziidines, 
retzielloids and atrypides appear as well defined, consistent clades; the Dayiinae consistently clusters with the 
lissatrypidines and the athyrisinins with the athyridides; the retziidines appear as the most derived group. 
Agreement between the stratigraphical first appearances of the main athyridide groups and their cladistic rank 
indicates a similar direction of character polarity in the evolution of the athyridides. According to the results of 
the analyses, several shell structures evolved independently in different groups of "articulate brachiopods". 
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RESUMEN 

Es diffcil lograr un acuerdo sobre un modelo de relaciones filogeneticas entre los grupos de mayor rango 
taxon6mico de atfridos y de los braqui6podos con braquidio espiralado, en general, debido a la complejidad de la 
evoluci6n de los caracteres dentro del grupo. Los resultados obtenidos en este estudio, utilizando una 
metodologfa filogenetica junto con los metodos tradicionales, mostraron una imagen mas completa y facilmente 
comprobable, de la evoluci6n de los atfridos, que cualquiera de ellos utilizado independientemente. Los 
resultados de ocho analisis filogeneticos utilizando grupos externos para la determinaci6n de las polaridades son 
comparados y contrastados, se discute la evoluci6n de los caracteres morfoI6gicos dentro y entre los grupos, y se 
realiza una comparaci6n entre los metodos estratigraficos y de grupo externo para la determinaci6n de las 
polaridades. El analisis cladfstico sugiere que los "espiriferidos" forman un grupo separado de los atrfpidos y los 
atfridos; koninckinidinos, meristelloideos, atiridoideos, retziidinos, retzielloideos y atrfpidos aparecen como 
clados consistentes, bien definidos; los Dayiinae se agrupan reiteradamente con los lissatripidinos, y los 
atirisininos, con los atirididos; los retziidinos aparecen como el grupo mas derivado. La concordancia entre los 
datos de primera aparici6n de los grupos principales de atfridos y su rango cladfstico sugiere que ambos tipos de 
analisis indican una direcci6n similar en la evoluci6n de los caracteres en los atfridos. De acuerdo con los 
resultados de los analisis, diversas estructuras de la concha surgieron independientemente en diferentes grupos de 
"braqui6podos articulados". 
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