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Resumen - El primer paso para los estudios evolutivos
suele ser establecer una hipdtesis de relaciones
entre los miembros del grupo de estudio. Luego de
esto hay una amplia gama de posibilidades, segin el
interés del investigador. Esta contribucién presenta
las generalidades de algunas de las metodologias mas
utilizadas en los estudios macroevolutivos: el reloj
molecular y la reconstruccion de caracteres ancestrales.
También se ofrece informacién sobre otras técnicas
Utiles para estudios comparados que utilizan un marco
de trabajo filogenético, como son la estimacién de
sefial filogenética, los contrastes independientes, la
descomposicién ortonormaly el andlisis de componentes
principales filogenético.
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Abstract - The first step for evolutionary studies is
usually to establish a hypothesis of relationships
between members of the study group. After this,
there is a wide range of possibilities depending on
the researcher’s interest. This contribution presents
the generalities of some of the methodologies most
commonly used in macroevolutionary studies: the
molecular clock and the reconstruction of ancestral
characters. Information on other useful techniques
for comparative studies that use a phylogenetic
framework is also presented, such as phylogenetic
signal estimation, independent contrasts, orthonormal
decomposition, and phylogenetic principal component
analysis.
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Introduccion

as comparaciones en temas de evolucidn, entre otras cosas, procuran elucidar los patrones que ha seguido
la vida a través de su historia (Harvey & Pagel, 1991). La base para este tipo de investigaciones es el
establecimiento de una hipdtesis de ancestria entre los taxa investigados, una filogenia. Sin embargo,
esto es sélo el inicio, pues a partir de la hipdtesis, y con el uso de metodologias auxiliares, se pueden plantear
preguntas mas profundas o fijar metas mds ambiciosas, como pueden ser generar un marco temporal de
trabajo (p. e. Sauquet et al., 2017; Schneider et al,, 2004).

Incluso es posibleirmas alla e investigar cdmo ha sido la evolucién de un caracter (p. e. Gémez-Acevedo, Rico-
Arce, Delgado-Salinas, Magallén & Eguiarte, 2010; Silvera, Santiago, Cushman & Winter, 2009), qué relacién
tiene dicha evolucién con variaciones climaticas o lo que se desee (p. e. Evans, Smith, Flynn & Donoghue,
2009; Yesson & Culham, 2006). También se pueden abordar temas de investigacion que planteen elucidar si
hay varios caracteres que estan evolucionando de manera coordinada (Adams, 2010; Polly, Lawing, Fabre &
Goswami, 2013; Serb, Alejandrino, Otarola-Castillo & Adams, 2011), entre muchas mas alternativas. Por eso,
en esta contribucién se presentan los aspectos generales de algunas de las metodologias complementarias
en el estudio de la evolucion: el reloj molecular y la reconstruccién de estados ancestrales de caracteres. Del
mismo modo, se incluyen algunos de los métodos que se han desarrollado recientemente para la bisqueda de
patrones evolutivos, como los contrastes independientes, el andlisis filogenético de componentes principales
y la descomposicién ortonormal. En otro manuscrito se exponen las generalidades acerca de las filogenias y
los métodos para construirlas.

€l reloj molecular

La idea original del reloj molecular supone que los cambios en el ADN (las mutaciones) se acumulan a una tasa
aproximadamente constante en el tiempo evolutivo (Battistuzzi, Filipski & Kumar, 2011). La propuesta de que
la evolucién ocurre a una tasa aproximadamente constante a lo largo del tiempo fue planteada a principios
de los afios 60, de manera independiente por Margoliash (1963), utilizando la enzima Citocromo C, y por
Zuckerkandl & Pauling (1965) usando globinas.

Motoo Kimura propuso que en el ADN hay mutaciones que pueden tener un efecto funcional ventajoso,
deletéreo (mortal) o neutral para la poblacion; por ello, desde un punto de vista selectivo, las mutaciones no
tienen el mismo comportamiento. Aquellas mutaciones con efectos deletéreos son eliminadas rapidamente
por seleccién, mientras que las que son ventajosas pueden perderse por deriva génica o ser fijadas por
seleccién. Las mutaciones que no tienen un impacto funcional (las neutrales o casi neutrales), al estar libres
de la accion de la seleccién pueden variar libremente (incrementando o disminuyendo su frecuencia) por la
deriva génica. Segln la teoria de Kimura, aunque muchas de estas mutaciones neutrales se pierden, también
muchas otras se fijan en el genoma y por lo mismo tienden a ser las que mas influyen en la tasa de evolucién
(Herron & Freeman, 2014; Ohta, 2013).

La velocidad a la que evoluciona cada region del ADN no es igual. Aquellas regiones que tienen fuertes
presiones selectivas, como por ejemplo la que codifica para la enzima que fija el carbono en el ciclo de Calvin, la
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ribulosa-1,5-bifosfato-carboxilasa/oxigenasa (RuBisCo), tenderan a acumular pocas mutaciones detectables;
mientras las regiones que suelen tener menores presiones selectivas, como los espaciadores intergénicos
(ITS, ETS) pueden acumular grandes cantidades de cambios en menor tiempo (Soltis & Soltis, 1999). Por ello,
como la tasa de evolucién no es constante a lo largo de todo el genoma y entre todos los grupos, el reloj
molecular ha evolucionado y se ha diversificado.

De manera general, para fechar un evento de divergencia con los métodos modernos de reloj molecular
se necesita: (i) obtener las distancias genéticas entre los taxa bajo andlisis; para uno o varios de ellos debe
existir un estimado de la edad aproximada, informacién que normalmente se obtiene de fésiles; (ii) se debe
calcular la tasa de sustitucién; (iii) se debe utilizar la tasa calculada en el paso anterior para convertir las
distancias genéticas entre los taxa de interés en estimados de sus edades (Renner, 2005). Las sustituciones
son mutaciones del ADN en las que una base es remplazada por otra diferente; a la velocidad con la que
ocurre este proceso se le denomina tasa de sustitucion y se calcula en funcién del modelo de sustitucién
seleccionado (Vandamme, 2009).

Como cualquier técnica, el reloj molecular no es perfecto. Segun Sanderson, Thorne, Wikstrém & Bremer
(2004), Renner (2005) y Rutschmann (2006), algunas fuentes de error que pueden incidir en los resultados
son: (i) especificaciones erréneas de las distancias genéticas; (ii) topologias incorrectas; (iii) modelo inadecuado
de evolucién; (iv) uso de pocos puntos de calibracién; (v) uso del tipo de reloj incorrecto; (vi) presencia de
paralogos que pueden introducir sesgo en la reconstruccién de las relaciones histéricas. Los pardlogos son
genes relacionados via duplicacién, pero que normalmente evolucionan de manera independiente entre si y
por lo tanto no son Utiles para rehacer la historia de un linaje. En oposicién existen los ortélogos, que son
aquellas copias de un gen que se originan de un Unico gen ancestral en el antepasado comun de los genomas
comparados y cuya evolucién se mantiene vinculada, por lo que permiten establecer hipotesis de relaciones
ancestro-descendiente entre linajes (Koonin, 2005).

Entre todos los elementos previos, uno de los pasos clave en el fechaje de las relaciones ancestro-
descendiente es seleccionar el tipo mds apropiado de reloj molecular. Existen dos tipos bdsicos: los que
suponen una tasa global de sustitucidn (reloj molecular estricto) y los que asumen heterogeneidad en las
tasas de substitucién (reloj molecular relajado). En el Cuadro 1 se presenta una comparacién de los principales
métodos, agrupados en funcion del tipo de datos de entrada y el método de optimizacién. En Welch & Bromham
(2005), asi como en Rutschmann (2006) hay otros métodos que no fueron incluidos aqui.

Cuadro 1.
Comparacion de los diferentes métodos utilizados para fechar con reloj molecular utilizando como base el tipo de datos de
entrada. Las técnicas se organizaron conforme a los datos de entrada y el método de optimizacion.

Tequio, enero-abril 2021, vol. 4, no. 11

DATOS DE METODODE | NOMBRE DEL METODO

ENTRADA OPTIMIZACION Y AUTORES OBSERVACIONES
Matiiz de Regresion lineal (Nel, | G100 00 e o T e o e maiocule
distancia 1987; Li& Graur, 1991) | o ° P P )

55




56

Indagando aspectos evolutivos con filogenias/Leopardi-Verde & Escobedo-Sarti/53-68

DATOS DE
ENTRADA

METODO DE
OPTIMIZACION

NOMBRE DEL METODO
Y AUTORES

OBSERVACIONES

Filograma

Secuencias
topologia

+

Méaxima
verosimilitud
(ML)

Méaxima
verosimilitud
(ML)

Inferencia
bayesiana (IB)

Media de la longitud
del camino (Bremer &
Gustafsson, 1997)

Hay varios, algunos de
los mas populares son:
Suavizado de tasa no
paramétrico (NPRS por
sus siglas en inglés)
(Sanderson, 1997),
verosimilitud penalizada
(PL, por sus siglas en
inglés) (Sanderson,
2002)

ML conreloj (Felsenstein,
1981)

Estimacion  bayesiana
con reloj relajados (Aris-
Brosou & Yang, 2002).

€l algoritmo original sélo permite un punto
de calibracién ubicado en la raiz del arbol. La
generalizacién de este método (PATHd8) permite el
uso de multiples puntos de calibracién vy la variacién
de las tasas de sustitucién entre los nodos. Por la
forma como trabaja es Util en filogenias grandes. Esta
implementado en un software del mismo nombre
PATHd8 (Britton, Anderson, Jacquet, Lundqvist &
Bremer, 2007).

En estos métodos se utiliza un suavizado estadistico
y la autocorrelacién para determinar las edades de
los nodos. Estan implementados en el software r8s
(Sanderson, 2003).

Es un método lento, pero popular, puede ser muy
eficiente si cuenta con una topologia idonea vy la
longitud de ramas es correcta. Esta implementado en
software como PAUP*, PhyML, entre otros.

Aunque no es un método popular, es interesante
porque conjuga tasas de autocorrelacién (como el PL)
con un modelo explicito de especiacién y extincién
de linagjes, algo que es desarrollado mejor en otros
algoritmos. Esta implementado en el software
PhyBayes (Aris-Brosou & Yang, 2002).

Secuencias de
ADN

Analisis
bayesianos

Hay varios: reloj
molecular local
(Drummond et al,, 2006),
asi como los modelos de
tasa variable (Suchard et
al, 2018).

En estos relojes la filogenia es calculada de manera
simultanea con el reloj, por lo que se disminuyen los
errores asociados a la topologia del arbol. En general
son métodos flexibles en los que se implementa
una amplia variedad de modelos de evolucién. Estan
implementados en el programa BEAST y actualmente
son los mas utilizados.

Modificado y actualizado de Rutschmann, 2006.

Tequio, enero-abril 2021, vol. 4, no. 11




Indagando aspectos evolutivos con filogenias/Leopardi-Verde & Escobedo-Sarti/53-68

Entre todos los métodos que se presentan en el Cuadro 1, el mas simple y de alguna manera el que expresa
la idea mds elemental del reloj molecular es el método basado en la matriz de distancias genéticas, el cual
ocupa como algoritmo para estimar los tiempos de divergencia una regresion lineal y la idea subyacente
es que si el arbol es ultramétrico, las distancias nodales pueden ser convertidas facilmente en tiempos
de divergencia (Rutschmann, 2006). Debido a que estos calculos pueden hacerse con cualquier software
estadistico, esta aproximacién -que fue una de las primeras- gozd de gran aceptacion.

También se advertird en el Cuadro 1 que las técnicas para la estimacién del reloj molecular se han
vuelto cada vez mdas complejas y demandantes de equipos de computo. Esto esta relacionado con el hecho
de que en la mayoria de las matrices con datos moleculares lo comun es la heterogeneidad de las tasas de
evolucién entre los linajes incluidos (Lartillot, Phillips & Ronquist, 2016).

Asi, de acuerdo con Rutschmann (2006), si el grupo de organismos con el que se esta trabajando tiene
tasas heterogéneas de evolucidn, no es conveniente utilizar métodos basados en el reloj estricto (como
la regresion lineal, Cuadro 1), sino que es mas adecuado el uso de métodos que corrigen o incorporan la
heterogeneidad de las tasas de sustitucion a los calculos. De hecho, este tipo de métodos actualmente son
los que han cobrado mayor fuerza y se estan desarrollando muy activamente.

Los nuevos métodos acomodan la heterogeneidad basandose en especificaciones que indican cémo las
tasas cambian entre los linajes (Drummond, Ho, Phillips & Rambaut, 2006). Una de las maneras de lograr
esto es a través de las tasas autocorrelacién temporal; otra es con el uso de distribuciones compuestas
de Poisson (Rutschmann, 2006). La primera aproximacion es mas popular que la segunda en el disefio
de los métodos; sin embargo, la segunda, al estar enmascarada en los distintos algoritmos de fechaje
incluidos en el programa “Bayesian Evolutionary Analysis Sampling Trees” (BEAST), ha crecido mucho en
uso. Un elemento comun a todos los métodos de fechaje que no asumen una tasa de cambio constante es
que intentan minimizar las discrepancias entre las longitudes de rama y las tasas de cambio en las ramas
(Rutschmann, 2006).

En los métodos mencionados en el Cuadro 1, los que emplean tasas variables normalmente se asocian
a una implementacién que utiliza para las estimaciones inferencia bayesiana y el método de Monte Carlo,
basado en cadenas de Markov (MCMC). En estos métodos se calculan las probabilidades posteriores junto
con las tasas y tiempos (Drummond & Suchard, 2010). Las innovaciones de este método con respecto a los
previos incluyen caracteristicas como la capacidad de estimacién de parametros (no necesariamente todos
deben ser no especificados), la correlacidn entre las tasas de ramas adyacentes puede ser probada; ademas,
no se requiere una topologia previa, lo que permite manejar la incertidumbre filogenética. Por otro lado,
sobre esta base se han desarrollado variantes para incrementar la flexibilidad en el analisis: acorde con las
especificaciones que se proporcione al modelo se puede probar sobre cada rama del arbol un reloj molecular
estricto, relajado e incluso uno mixto (Drummond & Suchard, 2010; Lartillot et al., 2016).

El reloj molecular tiene multiples aplicaciones que van desde el fechaje de eventos, como por ejemplo la
aparicién de las angiospermas u otros linajes (Figura 1) (p. e. Barba-Montoya, dos Reis, Schneider, Donoghue
& Yang, 2018; Leopardi-Verde, Carnevali & Romero-Gonzalez, 2017; Magallén, Gémez-Acevedo, Sdnchez-
Reyes & Hernandez-Herndndez, 2015), estudios de evolucion de caracteres de diversa indole (Schneider
et al., 2004; Schultz & Brady, 2008), estudios biogeograficos (Renner, 2005; Sanderson et al.,, 2004), entre
otros. Si bien es necesario tener en cuenta que ninguno de estos métodos es perfecto, no cabe duda de que
permiten inferir sucesos del pasado y que tienen la capacidad de ayudar a entender la historia.
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Figura 1.

Extracto de un cronograma de los Laeliinae (Orchidaceae) con énfasis en Encyclia Hook. El nimero romano indica uno de los
puntos de calibracion (lll, MRCA Encyclia). Los ndmeros en los nodos sefialan las edades estimadas en millones de afios, las
barras muestran el intervalo de confianza de 95 % y los circulos de color indican la probabilidad posterior de acuerdo con la
escala que se encuentra en la esquina superior derecha. Tomado de Leopardi-Verde et al,, 2017.
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Evolucion de caracteres

Un cardcter o atributo puede definirse como cualquier diferencia entre dos grupos de organismos, que puede
ser utilizada para “caracterizar” o distinguirlos (Wagner, 2001). Este concepto es intuitivo a cualquiera de
las actividades de la vida cotidiana y es una parte esencial de la biologia comparada, que tiene por funcién
analizar y capturar los patrones bioldgicos y elaborar teorias sobre los procesos que podrian explicarlos
(Eldredge & Cracraft, 1980).

Una herramienta importante para comprender la evolucién de un grupo cualquiera de organismos es
estudiar la evolucién de aquellos caracteres que podrian ser innovaciones clave o que se suponga que
puedan tener alguna importancia evolutiva. La evolucién de un caracter es el proceso por el cual un atributo
evoluciona a lo largo de las ramas de una filogenia (Gupta, Mafiuch, Stacho & Zhu, 2004).

Actualmente hay tres vias para reconstruir la historia evolutiva de un caracter. La primera es con el
uso de maxima parsimonia, la cual sugiere que la mejor explicacién de los datos es la que involucra la
menor cantidad de cambios evolutivos (Swofford & Sullivan, 2009). Como caracteristicas positivas
pueden mencionarse el que suele ser una buena aproximacion a los estados ancestrales, es intuitivo, esta
implementado en un nimero importante de programas y trabaja con caracteres polimdrficos; no obstante,
funciona bien sélo a tasas bajas de evolucidn, subestima el nimero total de cambios y no ofrece informacion
sobre la incertidumbre de los procesos de transicién de estados de caracter. En la Figura 2 se muestra un
ejemplo de una reconstruccién de caracteres ancestrales utilizando como modelo sistemas sexuales en la
familia Bromeliaceae, note que las ramas tienen sélo el color que corresponde al estado mas parsimonioso.
Este método esta implementado en el programa Mesquite (Maddison & Maddison, 2019) (ver Figura 2).

La segunda alternativa es con el uso de métodos probabilisticos, que en general asumen que los cambios
entre los estados de caracter siguen un proceso markoviano, como el descrito por Lewis (2001). Entre los
aspectos positivos de este modelo destaca el que la probabilidad de cambio en cualquier punto a lo largo de
alguna rama en un arbol filogenético depende sélo del estado de caracter actual y no de estados anteriores,
se pueden asignar o calcular la tasa de cambio de un caracter y combinarla con informacién como la longitud
de ramas.

La mayor debilidad de estos modelos es que dan por sentado que las longitudes de rama del arbol
filogenético y la topologia son conocidas con certeza (Paradis, 2012). En la Figura 3 se muestra el ejemplo
de una reconstruccién de caracteres ancestrales utilizando un método probabilistico con los mismos datos
de sistemas sexuales en la familia Bromeliaceae, note que en los nodos se incluye un diagrama de pastel
en el que se representa la probabilidad de cada estado de cardcter en cada nodo y por lo mismo ofrece una
medida de la incertidumbre en la reconstrucciéon de los estados ancestrales. Si se comparan las Figuras
2y 3 se observara que, aunque reflejan un patrén similar, al contar con una medida de incertidumbre en
la reconstruccién de los estados ancestrales la Figura 3 brinda un panorama mdas completo para hacer la
interpretacion del resultado.
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Figura 2.

Filogenia de la familia Bromeliaceae sobre la que se reconstruye la evolucién del sindrome de polinizacién utilizando maxima
parsimonia. Figura elaborada en Mesquite con datos de Escobedo-Sarti et al. (2013) y Aguilar-Rodriguez et al. (2019).
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Filogenia de la familia Bromeliaceae sobre la que se reconstruye la evolucién del sindrome de polinizacién utilizando maxima
parsimonia. Figura elaborada en Mesquite con datos de Escobedo-Sarti et al. (2013) y Aguilar-Rodriguez et al. (2019).

|:| Rapatea paludosa_
@ Brocchinia prismatica

Ayensua uaipanensis
|:| Brocchinia paniculata
O Brocchinia micrantha
B Bropehina actiminata

mania guianerisis

n Lmdmama longipes

O Connellia nutans

8 Slomeropitcairnia penduifiora
B Caspsiswangerini

=] Calopsls floribanda
O Alcantarea duarleana
B Urissea jonghe

B \riesea

;mmﬂ

ituminosa,
B AGHea mpenalis
Mezobromelia pleiosticha
B Vriesea splendens
B Vriesea neoglutinosa
. Werauhia viridiflora
B Werauhia ororiensis

B Guzmania monostachia
O Guzmania wittmackil
O Guzmania roezlii
O Guzmania thonhofiana
8 Tilandsia vindifora
g landsia dodso

B Viicsea maiziner
O Tillandsia usneoides
O Tillandsia heterophylla
@ Tillandsia complanata
8 Vriesea espinosae
B Jijandsia tricyata

Tillandsia

|:| Racinaea ropalocarpa

a frase
~—10 B Raghae: gua(ema\ens\s

0 Hechtia gl

O Hechtia purpusu

0 Hechtia glabra

g Couendoma florida

O Entomofilia
M Ornitofilia

l Quiropterofilia
O Autogamia

[ Mixto

quencia serrata
D Navla saxicola
Bvewca Ia leﬂexa

BNavia sp\endens

a Fnsteregha peuolala

O Fosterella rusbyi

O Fosterella villosula,

O Fosterella pendulifiora
Abromeitiella lorentziana

Deuterocohnia longipetala

Deuterocohnia latteae

Deuterocohnia glandulosa

Deuterocohnia meziana

Dyckia

Dyckla hllalreana
kia d

Dlcnia da S hetarophylla
Pitcairnia loki Schmldl\l
Pitcairnia burle mar
Pitcairnia ﬂammea
Pitcaimia carinata
Pitcairnia feliciana
itcairnia orchidifolia
Pitcairnia recurvata
Pitcairnia poortmanii
Pitcairnia hirtzii
Pitcaimia vubromgnﬂcva
Pitcairnia corallin:
Pitcairnia beach\ae
Pitcairnia wendlandii
Pilcairnia squarrosa
Pitcairnia atrorubens
Puya alpesiris

U usta
Pu; a chl\ens\s
Pu

Puya floccosa
Puya raimondii
Puya nmda

Puya humilis
Puya casle\lanosu
Puya

Gchagavia elegans
Ocl

Fascicularia bicolor

Bromelia urbaniana

Bromelia chrysantha

8 Bromelia agavifolia

B Bromelia karatas

O Bromelia pinguin

@ Bromelia flemingi

B Bromelia serra
Pseudananas > sagenarius

é
B
S

&

=

nana:
I Anan S ananassmdes
onnbergia petersii
I Aech mea drakeana
g Lymama alvimit
B gpesnelia marmorata
O BlBerGia macolents
@ Billbergia deccva
@ Aechmea r%
g Cansiropsis |I\berg|c|des
undoa perplexa
] itonkis gigantea
O Wittrockia Stiperba
B Neoregelia pineliana
O Neoregelia leucophoea
B Andrea sell
g Bﬁlberg\a m%en readii
Billbergia horrid:
I Quesnelia quesnellana
B Aechmea nudicaulis
B Canistrum aurantiacum
0 ATACOC0CeUS pectinatus
O Araeococcus goeldianus
0O Aechmea br%meluh\la
G Acchmea sphaerocephala
B Acchmea hguiaia
=] Asﬁ ea halt OHII\
@ Hohenbergia stellata
O Aechmea racinae
D Aechmea dis unc(a )
ckeri

!
g6
E o Acamhoslachys slrobwacea

Tequio, enero-abril 2021, vol. 4, no. 11

61



62

Indagando aspectos evolutivos con filogenias/Leopardi-Verde & Escobedo-Sarti/53-68

En los modelos probabilisticos hay dos implementaciones basicas: Mkl y AsymMk. El Mk1 es un modelo
que aplica sélo para caracteres discretos y puede trabajar con caracteres polimérficos. En este modelo
todas las transiciones son igualmente probables y sélo tiene un parametro: la tasa de cambio (Maddison &
Maddison, 2019; Paradis, 2012).

€l modelo AsymmMk es una modificacién del Mk1 que incluye un parametro de aleatoriedad. Este modelo
sélo puede ser aplicado a caracteres continuos, aunque puede trabajar con caracteres binarios. Se caracteriza
por sus tasas de cambio diferenciales: una hacia adelante y otra para las reversiones. Tanto el Mk1 como el
AsymmMk estan implementados en los programas Mesquite y en paquetes de R (Harmon, Weir, Brock, Glor &
Challenger, 2008; Maddison & Maddison, 2019; Paradis, Claude & Strimmer, 2004; R Core Team, 2020).

Adicionalmente, se ha propuesto el uso de métodos bayesianos para reconstruir la historia de un caracter;
la mayor diferencia con los modelos de maxima probabilidad es que se calculan las probabilidades posteriores
para la transicion de los caracteres. La implementacion mas conocida de este método esta en BayesTraits.?

La tercera alternativa para hacer una reconstruccién de caracteres es con el uso del mapeo estocastico,
que puede considerarse como una representacion de la historia del cardcter en la filogenia (Bollback, 2006). La
principal caracteristica de este método es que no considera fijo un estado a lo largo de una rama; por el contrario,
explora las historias posibles, lo que permite tener una hipétesis de los cambios a lo largo de las ramas. Por el
momento este método Unicamente se puede utilizar con caracteres discretos. Si se desea explorar, este método
se encuentra en el programa SIMMAP (Bollback, 2006) vy en el paquete Phylogenetic Tools for comparative
biology (and other things) (phytools) de R (Revell, 2012).

Los métodos disponibles para hacer reconstrucciones de caracteres ancestrales suelen ser intuitivos y para
que lainterpretacién tenga sentido hay cuatro aspectos a considerar: (i) es necesario conocer toda la informacién
disponible sobre la historia de vida de los organismos a estudiar, de lo contrario es complicado interpretar el
resultado de la reconstruccién de la evolucién del caracter de interés; (ii) el caracter estudiado debe tener sefial
filogenética, que es la dependencia de los caracteres vy los grupos de especies en que se presentan (Paradis,
2012). En otras palabras, se dice que si un caracter se presenta aleatoriamente en grupos no relacionados
carece de sefial filogenética; (iii) es conveniente conocer un estimado de la tasa de evolucién del caracter; (iv) la
eleccién del método puede ser importante. De hecho, Xiang & Thomas (2008) encontraron que el impacto que
el método puede tener sobre la reconstruccién de un caracter depende precisamente de la naturaleza de dicho
caracter, pues para aquellos sin homoplasia, sin polimorfismos y sin datos faltantes, la reconstruccién de los
estados ancestrales es consistente entre todos los métodos. Pero cuando los caracteres no son “perfectos”, cada
método trata con la incertidumbre de una forma diferente, por lo que el patrén general es que en los nodos de la
filogenia con poco soporte la reconstruccién tenderd a ser incongruente entre los métodos.

Se debe considerar que, para hacer comparaciones adecuadas entre caracteres utilizando un marco de trabajo
filogenético, en primera instancia es necesario realizar una diagnosis de los caracteres y solo luego es que se
establecen las comparaciones a que haya lugar. La diagnosis consiste en determinar qué asociacién tiene la
filogenia con las diferencias observadas entre los taxa (sefial filogenética). En este sentido, el problema de la
asociacion de los caracteres con la filogenia tiene que ver con la independencia de los datos, que a su vez esta
en intima relacion con la jerarquia que hay en las filogenias y con el supuesto de que los organismos que son
filogenéticamente cercanos suelen ser similares (Gittleman & Luh, 1992; Harvey & Pagel, 1991).

3 Disponible en http://www.evolution.rdg.ac.uk/
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La sefial filogenética de un caracter es una consecuencia directa de la evolucién de los caracteres y
su forma dependerd de los mecanismos evolutivos involucrados en la historia de los que se hallen bajo
andlisis. Estadisticamente, la sefial filogenética es la presencia de covarianza entre especies o, en otras
palabras, es la no independencia de caracteres (Paradis, 2012). En la misma publicacién se menciona que
intuitivamente es posible conocer si un caracter tiene o no sefal filogenética, por lo que hacer un cdlculo de
esta indole puede parecer trivial. Aunque los investigadores deben estar conscientes que cuantificar esta
sefial es importante debido a que no es lo mismo la sefial de un caracter con una tasa de evolucién rapida a
la de uno con una tasa de evolucidn lenta. Existen dos formas de calcular la sefial filogenética utilizando R,
una es la propuesta por Blomberg, Garland & lves (2003) y otra es a través de la descomposicién ortonormal
(ver mds adelante).

Una vez que se ha determinado si hay sefial filogenética, existen varios métodos para el desarrollo de
anadlisis comparados filogenéticos. La gran mayoria de ellos implementados en R, sélo unos pocos como el
de los contrastes independientes de Felsenstein (1985), estan en programas como Mesquite. Enseguida se
mencionaran algunos de los métodos y se explicara brevemente en qué consisten. Pero antes de continuar
es necesario hacer eco de dos advertencias formuladas por Paradis (2012): (i) Hay que tener en cuenta
que la distribucion de los estados de caracter depende de la filogenia y de la manera en que los caracteres
bajo estudio evolucionan; (ii) como sucede con cualquier método estadistico, un uso inadecuado puede dar
origen a resultados sin sentido (garbage in, garbage out).

El método conocido como contrastes independientes fue creado por Felsenstein (1985) y hace
comparaciones entre pares de taxa de cada una de las bifurcaciones de la filogenia. Asi, si los nodos
ancestrales de la filogenia son conocidos, entonces se pueden calcular las diferencias entre los dos taxa que
comparten un ancestro comudn inmediato, sin que se confunda la comparacién con el efecto de la filogenia.
Este método se basa en un modelo browniano de evolucién de caracteres, por lo que asume que cada nodo
es independiente; para utilizarlo se requiere que la filogenia sea perfectamente dicotémica y el resultado
es una grafica similar a la de una regresién en la que los caracteres comparados, si estan asociados, se
acercaran a la linea, de lo contrario estaran dispersos.

La descomposicién ortonormal es un procedimiento candnico que permite descomponer la varianza
de los caracteres de historia de vida (el método sélo trabaja con caracteres continuos) con respecto a la
estructura del arbol filogenético. Al hacer esto es posible cuantificar hasta qué punto la historia evolutiva
ha moldeado los estados que vemos hoy de un caracter. Los creadores de esta prueba sugieren que antes
de aplicarla se haga un analisis de autocorrelacién filogenética y si efectivamente existe, entonces se debe
utilizar para cuantificar el grado de influencia de la filogenia. Este anadlisis da como resultado un grafico
[lamado ortograma (Ollier, Couteron & Chessel, 2006).

Hay métodos de andlisis multivariados, como el andlisis de componentes principales filogenéticos
(pPCA), propuesto por Jombart, Pavoine, Devillard & Pontier (2010). La idea de esta técnica es resumir
un set de caracteres a unas pocas variables sintéticas que exhiban los patrones globales y locales que
existen en la estructura filogenética. Los patrones globales son las autocorrelaciones positivas que forman
taxa cercanamente vinculados que comparten los valores de un caracter, esto normalmente se asocia a la
sefial filogenética. Los patrones locales son las autocorrelaciones negativas que se forman a partir de las
disimilitudes que se puede alcanzar en sectores de la filogenia; generalmente esto ocurre cuando especies
cercanamente relacionadas tienen valores muy dispares para un caracter. El resultado de esta comparacion
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es un grafico en el que se conjuga una filogenia con un analisis de componentes principales (PCA) para
mostrar los patrones globales, locales, asi como la proporcion de valores propios (eingenvalues) y cuales son
los caracteres con mayor peso en conjunto con su asociacién. €n la Figura 4 se puede ver un pPCA generado
con datos hipotéticos de nicho climatico y forma del labelo de un grupo de orquideas, en el que se aprecia
cudles de los caracteres incluidos tienen algun tipo de relacién con la filogenia y cudl es su intensidad.

Figura 4.

Andlisis de componentes principales filogenético para un grupo hipotético de especies en el que se muestra la relacién
entre la filogenia, variables bioclimaticas y dos variables relacionadas con la forma del labelo. Los circulos negros
representan evolucién asociada a la filogenia y los blancos, lo contrario; el tamafio de los circulos habla de la intensidad
de la asociacidn. Figura elaborada con datos propios.
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Conclusién

Los métodos descritos no son los Unicos que hay vy de hecho constantemente se afiaden mas posibilidades que
permiten explorar distintos aspectos de la dinamica evolutiva. Por ejemplo, es posible estudiar la incertidumbre
filogenética, hacer comparacién directa entre topologias o de éstas con matrices, estimar tasas de diversificacion,
hacer pruebas para determinar si existen saltos en los patrones de diversificacion. Incluso se pueden hacer andlisis de
ecologia evolutiva como explorar si existe conservadurismo de nicho, si hay evolucién relacionada con la exploracién
de nuevos espacios bioclimaticos, evaluar el desplazamiento de caracteres mediado por presiones selectivas, origen
y cambio temporal de caracteres, influencia del cambio climatico sobre la evolucién y diversificacién de seres vivos,
entre otras cosas. El tipo y cantidad de datos que pueden utilizar los analisis macroevolutivos es variado y se pueden
derivar practicamente de cualquier fuente imaginable, por lo que vale la pena indagar, siempre y cuando se hagan los
ajustes necesarios para que puedan ser procesados por los métodos disponibles. Asi, los analisis macroevolutivos son
una ventana que posibilita estudiar el pasado, comprender el presente y tal vez permitan inferir eventos del futuro.
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