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Resumen. Actualmente se sabe que 10s organismos se relacionan entre si de 
forma jerarquica, lo que true como principal consecuencia que especies cercanas 
van a tender a parecerse bajo practicamente cualquier modelo evolutivo. Este 

fenomeno puede afectar de forma dramatica las inferencias derivadas de estu- 
dios comparativos entre especies, dado que una relacion jerarquica entre ellas 
viola un supuesto basico de la estadistica convencional. Para analizar correcta- 
mente datos cornparativos entre multiples especies, asi como inferir patrones 
evolutivos a partir de ellos, es necesario considerar de forma explicita la historia 
~ l ~ o l l ~ t i l ~ n  d ~  1u.s fspfrffs f n  r i i f ~ t i h n  En In nctzralidad se han desarrollado va- 

rios metodos estadisticos que toman en cuenta la informacion filogene'tica, per- 
mitiendo analizar correctamente datos interespecificos y descartar 10s efectos de 
la historia evolutiva a1 inferir patrones adaptativos. En este capitulo discutimos 
brevemente 10s aspectos teoricos que determinaron el desarrollo de esos nuevos 
metodos, uno de 10s algoritmos actualmente usados para tratar la no-indepen- 
dencia de datos interespecificos, v las posibles aplicaciones de estos metodos en 
la fisiologia, ecologica y evolutiva. 
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Los estudios comparativos interespecificos tienen una larga y productiva historia 
en fisiologia (Garland & Adolph 1994; Garland & Carter 1994; Feder et al. 2000). 

A partir de 1985,los aspectos conceptuales y estadisticos del "metodo comparati- 
vo" (sensu Harvey & Page1 1991) avanzaron muchisirno. Esto fue debido a la 
aceptacion y extension de seis ideas fundamentales (Blomberg & Garland 2002): 
1) la adaptacion por seleccion natural no debe ser inferida causalmente basando- 
se en estudios comparativos; 2) el conocimiento de la filogenia aumenta no solo 
la calidad, sino tambien 10s tipos de inferencias que pueden hacerse a partir de 
datos comparativos (e.g. estimacion de caracteres en ancestrns hipnthticos): 3) 
estadisticamente 10s datos interespecificos no pueden ser considerados como 
muestras independientes y distribuidos en forma homogenea en una "poblacion"; 
4) 10s supueslus sobre cdmo evolucionan 10s caracteres en el tiempo (como un 
proceso aleatorio de movimiento Browniano, por ejemplo) son necesarios para 
cualquier inferencia estadistica; 5) la seleccion de especies para un estudio com- 
parativo debe tomar en cuenta las relaciones filogeneticas entre esas especies, y 
G )  la mayoria de 10s estudios comparativos se basan unicamente en correlaciones, 
por lo que la capacidad de inferir causalidad de ellos puede ser aumentada 
significativamente con informacion adicional procedente de, por ejemplo, experi- 
mentos de seleccion actuando en poblaciones contemporaneas o de estudios 
mecanisticos de como funcionan 10s organismos. 

Varios de esos puntos pueden ser ilustrados con el siguiente ejemplo. Un 
fisiologo desea estudiar las adaptaciones de 10s mamiferos a la altitud. ~l o ella 
podria comparar algun rasgo fisiologico, en particular entre especies nativas de 
alta y baja altitud. ~Pero cudntas especies s e ~ i d ~ i  riecesarias? Obviamente, por 10 
menos dos. Sin embargo, se da cuenta de que dos especies no serian suficientes, 
porque es muy probable que dos especies difieran en varios rasgos simplemente 
porque son dos especies distintas (Garland & Adolph 1994). Por lo tanto, no se 
puede inferir que un rasgo en particular es adaptativo solo con respecto a la 
altitud porque difiere entre las dos especies estudiadas. 

Entonces, el fisiologo decide comparar varias especies de alta altitud con 
varias otras provenientes de baja altitlld. R~rlierde que cerca de su universidad 
hay tres especies de roedores que viven por encima de 10s 2.000 m y otras tres 
especies nativas de bajas altitudes. Despues, preparandose para salir a terreno a 
poner sus trampas, examina una guia de roedores para saber en qu6 tip0 de 
habitat se encuentra cada especie. Se da cuenta de que las tres especies de alta 
altitud perten~ren a un solo gbnero, mientras que lcls otras tres pertenecen a otro. 

La guia ademds cita varios rasgos, casi todos morfologicos, que caracterizan cada 
genero. Se pregunta, entonces, si lo mismo podria pasar en rasgos fisiologicos - 
quizas en el mismo rasgo que 61 pensaba estudiar (e. g. concentracion de hemo- 
globina en la sangre, [Hb]). Si es que encuentra una diferencia, entonces podria 



ser interpretada como una caracteristica inherente de cada genero, y no necesa- 
riamente como una adaptacion per se. Decide, entonces evitar esa 
"pseudorreplicacion filogenetica" (Garland 2001) estudiando especies de tres ge- 
neros distintos, cada uno conteniendo una especie de alta y una especie de baja 
altitud. Con eso, tendria tres comparaciones pareadas. 

jSeria suficiente? Que prueba estadistica emplearia para analizar 10s da- 
tos? Suponiendo que las diferencias en las tres comparaciones son consistentes, 
jobtendria el deseado P < 0,05? Quizas necesitaria de mas especies. El fisiologo 
entnnces rnnsiilta a un hioestadistico y le explica que, en tbrminos gcncralcs, 
quiere determinar si un rasgo en particular est6 asociado con la altitud. Es decir 
eventualmente mostraria un gr6fico de, por ejemplo, altitud vs. [Hb], en que cada 
punto representa el promedio de cada especie y la altitud donde cada fue captura- 
da. Las relaciones se analizarian con una regresion lineal o con una simple corre- 
laci6n. Dado su conocimiento en el tema, el fisi6logo puede predecir a prior? el 
signo de esa relacion (e.g. una correlacion positiva entre [Hb] y altitud), lo que le 
permite hacer una prueba estadistica de una cola. El bioestadistico entonces 1e 
seiiala que la capacidad para detectar una relacion significativa depende del tipo 
de prueba que se utilice (e.g. parametrica vs. noparametrica), la magnitud de la 
relacion, y el numero de especies incluidas (i.e., 10s grados de libertad de la 
prueba) . A1 consultar un libro de estadistica percibe que si la correlacion de Pearson 
en realidad fuese de r = 0.75, necesitaria 8 o 9 especies para obtener un 80% de 
probabilidad de detectar un resultado significativo con un P < 0,05 (vease tam- 
bien Fig. 5 en Garland & Adolph 1994). 

El fisiblogo decide entonces medir 8 6 9 especies. Hecho eso, representa en 
un grafico [Hb] vs. altitud, calcula el coeficiente de Pearson para la correlacion, 
comprueba en una tabla estadistica 10s valores criticos para determinar la probabi- 
lidad de obtener dicha correlacion debido solamente a1 azar, y vuelve a consultar a1 
bioestadistico. El experto examina el grafico y nota que algunas especies son parte 
del mismo genero. Le recuerda a1 fisiologo que 10s metodos estadisticos convencio- 
nales asumen que 10s datos son independientes y obtenidos a1 azar dentro de la 
pubkdciljll esludiada. "jCudl es tu poblacion?", pregunta finalmente el bioestadistico. 
"Supongo que todos 10s roedores", le contesta el fisiologo. "jPero ser6n esos datos 
de [Hb] realmente independi~ntes?", sigue el bioestadistico, "tno es verdad que se 

agrupa a distintas especies en un genero dado que tienen muchas caracteristicas en 
comun?". El fisiologo reconoce que el bioestadistico tiene razon, concluye final- 
mente el estadistico, "entonces deberias emplear un metodo que tenga en cuenta el 
hecho que 10s datos no son independientes". 

De eso se trata este capitulo, de presentarle a1 estudiante de fisiologia 
ecologica y evolutiva, una breve introduccion a 10s metodos estadisticos que per- 
miten analizar en forma correcta datos comparativos. Aqui tratamos de: 1) 10s 
principales problemas estadisticos asociados a la naturaleza jerarquica de como 
se relacionan las especies; 2) aspectos teoricos en que se basan 10s nuevos metodos 



estadisticos filogen6ticos; 3) como funciona el metodo de contrastes filogeneticarnente 
independientes (el metodo mejor estudiado y mas utilizado en la actualidad); 4) las 
preguntas que dichos metodos pueden ayudar a contestar y algunos ejemplos. 
Muchas de esas preguntas, hay que enfatizar, pueden ser abordadas solo a1 tornar 
en cuenta las relaciones filogenCticas entre las especies. Es decir, pueden ser estu- 
diadas nuevas areas a1 emplearse informacion filogenetica. Como este se trata de 
un capitulo introductorio, toda la informacion presentada aqui se discute con ma- 
yor detalle en referencias adicionales (e. g., Harvey & Page1 1991; Garland et al. 
1992; Garland & Adolph 1994; Garland et al. 1999; Page1 1999; Garland & Ives 
2000; Garland 2001; Rohlf 2001; Blomberg & Garland 2002; Blomberg et al. 2003). 

El mktodo comparativo modern0 

Desde 10s tiempos de Darwin el metodo comparativo ha sido una de las tecnicas 
mas utilizadas para investigar cambios evolutivos a largo plazo. Aunque este 
metodo por lo general se utiliza para inferir adaptaciones a nivel genetico/evolu- 
tivo, el metodo comparativo tambien puede ser empleado para inferir relaciones 
funcionales entre rasgos (e.g. fisiologia comparativa y biomecanica) y elucidar la 
naturaleza de distintas relaciones alom6tricas. Sin emba~go, el lllCtodo compdra- 
tivo ha cambiado drristicamente durante las ultimas dos decadas. Ese cambio se 
debe principalmente a1 desarrollo de metodos analiticos que incorporan informa- 
cion filogenetica y el uso explicit0 de modelos de evolucion de caracteres en el 
tiempo, que posibilitan inferencias estadisticas nuevas y mejores. 

Tradicionalmente, 10s estudlos lnterespeciticos comparan distintas espe- 
cies y definen patrones si es que se detectan relaciones significativas entre rasgos, 
o entre un rasgo en particular y alguna variable ambiental. Como 10s organismos 
se relacionan de forma jerarquica, sin embargo, 10s datos obtenidos de especies 
distintas no deben ser considerados como independientes, lo que viola uno de 10s 
supuestos bdsicos de 10s metodos estadisticos convencionales (Fig. 1). Las conse- 
cuencias de dicha no-independencia incluyen un aumento del error de Tipo I a1 
poner a prueba una hipotesis, menor potencia para detectar relaciones significa- 
tivas, y estimadores erroneos (e.g. pendiente de una relacion alomktrica). 

iPor quk 10s datos de multiples especies no son independientes? Harvey 
& Pagel (1991: 38-48) sugieren tres factores. El primer factor, sin duda el mas 
intuitivo, se debe a1 tiempo de divergencia entre dos clados. Una vez ocurrida la 
especiacidn (cladogenesis), se requiere de tiempo para que 10s rasgos de dos 
especies diverjan como resultado de procesos aleatorios, como mutaciones y 
deriva genktica, n cnmn respuesta a distintas presiones selectivas pertinentes a 
cada especie. Asi, especies mas emparentadas filogeneticamente, tienden en 
general a parecerse mas entre si respecto a especies no tan emparentadas. 



Fig. 1 ( A )  Ilustracion del supuesto de la estadi'stica convenciorlal caando es empleada para analizar 
datos cornparativos (nna filogeniu tipo estrella con todas las ramas de iguaf longitud). (B)  Arb01 
filogenetico obtenido a partir de informacion taxortornica, e.g., si 10s cuatro generos incluyesen, de 
izquierda a derecha, una, tres, rres y dos especies en la base de datos. Eso presume que las relaciones 
dentro de un genero no son jerarquicas, y ademas que cada taxon representa linajes evolritivos distintos 
(i.e. grrlpos monofil&ticos), lo que no es necesariarnente correct0 en clasificaciones taxonomicas. (C)  
Estimaciones de Ins verdaderas relacior~es fifogeneticas, que normalmente indican relaciones jerarqui- 
cas entre organismos y rarnas que no se alinean en el apice del arbol. Extremos desalineados irtdican 
distintas tasas evolutivas en cada linaje. Filogenias corno esa generan varios problemas estadisticos 
(e.g., no-independencia de 10s datos), por lo que se requiere el uso de metodos estadisticos que tornen en 
cuenta esa inforrnacion. Modificado de Garland (2001). 

El segundo factor, denominado "conservacion de nicho filogenetico", pos- 
tula que 10s fenotipos ancestrales y derivados en un linaje probablemente habita- 
ron ambientes similares. 0 sea, cuando un nuevo nicho ecologico se hace dispo- 
nible, aquellas especies que ocupan un nicho similar son las mejores candidatas 
para invadir el nuevo nicho. Como consecuencia, especies cercanas serian 
fenotipicamente similares dado que ocupan nichos equivalentes poi- 1-azones his- 
toricas, por lo que estarian sujetas a presiones selectivas semejantes. 

La tercera razon sugerida por Harvey & Pagel (1991) postula que las res- 
puestas a un determinado factor selectivo es fenotipo-dependiente. En otras pala- 
bras, 10s tipos de respuestas adaptativas que pueden ocurrir frente a un factor selec- 



tivo van a depender del "punto de partida" de la poblacion ancestral. Puntos de 
partida distintos pueden acarrear respuestas distintas como, por ejemplo, insectos 
con defensas quimicas podrian hacerse mas conspicuos y llamativos dado un ries- 
go de depredacion mayor, mientras que especies sin dichas defensas se harian mas 
cripticas. En este ejemplo, el factor selectivo es el mismo, aunque las estrategias 
adaptativas de cada linaje frente a ese factor serian literalment~ npiiestas. 

Evidencia experimental de la generalidad de las 
senales filogeneticas 

Ademds de las ideas basicas citadas en 10s p6rrafos anteriores, nuestra experien- 
cia nlueslra claramente que organismos filogeneticamente cercanos tienden a 
parecerse entre si (e. g. un picaflor se asemeja a otros picaflores), aunque pueden 
ocurrir excepciones. Por ejemplo, 10s marsupiales australianos presentan diver- 
sos caracteres convergentes con 10s mamiferos placentados de otros continentes. 
Del mismo modo, varios linajes de roedores desarrollaron de forma independien- 
te estrategias similares para habitar ambientes aridos a nivel morfologico y fisio- 
logico. Ademas, procesos como el desplazamiento de caracteres podrian hacer 
que especies cercanas se diferencicn. Por lo tanto, es ~lecesario determinar que 
tan general es el fenomeno de que especies emparentadas se asemejen dada su 
relacion filogenktica. 

Los estudios mas recientes en el tema usan el termino "seiial filogenktica" 
para referirse a1 hecho que especies cercanas filogeneticamente tienden a pare- 
cerse entre si (Blomberg & Garla~ld 2002; Blomberg et al. 2003). Estos estudios 
muestran que, en general, para cualquier arb01 filogenetico, especies cercanas 
tienden a parecerse asumiendo modelos evolutivns simples como el de movi 
miento Browniano. Dicho modelo considera cambios aleatorios en un continuo 
temporal, lo que puede ser adecuado para describir cambios evolutivos fenotipicos 
que ocurren simplemente por deriva genica (que va a ocurrir en cualquier pobla- 
cion finita) y/o en respuesta a factores selectivos que cambian gradualmente y 
estocasticamente en el tiempn. Pnr lo tanto, este modelo es inicialmente razona- 
ble para predecir la sefial filogenetica que se esperaria observar en un arbal 
filogenetico en particular (vease Blomberg et al. 2003). Dado que uno espera 
senal filogenetica bajo el modelo evolutivo mas simple, la existencia de sefial en 
un determinado caracter no requiere de explicaciones adicionales, tales como, 
por ejemplo, lirnitaciones a nivel evolutivo, inercia filogenetica, o incluso selec- 
cion natural (en realidad, la adaptacion por seleccion natural puede con frecuen- 
cia disminuir la seiial [e. g., vease Fig. 1 en Blomberg & Garland 200211. 

Blomberg et al. (2003) desarrollaron nuevos metodos que permiten poner 
a prueba si es que un determinado conjunto de datos presenta sefial filogenetica 



en terminos estadisticos, y ademds cuantificar y comparar la cantidad de seiial en 
distintos caracteres y drboles (vCdse abdju). Empleando estos metodos para datos 
comparativos en la literatura, estos autores muestran que la presencia de seiial 
filogenetica es un fenomeno bastante general. incluso para caract~rps s i lp i i~~ta-  
mente plhsticos (i.e. altamente adaptativos) y/o sujetos a efectos ambientales no- 
geneticos tal como rangos de distribucion o tamaiio de grupo. Basindose en pro- 
cedimientos de aleatonzacion diseiiados ad hoc, 10s autores detectaron seiiales 
filogeneticas estadisticamente significativas (P < 0,05) en mas del 90% de las 
hasps de datos con 20 o m6s especies. AdemAs, en ningun caso las especies difi 
rieron entre si  mas que lo esperado si las especies estuviesen distribuidas 
aleatoriamente en el arbol (lo que 10s autores denominaron "anti-seiial") . En con- 
clusion, esos resultados justifican el empleo de metodos estadisticos filogeneticos 
en la gran mayoria de 10s estudios comparativos. 

Una breve introduction a 10s contrastes independientes 

En la actualidad, 10s metodos principales que estan disponibles para incorporar la 
informacion filogenetica completa son tres (topologia y longitudes de las ramas 
ltiempos de divergenciall en analisis comparativos: rnntrastes filogenbticamente 
independientes (Felsenstein 1985; Garland et al. 1992), modelos de minimos cua- 
drados generalizados (MCG; Garland & Ives 2000; Rohlf 2001; y citas), y genera- 
dores de simulaciones de Monte Carlo para obtener funciones de densidad 
filogeneticamente correctas (Martins & Garland 1991; Garland et al. 1993). A 
pesar de que estos metodos usan distintos algoritmos, en la mayoria de 10s casos 
ellos son equivalentes. Aqui ilustramos principalmente el primer metodo, el de 
contrastes independientes, por ser el mas difundido y empleado en la actualidad. 
Como otros metodos, este puede ser utilizado para diversos procedimientos esta- 
disticos tales como correlaciones y regresiones, andlisis de componentes princi- 
pales, y analisis de varianza y covarianza. Ademas, como se discute mas adelan- 
te, puede ser empleado para responder preguntas imposibles de abordar usando 
metodos estadisticos convencionales. 

Estos tres metodos se basan en 10s supuestos basicos que la topologia de 
las relaciones filogeneticas empleada en el analisis es correcta y que la longitud 
de las ramas en el arbol es conocida y expresado en unidades proporcionales a la 
varianza esperada en la evolution del caracter. Los contrastes independientes y 
10s modelos MCG asumen, ademas, que 10s caracteres han evolucionado por pro- 
cesos aleatorios tal como el movimiento Browniano, o por cualquier proceso que 
podria ser "generado" a1 manipular la longitud de las ramas (e. g., vease Blomberg 
et al. 2003). En ese contexto, las simulaciones de Monte Carlo presentan mayor 
flexibilidad que 10s otros dos metodos, ya que puede ser empleado virtual- 



mente cualquier modelo de evolucion de caracteres para simular nuevos da- 
tos, 10s que pueden ser analizados de la misma forma que 10s datos originales. 
Eso permite la creacion de distribuciones nulas filogeneticamente correctas y 
arbitrariamente complejas en terminos del modelo evolutivo empleado, que 
puede ser ajustado teniendo en cuenta otras fuentes de informacion, tal como 
el registro f6sil (Garland et al. 1993). De la misma manera, simulaciones de 
filogenias (parcialmente) aleatorias pueden ser empleadas cuando la topolo- 
gia de un bbo l  filogenetico no es completamente conocida (e. g., see Housworth 
& Martins 2001). 

Volviendo a 10s contrastes independientes, (modelos MCG y sus su- 
puestos), es fundamental minimizar errores en la tovologia del arbol 
filogenetico, simplemente porque se estarian comparando especies equivoca- 
das. El conocimiento del modelo evolutivo y del tiempo de divergencia entre 
clados son supuestus relacionados, en el sentido de que es posible cambiar el 
modelo evolutivo empleado simplemente manipulando la longitud de las ra- 
mas del arbol filogenetico. Las simulacinn~s d ~ m ~ i ~ s t r a n  que errores en la 
longitud de las ramas y/o en el modelo evolutivo empleado pueden generar 
serios problemas estadisticos, pero tambien sugieren que pruebas diagnosticas 
(Garland et al. 1992) y procedimientos para corregir dichos errores son efecti- 
vos para "recuperar" el analisis (Diaz-Uriarte & Garland 1998; Garland & Diaz- 
Uriarte 1999). Esto no es necesariamente aplicable para todos 10s modelos 
evolutivos posibles, pero aun para aquellos que difieren radicalmente del 
modelo de evolucion Browniano y sus variantes, las pruebas diagnosticas 
estandares son efectivas para detectar problemas en ese sentido (e. g., vease 
Harvey & Rambaut 2000). 

La Fig. 2 muestra como se calculan 10s contrastes independientes. El 
objetivo de ese algoritmo es emplear informacion filogenetica para transformar 
N datos originalmente no-independientes en N- l  contrastes independientes, dis- 
tribuidos de la misma forma. Esos valores pueden ser empleados en programas 
estadisticos convencionales, aunque todos 10s analisis (e.g. regresion, correla- 
cion) deben ser calculados pasando por el origen. La estirnacion de 10s contras- 
tes se hace de la siguiente forma. Primero se identifican pares de taxa hermanos 
en el extremo de las ramas (tipiramente especies, aunque podrian ser poblacio 
nes, promedios para distintos generos, etc). Esos serian las especies A, B y C, D 
en la Fig. 2. Para esos dos contrastes, primero se calcula la diferencia entre 
tenotipos en cada pareja. Esas diferencias (contrastes brutos) se dividen enton- 
ces por sus desviaciones estandar (DE), que se calculan como la raiz cuadrada 
de la suma de la longitud de las dos ramas. De esta forma, se obtienen contras- 
tes estandarizados por el tiempo total de divergencia. 

Si se estima primero el fenotipo de 10s ancestros hipoteticos, 10s con- 
trastes tambibn pueden ser calculados para nodos intermedios. Para el nodo 4, 
una aproximacion razonable seria el promedio de las dos especies derivadas A 



3 2 9 5  2 
A B C D E  

Longitud de cads 
Contraste Nodo Contraste Desviacion Contraste rama [corregidal 

Bruto Estandar Estandarizado Izquierda Derecha 

A-B 4 1 .O 2.0 0.5 2.0 2.0 
C-D 3 4.0 2.828 1.41 4 
4-3 2 -4.5 2.646 -1.701 
2-E 1 3.071 2.952 1.040 

Fig. 2. E~emplo de como funciorla el algoritmo de contrastes filogeneticamente independientes pro- 
puesto por Felsenstein ( 1  985). Para el primer arbol: las letras en el apice representan las especies, y 10s 
ttumeros son datos hipotPticos para una variable fenotipica; 10s valores adyacentes a las rarnas indican 
la longitr~d de esas rurnas en unidades de variacidn fenotipica (e.g. proporcionales a1 tienlpo de diver- 
gencia bajo un modelo de evolucidn fenotipico Brou~niano): la denominacidn de 10s nodos se muestra 
cn italicas. Para cl scgundo arbol, las lincu5 scgrnrntadas indicurc cuanto s r  ug~egu u lu lu~~&ilud  dt. l u b  

ramas durarlte el calculo de 10s contrastes estandariiados. Vease texto para mayores detalles. 

y B, o sea, 2,s. Del mismo mod0 se obtiene un valor de 7 en el nodo 3.  El 
contraste bruto entre 10s nodos 4 y 3 es, por lo tanto, de -4,s. Ese valor deberia 
ser nuevamente dividido por su respectiva DE para obtenerse un contraste 
estandarizado. Sin embargo, una nota de precaucion. El contraste de esos 
nodos proviene de dos fenotipos estimados, no de datos fenotipicos reales y 
obtenidos experimentalmente. Por lo tanto, ese contraste no debe ser conside- 
rado tan "preciso" como el que se obtuvo con datos reales, por lo que su 
significancia debe ser devaluada con respecto a 10s contrastes calculados a 
partir de 10s extremos del arbol. Bajo un modelo de evolucion Browniano, eso 
se puede hacer incrementando el tiempo de divergencia entre esos dos nodos. 
Como lo demostrb Felsenstein (1985),  la magnitud del increment0 se calcula 
como (rama derivada 1 x rama derivada 2)/(rama derivada 1 + rama deriva- 
da 2). Por lo tanto, la rama que conduce a1 nodo 4 debe ser aumentada en 1 
unidad, obteniendose un valor corregido de 4 unidades. Para la rama que con- 
duce a1 nodo 3, la correccion es de 2 unidades, generando una longitud corregi- 



da igual a 3 (vease Fig. 2). Esos tiempos de divergencia corregidos son entonces 
empleados para calcular el contraste estandarizado entre 10s nodos 4 y 3. 

Para estimar el contraste entre el nodo 2 y E, debe ser estimado el 
valor fenotipico para el nodo 2. Para eso se calculd u ~ i  yromedlo ponderado, 
donde el factor de ponderacion es inversamente proporcional a1 largo de las 
ramas conduciendo a 10s nodos 3 y 4. Por lo tanto, el valor en ese nodo sera 
mas cercano a1 estimado para el nodo 3 porque el largo corregido de esa rama 
(3 unidades) es menor que la que conduce a1 nodo 4 (4 unidades). La rama 
que conduce a1 nodo 2 tambien debe ser corregida, con calculos (tal como se 
describio para 10s nodos 3 y 4) basados en las ramas (previamente corregidas) 
que descienden de 2. 

Estos calculos son generalmente complicados y tediosos, per0 en la 
actualidad hay programas de computacion disponibles diseiiados ad hoc (e. g. 
el modulo PDTREE puede obtenerse de T.Garland). Hay que enfatizar que 
algunos de esos programas no corrigen apropiadamente las ramas en 10s nodos 
internos. o presentan otros errores. Una mancra sencilla de conlplubdl si el 
programa calcula 10s parametros correctamente es la siguiente. Primero, se 
hacen cero todas las ramas en 10s nodos internos en el arbol. Despues, se fija 
un mismo largo para todas las ramas terminales, generando una filogenia tip0 
"estrella" (Fig. 1A). De ahi se calcula algun estimador con 10s contrastes inde- 
pendientes, como el coeficiente de Pearson (pasando por el origen) entre dos 
rasgos. Ese valor debe ser identico a1 valor obtenido con 10s datos empleando 
un m6todo estadistico convencional (sin pasar por el origen) Si el resultado 
no es idbntico, algo anda mal. 

La mayoria de 10s programas diseiiados para calcular contrastes inde- 
pendientes generan un archivo con 10s contrastes calculados, per0 no permi- 
ten analisis complicados tal como regresiones multiples o analisis de compo- 
nentes principales. Para eso, es necesario ingresar la nueva base de datos en 
cualquier programa estadistico regular, que en su mayoria permite al usuario 
especificar que las regresiones, correlaciones, deben pasar por el origen. 

Cuando usar filogenias en estudios cornparativos 

Dado la generalidad de la seiial filogenetica (vbase arriba) , la informacion sobre 
la historia evolutiva y 10s metodos analiticos correspondientes deben ser em- 
pleados siemprc quc sea posible; o sed, siernpre y cuando haya inforrnacion 
filogenetica disponible. Tradicionalmente, la inclusion de una especie en un 
estudio comparativo se debe a multiples razones, tales romo el acceso a infor- 
macion existente en la literatura y/o a las mismas especies en el terreno, y la 
presencia de propiedades biologicas particularmente interesantes (e. g., vivir en 



un habitat extremo; Garland & Adolph 1994; Garland & Carter 1994). Una vez 
colectados 10s datos, el investigador tiene que encontrar un arb01 filogenktico 
para su grupo particular de especies. Eso normalmente significa juntar informa- 
cibn de una variedad de fuentes distintas, incluyendo tclxonomias y estudios 
estrictamente filogenkticos (e. g., basados en secuenciacion de DNA). Se han 
desarrollado varias tecnicas para construir arboles a partir de distintas fuentes 
de informacion (e. g., Sanderson et al. 1998). Ademas, con la reciente emergen- 
cia de nueva y mas accesible tecnologia de secuenciacion de DNA, muchos 
biologos comparativos han empezado a generar informacion filogenetica por su 
cuenta o en colaboracion con biologos sistematicos. 

Sea cual sea la fuente de informacion, es muy probable que este incom- 
pleta para 10s propositos del estudio, por ejemplo, dada la presencia de una o 
mas politomias, i.e., multiples ramificaciones de un solo nodo por falta de reso- 
lucion de lo que seria probablemente una serie de bifurcaciones. En el caso 
extremo en que la "filogenia" se basa puramente en informacion taxonomica 
[Fig. 1B). entonces tendria varias pnlitnmias, lo que complica 10s analisis esta- 
disticos empleando contrastes independientes. Una manera simple y efectiva de 
resolver dicho problema es ajustar 10s grados de libertad que se emplean para la 
inferencia estadistica (Purvis & Garland 1993; Garland & Diaz-Uriarte 1999). 
Metodos mas sofisticados se basan en simulaciones de multiples arboles (par- 
cialmente) aleatorios (Housworth & Martins 2001). Por lo tanto, ahora existen 
metodos que le permitirian a1 biologo comparativo usar practicamente cual- 
quier fuente de informacion filogenetica, aun cuando estk incompleta. Conclu- 
yendo, para una gran mayoria de 10s organismos, 10s mktodos estadisticos 
filogeneticos ya pueden ser empleados en la actualidad. 

Tipos de caracteres que pueden ser analizados 
filogeneticamente 

Cualquier caracter cuantitativo, sea continuo o discreto, puede ser estudiado 
con mktodos comparativos filogeneticos. Rasgos fenotipicos, culturales, 
ecol6gicos, y muchos otros pueden ser estudiados con ese enfoque, siempre y 
cuando esos rasgos pasen de una especie (o poblacion) ancestral a una deriva- 
da. Por ejemplo, muchas caracteristicas ambientales, como latitud o precipita- 
cion media anual, no son heredables en el sentido convencional (genktico). Sin 
embargo, son hcrcdablcs cn terminos de que 10s organisillos 11act.11 ell d~lllrie~l- 

tes y condiciones semejantes a las que sus padres experimentaron. Por lo tanto, 
el ancestro de dos especies actuales de climas deserticos probablemente vivia 
en un ambiente similar, mientras que el ancestro de una especie de alta y una 
de baja latitud podria haber vivido en una latitud intermedia. 



Escogiendo las especies para un estudio 
co~~lyarativo 

Cnmn file m~nrinnadn previamente, estudios cornparativos proveen evidencia de 
evolucion adaptativa a traves de evolucion correlacionada entre rasgos (e. g., rasgos 
fisiologicos que se coadaptan para una determinada conducta) o entre rasgos y 
variables ambientales (e. g. mecanismos de conservacion de agua en especies de 
ambientes aridos). Para asegurarse de que todas las diferencias en la fisiologia 
realmente reflejan difcrcncias a nivcl genktico (i.e. evolutivo), todas las especies 

deben ser mantenidas en condiciones similares. Para la mayoria de 10s organismos, 
entretanto, eso seria complicado y en muchas ocasiones imposible. Por ejemplo, a 
pesar de que se pueden capturar individuos adultos (o juveniles) y mantenerlos en 
condiciones estandares por un cierto tiempo antes del experimento, puede que sea 
imposible reproducirlos en cautiverio y hacer las mediciones en las cnas. Por lo 
tanto, 10s efectos maternos no pueden ser descartados. Logicamente, si se va a 
comparar una gran diversidad de especies (e. g., de picaflores a avestruces), se hace 
imposible mantenerlas en condiciones similares (e. g., las avestruces no pueden 
sobrevivir a base de nectar). Cuando la diversidad es menor quizas sea posible, y la 
logistics para reproducir y mantener organismos en condiciones similares en el 
laboratorio debe ser un importante criterio a1 seleccionar especies para un estudio. 

Seleccionar las especies adecuadas para un estudio requierc dc otras con 
sideraciones. Primero se debe identificar una variable ambiental de interes, tal 
como temperatura o concentracion de oxigeno. Generalmente, para incrementar 
la potencia estadistica, las especies a ser comparadas deben abarcar un rango 
amplio de esa variable independiente. Por ejemplo, uno podria estudiar adapta- 
cioncs a la hipoxia en especies (o poblaciones) de llla~llile~os que viven en un 
gradiente altitudinal, desde el nivel del mar hasta extremas altitudes. Podria in- 
cluir a todos 10s mamiferos terrestres en esa comparacion, o a especies de un 
linaje particular, como roedores o primates. Dado un cierto tamafio muestral (nu- 
mero de especies), seleccionar especies en un linaje puede evitar complicaciones 
inherentes a comparaciones entre especies poco emparentadas. Especies 
lejanamente emparentadas probablemente difieren en muchos rasgos aparte de 
aquellos relacionados con la variable de interes (e. g. altitud), por lo que compa- 
rar especies lejanas es anilogo a realizar un experimento sin controlar muchas de 
las variables asociadas (veanse tambien Garland & Adolph 1994; Garland 2001). 

Uno de 10s mejores disefios experimentales para un estudio comparativo 
es escoger varias especies que: 1) presenten variacion en la variable de inter& (e. 
g. altitud, temperatura), y 2) se encuentren en ramas en el arb01 que no se super- 
pongan (e. g., vkase Fig. 3 en Garland 2001). Este disefio, cuando se analiza con 
metodos filogeneticos, tiene una mayor potencia para detectar una relacion que 
la estadistica convencional. Por otro lado, un disefio experimental con poca capa- 
cidad de resolucion es aquel en el que todas las especies en un extremo del gradiente 



de la variable independiente forman un clado y todas las especies en el otro 
extremo pertenezcan a otro clado (e. g., vease Garland et al. 1993). Ese ultimo 
diseiio puede ser mejorado estudiandose multiples rasgos para 10s cuales predic- 
ciones direccionales pueden ser formuladas a pnori (e. g. Schondube et al. 2001). 

Metodos filogeneticos y sus aplicaciones 

Por su caracter explicitamente evolutivo, 10s metodos estadisticos filogeneticos 
aportan mayor rigor a las pruebas de hipotesis en areas tradicionales de la biolo- 
gia. En muchos casos, 10s resultados obtenidos con 10s metodos filogeneticos 
difieren de 10s obtenidos con pruebas estadisticas convencionales. Por ejemplo, 
varios estudios muestran que las pendientes erl relaciones alomkricas cambian 
a1 emplearse metodos estadisticos filogeneticos (e. g., Garland & Ives 2000; Symonds 
& Elgar 2002), asi como el hecho de que dicha pendiente sea distinta n nn de iin 

cierto valor teorico de inter6 definido a priori (e. g., 0.67 o 0.75 para alometrias 
de la tasa metabolica). Otros estudios muestran que 10s analisis de varianza y 
covarianza comparando rasgos fisiologicos de distintos linajes (clados) o grupos 
asignados basandose en la ecologia de cada especie, se ven afectados por la incor- 
poracion de informacion filoge~lPtica en 10s analisis (e. g., Cruz-Neto et al. 2001). 
En este mismo sentido, analisis de correlation entre fenotipos de 10s organismos 
y la conducta, ecologia y variables ambientales tarnbien pueden diferir entre 
metodos estadisticos convencionales y filogeneticos (e. g., Hosken et al. 2001). 

Ademas, se pueden emplear estudios filogenCticos comparativos para abor- 
dar problemas imposibles de ser estudiados sin informacion filogenetica, tal como 
la estimacion de fenotipos ancestrales y la comparacion entre tasas de evolucion 
de distintos linajes (clados). A continuacion explicamos con mas detalle algunas 
de esas posibles aplicaciones. 

Cuantificando la seiial filogenetica 

Como ya fue mencionado, 10s estudios empiricos han mostrado que la sefial 
filogenetica es la norma en bases de datos de estudios comparativos (Freckleton 
et al. 2002; Blomberg et al. 2003). Blomberg et al. (2003) desarrollaron un coefi- 
ciente descriptive, K, que permite comparar la cantidad de sefial para variados 

arboles y rasgos. Un valor de K igual a 1 indica que el rasgo presenta exactamente 
la cantidad de seiial predicha para una filogenia dada, asumiendo un modelo de 
evolucion Browniano, mientras que valores menores que 1 significan menos se- 
nal que la esperada. Dicho estudio muestra que la mayoria de 10s rasgos presenta 



menos seiial que lo predicho, lo que puede ser atribuido a adaptaciones y/o erro- 
res a grandes rasgos (incluyendo errores en 10s fenotipos estimados, en la topolo- 
gia y en 10s tiempos de divergencia) . El analisis de la varianza para log K en 10s 
121 rasgos (de un total de 35 arboles) muestran que, en promedio, 10s rasgos 
conductuales presentan significativamente menos seiial que el tamaiio corporal, 
10s rasgos morfologicos, fisiologicos y de historia de vida (Blomberg et al. 2003). 
Ese resultado es consistente con la idea generalmente aceptada de que 10s rasgos 
conductuales son relativamente plasticos en tkrminos evolutivos. Ademas, 10s 
rasgos fisiol6gicos (corregidos por el tamaiio corporal) tierleri menos seflal que el 
tamaiio corporal per se. Un problema de interes para futuras investigaciones es 
determinar el coeficiente K en una mayor diversidad de rasgos y organismos, y 
separar 10s efectos de errores en las mediciones de diferencias reales en la flexibi- 
lidad evolutiva de 10s rasgos. Por ejemplo, una explicacion simple de por quk 10s 
rasgos fisiologicos presentan menos seiial que el tamaiio corporal es que las esti- 
maciones de rasgos fisiologicos son, por lo general, menos precisas. Una alterna- 
tiva interesante es que 10s rasgos fisiolrigicos independientes del tamaiio corporal 
esten sujetos a una mayor presion selectiva (o quizas 10s rasgos fisiologicos res- 
ponden mas rapidamente a la seleccion porque tiendan a ser mas heredables, 
aunque eso es bastante improbable). 

Inferencias sobre procesos evolutivos 

Estrechamente relacionado con la medicion de la magnitud de la seiial filogenetica 
esta el problema de cuantificar y comparar tasas de evolucion. Por ejemplo, se les 
atribuye inercia y/o limitaciones filogeneticas a 10s rasgos que a1 parecer evolu- 
cionaron lentamente. Modelos mas complejos que el modelo de movimiento 
Browniano pueden generar situaciones en que la seiial filogenetica es baja, o 
incluso inexistente. Estos modelos podrian incluir limites en la evolucion de un 
rasgo, procesos de 0111slein-Uhlenbeck (que slmulan seleccion estabilizadora, 
pudiendo afectar la similitud entre especies derivadas y ancestrales; e.g. Garland 
et al. 1993; Blomberg et al. 20031, evolucion convergente, desplazamiento de 
caracteres, etc. De forma similar, si la tasa de evolucion aumento de forma drasti- 
ca en un pasado reciente, entonces la magnitud de la seiial podria ser baja. 

En ese sentido, se puede manipular la longitud de las ramas en un arbol 
para simular distintos modelos evolutivos. Por ejemplo, un modelo de movimien- 
to Browniano con todas las ramas del arbol del mismo tamaiio es equivalente a 
un modelo de especiacion (asumiendo que todas las especies [actuales y extintas] 
estan incluidas en el analisis). Blomberg et al. (2003) propusieron dos transfor- 
maciones con sentido biologico, una basada en el modelo Ornstein-Uhlenbeck 
(OU) de seleccion estabilizadora, y otra basada en un modelo donde la tasa de 



evolucion de un caracter puede acelerar o desacelerar en el tiempo (modelo ACDC; 
e.g., como puede ocull-ir dura~~ le  u desyuCs de un evento de radiacidn adaptatlva). 
Del mismo modo, variaciones en las tasas evolutivas pueden ser simuladas y/o 
controladas alterando la longitud de las ramas en distintas partes de una filogenia. 
Por ejemplo, Garland & Ives (2000) mostraron que el grupo de paseriformes pre- 
sentan una tasa de evolucion de caracteres relativamente lenta, tanto para el ta- 
maiio corporal como para el metabolismo basal especifico, respecto a otras aves. 
Esos mktodos son utiles no solamente para comprender 10s procesos subyacentes 
que determinan 10s cambios fenotipicos, sin0 que tambien le permiten a1 investi- 
gador determinar que modelos evolutivos se ajustan mejor a una base de datos 
dada (Page1 1999; Freckleton et al. 2002; Blomberg et al. 2003). 

Estimation de fenotipos ancestrales y 
predicciones para nuevas especies 

Basado en datos sobre el promedio fenotipico en una serie de especies e infor- 
macidn sobre la historia evolutiva de esas especies, se puede usar un algoritmo 
en particular (e. g., parsimonia, modelos de maxima verosimilitud) para inferir 
el probable fenntipo de 10s ancestros, i.e., de 10s nodos intermedios en cl iirbol 
(Schluter et al. 1997; Garland et al. 1999). Estas reconstrucciones permiten 
inferir donde posiblemente surgio un caracter en un determinado lado y/o si 
dicho caracter apareci6 en mas de una oportunidad. Una vez que 10s valores en 
10s nodos han sido estimados, pueden ser calculados 10s cambios fenotipicos 
clsocicldos a las ramas descendentes, lo que pe~lllilc illlerir la direccidn y magni- 
tud de cambios evolutivos pasados, cambios correlacionados en dos o mas ras- 
gos, elucidacion de la secuencia de eventus involucrados en la evolucion de 
rasgos complejos, y poner a prueba si la existencia de un estado particular en 
un rasgo predispone cambios en otros rasgos en una direccion en particular 
(e.g., vease Page1 1999). 

Notese que a1 calcular 10s contrastes filogeneticamente independientes, 
10s valores calculados para 10s nodos internos (vease arriba y Fig. 2) no son 
estimaciones optimas de condiciones ancestrales (i.e. considerando toda la infor- 
macion del arbol), son simplemente valores intermedios en la obtencion de una 
base de datos de n -1 contrastes. La unica excepcion es el valor estimado para el 
nodo basal del arbol (nodo 1 en Fig. 2; Garland et al. 1999). Sin embargo, se 
puede fijar cualquicr nodo interrnedio como el nodo basal de ld lilugenia, obte- 
niendo asi una estimacion fenotipica valida para ese nodo (Garland & Ives 2000). 
Ademas, de esta forma se pueden calcular 10s errores estandar y 10s intervalos de 
confianza para dicha estimacion (Garland et al. 1999), 10s cuales son equivalen- 
tes a 10s valores obtenidos mediante 10s modelos de mhima verosimilitud pre- 



sentados por Schluter et al. (1997). Para bases de datos con pocas especies, se 
encuentra con frecuencia que 10s intervalos de confianza del 95% son 
extremamente amplios, por lo que la estimacion de un caracter ancestral no es 
exactamente precisa (vease Fig. 8 en Schluter et al. 1997; Fig. 2 en Garland et al. 
1999). En bases de datos grandes, 10s intervalos de confianza son tipicamente 
mas estrechos. Sin embargo, todos estos procedimientos llevan implicit0 un mo- 
d e l ~  de evolucion fenotipica Browniana, y las estimaciones pueden alejarse mu- 
cho de la realidad si es que ha ocurrido evolucion direccional hacia un sentido en 
particular (e.g., vease Fig. 3 en Garland et al. 1999). 

Reconfigurar el arbol filogenetico a1 calcular 10s contrastes independien- 
tes tambien permite estimar 10s valores ancestrales (Garland et al. 1999; Garland 
& Ives 2000) en cualquier nivel de una rama en particular, no solamente en 10s 
nodos. Es decir, si se reconfigura el arbol de forma que el nodo basal es un punto 
ai-bitialio a 1u ldrgu de una rama, entonces las estimaciones del rasgo mlsmo y su 
interval0 de confianza se dan para un ancestro hipotetico en aquel punto de su 
historia evolutiva. 

Un problema similar corresponde a la estimacion del fenotipo probable 
de una nueva especie (existente o extinta). Si la especie hipotetica esta estrecha- 
mente relacionada con alguna especie previamente medida, entonces se puede 
predecir su fenotipo y el margen de error asociado. Tal como en cualquier pro- 
ceso de inferencia, la precision de las predicciones va a depender de la cantidad 
de informacion disponible. Nuevamente, para estos propositos es posible 
reconfigurar el drbol (y el nodo basal), aunque en este caso se sustituyen 10s 
intervalos de confianza por intervalos de prediccion, que incluyen un factor 
extra, asociado a la longitud de la rama conducente a la nueva especie (veanse 
Garland & Ives 2000). 

Estimacion de intervalos de confianza y de 
prediccion en estudios alometricos 

Pueden ser empleadns Ins mbtnrlns estadisticos filogeneticos para estimar inter- 
valos de confianza o de prediccion para una variable dependiente en una regre- 
si6n (Garland & Ives 2000) , tal como en estudios alometricos, un problema 
trecuente en la biologia comparativa. Los metodos propuestos pueden incre- 
mentar considerablernente la potencia para detectar, por ejemplo, si una espe- 
cie en particular difiere de lo predicho basado en ecuaciones alomktricas. A 

medida que la informacion filogenetica se hace mas detallada, 10s intervalos de 
confianza y/o de prediccion presentan mayor precision, aumentando la poten- 
cia estadistica de cualquier prueba. Eso es importante dado que muchos inves- 
tigadores evitan 10s metodos filogeneticos bajo el pretext0 de que esos tienden a 



reducir la significancia estadistica de multiples factores. Ademas, estos nuevos 
metodos permiten ajustar las regresiones obtenidas filogenkicamente a 10s da- 
tos originales (vease Garland & Ives 2000), pudiendo revelar patrones intere- 
santes ignorados previamente. 

Precauciones y perspectivas para el futuro 

Cuando se emplean metodos comparativos filogeneticos en estudios 
interespecificos, el modelo estadistico resultante es complejo, consistiendo de 
tres partes: 1) una hipotesis sobre 10s patrones de especiacion y tiempos de 
divergencia para las especies consideradas (i.e. informacion sobre topologia del 
Arb01 filogenktico y el largo de las ramas); 2) el supuesto de un modelo de 
evolucion fenotipica en particular, que permite inferir patrones de similitud 
entre especies dada una cierta filogenia y ademas generar distribuciones nulas 
(en uno o mas rasgos) para pruebas de hipotesis; y 3) una prueba estadistica 
(e.g. un modelo de regresion especifico) que permite inferir patrones adaptativos, 
como por ejemplo, la evolucion correlacionada entre distintos rasgos. Por lo 
tanto, cualquier conclusion basada en este tip0 de analisis va a depender de que 
tan adecuados son 10s supuestos en cada una de esas partes, Sean esos definidos 
explicitamente o no. 

Los arboles filogeneticos son solamente estimaciones de las relaciones 
evolutivas existentes entre organismos. De este modo, las conclusiones derivadas 
de cualquier analisis filogenetico estan sujetas a modificaciones si la informacion 
adicional altera el ordenamiento de las especies. Puede ser usada informacion 
taxonomica para inferir relaciones filogeneticas (e.g., Fig. lB),  pero dicho proce- 
dimiento debe ser efectuado con cautela porque en muchos casos la taxonomia 
no necesariamente refleja una filogenia correcta. Adem&, arboles basados en 
clasificaciones taxonomicas generalmente presentan multiples politomias que 
afectan la potencia del modelo estadistico, aunque eso puede ser normalmente 
resuelto tal como se discute en Purvis & Garland (1993) (veanse tambien Garland 
& Diaz-Uriarte 1999). 

Los nuevos metodos filogeneticos han cambiado radicalmente el modus 
operandi en campos como la fisiologia comparativa, ecologica y evolutiva. Ade- 
mas, estos metodos han permitido contestar nuevas preguntas en diversas areas. 
Dado nuestra mayor comprension de 10s mecanismos evolutivos, de como se 
relacionan las especies, y sus consecuencias en inferencias estadisticas, no 
emplear esos metodos en estudios comparativos es, en la actualidad, simple- 
mente inaceptable. Este mensaje, a pesar de ser fundamental, todavia no se 
hace entender en sectores mas mecanisticos de la biologia. En el futuro, el 
empleo de metodos estadisticos filogeneticos sera un procedimiento de rutina 



como ocurre con la estadistica convencional hoy en dia, y 10s estudios compa- 
rativos que no consideren las relaciones filogeneticas entre las especies termi- 
nara'n por ser considerados inconclusos e inaceptables para publicacion. 

Los resultados bclsados cn mitodos estadisticos filugtn~eticos siempre dife- 
riran de un mod0 u otro de aquellos obtenidos por m6todos convencionales. Esto se 
da porque un metodo considera una filogenia jerarquica y, por lo tanto, que Ins 
rasgos de distintas especies covarian, mientras que el otro asume una filogenia de 
tipo estrella (y ninguna covarianza; vease Fig. 1). Este fenomeno afecta todos 10s 
paraimetros a ser estimadus. El resultado mas "correcto" va a depender de que 
filogenia (jerarquica vs. estrella) describa mejor las relaciones entre las especies 
estudiadas, y del modelo evolutivo por 10s cuales evolucionaron dichos rasgos. A 
pesar de que la mayoria de las especies deben relacionarse de una forma jerarquica, 
eso no implica que una filogenia de ese tip0 sea una mejor alternativa para analizar 
10s datos. Por ejemplo, si la evolucion fenotipica se dio en una ventana muy corta 
de tiempo en un pasado reciente, entonces el arbol mas apropiado seria uno con 
ramas terminales largas y ramas intermedias cortas, i.e., asemejandose m b  a una 
filogenia tip0 estrella. Esta filogenia puede ser obtenida mediante diversas transfor- 
maciones en la longitud de las ramas, y el Arb01 ma's adecuado para una base de 
datos en particular puede ser obtenido basandose en procedimientos estadisticos 
objetivos (Freckleton et al. 2002; Blomberg et al. 2003). Por lo tanto, un investiga- 
dor no necesitcmria dccidir a priori si es que va d lulllar en cuenta 10s resultados de 
analisis filogen4ticos o convencionales. M6s bien, el debe tomar en cuenta 10s re- 
sultados obtenidos con el arbol que meior se ajusta a 10s datos, lo Q I ~  en algunos 
casos significa una filogenia tip0 estrella o algo parecido, aunque esos casos son 
relativamente raros (Blomberg et al. 2003). 

Agl-adecimientos. Financiado por el proyecto N.S.F. DEB-0196384 a T.G. y 
A. R. Ives. Agradecemos ademas 10s comentarios y correcciones en varias versiones 
de ese manuscrito a J. L. Bunkers, A .  J .  Malisch, M. Pires, R. Diaz-Uricmrtc y J. 
Iriarte-Diaz. 

LITERATURA CITADA 
-. 

B BLOMBERG SP & T GARLAND Jr. (2002) Tempo and mode in evolution: phylogenetic 
inertia, adaptation and comparative methods. Journal of Evolutionary Biology 15: 899- 
910. 
BLOMBERG SP, T GARLAND Jr & AR IVES (2003) Testing for phylogenetic signal in 
comparative data. Evolution. In press. 

C CRUZ-NET0 AP, T GARLAND Jr. &AS ABE (2001) Diet, phylogeny, and basal metabolic 
rate in phyllostomid bats. Zoology 104: 49-58. 

D 1 DIAZ-URIARTE R & T GARLAND Jr (1998) Effects of branch length errors on the perfor- 
mance of phylogenetically independent contrasts. Systematic Biology 47: 654-672. 



F 7 FEDER ME, AF BENNETT & RB HUEY (2000) Evolutionary physiology. Annual Review 
of Ecology and Systematics 11. 11 5-341 

FELSENSTEIN J (1985) Phylogenies and the comparative method. American Naturalist 
125: 1-15. 
FRECKLETON RP, PH HARVEY & M PAGEL (2002) Phylogenetic analysls and 
comparative data: a test and review of evidence. American Naturalist. In press. 

G 1 GARLAND T Jr, PH HARVEY & AR IVES (1992) Procedures for the analysis of comparative 
data using phylogenetically independent contrasts. Systematic Biology 41: 18-32. 
GARLAND T Jr, AW DICKERMAN, CM JANIS & JA JONES (1993) Phylogenetic analysis 
of covariance by computer simulation. Systematic Biology 42: 265-292. 
GARLAND T Jr & SC ADOLPH (1994) Why not to do two-species comparative studies: 
limitations on inferring adaptation. Physiological Zoology 67: 797-828. 
GARLAND T Jr & PA CARTER (1994) Evolutionary Physiology. Annual Review of 
Physiology 56: 579-621. 
GARLAND T Jr & R DIAZ-URIARTE (1999) Polytomies and phylogenetically 
independent contrasts: examination of the bounded degrees of freedom approach. 
Systematic Biology 48: 547-558. 
GARLAND T Jr, PE MIDFORD & AR IVES (1999) An introduction to phylogenetically 
based statistical methods, with a new method for confidence intervals on ancestral 
values. American Zoologist 39: 374-388. 
GARLAND T Jr & AR IVES (2000) Using the past to predict the present: confidence 
intervals for regression equations in phylogenetic comparative methods. American 
Naturalist 155: 346-364. 
GARLAND T Jr (2001) Phylogenetic comparison and artificial selection: two approaches 
in evolutionary physiology. In: RC Roach, PD Wagner & PH Hackett (eds). Hypoxia: from 
genes to the bedside. Advances in Experimental Biology and Medicine 502: 107-132. 
Kluwer Academic/Plenum Publishers, Ncw Yorlz. 

H T  HARVEY PH & MD PAGEL (1991) The comparative method in evolutionary biology. 
Oxford University Press, Oxford, 239 pp. 
HARVEY PH & A RAMBAUI' (2000) Comparative analyses for adaptive radiations. 
Philosophical Transactions of the Royal Society of London B 355: 1599-1605. 
HOSKEN DJ, KE JONES, K CHIPPERFIELD & A DIXSON (2001) Is the bat penis sexually 
selected? Behavioral Ecology and Sociobiology 50: 450-460. 
HOUSWORTH EA & EP MARTINS (2001) Random sampling of constrained phylogenies: 
conducting phylogenetic analyses when t h ~  phylngeny is partially known. Systematic 
Biology 50: 628-639. 

M 1 MARTINS EP & T GARLAND Jr (1991) Phylogenetic analyses of correlated evolution 
of continuous characters: a simulation study. Evolution 45: 534-557. 

P- PAGEL M (1999) Inferring the historical patterns of biological evolution. Nature 401: 
877-884. 
PURVIS A & T GARLAND Jr (1993) Polytomies in comparative analyses of continuous 
characters. Systematic Biology 42: 569-575. 

R T  ROHLF FJ (2001) Comparative methods for the analysis of continuous variables: 
geometric interpretations. Evolution 55: 2143-2160. 

S T  SCHLUTER D, T PRICE, A 0  MOOERS & D LUDWIG (1997) Likelihood of ancestor 
states in adaptive radiation. Evolution 51: 1699-1711. 
SCHONDUBE JE, LG HERRERA-M. & C MART~NEZ DEL RIO (2001) Diet and the 
evolution of digestion and renal function in phyllostomid bats. Zoology 104: 59-73. 



SYMONDS MRE & M ELGAR (2002) Phylogeny affects estimation of metabolic scaling 
in mammals. Evolution 56: 2330-2333. 

Theodore Garland
Blomberg, S. P., T. Garland, Jr., and A. R. Ives. 2003.
Testing for phylogenetic signal in comparative data: behavioral traits are more labile.
Evolution 57:717-745.

Freckleton, R. P., P. H. Harvey, and M. Pagel. 2002.
Phylogenetic analysis and comparative data: a test and review of evidence.
American Naturalist 160:712-726.

Theodore Garland
Pages 79-98 in F. Bozinovic, ed.  2003.
Fisiología Ecológica & Evolutiva. Teoría y casos de estudios en animales.
Ediciones Universidad Católica de Chile, Santiago. 531 pages.
ISBN 956-14-0697-7



