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RESUNEN

El propodsite principal de esta revisién es promover la discusion acerca del impacto que ha tenido el
uso de las filogenias y el método comparative en diversos campos de la biologia moderna, La
combinacién entre el método comparative y las filogenias es usada para (1) inferir los estados
ancestrales de patrones morfoldgicos, ecoldgicos y conductuales para sugerir patrones evelutivos de
cambiec, {2} desarrollar hipdtesis acerca de los procesocs de cambio evelutiva, {3) probar asociacién
evolutiva entre dos o mds caracteres gque pudiésen sugerir procesos coevolutivos y de limitantas
evolutivas, y (4) corregir problemas de independencia de datos correspondientes a especies le.g.,
problemas estadistices en andlisis intarespec(ficos que no son de naturaleza evoiutiva). Per otro lado,
la manera de evaluar hipétesis de adaptacidn ha cambiado dramaticamente en las uitimas dos décadas.
A pesar de que los avances en técnicas moleculares y de recanstruccion filogenética que permiten
evaluar hipdtesis de adaptacién de una manera rcbusta, se siguen invocando argumentos
adaptacionistas o usando aproximaciones experimentales para explicar correlaciones evolutivas. Mi
intencién en este articulo es enfatizar el usc de filogenias en la interpretacion de hipétesis evolutivas
y de adaptacidn, hipdtesis de crigen y transicién de caracteres, cotrelacidn evolutiva entre dos o mas
caractetes, coevolucion, diversificacion fitogendtica, y el papel de las filogenias y el métedo
comparativo en la identificacion de especies en riesgo y su conservacion. Para ello, revise achao
ejemplios que incluyen casos de estudio sobre la evolucién: (1) de plantas dicicas con semillas
dispersadas por animales, (2) del gregatismo en larvas de maripesas con una coloracién aposematica,
{3) de las alas reducidas entre macrolepiddpteros de bosques estables, (4) del robc de néctar entre
colibries con tomios aserrados, (5) de flores con mecanismos de defensa en contrade "aprovechados”,
{6) de los cambios de hospedero por la quimica de las plantas, {7) de la nectarivorla entre colibrfes y
su radiacidn adaptativa, v (8} de la tendencia hacia la generalizacién de hospederos por tordoes pardsitos
de crin. Los primeros dos sistemas saon usados principalmente para explicar los problemas
metodolagicos en el uso de filogenias y los seis restantes conforman una revisién cenceptual del usa
de filogenias en la evaluacién de hipétesis de adaptacién y en biologfa/ecologia evolutiva. Por Ultimo,
reviso como las filogenias se pueden utilizar para establecer prioridades en la conservacion de especies
e identificacion de procesos bicldgicos que estan determinando distintes niveles de "susceptibilidad”
ala extincidn por cuestianes de origen filegenético.

Palabras Claves: Adaptacién, ciadistica, cladogénesis, coespeciacién, conservacién, correlacion
evolutiva, filogenias.



Ornefas: Filogenias y el método comparativo

ABSTRACT

The main purpose of this review is to promote discussion cn the impact of modern phylogenetic
comparative methods has had on several fields of biclogy. The combining of comparative methods and
phylogenies is used (1) ta infer the ancestral states of morphological, ecological and behavioral patterns
and to suggest evaluticnary patterns of change, (2) to develop hypotheses about the processes of
avolutionary change, (3} to test evolutionary association between two or more characters that might
suggest coevolutionary pracesses or evolutionary constraints, and {4) to correct the nonindependence
of species data (e.qg. statistical prablems of interespecific analyses that are not evolutionary in nature).
Because of this, the evaluation of adaptation hypotheses has changed dramatically in the last two
decades. Now, advancas in molacular techniques and phylogenetic reconstruction methods allow
rasearchers to evaluate hypotheses of adaptation using a mere robust approach, but Darwinian
argumentation aor experimantal approaches are stilf used to explain correlation over evolutionary time.
My interest here is to emphasize the use of phylogenies when testing hypotheses of adaptation and
gvolution, hypaotheses of origin and transition of characters, evoiutionary association of two or more
characters, ceevolution, phylogenatic diversification, and the role that phylogenies and the comparative
methads might play on the identificaticn and conservation of species at risk. For this reason, | revise
eight study cases, including the evolution of {1} dicecy among plants with fleshy fruits dispersed by
animals, (2) gregariousness amang butterfly larva promoted by aposematic coloration, (3) wing
reduction among macralepidopteran living on stable forests, (4) nectar robbing among bill-serrated
hurnmingbirds, (5) plant chemistry on herbivore host shifts, (8) floral defenses against "aprovechados”
that rob nectar, {7) nectarivory among hummingbirds and their adaptive radiation, and (8) host
generalization amang parasitic cowbirds, Thae first two systems are used mainly to explain socme of the
methodological problems and the remaining six conform a conceptual revision of the use of phylogenies
for testing hypotheses of adaptation and in biology/evolutionary ecology. Lastly, | revise how
phylogenies can be used to establish conservation priorities and to identify bilogical processes that
might detarmine different levels of susceptibility to extinction because of phylogenetic origin.

Key Words: Adaptation, character correlation, cladistics. cladog enesis, conservation, cospeciation,
phylogenies.

INTRODUCCION

El pensamiento darwinianc crecié con la idea de que la diversidad biolégica
evoluciond a través de una combinacién de procesos genealégicos y ambientales.
Aunque hoy dia los bidlogos aceptan esta idea en la préctica los estudios
filogenéticos y ecolégicos se llevan a cabo de manera independiente. Esto es un
problema, ya que para dar explicaciones evolutivas se requiere como referencia
tanto la reconstruccién de las relaciones filogenéticas del grupo bajo estudio como
la de sus ambientes donde han evolucionado. Es por tanto necesario que en
nuestros programas de investigacion integremos la informacion morfolégica,
ecolégica, y conductual, con la informacién histérica sobre los arganismos que
estudiamos, para producir una imagen mas robusta de la evolucion.

En décadas recientes, varios conceptos de la sistemdtica han sido revitalizados
mediante metodologfas para desarrollar hipétesis sobre la evolucidn de caracteres
y grupos taxonémicos {p.ej. de Luna 1995, de Luna & Mishler 1996), vy de igual
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manera el uso de una aproximacién filogenética ha beneficiado a la ecologia
evolutiva mediante la identificacion de patrcnes ecoldgicos y de posibles
adaptaciones [(p.e]. Wanntorp et @. 1920, Brooks & Mclennan 1991, Reeve &
Sherman 1993). Aunque es cada vez més comun ver en la literatura como los
investigadores usan filogenias en la interpretacion de patrones bioldgicos, el
desarrollo de la biologia se ha caracterizado por carecer de un enfogue
comparativo-evolutivo {(Piflero 19986).

El propdsito de ésta revisién es informar al lector de esta revista sobre la
importancia del uso de filogenias en la interpretacién de hip6tesis evolutivas. En
ia presente revision enfatizo la pluralidad de enfoques utilizados en la literatura
para la interpretacién de hipdtesis evolutivas y detallo aspectos metodoldgicos, a
fin de estimular su uso entre biélogos de todas las disciplinas. A pesar de que
existen excelentes revisiones sobre la importancia del uso de filogenias en biologia
evolutiva {p.ej. Losos & Miles 1994) y de que algunos de los estudios incluidos
agui han sido utilizados en revisiones previas, fa diversidad en tdpicos vy
probleméticas de los ocho estudios de caso seleccionados dard al lector un
pangrama general de las inumerables pasibilidades y las bondades del método
comparativo vy el uso de filogenias en programas de investigacion en biologia
evolutiva. Los estudios de caso seleccionados me permitirdn explicar como es que
un enfoque filogenético puede ayudar a encontrar nuevas direcciones en nuestros
programas de investigacién y abordar algunos de los tépicos més relevantes en
biologla evolutiva; la reconstruccion de filogenias también nos puede ayudar a
detectar nuevas observaciones y luego proponer hipdtesis alternativas sugeridas
por éstas. Luego discuto de manera extensiva sobre el concepto de adaptacion y
sobre |3 identificacion de adaptaciones con la ayuda de las filogenias. Después
reviso varios conceptos de suma importancia en biologia evolutiva, incluyendo la
correlacion evolutiva que es revisada a través de los estudios de (1) dioicismo
entre plantas con semillas dispersadas por animales (Givnish 1980}, (2) gregarismo
entre larvas de mariposas con colores aposematicos ({Sillén-Tullberg 1988), y {3)
el reduccionismo entre macrotepidépteros gue viven en bosques estables (Hunter
19945); la facilitacién evolutiva es revisada a través de los casos de (1} robo de
nectar entre colibries con tomios aserrados (Ornelas 1994) y (2) flores gue se
defienden en contra de “aprovechados” (Inouye 1983); la relacién entre la
cladogénesis, coespeciacidn e innovaciones clave en interacciones a través de
casos como {1} los escarabajos que cambian de hospedero siguiendo la quimica
de las plantas (Becerra 1997), (2) el hébito de la nectarivoria entre colibries y su
diversificacion filogenética {Ornelas 1998), vy {3} de la tendencia entre los tordos
pardsitos de cria hacia la generalizacién de hospederos {Lanyon 1992).
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IDENTIFICACION DE ADAPTACIONES

Desde los tiempos de Darwin, un punto central en biologia evolutiva ha sido
poder exphcar el porqué de la existencia de rasgos llamativos entre algunos
organismos (Futuyma 1986). En este sentido, se busca una explicacién
genealdgica para los rasgos entre ios ancestros del organismo o entre las
condiciones actuales de vida de los organismos para interpretarlos como
adaptaciones, como un ensamblaje funcional entre el organismo y su medio
ambiente (Brooks & MclLennan 1991}, Por oiro lado, esto no excluye la posibilidad
de que los caracteres adaptativos puedan ser identificados al carrelacionar rasgos
particulares de un organismo con variables ambientales de relevancia {Dunhar
1982), por Io que se podria postular que dos especies que comparten ciertos
rasgos han evolucionado bajo presiones selectivas similares y se asume que gl
ambiente en €l que viven hoy dia es el mismo en el que sus ancestros vivieran o
que éste ha cambiado poco desde el origen de estas especies.

En nuestro afédn por explicar el porqué de esos rasgos en aquellos organismos
que estumulan nuestra admiracidn, se asume & priosi que son adaptaciones, Sin
embargo, esto no siempre es cierto, ya que puede ser s6lo el resultado de nuestra
intwicidn, p.ej. asumir que un rasgo es adaptative puede ser una tautologia. Por
eiemplo, un bordnico evolutivo al explicar la razén de ser de las bracteas en flores
tubulares con grandes volumenes de néctar, propone gue su funcién es de
proteccidn en contra de robadores de néctar y que la eveolucién de éstas ha sido
moldeada por la seleccidn natural. No existe un limite en generar posibles
explicaciones y escenanos de como se han originado y evolucionado aquellos
rasgos que provocan nuestra admiracién, lo importante agui es revisar cdmo se
pueden evaluar estos escenarios evolutivos.

Aungue invocar argumentos de seleccidn natural no es justificacidn suficiente
para que un rasgo sea adaptativo, una aproximacion filogenética ofrece la
posibilidad de evaluar hipdtesis de una manera complementaria. Los procesas
evalutivas y sus interacciones tienen una influencia en la diversificacidn de ciertos
grupos de organismos. Una de las contribuciones mas importantes de los anélisis
tilogenéticos para las estudios de adaptacién es que nos permite descubrir aquellos
rasgos que san caracteres ancestrales persistentes (simplesiomorfias, Fig. 1C;
Wanntorp et a/. 1990}, Esto es importante cuando un ecélogo de la conducta
quiere entender porqué los miembros de una especie se comportan de la manera
en que le hacen con rasgos gue han persistide a lo largo de su evolucidn.

Sobre la pregunta de si las filogenias son de utilidad en averiguar las causas y
consecuencias de la evolucién de tal o cual caracter, Wanntarp (1983) vy
Coddington (1988) argumentan gque una adaptacidn se reconoce cuando la
evolucion de una morfologia derivada (apomorfia; Fig. tC) prueba ser: (a} una
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Figura 1
llustracién que muestra {a informacion basica para (a) identificar los componentes de un arbo
filogenético, {b) distinguir entre los grupos que comparten una ancestria comun {monofiléticos) y los
grupos de organismos artificiales {parafiléticos y polifiléticos}, (c) e identificar el tipe de caracteres de
acuerdo a su posicicn a lo largo de un érbol tfilogenético.
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coincidencia con el origen de una funcién derivada, o (b) una ventaja en
desempeno. Esto se puede determinar mediante comparaciones entre organismos
relacionados que tienen el caracter ancestral {plesiomorfia; Fig. 1C v 2}.

En general, no solo se reconoce que el concepto de adaptacién es complejo y
pobremente definido (Futuyma 19886), sinc que existe una serie de problemas
metadolégicos para poder reconocer adaptacicnes. Como he mencionado, uno de
ellos es que no todas las caracteristicas que llaman la atencién son adaptaciones,
y otro es que resulta dificil demostrar la funcién vy la historia de esos rasgos
{(Futuyma 1986). Gould & Vrha {1982} proponen que una adaptacién es aquel
rasgo que ha sido construido y moldeado por la seleccidn natural para su funcién
actual; para aquellos rasgos que originalmente fueron construidos para algo mas
que su funcidén actual propanen el término de exaptacién (Fig. 2). Dado gque el
concepto de adaptacidn adquiere diferentes significados en otras dreas (p.ej.
fisiologia), y que hay definiciones que operacicnalmente son muy Utiles {Sober
1984, Reeve & Sherman 1993), para esta revisidn adopto solo aquelias que tienen
un componente histdrico que aunque puedan ser mas restrictivas que las
definiciones de tipo operacional (Reeve & Sherman 1993}, son conceptualmente
de mayor utilidad (Harvey & Pagel 1391). En consecuencia, una adaptacién podria
distinguirse de una exaptacién usando métodos cladisticos como un caracter
derivado que evoluciond en un grupo filogenético en respuesta a un agente de
seleccidn especifico (Coddington 1388, Harvey & Pagel 1291). Esta definicidn
tiene el problema de que no todas las apomorfias son resultado de la seleccién
natural sino que otros factores pudieron haber influenciado su origen (e.g., deriva
génica; de Pinna & Salles 1990, Reeve & Sherman 1993). Aunque Coddington
{1988) expresa de manera repetida que las adaptaciones son soclo aquellas
sinapomorfias (Fig. 1C) que han aparecido via seleccidn, las pruebas que propone
no permiten distinguir entre aquellas sinapomorfias que son adaptaciones de las
que no lo son {de Pinna & Salles 1990).

Un estudio riguroso que identifique adaptaciones correctamente debe ir
acompafado de un analisis filogenético {Futuyma 1986, Wanntorp et a/. 1990,
Brooks & Mclennan 1991), va gue no es suficiente trazar una correlaciéon entre
especies con uno u otro rasgo, pues aquellas ecoldgicamente similares pueden
también estar cercanamente emparentadas y por lo tanto compartir rasgos solo por
tener un ancestro comun {inercia filogenética). Por ejemplo, supongamos que se
propone a raiz de una manipulacion experimental que la gvolucién del tamafio de
la nidada en la gaviota Larus argentatus (tres huevos) es como un "seguro de vida”
ante la pérdida del primer o segundo huevo. Sin embargo, de pronto se descubre
que todos las gaviotas en el género Larus ponen tres huevos y que el tamano de
'a nidada de los ancestros de las gaviotas fue de cuatro.

10
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M ez una adaptacion

M es una "exaptacidn”

M puede ser irrelevante

Figura 2
identificacion de adaptaciones usando filogenias. {(a) sila morfclogia (M) aparece de manera simultdnea
ala funcién (F) y ésta antes del siguiente eventa de especiacidn, entonces M debe interpretarse como
una adaptacion, (b) si M aparece antes que F, pero ésta Ultima aparace después del siguiente evento
de especiacidn, entences M debe interpretarse como una exaptacién, y (¢} si F aparece antes que M,
entonces la aparicién de M es irrelevante para explicar F (¢) (Medificado de Donaghue 1989).

"
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Es decir, el tamadio de {a nidada entre gaviotas sg ha reducido a lo largo del
tiempo, probablemente por razones distintas a la funcidn que se le adjudica hoy
dia. Es muy importante también que cuando se propongan hipttesis de adaptacisn,
los caracteres en discusion estén atados sin ambigledades al nodo basal del grupe
en consideracién, de otra manera no se podria saber si el caracter es homdlogo
entre los taxa que 1o comparten {de Pinna & Salles 1990},

Una distincion importante que hacen Brooks & Mcelennan (1991) sobre las
adaptaciones que resultan por convergencia v las que o hacen por divergencia, es
que se demuestran de manera distinta v gue se requiere de las filogenias para
demostrarlo. La evolucitn convergente en diferentas linajes es congiderada una de
las evidencias mas fuertes de adaptacidn, aungue frecuentementg se postula sin
demostrarlo filogenéticamente (Wanntorp & &/, 1990). Por otro lade, si ocurren
cambios recientes esios deben ser identificados como sdaptaciones por
divergencia si estédn ascciados a fa aparicion de especies descendisntes
{Coddington 1988, Wanntorp er /. 19380).

lL.as correlaciones entre espeacies que con frecuencia aparecen en ia literaturs
eroldgica no estan basadas en evidenciz independiente que identifigue al rasgo
bajo estudio como una adaptacidén a la circunstancia ecoldgica. Por lo tanto, las
especias como tales no pueden ser tratadas como puntos independientas {Clutton-
Brock & Harvey 1873, Wanntorp et &, 1990). Debido a es3te problema de
independencia, para 13 identificacian correcta (o refutacian} de una adaptacion es
importanis documentar gue el rasgo ha aparecido de manera independiente durante
la historia evolutiva del grups, v determinar e contexto selectivo particular de cada
uno de esos eventos evolutivos (Nilsson 1883, Wanntorp ef &/ 1880} Esto solo
se logra evalusndo el rasgo en ef contexto de una hipdtesis de filogenia
previamente astablecida.

Hay dos maneras de acercarse a la evaluacidn riguross de una hipttesis de
adaptacién. Primero, se usan técnicas estadisticas para poder predecir una
asociacidon adaptativa antre dos caracteres o entre un caracier y una variable
ambiental {Felzenstein 1385, Ridley 1983, Grafen 1992, Harvey & Pagel 1981,
Pagel 1992al, usando la informacién de 1as relaciones filogenéticas reconstruidas
para minimizar el problemna de independencia. Segundo, se han comenzado a usar
reconstrucciones filogenéticas para probar directamente hip6tesis de evolucion dg
caracteres adaptativos {Frumhoff & Reeve 19941 &l procedimiento consiste en
sobreponer los caracteres de interés sobre cladogramas independientements
derivadng para determinar el tiempo y direccidn de las transiciones historicas entre
los estados de los caracteres.

tas pruebas filogenéticas que usan el segundo procedimiento permiten
discriminar los siguientes tipos de hipstasis: {al para determuinar §i un caracter se
origind entre las poblaciones ancestrales & través de seleccidn natural y por

12
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razones distintas a su funcién acwial (Coddington 1988, 1990), (h) para definir si
la presencia de un caracter en un taxén no resulta de una restricciéon filogenética
(McLennan et a/. 1988, Brooks & Mclennan 1981), y (c} para evaluar si la
evolucion de un caracter fue facilitado por la presencia de otro (Sillén-Tullberg
1988, Carpenter 1989, 1991, Donoghue 1989, Prum 1930, Brooks & McLennan
1991, Sillén-Tullberg & Meller 1993}, Aungue cada vez es mas frecuente el uso
de filogenias para probar hipétesis de adaptacién, el poder explicativo de las
pruebas filogenéticas usadas es mdas limitado de io que en general se reconoce.
Primero, las homoplasias {reversién de caracteres y evolucion paralela en taxa
relacionados), son caracteristicas importantes para estudiar y reconocer
adaptaciones, pero solo pueden ser reconocidas mediante analisis filogenéticos,
Segundo, 'a variacidn en el tiempo de los ambientes actuales puede limitar la
inferencia adecuada de estado de los caracteres ancestrales, p.ej. los ambientes
estan cambiando constantemente. Por esto, Frumhoff & Reeve {1994} sefialan que
las hipd&tesis del tipo (a) vy (b) no pueden ser probadas de manera absoluta, y las
del tipo (c) solo se logra aplicando cuidadosamente las pruebas filogenéticas.

Para prcbar hipdétesis de adaptacién usando una aproximacion filogenética,
primero hay que suponer que estamos sobreponiendo caracteres sobre la filogenia
correcta. Si se tratase de hipétesis filogenéticas preliminares, la problemética seria
distinta y habria que considerar otras aproximaciones {Felsenstein 1985,
Armbruster 1992, Losos 1994}, También se asume que al sobreponer caracteres
sobre cladogramas generados independientemente se obtendrd una visién precisa
de la secuencia histdrica de las transiciones entre estados {usando criterios de
parsimonia y optimizacién). Sin embargo, solo se obtiene una visién correcta de
la secuencia de las transiciones si la tasa de cambios entre linajes es baja
comparada con la tasa de divergencia taxondmica (cladogénesis). Asumir esto es
ser poco realista, ya que debido a la potencialidad de cambio dentro de los linajes,
las tasas de cambio pueden diferir entre clados.

En conclusion, las hipétesis de adaptacion suponen gque los estados de los
caracteres de rasgos diferentes han aparecido con una secuencia particular. Las
pruebas filogenéticas disefiadas para explorar hipdtesis de adaptacidn tienen por
lo menos dos problemas: (1) cuando el tiempo y la direccién de transiciones
histdricas entre estados de caracteres no pueden ser determinados porgue los
estados ancestrales tienen que ver con varios caracteres, y {2) cuando la
asociacién selectiva entre caracteres es fuerte, ambos caracteres aparecen en la
misma rama del cladograma v su orden de aparicién permanece sin resclver. En el
primer caso, el problema puede ser minimizado cuando alguna secuencia de la
transicion hipotetizada puede ser encontrada en multiples hinajes independientes
{p.€j. Prum 1990), pero para el segunda caso, solo se obtiene una secuencia

13
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histdérica va gue la asociacién selectiva es relativaments débil v la tasa de
cladogénesis es ralativamenta alta.

El conocimiento de la distribucién filogenética de rasgos, su desempefio, v
regimenes selectivos no son suficiente evidencia para identificar adaptaciones
{Lerot et /. 1994). Los patrones filagenéticas frecuentemente sugieren gue un
rasgo 8s una adaptacidn cuando en realidad no 10 es, © que no es una adaptacion
cuando en realidad lo es {Leroi &t &/ 19841, Por ello, una explicacion adaptativa
completa d8 acuerdo a estos autores requiere de la demostracion en la adecuacion
relativa de una adaptacidn putativa v la del rasgo que estd suplantando, asi como
de informacidn sobre sus bases genéticas.

CORRELACION EVOLUTIVA

La correlacidn evolutiva entre dos caracteres pusde o no ser debida a la
adaptacidn como un process (Pagel 1992a, Leroi er &/, 19941, Hay que demostrar
como primer paso que en efecto ia correlacidn exisie, v luego mediante el uso de
argumeantos de disefio y desempeiio que esta correlacion coma rasqo es adaptativa
{Reeve & Sherman 1393},

Dinicismo entre plantas dispersadas por animales. Una hipdtesis de mucha
controversia entre los botdnicos es que la evolucidn del dicicismo, la separacitn
de los 6rganos masculinos y femeninos en individuos diferentes, es mas frecuente
entre plantas dispersadas por animales. Givnish (1980) observd que 339
gimnospermas son monoicas con semillas dispersadas por el viento, 402 son
dioicas con propagulos jugosos dispersados por animaies, 45 son monoicas con
propagulos jugosos, v 18 son disicas con propagulos sscos. Mediante una abla
de contingencia, Givnish demosud que hay una asociacion significativa entre i
dioicismo vy a presencia de propdgulos jugnsos, v, usando argumentos ecoldgicos
sobre la polivzacian y dispersion de semillas, concluyd que fa ascciacidn tenia un
sigmficado adaptativo,

Hay tres prablemas metodoltgicos bésicos con el trabajo de Givnish. Primero,
hay un problema de "independencia”™ ya que Givnish asume que la ocurrencia de
tal o cual especie en cada categoria {por sjemplo, especies dioicas con propégulos
iugosast es evidencia independiente de Iz asociacion, sin embargo, gnora gue
algunag especies pueden estar cercanamente emparentadas y compartir caracteres
que evolucionarcn 3816 una vez en su ancestro coman. Esto es, puede ser
meramente & resultado de una "inercia filogenética™. Givrush se da cuenta del
problema v trata de resolverlo usando 8 las familias como unidades de
comparacien. Sin embargo, esta aproximacidén puede sobreestimar el nimero de
origenes de los caracieres en cuestidn sobre tode si los grupos comparten un
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origen comun {{Jonoghue 1989). Segunde, una simple correlacidn entre caracteres
no establece su polaridad, es decir, el orden en el cual estos evolucionaron. Para
saber si el caracter en cuestion es adaptativa o no, © si la asociacion tiene
implicaciones adaptativas, hay que establecer ei crden de origen de los caracteres
para elegir y establecer posibles explicaciones evolutivas. Por ésto, la aproximacion
usada por Givnish no resuelve la "secuencia de los eventos” (optimizacidn;
Coddington 1988, Wanntorp et a/. 1990}, ya que es posible que el dioicismo haya
evolucionado antes o después que los propagulos jugosos {Donoghue 1989, Fig,
3). Tercero, la asociacién entre el sistema reproductivo y el modo de dispersién
pudo haber evolucionado independientemente en respuesta a un tercer factor no
considerado (Fig. 3), es decir, la "causalidad” de un rasgo es dificil de probar,

Lo que se desprende de los puntes discutidas en el parrafo anterior, es que si
no se toman en cuenta las relaciones filogenéticas, las correlaciones que son
centrales en argumentaciones evolutivas como la del trabajo de Givnish, podrian
tener interpretaciones sesgadas ya que la distribucién de los estados de los
caracteres en dichas correlaciones han sido estimadas de manara inadecuada
{Donoghue 1989},

Agregacion en larvas de mariposas con coloracidn aposemética. Sillén-Tullberg
{1988) sugirid que la coloracion de alerta (aposemadtica) ha evolucionado nueve
veces entre larvas solitarias de mariposas pero nunca sucedié entre larvas
gregarias. Es decir, la agregacién de las larvas evoluciona con mayor frecuencia
entre larvas que tienen una coloracion criptica gue entre aquellas con coloracién
aposematica. Para ello, el autor infirid¢ relaciones filogenéticas a partir de
clasificaciones de varios grupos de mariposas y luego determing el nimero minimo
de origenes. En 15 casos, este autor encontré que la coloracidén aposemdtica
aparecié prnimero gue el gregarismo. Sillén-Tullberg (1988} concluye que la
evolucion del sabor desagradable entre larvas de mariposas predispuso al
gregarismo. Sin embargo, al sobreporer la distribucion de los estados de los
caracteres sobre una hipdtesis filogenética del grupo estudiado (Fig. 4), su
conclusién se debilita ya que la asociacién no parece ser tan contundente
{(Wanntorp et &/. 1990, Read & Nee 198b}. Aunque Silién-Tullberg adopts una
aproximacién que explicitamente sigue la secuencia de los cambios en caracteres
discretos, no pudo determinar exitosamente la secuencia del origen.

Se han desarrollado una serie de metodologias para resolver algunos de los
problemas discutidos en los dos ejemplos anteriores (p.ej. Wanntorp et a/. 1990},
Sin embargo, uno de los problemas més comunes a los que se enfrenta el
investigador es que no cuenta con una hipétesis filogenética para el sistema de
trabajo que le interesa. ¢Qué se hace cuando no hay una filogenia?
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Figura 3
Hipdtesis filogenéticas queilustran la evolucidn de caracteres en donde las correlaciones no establecen
la sscuencia de los eventos evalutivos, En el cladograma (a) se ilustra la evolucién de propagulos
jugosos (P] antes del dioicisma (D} y en el cladograma (b) la evolucidn del dioicismo antes de |a
presencia de praopagulos jugosos. En ambas casos, hay una fuerte ascciacidn de caracteres y un tercer
factar (X] pudo haber influenciado la evolucidn del dicicismo y/o de los propagulos jugoses (Donoghue
1989).
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& Nee {1995} para ilustrar que la asociacién sugerida entre estos caractares por Sillén-Tullberg {1988}
no es contundante {Modificado de Read & Nee 12956}
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Ornefas; Flogeniss v af mélodo comparative

Se han propuesto varios métodos estadisticos {andlisis anidados de varianza v
regresiones multiples para identificar niveles taxondmicos adecuados para Ia
comparacidn} que podrian resolver, por sjemplo, que las especies generalmente no
pueden ser tratadas como puntos estadisticamente independientes {Pagsel 1992h,
Purvis or al. 19834} Estas pruebas, aungue por supuesto son mejores
sproximacrones que la de ignorar el problama de independencia {Pagel 1892b,
Purvis er al. 1994}, no substituyen a las filogenias {Felsenstain 1985, Pagel &
Harvey 1988, Wanntorp ef &/, 1990, Harvey & Pagel 1991).

Par otro lado, &1 se cugnta con una hipdtesis filogendtica hay varias maneras de
resclver gl problema de a no-independencia, Felsenstein {1988} fue el primero en
desarroliar un mstodo para ef andlisis comparativo de variables continuas gue evita
ef problema de la no independencia, sobre todo para aguelins casos en donde se
puede probar la independencia de cambios en dos "caracterss continups” de
acuerdo a algun modelo evolutivo, B méindo consiste en hacer comparaciones
ndependientes antre pares de especies v nodos altos an una filogenia, en donde
tas diderencias entre dos especias que comparten un anceswo comdn es
ngdependiente de sus difersncias filogenéticas. Luego la misma 16gica es usada
comparativamente con otros pares de especies para probar fa relacion comparativa
{Pagei 1992bl. Su propuesta metodoldgica desafortunadamente requiere de
filogenias con ramificaciones dicotémicas que usualmente no estan disponibles
{(Marting & Garland 1991, Paget 1992b). Grafen {1989) y Pagel (1992b)
desarrollaron posteriormente aproximaciones similares a la de Felsenstein pero que
no requieren de filogenias ramificadas dicotdmicamente. E} método gue regueria
de un modelo de evolucién particular, &s decir, de informacidn sobre la duracién
y edad de los lingjes, ha sido modificado de modo que no es necesario conocer la
fongitud de las ramas en el drbol filogenético ni gue esté perfectamente definido
iMarting & Garland 1881, Pagel 1892b). Aungue estos métodos no requieren de
informacion sobre la cantidad de cambio a lo largs de las ramas de los drboles
filogendticos, solo se pueden aplicar para casos en donde existe una correlacidn
general entre cambios de caracteres en una sola direccitn v de la misma magnitud.

Ridley {1883! por su parte propong una slternativa para aguelios casos en los
qus s8 cuente con "caractergs discretos”. Para poder utilizar su propuesta, os
caracteres de interés son sobrepuestos en cladogramas bien resueitos para poder
sstablecer el nimere de eventos evolutivos mdependientes. Luego, se caracterizan
Ios estados de los caracteres de los nodos internos con los del grupe externg,
eomo un proceso de comparascidn sucesiva. Bidley sugiere gue para probar
asociacion entre caracteres: {a) hay que anotar el estado del otro caracter en esa
rama del drbol, cada vez que un cambio ccurre en un caracter de interés, (b} luego
hay que ensamblar los resultados en una tabla de contingencia de los dos
garacteres gue muestre la frecuencia de cada una de las cuatro combinaciones, y
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finalmente, (c) caicular la probabilidad de la distribucién observada. Aunque
caracterizando los nodos internos no es posible identificar de manera correcta
todas las soluciones parsimoniosas y la secuencia de los caracteres no siempre es
clara, la aproximacién de Ridley es mejor que simplemente tratar a las especies
como si hubiésen evolucionado de manera independiente.

Donoghue (1989) vuelve a evaluar la hipstesis de Givnish {(1980) de que hay
una asociacidn histérica entre el modo de dispersion y el sistema reproductivo en
plantas con semillas, pero de una manera distinta. Dado que el modo de dispersidn
es cuestionable en algunos grupoes fésiles de plantas, Donoghue usa dos esquemas
alternativos de optimizacion: {1) en donde los taxa fésiles v todas las ramas sin
solucién fueron dispersados por el viento, vy (2) en donde estas son dispersados
por animales. Donoghue observa que el problema depende de la distribucién de la
variable independiente (modo de dispersidn). Esto es, sila dispersién por animales
fuese muy rara entre las plantas con semillas, dehberia haber una relacién altamente
significativa entre e! dioicismo v la dispersién de semillas, aun cuando el dioicismo
se originase de igual manera entre linajes evolutivos con propdgulos secos vy
propaguios jugosos.

Maddison [1990) disefid una prueba estadistica { The concentrated-changes test)
para determinar los procesos gue llevan a la correlacién evolutiva. La prueba
funciona bajo la hipdtesis nula de gue el nimero de veces que un caracter,
distribuido al azar a lo largo de las ramas del arbol, se gane o se pierda, es
independiente de la condicidn de! segundo caracter. A diferencia de otras
propuestas como la de Felsenstein, la prueba de Maddison no depende de un
modele especifico de evolucidn ni requiere del conocimiento de Ia duracidn de las
lineas evolutivas. Lo Unico gue se necesita es conocer los estados de los
caracteres entre los ancestros (nodos internost.

Aun cuando para el caso de las plantas con semillas existen dudas sobre las
relaciones filogenéticas y la optimizacién de caracteres, la prueba de Maddison se
puede aplicar con los dos esquemas de alternativos de optimizacidn propuestos por
Donoghue. Para preguntar si el dioicismo ha evolucionado mas frecuentemente a
lo esperado al azar en plantas con semillas dispersadas por animales, Donoghue
(1989) usa un arbol de consenso en donde sobrepone los caracteres bajo
investigacion. Cabe aclarar agui que si la mejor hipodtesis filogenética es un arbol
de consenso con politomias, la prueba se tiene que hacer después de resolver el
arbol dicotdémicamente (Maddison & Maddison 1392).

La carrelacién entre estados de caracteres depende criticamente de cdmo se
interpreta su aparicién simultdnea. El ejercicio de Donoghue indica que: {a) se
requiere de informacidén mas completa sobre los sistemas reproductivos y modos
de dispersién en grupas primitivos de plantas con semillas, antes de llevar a cabo
una prueba mas rigurosa, v (b) los resultados de la prueba de Maddison dependen
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del esquema de optimizacidén gue se usa {las diferencias en el tratamiento del
caracter de dispersién). Por ello, los resultados del andlisis de Doncghue son
dificiles de evaluar ya que no es claro si el cambio de las frecuencias observadas
difieren de la expectacidén nula: el dioicismo evoluciona al azar con respecto al
modo de dispersién de propdgulos. Ademds, la asociacién entre caracteres
encontrada por Donoghue solo es evidente para el caso de las coniferas, no asi
para la porcién del cladograma que corresponde a las angiospermas (Fig. b).

Como hemaos visto, una variedad de modelos nulos han sido usados para probar
asociaciones entre caracteres. Estos modelos asumen que las regiones particulares
de un 4rbol filogenético son independientes en sus probabilidades de evolucion de
caracteres. Esto es, las ramas a lo iargo de una filogenia son independientes con
respecto a sus posibilidades evolutivas (Read & Nee 1895). Por ejemplo, la
probabilidad de que un caracter aparezca en una rama del drbol! filogenético es
mavyor si el caracter se presenta también en la rama contigua. Sin embargo, los
linajes especificos no son estadisticamente independientes y los modelos sufren
de "pseudoreplicacién”.

Un sinndmero de factores puede afectar la probabilidad en diferentes linajes de
poseer un estado particular en un caracter por razones que nada tienen que ver
con otro caracter con el que se le asocia. Esto es, sabemos que es mds probable
gue un estado particular de algun caracter puede ser compartido por especies
cercanamente emparentadas, cuandoc se compara con especies obtenidas al azar
de una muestra total. Por esto, la prueba de Maddison tiene los siguientes
problemas: {1} es influenciada por la "topologia del 4rbol™ ya que asume que todas
las ramas en una filogenia nacen de la misma manera y son independientes, {2} el
valor final de probabilidad de asociacidn es sensible a la "inclusién” o "exclusién”
de taxa, y {3) las ramas en un &rbol seguramente representan pericdos variables
de tiempo que afectan la probabilidad de cambio {(Frumhotf & Reeve 1994},

Read & Nee (1995) sugieren un disefio pareado como una aproximacién
alternativa para resolver de alguna manera los problemas planteados a raiz del
trabajo de Donoghue. En su metodologia, las probabilidades de cambio evolutivo
varian a través del arbol (a diferencia del de Maddison 1990} y no se requiere la
especificacion de un modelo evolutivo (coma el de Felsenstein 1985}, El disefio
pareado funciona porque: {1) los linajes a cada lado de un nodo constituyen un par
natural que comparten todo hasta que se presente una divergencia, (2) las ramas
no son el foco ni la unidad de comparacién para el andlisis, pero si fos taxa
hermanos que difieren en la expresidon de dos caracteres, {3) este modelo nulo
evita la pseudoreplicaciéon ya que los estados alternos de un caracter son
asignados al azar en cada comparacién de taxa hermanos y son independientes de
la topologia del érbol, y {4} al usarse solo las puntas del érbol se reduce el efecto
de la topologia del drbol en la probabilidad final para probar el sfecto de un
caracter (Read & Nee 1995).
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Para usar esta aproximacién, se comienza por las puntas del arbol y se
identifican los taxa hermanos que difieran en el estado del supuesto caracter
independiente. Luego, para identificar las comparacicnes a realizar se deben
seleccionar solo aquellas en donde cada taxdén terminal aparezca una vez y en
donde las rutas que unan taxa no deben cruzarse. Una vez que se tengan todas las
comparaciones, se observa si los taxa hermanos difieren en el supuesto caracter
dependiente y se determina el nimero de veces que el estado de x en ese linaje
muestra més de un estado particular de y. Finalmente, usando una prueba binomial
y bajo un madelo nulo de ubicacién del estado de x, se puede preguntar si una
posible configuracidn ocurre con maycer frecuencia a lo esperado por puro azar.

A pesar de |la identificacién de alguncs problemas con el método de Maddison,
este ofrece la posibilidad de abordar una de las preguntas mas interesantes /la
aparicién de un caracter facilita o restringe la evolucién de otro{s) caracter{es)?
Con esta informacién podemos luego establecer los procesos que han llevado a
una correlacién evolutiva entre caracteres (Maddison 1996),

Alas reducidas entre macrolepidépteros de bosques. En cada grupo de insectos hay
especies que han perdido su capacidad de vuelo {Roff 1980, Wagner & Liebherr
1992). Se ha sugerido que esta pérdida entre insectos estd asociado a la
estabilidad de sus hédbitats, ya que se ha observado que la mayoria de las especies
de insectos retienen su capacidad de vuelo en hébitats de poca estahbilidad (Roff
19980, 1994, Sattler 1991, Hunter 1995).

Hunter (1995) evalda una serie de rasgos (fenologia, nimero de hospederos,
dispersion de huevos, fecundidad, dindmica de poblaciones) posiblemente
asociados a la reduccién de alas entre macrolepidépteros de bosques con alas
reducidas vy los contrasta con especies de alas alargadas. En su estudio usa varios
métodos filogenéticos para analizar sus datos (Maddison 1990, Proctor 1991,
Malter & Birkhead 1992, Sillén-Tullberg 1993), ya que cuenta con rasgos
continuos y discretos, y porque el comportamiento y la robustez de los métodos
filogenéticos disponibles no son del todo entendidos. Aunque la reduccién de alas
frecuentemente evoluciona en macrelepidépteros que viven en habitats estables
{Roff 1980, 1994}, Hunter encontré que el factor clave parece ser la alimentacién
durante la primavera. Ademds, la reduccidn de las alas estd fuertemente asociada
con otros rasqgos correlacionados que podrian generar dindmicas de poblaciones
inestahles (Hunter 1995}, El eclectisismo metodoldgico usadoe por Hunter es
interesante y plural ya que combina metodologlas (filogenéticas y otras més
tradicionales) para datos continuos y discretos, pero esta aproximacion
metodoldgica no es la solucién mas robusta para la interpretacién de los
resultados.
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Asociacién entre el sistema de reproduccién {monoicismo vs dicicismo) y el medo de dispersion
(propagulos secos vs propagulos jugosas) en familias de {a} coniferas y (b} angiospermas (Donoghue
1989}. La ascciacién entre caracteres es muy fuerte para el caso de las coniferas pero no para el de
las angiospermas.

22



Acta dool. Mex. (n.g} 74 (1998

A maanol
(B) /§ anora
myris
/ X degena
Himant
SUDCINA
5 cansll

[itat R TH

//C ambore

/ </ Lrimen
/. C shiora
austro

<: calyca
schisa

3, . /\QE Piiied

A winter
\ / hamame
Cﬁ rrochs

\\ / & C AN

N7 nelumb

lacter

//\ aristo
wipera
</ <: caurur
c nywoha
<§§ cabomb

l1ilic
Sistema de Modo de
reproduccidn dispersidn
770 = monoicismo 71 « propagulos secos
B - diccismo TR = propdgulos Tugoscs
FZed = sin resolver [P - zin resolver

Figura 5. Continuacidn

23



Granelas: Filegenias v of método comparative
FACILITACION EVOLUTIVA

Ft establecimienio de una refacion entre dos o mias carascteres usando métodos
ciadisticos es el primer paso para entender los procesos gue llevan hacia una
correfacidn evolutiva y para investigar gi la aparicion de un caracter a lo largo de
un drbol filogendtico ha faciitado {o restringudal la evolusion de otro (Maddison
1994,

Robo de néctar entre colibries con tomios aserrados. La diversidad morfoldgica y
conductual entre colibrigs, exceptuando los caracteres resuitantes de seleccidn
sexual {(rnelas 1998}, se puede relacionar con las distintas formas en que
gxpiotan os recwsos florales (Futuyma 18891, De hecho, 1a maners en que los
colibries usan los recursos florales v como se los reparten en una determinada
cornunidad, puede tener consecuencias evoiutivas {Feinsinger 1383). Por giemple,
algunos colibries roban el néctar floral perfurands 1a base de corplas de tubo largo
sin tocar ias estructuras reproductivas de las flores (Ornelas 1994}, La forma v
tamano de los picos de los colibries se ha intarpretado como un disefio perfecto
que coincide para la explotacidn del néctar en flores (Stites 1995). sin emabrgo,
se han ignorado otras morfeoiogias que pueden ayudar a predecir ia interaccion
entre colibries v sus flores.

Bl afecto de los colibries robadores de néctar en la interaccion entre las plantas
v Sus polinizadores lagitimos ha sido analizado como ung cadena de interacciones
interdependientes {p.ej. Wootton 19831 comunmente 500 bajo la perspectiva de
uno de ios componaentes del mutdalismo {Colwell e 8/ 1974, McDade & Kinsman
1980, Stiles 1985, Feinginger er g/, 1987, Arigmendi 1994). Esta manera de
apraximarse al proeblema ha impedide conocer de manera concluyente el efecto de
las robhadores ds néctar en inferacciones multiples. Una aproximacidn alternativa
es averiguar s8i cambiando la densidad del robador de néctar, la naturaleza de la
interaccion entre la planta y su polinizador legitimo se altera (Soberdn & Martinez
del Rip 1985}, £l costo que el robo de néctar impone 1anto a las plantas como a
sus polimzadores legitimos no necesariamente tiene que ser aito (Arizmendi 1994,
Arizmendi er 2/, 1896], pero al menos los colibries gue s& comporian como
"anrovechadeos” {sensy Soberdn & Martinez del Ric 1885) obtienen beneficios
obvins.

Ornelas (18841 hipotetizé que 105 tomios conspicuamante aserrados de 28
géneras de colibries {25% de todas las especiesi facilitan el robo de néctar de
corolas de tubc largo. El acceso a estos recursos s importante desde el punto de
vista de los colibries, ya que son las flores de thos largos las que contignen
grandes volumenes de néctar y son, generalmente, inaccesibles a colibries con
picos cortos. Sin embargo, para documentar que la asociacién entre colibries con
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tomios aserrados y la aparicién de la conducta del robo de néctar es histérica, hay
que presentar evidencias de tipo filogenético vy resolver los problemas
metodolégicos discutidos hasta aqui.

Hasta el momento se ha discutido poco en la literatura los problemas asociados
al uso de solo un &rbol fifogenético para sobreponer la distribuciéon de los estados
vy luego probar correlaciones {Losos 1994, Purvis et a/. 1994, QOrnelas 1995). Por
ejemplo, Donoghue (1989) usod solo el arbol de consenso para estudiar los modos
de dispersion y de sistemas reproductivos en plantas con semillas. Exploré la
correlacion evolutiva entre los picos con tomios aserrados y el robo de néctar
comparando varios arboles igualmente parsimoniosos obtenidos mediante varias
metodologias de busqueda (Ornelas 1395). En 300 4drboles filogenéticos de igual
longitud, apliqué la prueba de Maddison (1990) para encontrar una asociacion
significativa en solo el 80% de las topologias exploradas (Ornelas, datos no
publicados). Por otro lado, usando el disefio pareado sugerido por Read & Nee
(19925), encontré que las siete comparaciones de taxa hermanos apovyan la idea de
que la evolucidon de picos con tomios aserrados incrementa las posibilidades de que
evolucione el robo de néctar (Fig. 6). También, usando una aproximacién
filogenética, pruebo si el origen evolutivo de estos picos es Unico {aparecen en un
linaje vy luego se diversificaron filogenéticamente), o multiple (aparecen
independientemente en linajes diferentes). Mis resultados indican gue el origen de
los picos con tomios aserrados en colibries es multiple y que su asociacidon con el
robo de néctar evolucioné de manera independiente en la familia al menos siete
veces {Ornelas 1995, datos no publicados); es decir, la correlacidn evolutiva entre
estos dos caracteres sugiere que con la aparicién de las aserraciones en el pico de
algunos colibries, hay una evolucidon adaptativa inmediata del robo de néctar.

Flores protegidas en contra de robadores de néctar. Las plantas polinizadas por
animales generalmente ofrecen recompensas que sdélo ciertos visitantes pueden
obtener. Estas recompensas, sin embargo, no siempre estdn debidamente
protegidas en contra de "aprovechados" (sensy Soberdn & Martinez del Rio 1385);
el néctar floral es frecuentemente robado por aprovechados {(McDade & Kinsman
1980, Snow 1981, Arizmendi 1994, Ornelas 1984, Arizmendi et al. 1996). Los
posibles efectos, directos e indirectos, que los robadores vy ladrones de néctar
tienen sobre la interaccién planta-polinizador incluyen: (1) una reduccidn en la
adecuacidn de la pfanta y de sus polinizadores al modificarse la calidad vy
disponibilidad de la recompensa y (2) una modificacién en la ecologia y la
evolucion de la interaccién planta-polinizador (Dawkins & Krebs 1979, McDade &
Kinsman 1980, Soberén & Martinez del Rio 1985, Arizmendi 1294, Ornelas 1994,
Arizmendi et a/. 1996}.
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Asociacién entre picos con tomios aserrados en colibrfes y el rébo de néctar sobre un arbo! de
consensc de 150 éarboles igualmente parsimoniosos que fueron obtenidos excluyendo del andlisis
filogenético los caracteres de interés (Ornelas 1995). El diagrama muestra la distribucién de los estados
para los caracteres (1) robo de néctar (presencia en cuadros negros y ausencia en cuadros vacfos) y
tomia (aserrado en cuadros negros y liso en cuadros vacles) sobre los distintos taxa, y las siete
comparaciones de taxa hermanos resultado del disefio pareado sugerido por Read & Nee {1995). Las
siste comparaciones de taxa hermanos (1= Colibri-Hylocharis, 2= Elvira-Lafresnaya, 3=
Anthracothorax-Heliomaster, 4= Avocethula-Chlorestes, 5= Chrysolampis-Chalcostigma, 6=
Eularmpis-Topaza, 7= Aglaiocercus-Metallura) apoyan la idea de que la evolucién de picos con tomios
aserrados incrementa las posibilidades de que evolucione el robo de néctar (Ornelas 1995},
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De ser los aprovechados una fuerte presién selectiva sobre interacciones
mutualistas, come la que ocurre entre colibries vy las plantas polinzadas por ellos,
los mutualistas deberian de contrarrestrar el efecto de los aprovechados adoptando
estrategias de proteccidn de la recompensa. Es decir, deberiamos observar la
aparicién de adaptaciones para poder excluir a los aprovechados en el contexto de
la interaccidn. Se han descrito varias respuestas de las plantas como adaptaciones
en contra de aprovechados {lnouye 1983}, que incluyen la evolucian de
caracteristicas florales tales como el alargamiento de las corolas, engrosamiento
del tejido floral, presentacion de la recompensa en inflorescencias densas,
proteccién con bricteas de los nectarios, y nectarios extraflorales (NEF “s).
También se han sugerido modificaciones fisioldgicas, como la evolucidn de
guimicos que actuan como repelentes (Guerrant & Fiedler 1981} y néctares diluidos
(Bolten & Feinsinger 1978). Por otro lado, las plantas podrian establecer alianzas
con otros organismos a fin de obtener proteccidn de los aprovechados.

Para demostrar de manera concluyente que las caracteristicas descritas en el
parrafo anterior son adaptacionas en contra de aprovechados, y que éstas han
evolucionado en el contexto de la interaccién mutualista, es necesario usar una
aproximacion filogenética. Por ejemplo, para probar que los NEF's han
evolucionado para funcionar como atrayente de hormigas que defienden a la planta
en contra de herbivoros (Bentley 1977) o como distraccién para romper
asociaciones gue se establecen entre hormigas vy los homopteros que cuidan
{Becerra & Venable 1989), es necesario explorar el orden de aparicién de los NEF's
sobre la filogenia de la interaccidon. Podriamos predecir una serie de correlaciones
en casc de caracteres que excluyen aprovechados en comparaciones de grupos
hermanos vy, dependiendo del sistema, deberiamos observarlos (o més
desarrollados} en plantas con flores de tubos largos ya que son éstas las gue
contienen volimenes més altos de néctar. Por gejemplo, los grupos de plantas con
flores de tubos largos deberian tener mas NEF's que sus grupos hermanos con
flores de corolas cortas.

COEVOLUCION

Los patrones filogenéticos son de grar utilidad en el campo de la ecologia para
probar hipotesis de coevolucién como resultado de los efectos que hay en
interacciones entre plantas y animales {(Wanntorp et a/. 1990, Maddison &
Maddison 1992). Una de las maneras en que esta aproximacion ha sido utilizada
ya extensivamente como hemos visto en la seccidn anterior, es preguntando que
tanto la existencia de un rasgo sesga la evolucion de un segundo rasgo (e.g.,
Hoglund 1989, Oakes 1992). Sin embargo, una posibilidad apenas explorada es
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nreguntarse si hay una asociacién evolutiva entre dos clados que interactuan
{Maddison 1998).

Cambios de hospedero por la quimica de las plantas. Una de las preguntas més
fascinantes en biologia evolutiva es la correspondencia evolutiva entre clados de
grupos que interactuan estrechamente. Las interacciones pardsito-hospedero,
planta-polinizador, planta-hormiga, y planta-dispersor de semillas han sido usados
como modelos en biologla evolutiva para investigar s hay una asociacién evolutiva
entre clados (Futuyma 19886); si ta formacién de especies dentro de un grupo de
organismos (p.ei. plantas polinizadas por animales) es influenciada por los cambios
conductuales que ocurren entre algunos miembros del grupo de organismos con
los que interactua {p.ej. un colibri que adopta alguna preferencia entre las flores
gue wvisita de una poblacién), vy que estos luego se diferencian de aquellos que
mantienen su conducta. La correspondencia estrecha comunmente observada entre
la taxonomia de pardsitos y sus hospederos, ha conducido a postular que los
pardsitos y sus hospederos han especiado en sincronfa (Hafner & Nadler 1988},
en cuyo casc se esperaria que la topologia del arbol filogenético de un grupc de
parasitos fuése idéntica a la topologia del de sus hospederos {Fig. 7}.

La interaccion entre grupos de plantas que poseen defensas quimicas en contra
de herbivoros ofrece la posibilidad de (1) explorar si existe una correspondencia
evolutiva entre clados, (2} determinar gque rasgos han aparecido a lo largo de su
evolucion y en el contexto de la interaccion, v de (3) investigar si la clacogénesis
de ambos grupos ha sido mediada por la aparicidén y desaparicidon de defensas y
contradefensas en fa interaccién (Fig. 7).

La exploracién de los factores que han dirigido la evolucién de los cambios de
hospedero por los insectos fitéfagos ha sido una pregunta central en estudios de
interacciones planta—-animal (Ehrlich & Raven 1964, Mitter et a/. 1991, Becerra
1997). Algunos estudios han demostrado cierta correspondencia entre filogenias
de insectos fitofagos vy sus hospederos (Mitter ef @/, 1991), sugiriendo que el
patron de cladogénesis de los hospederos estd asociado a la de los insectos
herbivoros y que fos cambios que han hecho de hospedero son mediados por las
defensas quimicas de las plantas.

Becerra & Venable {1390} describieron la interaccion entre especies del género
Bursera vy las larvas de escarabajos que se alimentan de sus hojas /Blepharida).
Los miembros de Bursera producen terpenos, repelentes tdxicos contra insectos
herbivoros, que se distribuyen de manera reticulada en canales de resina en la
corteza de los tallos y en las hojas. En algunas especies estas resinas pueden estar
bajo considerable presion y producir un "chisguete” cuando las hojas son danadas
por las larvas de escarabajos del género Blepharida (Becerra & Venable 1990),
retardando el crecimiento vy disminuyendo la sobrevivencia de las larvas (Becerra
1994).
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Figurea 7
Diagrama gue fustra ks asaciacidn entre |os clados de un grupo de pardsitos y sl de sus hospederos,
Las defensax y contradeiensas mestradas en el diagrama han aperecito en al contexto de lainteraccién
pardsite-hospedero ds acuerdo a vn Modelo nulo de corspaciaaién sincrénics,
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Para investigar el efecto que 10s rgpelentes {6xicas de Bursera han tenido en ¢
cambio de hospedero de las larvas de sscarabalos Blepharida, Becerra {19871
compaso la topologia de ia filogenia molecular de los escarabajos con la topologia
de un dendrograma para Bursera construido en base a la quimica de los repelentes
téxicos. Después Becerra investigd la importancia de la cladogénesis de Bursera
sphre &l mado en que las larvas de escarabajos han cambiado de hospedero,
muchendo 13 simiktud que existia entre las topologias de ambas filogenias
recanstruidas con datos moleculares, Para ello, Becerra sobrepuso graficamente
ia distribucion de los caracteres {Maddison & Maddisen 1992}, v utilizo dos
técnicas estadisticas, |a sobreposicién de dérboles {Page 1882}, v ta estimacién del
coeficiente de distorsion de Farris (Farris 1973} los resultados de su andlisis
sugieren gue la reiacion entre las dos filogenias moleculares se debe en gran parte
a la correlacidn entre la filogenia de Bursers y el dendograma guimico, pero la
relacién entre la filogenia de Blepharida v el dendograma de SBursera no depends
de dicha correlacién. Por sllp, las comparaciones hechas por Becerra en donde
controld i correlacidon entra ia filogenia molecular de Bursera v el dendograma
guimico, le indicaron qgue {8 guimica de 1as plantas hospederas influyeron més que
ia filogenia misma de Huwrsera en 13 evolucidn de su uso por parte de log
escarabajos (Becerra 1997}, Elelegante trabajo de Secerra seguramente estimulars
la construccion de comparaciones simmalares en oiro tipo de interacciones bioldgicas
para determinar posibles asociaciones evolutivas vy el efecto de éstas en Ia
cladogénasis de los grupos gue han interactuado estrechamente a 1o fargo de su
evolucion.

INNOVACIONES CLAVE

Existen vanos métodos para estudiar la hipdtesis de una "innovacién clave”
ip.g{. Mitter et @ 1988). Sin embargo, éstos metodns carecen de una definicdn
precisa de gue las innovaciones ¢lave son caracteres que e51an asociados a altas
tasas de especiacidén en los clados en fos que aparscen. Bl concepro de radiacidn
adaptativa ha sido invocado para explicar la diversificacién de ciertos taxa {Ralph
& van Riper 1985, Pratt 19809, Meyer 1883}, Varios investigadares han propueasto
eiemplos en dande los cambios morfoldgicos asociados a la ecologia de los
organismas han evolucionade varias veces bajo jas mismas condiciones (Fitzpatrick
1985, Cracratt & Prum 1988, Grant & Grant 1889, Losos 1892, Schluter 1883,
Michel 1994, Ornelas 1998). Sin embargo. para todos los casos hay poca
evidencia que indigue como se produce la diversificacidn filogenética.

La radiacidn adaptativa, entendida como la diversificacion filogengtica de un
clado a través del usp de una vaniedad de recursos (Schiuter & McPhail 1823}, se
ha invocado ampliamente para explicar historias de vida y rasgos lamatives en
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ciertos clados, pero la aplicacién del concepto en ese casc no siempre estd
justificado (Eldredge & Cracraft 1880, Cracraft 1982, West-Eberhard 1889,
Wanntorp e¢ al. 1990). Para probar rigurosamente una hipétesis de radiacién
adaptativa, €s necesario avariguar si los cambios adaptativos en cuestién se
repiten de manera independignte en varios clados y 8 a esto le sigue una
diversificacion filogenética acelerada. Es decir, se tiene que demostrar cudles son
los efectos que los rasgos en cuestion tienen en la diversificacién filogendtica de
un clade (p.e). asociacion de las innovaciones clave a altas tasas de especiacion
en los clados en ios que aparecsn! v luego demostrar como diferentes lineas
evolutivas han invadido zonas adaptativas diferentes (Ornelas 15961

Mitter et a/. (1988) utilizaron el concepto de innovaciones clave para exphcar la
radiacién adaptativa de insectos fitdfagos, demostrando gue la adquisicién del
hébito de ta fitofagia (innovacitn clave) entre varios grupos de insectos era seguida
por una diversificacion filogenética acelerada. Sin embargo, la adguisicidn de
caracteres novedosos no gs la Umca manera en que los individucs (o lineas
avolutivas de organismos] puedan nvadir zonas adaptativas nuevas v lueqo
diversificarse filogenéticamente. En la actuslidad, ¢ concepto de "innovaciones
clave” combina mecanismas soolégicos distintos que se supone permiten a los
arganismos explotar nuevos recursos y habitats v que fuego pueda dar lugar a3 una
radiacion adaptativa DWanntorp ef 34 1990, Brooks & Mclennan 19814 Por
ejgmplo, un mecarsmo como la competencia interespecificz por recrsos puede
tedricamente favorecer la svolucidn de unma divergencia por desplazamiento de
caracteres {por gjemplo, a8 explotacidn del nédctar floral por colibries utilizando
distintas estrategias de forrajeo), pero son pocos (0s casos en donde ésto 56 ha
demostrado (Grant 1385, Losos 1990, Schiuter & McPhail 1993}, Para demostrar
si la diversificacién morfoldgica v uso de recurses entre especies nuevas 85 un
sfecto de la compeiencia, hay gue probar que la direccién en fa evolucion de un
rasgo moifoldgico de una especie es afsctada por la especie con la que estd
compitiendo por recursos {Cracraft 1882, Schiuter & McPhail 1983,

Diversificacion filogenética de los colibries. La comrelacion evoiutiva entre a
adquisicidn de picos ¢on tomios aserrados v & hébitg de robar nectar floral de
varios grupos de colibries {Ormelas 1885] v los efectos que el robo de néctar pueda
renaer sobre fa evolucion de las plantas, sus polinizadores, v 1a interaccidn (McDade
& Kinsman 1380, Ornelas 1995, Arizmendi et 3/ 1996), sugieren que la aparicion
de la ascciacién podria estar ligada a una diversificacion filogenética en colibries.
Sin embargo, una prusha comparative acompaiada de una argumentacion
acoldgica no son suficiente evidencia para sugsrir que se trata de una radiacidn
adaptativa {Ornelas 1998}, Se podria debatir gue los picos con tomias aserrados
constituyen una "innovacidn clave™ y gue la evolucién de estos picos produjo un
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cambio en como los colibries explotarian el néctar floral (Qrnelas 1995, 1996), Sin
embargo, para gue una innovacién clave se acepte como tal, debe incluirse una
prueba comparativa y una argumentacién de un mecanismo ecoldgico. En este
caso, la prueba comparativa usando argumentos de disefio y desempefic debe
contrastar clados de colibries que adquirieron los tomios aserrados
independientemente con clados que carecen de éstos, y luego desarrollar un grupa
de hipdtesis que unifiquen la innovacién clave (tomios aserrados) con un aumento
en las tasas de especiacidn y una baja en las tasas de extincidn. Hasta aqui suena
como una buena historia para ser contada, sin embargo, ;qué evidencia existe gque
apoye la argumentacién anteriormente descrita?

A diferencia de los colibries que revolotean para extraer el néctar de las flores,
los robadores de néctar explotan los recursos florales perforando la base de las
corolas y esto podria ser una ruta para diversificarse filogenéticamente (Ornelas
1996). Este escenario evolutivo supone que los colibries con tomios aserrados han
escapado de un ambiente altamente competitivo compuestc por colibries
territorialistas de picos cortos, de un alargamiento de sus picos y de una carrera
armamentista para especializarse en flores de tubos largos, y de una posible
manipulacion por parte de las plantas que reguieren polinizadores fieles y efectivos
{Ornelas 1296). La morfopotencialidad en forma y tamafo de los picos de colibries,
gue les permite especializarse en ciertos grupos de plantas y explotar sus recursos
florales de diversas formas, podrfa ser propuesta como una de las vias de
diversificacion filogenética, tal como ha sido propuesto en otros grupos de
animaies (Meyer 1993}, pero la relacidon no es causal vy la diversificacion
filogenética de los colibries podria estar caracterizada por multiples innovaciones
{sinapomorfias).

Bleiweiss (1990) encontré que la alta diversidad de especies de grupos
generalistas de colibries estd dada por su movilidad intermedia, mientras que los
grupos de colibries muy especializados ecoldgicamente tienden a ser menos
diversos en especies y a tener movimientos en distribuciones restringidas. De
acuerdo a Bleiweiss, la correiacidn entre diversidad y movilidad es facilitada sélo
cuanda hay una extrema heterogeneidad ambiental {p.gj. topogréfica). La conexidn
entre especializacién ecoldgica y diversificacidn filogenética de colibries ha sido
sugerida en la literatura, sin embargo, esta dicotomia entre generalistas vy
especialistas no considera que una pasible consecuencia en la proliferacién de
formas, particularmente cuando la especializacion es de tipo ecolégica, no es solo
fa produccién de nuevas especies capaces de explotar nuevos recursos, sino
también un incremento en las tasas de extincion. Dado que los especialistas son
mas sensibles a la extincién, los argumentos presentados por Bleiweiss son solo
una interpretacion de los patrones de diversidad entre colibries {QOrnelas 19986},
pues estariamos subestimando la produccién de diversidad entre linajes de
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especialistas. De la misma manera, el comraste entie especialistas y generalistas
realizado por Blerweiss es adecuado solo si asumimos que ambos forman grupos
monahigticos v gue tienen Ia misma edad (Stiles 1995).

La variacién morfologica de picos de ios colibriss puede ser el argumento
principal paro explicar los diversos modos de explotacion da los renursos florales,
sin embargo, a nivel individual hay una gran plasticidad en su conducta de forrajen
Por ejemplo, los individuos cambian sus estrategias de forrgjen dependiendo de
como la disponibilidad de los recurses fluctda en un ambisnte cambiante (Qrnelgs
19981 Sin embargo, para entender ios patrones de vanacion en tasas de
gspeciacion y extincion, y los efectos gue las innovacionss clave han tenido sobre
la dhivergificacidn filogendtice de los colibries hay que empezar por abandonar el
reduccionisme  tipico de nuestros programas  de nvesugacidn e invocar
explicaciones multiples.

Es claro que muchos probilemas en macroevolucion son puestos bajo la sombritla
de “"radiacién adaptativa”, pero para probatio de una manera rigurosa hay gue
adoptar una aproximacidn filogenatica vy con un punto de vista mas plural. La
diversificacion filogenédtica de ios colibries probablemnte se ha manifestado a
través de varios pulses en la producadn de especies causados por multipies
sinapomerfias (Ornelas 19861 La adguisioon del hdbito de la nectarivoria por los
ancestros de los colibrips guizds fue ol pnimer pulse en produccidn de espsacias,
otro pulse mmportante al lograr sintetizar los azdcares de una manera novedosa
{(Martinez de! Rie 18301, v otros pulsos de igual importancia variando su maorfologia
vy congucta pare explotar el néctar floral (Qrnelas 18985 Para probar si la
diversificacign filogendtica de os colibries ha sido a través de varies pulsos coma
o estoy sugitiendo, ef siguiente paso seria investigar si, come en e caso de los
insectas hrdéfagos, e habito de la nectarivoria v pulsos asociados har c3usado la
profiferacian de formas en los grupos de aves que se alimentan preferentements
de néotar, de manera independiente. Esto parece ser apovado por el heche de que
ios colibries v otros grupos de avas nectarivoras son mas diversos en especies que
cualineera de i0s grupos hermanos o cercanamenie emparentados.

Generalizacion de hospederos entre tordos pardsitos de oris. Bl género Molothrus
{(Emberizidae: Icrerinae) es un grupe mongofiiético de cinco especies de tordos
parasitns, de tas cuales cuatio de elias son pardsitos de oria abligados {aves que
poneri sus huevos en los nidos de otras especies de aves para gue estas les
incuben y eventuatmente cuiden a sus crias), y s6lo los miembros de una especie
crian @ sus propios pichones (Mermoz 19981 Lanyon (1982) reconstruyo las
relaciones filogensticas de los tordos pardsitos usando gsecuenciacion de ADN
mitocendsial vy encontré gue & origen del parasitismo de cria es Unico en el grupo.
A rafz de dicho estudio, Lanyoen también postuld gue los tordos pardsitas hienden
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a ser generalistas en la seleccion de sus hospederos. La tendencia de un
parasitismo de cria generalista es sustentado sobreponiendo en la filogenia
molecular, el nimero de especies de aves parasitadas por los tordos, en donde la
especie de origen mas reciente ha llegado a parasitar alrededor de 216 especies
mientras que la de origen mads primitivo se ha especializado en una sola especie
{Fig. 8A}. Aungue el uso de filogenias para formular hipétesis de trabajo cs
afortunado, y en este casc existe una tendencia evolutiva de la especializacion
hacia la generalizacién de hospederos, Lanyon falla en su intento debido a que la
reconstruccién filogenética de los tordos parasitcs de cria no permite conocer los
cambios que han ocurrido a lo largo de cada una de las ramas del arbol
filogenético, por lo que la transicidn de la especializacion hacia la generalizacién
incluso pudo haber sido en sentido inverso (Fig. 8B). Es decir, es posible que los
ancestros del tordo parésito de cria especialista (M. rufoaxillaris) haya sido en
realidad un generalista en el uso de hospederos y gue a lo largo de su evolucién
haya llegado a la especializacidn de hoy dia. Por otro lado, es interesante notar
gue, si el uso de hospederos sigue la trayectoria propuesta por Lanyon, se podria
esperar una extincién masiva de los hospederos explotados por la especie de tordo
generalista, vya que su explotacion por los parasitos de cria es un evento reciente
por 1o que no han sido capaces de responder ante tal presion selectiva (Fig. 8B).
Una vez que ocurra dicha extincién masiva, alguna de las especies sobrevivientes
tendrd que responder al parasitismo de cria intensificado con una contradefensa
lo que iniciaria un proceso de especializacion (Fig. 88).

CONSERVACION

La conservacion y uso de recursos bidticos requiere la identificacidn de nombres
taxonomicos que reflgjen una entidad filogenética natural (Mishler & de Luna
1997), ya que solamente con este tipo de entidades taxondmicas es posible
identificar los procesos ecoldgicos, biogeogréficos y evolutivos que estan ligados
a su posible extincidn,

La conservacién de especies ha ignorado practicamente €l uso de filogenias en
la identificacidn de especies en riesgo {Lopez-Portillo & Ornelas, en prensa). Sin
embargo, se estd iniciando el uso de técnicas desarrolladas por bidlogos
conservacionistas con un enfoque cladistico para detectar especies de singular
importancia para la ciencia y conservacion de especies (Vane-Wright ef a/. 1991,
Faith 1992a, 1992b) vy para establecer prioridades para administrar los esfuerzos
de la conservacion (Mishler & de Luna 1997).
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(A) Hospederos (n)
M. ater 216
M. bonarjensis 176
M., aeneus -
5., eryzivora 7
M. rufoaxillaris 1

Grupo Externo

(B)

Figura 8
Parasitismo por tordos amsricanos v la tendencia evalutiva de la generalizacitn, {(a) hipétesis
filogenética propuesta por Lanyon (1396) para los tordos amersicanos donde sobrepone la distribucién
de especies de hospederos y postula una tendencia hacia la generalizacién entre tordos en uso de
hospederos, (b) los problemas encontrados a la hypotésis de la generalizacién de hospederos {ver

texto).
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Para establecer prioriades en los esfuerzos de conservacion e identificar especies
en riesgo, se podrian usar los siguientes criterios: {1} seleccionar aquslios taxa que
* aparecen en la base de un grupo monofilético o en la base de las ramas maés
grandes ya que son de gran importancia en la reconstruccion filogenética de un
grupo, (2] seleccionar taxa con muchas autopomorfias que, aunque no son
filogenéticaments informativos, pueden reflejar eventos evaolutivas importantes va
que han acumulado muchos cambios en su historia, v {3) seleccionar taxa que
tienen una mavyor distancia patristica, es decir, fa cantidad de cambic en ndmero
de caracteres entre grupos mongfiléticos gin contar al ancestro comdn {Fig, 9},
Come he discutido aqul, las filogenias son de gran utilidad para identificar las
razones por las cuales un caracter dado ha evolucionado y cuales de ellos son
adaptaciones. También, las filogenias son muy Utiles para establecer prioridades
en la conservacién de especies y hasta se podrfan usar para identificar los
procesos bioldgicos que estdn determinando distintos niveles de "susceptibilidad”
a la extincién por cuestiones de origen filogenético.

CONCLUSION

La incorporacion de informacién filogendtica en nuestros programas de
investigacion no solo permite identificar, interpretar y evaluar hipdtesis evolutivas
¥ de adaptacién, sino también nos permite avanzar en el entendimiento sobre al
origen y transicion de caracteres, en la inteérpretacion de correlacidn evolutiva entre
caracteres, y retomar ideas abandonadas sobre coevolucion, diversificacion
filogenética v asociacion de linajes. La conclusidn méds importante sobre el uso de
informacidn filogenética es que el planteamiento de comparaciones entre 1axa y
disefios experimentales en disciplinas comeo la ecologia, permite por un lado
integrar la informacién generada en disciplinas como la sistemdtica y 12 ecologia,
y por el otro, abandonar el reduccionismo que ha caracterizado a ambas disciplinas
por décadas,
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Figura 9
Criterios propuestos para dentificar v conservar especies o grupos de especies en rigsgo, {(a) taxa basales de
impertancia para la ciencia poer permitir la reconstruccion filogenética de un grupo, (b} taxa can muchas
autopomortfias por reflejar eventos de diversificacion filogenética seguida por extinciones, (¢} taxa con mayor
distancia patristica.
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