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Introduccion

Bini, L.M., Villalobos, F., Diniz-Filho, J.A.F. 2014. Explorando patrones en rasgos macroecolégicos utilizando regresiéon secuencial de au-
tovectores filogenéticos. Ecosistemas 23(1):21-26. Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-1.04

Diferentes métodos han sido propuestos para evaluar el grado de sefal filogenética (autocorrelacion) en los rasgos macroecoldgicos. Estos métodos
son Utiles para desarrollar maneras alternativas de evitar el problema de la falta de independencia entre especies y, actualmente, han demostrado
ser importantes para inferir la velocidad de evolucion de un rasgo al compararlo con modelos evolutivos alternativos, tales como el movimiento
Browniano o el proceso Ornstein-Uhlenbeck (OU). Recientemente, desarrollamos un método llamado Curva de Senal-Representacion Filogenética
(PSR, por sus siglas en inglés), una expansion de la regresion de autovectores filogenéticos (PVR, por sus siglas en inglés) propuesto en 1998, que
consiste en estimar diferentes coeficientes de determinacion mediante la regresion de un rasgo de interés contra los autovectores extraidos de una
matriz de distancias filogenéticas. El primer modelo Unicamente utiliza los primeros de estos autovectores como variable explicativa, el segundo
modelo utiliza tanto los primeros como los segundos autovectores y asi sucesivamente. Posteriormente, los coeficientes de determinacion resultantes
son graficados contra los autovalores acumulados y la forma de esta curva es relacionada con modelos evolutivos determinando la variacion del
rasgo (i.e. un patron lineal es esperado bajo movimiento Browniano). Aqui, aplicamos la curva PSR para estudiar los patrones de variacion interes-
pecifica en la talla corporal y tamafo de area de distribucion de los carnivoros a nivel mundial y comparamos dichas curvas con aquellas simuladas
bajo diferentes modelos de evolucién. Nuestros resultados apoyan inequivocamente nuestras expectativas basadas en estudios previos acerca de
la talla corporal presentando una fuerte sefal filogenética, aproximada por un patrén OU con baja restriccion, mientras el tamafo de area de distri-
bucién es mas variable y mejor ajustado por un modelo nulo sugiriendo la ausencia de sefal filogenética. .

Palabras clave: area de distribucion; macroecologia; métodos comparativos; modelos evolutivos; regresion de autovectores; talla corporal

Bini, L.M., Villalobos, F., Diniz-Filho, J.A.F. 2014. Exploring patterns in macroecological traits using sequential phylogenetic eigenvector
regression. Ecosistemas 23(1):21-26. Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-1.04

A number of methods have been proposed to estimate the level of phylogenetic signal (autocorrelation) in macroecological traits. These methods
are useful to devise alternative ways to circumvent the problem of lack of independence among species and, recently, they have also proved valuable
to infer how fast a trait has evolved in comparison with alternative evolutionary models, such as a Brownian motion or Ornstein-Uhlenbeck process.
Recently, we developed a method called phylogenetic signal-representation (PSR) curve, an expansion of the phylogenetic eigenvector regression
(PVR) proposed in 1998, which consists in estimating different coefficients of determination by regressing a trait of interest on the eigenvectors ex-
tracted from a phylogenetic distance matrix. The first model uses only the first of these eigenvectors as an explanatory variable; the second model
uses both the first and the second and so on. After, the resultant coefficients of determination are plotted against the cumulative eigenvalues, and
the shape of this curve is related to evolutionary models driving trait variation (i.e., a linear pattern is expected under Brownian evolution). Here, we
used the PSR curve to study patterns of interspecific variation in Carnivora body size and geographical range size, and compared them with simulated
curves under distinct evolutionary processes. Our results unequivocally support our expectations based on previous studies that body size has a
strong phylogenetic signal, approximated by an OU pattern with low restraining force, whereas geographic range size is more labile and better fits
the null expectations (i.e., absence of phylogenetic signal)

Key words: body size; comparative methods; eigenvector regression; evolutionary models; macroecology

tendencia de las especies a parecerse mas entre si que con un
conjunto aleatorio de especies se conoce como “sefial filogenética”

La diversidad biolégica esta organizada jerarquicamente como re-
sultado de las relaciones de ancestria-descendencia entre las es-
pecies (Mayr 1982). Dichas relaciones determinan que especies
cercanamente relacionadas sean mas parecidas entre si que pares
de especies elegidas al azar. Asimismo, esas relaciones pueden
ser representadas en filogenias para describir los patrones de des-
cendencia e informar acerca de los procesos que generaron la di-
versidad bioldgica que observamos actualmente (Pagel 1999). La

(Blomberg y Garland 2002). Por esta razén, las especies no pueden
ser consideradas como unidades independientes al momento de
realizar analisis estadisticos (Fig. 1). En las ultimas tres décadas
se han propuesto diversos métodos para medir dicha sefal o auto-
correlacion filogenética y evitar el riesgo de pseudoreplicacion oca-
sionado por la no-independencia de las especies, el cual puede
incrementar la tasa de error tipo | afectando el poder estadistico de
métodos como correlaciones, regresion y analisis de varianza en
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Rasgo 1

Rasgo 2

Figura 1. Relacién hipotética entre dos rasgos biolégicos, ejemplificando
las relaciones filogenéticas entre especies que determinan su falta de in-
dependencia en términos estadisticos.

Figure 1. Hypothetical relationship between two biological traits, exemplif-
ying the phylogenetic relationships among species that determine statistical
non-independence.

el estudio de evolucion correlacionada o variacion interespecifica
(Cheverud et al. 1985, Felsenstein 1985, Diniz-Filho et al. 2012a).
Ademas de la comprension de patrones filogenéticos, estos méto-
dos comparativos se asocian con modelos evolutivos heuristicos
para entender los procesos que generan la variacion interespecifica
en los rasgos bioldgicos (Blomberg et al. 2003; Freckleton et al.
2002; Diniz-Filho 2001; pero véase Revell et al. 2008).

La regresion de autovectores filogenéticos (PVR, por sus siglas en
inglés, Diniz-Filho et al. 1998) es uno de los métodos que pueden
utilizarse para analizar datos comparativos, tanto para describir y
explorar patrones de evolucién como para considerar la estructura
filogenética en la correcta aplicacién de técnicas estadisticas al
evaluar la correlacion entre rasgos. Este método es analogo a téc-
nicas utilizadas en estadistica espacial (vease Diniz-Filho y Bini
2005; Dray et al. 2006; Griffith y Peres-Neto 2006). Basicamente
consiste en la aplicacion de un Analisis de Coordenadas Principales
(PCoA, por sus siglas en inglés) a una matriz pareada que describe
las relaciones filogenéticas entre especies, de manera que los pri-
meros autovectores seleccionados expresan esta relacion (Diniz-
Filho et al. 2012b). A su vez, estos autovectores pueden utilizarse
como variables explicativas en una regresién multiple de minimos
cuadrados, donde el coeficiente de determinacion (R?) expresa la
cantidad de sefal filogenética en los datos y los residuos del mo-
delo expresan la fraccion de la variacién en el rasgo que es inde-
pendiente de la filogenia (Cheverud et al. 1985; Gittleman y Kot
1990). Los autovectores también pueden, por ejemplo, ser incor-
porados junto con otras variables explicativas en un contexto de re-
gresion parcial (Desdevises et al. 2003).

El método PVR ha sido criticado por Rohlf (2001), quien menciond
que debido a la seleccidon de autovectores, no toda la estructura fi-
logenética es descrita y los coeficientes serian, por definicién, ses-
gados. Por otro lado, el uso de todos los autovectores “saturaria”
el modelo y produciria un coeficiente de determinacién (R?) de 1.0.
Debido a esto, el método PVR esta mas sujeto a errores de tipo |
en comparacion con otros métodos (aunque es mejor que no utilizar
ningun analisis filogenético) (Diniz-Filho y Toérres 2002; Freckleton
et al. 2011; Martins et al. 2002). A pesar de estos problemas, el mé-
todo PVR es un enfoque simple y ha sido aplicado exitosamente
en diferentes estudios empiricos y de simulacion (Diniz-Filho et al.
2011, 2012b).

Recientemente, Diniz-Filho et al. (2012c), basandose en las criticas
originales de Rohlf (2001) mostraron que, a pesar de que el razo-
namiento era correcto, este era aplicable Unicamente cuando los
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rasgos estudiados evolucionan bajo movimiento Browniano — donde
la diferencia esperada entre dos especies es proporcional al tiempo
desde que divergieron de su ancestro. Ademas, es posible expandir
el método PVR para explorar diferentes modelos evolutivos heuris-
ticos como el movimiento Browniano y Ornstein-Uhlenbeck (OU).
La idea sefialada por Rohlf (2001) es que si los primeros autovec-
tores son seleccionados, se perderia informacion filogenética en el
analisis. Diniz-Filho et al. (2012c) mostraron que, bajo un modelo li-
neal de evolucién (Browniano), la cantidad de explicacion esperada
por PVR (i.e. R? de la regresion mdltiple entre el rasgo de interés y
los autovectores seleccionados) seria directamente proporcional al
valor acumulado de los autovalores asociados con los autovectores
seleccionados (i.e. porcentaje de representacion filogenética). De
manera que, es necesario calcular una serie de PVRs incremen-
tando sucesivamente el nimero de autovectores utilizados en la re-
gresion multiple como variables explicativas (desde 1 hasta n-1) y
registrar el R? de cada una.

La representacion grafica de los R?s de cada regresion mulltiple con-
tra el valor acumulado de los autovalores utilizados genera una curva
conocida como Curva de Sefial-Representacion Filogenética (PSR,
por sus siglas en inglés). Bajo un proceso de evolucion regido por
movimiento Browniano, dicha curva PSR seria una linea recta de
45°, Si hay una fuerte diferenciacion temprana seguida de relativa
estabilidad en la divergencia entre especies, el primer R? sera mayor
que lo esperado por los autovalores — por la cantidad de divergencia
fenotipica — y la curva PSR se encontraria por encima de la relacion
lineal. Por otro lado, si el rasgo evoluciona bajo un proceso OU de
seleccion estabilizadora — donde la estructura filogenética a gran dis-
tancia es forzada hacia un pico adaptativo — restringiendo la variacion
del rasgo, la sefal filogenética se perderia y la curva PSR se encon-
traria por debajo de la relacion lineal entre los R? y los autovalores.

En este estudio aplicamos el nuevo método PSR para evaluar la
variacion interespecifica en dos rasgos biolégicos ampliamente uti-
lizados en estudios macroecologicos, la talla corporal y el area de
distribucion. Utilizamos como ejemplo datos del orden Carnivora a
nivel mundial y discutimos las implicaciones de los patrones evolu-
tivos en dichos rasgos. También, comparamos las curvas PSR para
cada rasgo con curvas esperadas a partir de modelos evolutivos
(Browniano y OU). En los ultimos afios ha habido un resurgimiento
en el interés por los componentes filogenéticos de rasgos macroe-
cologicos, especialmente en el contexto de la conservacién de
nicho ecoldgico (Ackerly 2009; Losos 2008, Wiens 2008). De ma-
nera que la demostracion del funcionamiento de la curva PSR con
datos empiricos y cémo estos pueden ser comparados con diferen-
tes modelos evolutivos heuristicos es relevante y contribuye a la
compresion de los procesos responsables por dichos patrones fi-
logenéticos en la variacion interespecifica de rasgos biolégicos en
escalas macroecoldgicas.

Material y métodos

Analizamos datos de talla corporal (TC) y tamafio de area de dis-
tribucion (AD) de 209 especies del orden Carnivora a nivel mun-
dial (véanse detalle en Diniz-Filho et al. 2009). También,
aplicamos el método de Curva de Sefnal-Representacion Filoge-
nética (PSR) para relacionar la variacion interespecifica en dichos
rasgos con las relaciones filogenéticas entre especies obtenidas
a partir de un superarbol (Bininda-Emonds et al. 1999, 2007). Si
bien existen algunas filogenias mas recientes para los Carnivoros,
la filogenia de BinindaEmonds et al. (1999) es adecuada para
nuestros objetivos, dado que es robusta e incorpora la totalidad
de las especies utilizadas en este estudio. A partir de una matriz
de distancias filogenéticas pareadas (distancias patristicas) deri-
vadas del superarbol, extrajimos autovectores filogenéticos me-
diante el método PVR. Dichos autovectores fueron sucesivamente
incluidos en un modelo de regresion multiple en donde TC y AD
fueron las variables de respuesta, produciendo un total de 150
modelos variando desde la inclusién de los primeros autovectores
(cuyos autovalores explicaron 29.6 % de la variacion en estructura
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Figura 2. Procedimiento general para la construccion de la curva de Sefial-Representacion Filogenética (PSR). La grafica se construye a partir del valor

acumulado de los autovalores (1) asociados a los autovectores filogenéticos (A1, A2,

..., Ap) frente a los R? (R?1, R?, ..., R%) resultantes de las regresiones

multiples secuenciales entre el valor del rasgo de las especies (vector Y) y los autovectores (ver detalles en el texto).
Figure 2. General procedure for constructing the phylogenetic signal-representation (PSR) curve. The plot is constructed from the cumulative value of ei-

genvalues (1) associated to the phylogenetic eigenvectors (L1, Az,

..., Ap) against the R? (R?1, R?, ..

., R%) resulting from the sequential multiple regressions

between the trait value of species (Y axis) and the eigenvectors (see details in text).

filogenética) hasta un modelo de 150 autovectores (que explica-
ron 99 % de la estructura filogenética). La curva PSR fue gene-
rada graficando el R? de cada modelo de regresion mdltiple contra
el autovalor acumulado de los autovectores utilizados (% de re-
presentacion filogenética) en cada modelo (Fig. 2).

Posteriormente, comparamos las curvas PSR para TC y AD con
curvas obtenidas a partir de simulaciones bajo modelos evolutivos
heuristicos, basados en el mismo superarbol utilizados para los
analisis empiricos. El superarbol fue reescalado para generar una
longitud de 1.0, simplemente para facilitar la interpretacion de los
parametros alfa del proceso OU, pues estos varian entre 0 para
movimiento Browniano y aproximadamente 10 para la ausencia
de senal filogenética. Las simulaciones fueron hechas utilizando
un proceso OU general en el software PDAP (Garland et al. 1993,
véanse detalles en Diniz-Filho et al. 2012c) con un parametro de
fuerza de restriccion variando desde 0 (simulando movimiento
Browniano) hasta 10. Mientras que el modelo de movimiento
Browniano produce una relacion lineal entre la variacion del rasgo
y el tiempo de divergencia — y como consecuencia, una curva
PSR lineal —, el incremento en la fuerza de restricciéon crea un pa-
tron de divergencia exponencial y, con valores mayores de este
parametro (e.g. mas de 10), la sefal filogenética se pierde y la
variacion del rasgo deja de estar estructurada en la filogenia (Han-
sen y Martins 1996). Ademas, generamos un modelo nulo para
comparar la curva PSR con simulaciones basadas en la aleatori-
zacion de los valores de las especies en la filogenia. Realizamos
un total de 1000 simulaciones para el proceso OU vy las aleatori-
zaciones, a partir de las cuales generamos una curva PSR para

cada simulacion. Estas curvas fueron promediadas para los mo-
delos y los valores promedio de estas fueron comparados contras
las curvas empiricas de TC y AD utilizando la distancia de Man-
hattan entre estas (i.e. permitiendo evaluar qué modelo describe
mejor los patrones en TC y AD).

Resultados

Las curvas PSR mostraron diferentes patrones para los rasgos
analizados, talla corporal (TC) y area de distribucion (AD) (Fig. 3).
Para TC, la curva fue semejante a la linea esperada de 45° que
describe al movimiento Browniano, revelando asi una fuerte senal
filogenética en la variacion interespecifica de este rasgo. Por el con-
trario, para AD, la curva fue mas semejante a la expectativa nula
derivada de las aleatorizaciones, sugiriendo la ausencia de sefal
filogenética.

Las curvas simuladas bajo procesos OU varian desde una relacion
lineal cuando la fuerza de restriccion es igual a cero (i.e. bajo un
modelo de movimiento Browniano) hasta la ausencia casi completa
de sefal filogenética cuando la fuerza de restriccion es alta (e.g. 10)
(Fig. 3). El incremento en la fuerza de restriccion generé una curva
tipo exponencial por debajo de la expectativa lineal Browniana. La
comparacion con curvas empiricas para TC y AD mediante las dis-
tancias de Manhattan revelaron que la evolucién de la talla corporal
se asemeja a un proceso OU con alpha igual a 2, aunque relativa-
mente parecido al movimiento Browniano (alpha = 0) (Tabla 1). Por
el contrario, la curva para el area de distribucion (AD) fue mas pro-
xima a la curva PSR nula.
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Tabla 1. Comparacion entre curvas PSR empiricas de la talla corporal y ta-
mafio de area de distribucion contra curvas PSR simuladas bajo aleatori-
zacion (Nulo) y bajo diferentes modelos de evolucién (MB: movimiento
Browniano; OU: Ornstein-Uhlenbeck) y fuerzas de restriccion (2, 4, 6, 8 y
10). Los valores corresponden a las distancias de Manhattan entre las cur-
vas PSR empiricas y las simuladas, con las menores distancias sefialadas
en negrita.

Table 1. Comparisons among empirical PSR curves of body size and range
size against simulated PSR curves from randomizations (Null) and under
different modes of evolution (MB: Brownian movement;, OU: Ornstein-Uh-
lenbeck) and restriction forces (2, 4, 6, 8, 10). Values correspond to Man-
hattan distances among empirical and simulated PSR curves, with lower
distances highlighted in bold.

Modelo Talla Corporal Area de distribucién
Nulo 0.46 0.05
MB 0.04 0.46
ou2 0.03 0.40
ou4 0.08 0.35
oue6 0.13 0.29
ous 0.18 0.25
ou10 0.21 0.21
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Figura 3. Curvas de Sefal-Representacion Filogenética (PSR) de simula-
ciones bajo diferentes modelos evolutivos y aleatorizaciones comparando
con las curvas PSR empiricas para la talla corporal (TC) y el area de distri-
bucion (AD). MB: movimiento Browniano; OU: proceso Ornstein-Uhlenbeck,
ejemplificando tres valores diferentes de fuerza de restriccion (OU 2, OU 6
y OU 10) para facilitar la visualizacién entre diferentes curvas.

Figure 3. Phylogenetic signal-representation (PSR) curves resulting from si-
mulations under different evolutionary models and randomizations, compa-
ring them with the empirical PSR curves for the body size (TC) and
geographic range size (AD). MB: Brownian movement; OU: Ornstein-Uhlen-
beck, exemplifying three different values of restricting forces (OU 2, OU 6 y
OU 10) to ease visualization among different curves.

Discusion

Las curvas PSR para los dos rasgos macroecoldgicos de Carnivora
que analizamos, utilizando una nueva técnica de analisis compa-
rativo, apoyan los patrones evolutivos previamente sugeridos para
estos rasgos (Diniz-Filho y Torres 2002). Asimismo, nuestros re-
sultados refuerzan lo encontrado para distintos grupos de organis-
mos y bajo otros métodos estadisticos, alcanzando asi
conclusiones semejantes: la talla corporal y otros rasgos morfol6-
gicos asociados usualmente se encuentran fuertemente estructu-
rados en la filogenia, mientras que rasgos ecolégicos como el
tamafio del area de distribucion son mucho mas variables y no
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muestran una fuerte (si alguna) estructura filogenética (Blomberg
et al. 2003; Freckleton et al. 2002; Freckleton y Jetz 2009).

La talla corporal es uno de los rasgos biol6gicos mas relevantes para
estudios ecoldgicos y evolutivos debido a su papel como sustituto
de diversos procesos ecologicos, fisiolégicos y conductuales (Calder
1984, Peters 1983). Ademas, la talla corporal es un rasgo que puede
ser medido con relativa facilidad y comparado entre diferentes es-
pecies. De manera que no es sorprendente que la talla corporal haya
sido utilizada en diversos analisis comparativos para diferentes gru-
pos de organismos y sistemas ecoldgicos. Existen consecuencias
importantes al hecho de que la talla corporal usualmente presente
un fuerte patrdn filogenético, como sugerido en este y anteriores es-
tudios (Freckleton y Jetz 2009). En términos tedricos, la relacion in-
trinseca entre talla corporal y diferentes procesos biolégicos conlleva
a la fuerte estructuracion filogenética de esta, puesto que la talla cor-
poral esta restringida por dichas relaciones y, consecuentemente, no
varia de forma independiente de sus valores ancestrales aun bajo
fuertes presiones de seleccion. Por ejemplo, Diniz-Filho et al. (2007,
2009) mostraron que los patrones de adaptacion climatica relacio-
nados con la regla de Bergmann no pueden ser directamente eva-
luados considerando Unicamente la talla corporal y que es importante
desacoplar la variacion de este rasgo en sus componentes filogené-
tico y especifico (utilizando PVR) para detectar su adaptacion clima-
tica en escalas macroecolégicas — esta dificultad podria estar
generando parte de la controversia que rodea a dicha regla ecoge-
ografica. En términos estadisticos, el fuerte patron filogenético de la
talla corporal refuerzan el hecho de que datos comparativos e inte-
respecificos no deben ser analizados sin considerar dicha estructura
filogenética (Freckleton et al. 2002). Cabe notar que, en este caso,
el ajuste de un modelo filogenético de tipo Browniano no indica evo-
lucion neutra o no adaptativa (véase Revell et al. 2008).

El area de distribucion de las especies es considerada un rasgo
“emergente” expresado al nivel de especies, potencialmente here-
dable y, por tanto, sujeto a seleccion (Grantham 1995; Jablonski
1987). Esta propiedad “emergente” del area de distribucion, la hace
diferente de la talla corporal que es considerada como un rasgo
“agregado” puesto que representa simplemente un agregado esta-
distico de los valores de los individuos que componen a las espe-
cies (Grantham 1995). De manera que, en teoria, el area de
distribucién también deberia presentar una fuerte sefial filogenética.
Sin embargo, la evidencia acerca de la heredabilidad del area de
distribucioén, principalmente en términos de tamafo, es controver-
sial (Freckleton et al. 2002; Waldron 2007). Por ejemplo, Webb y
Gaston (2003, 2005) evaluaron el tamafo del area de distribucién
entre especies hermanas de aves actuales y no encontraron evi-
dencia a favor de su heredabilidad (i.e. sefial filogenética). Por el
contrario, Jablonski (1987) y Hunt et al. (2005), evaluando especies
fésiles de moluscos, apoyaron la heredabilidad en los tamafios de
area de distribucién, mientras que Borregaard et al. (2012) y Wal-
dron (2007) reafirmaron estos resultados basandose en simulacio-
nes. De igual manera, Freckleton et al. (2002), reanalizando datos
para distintos grupos taxonémicos, encontraron diferentes resulta-
dos acerca de la heredabilidad del tamafio del area de distribucion
(sefial vs. ausencia de sefal filogenética) dependiendo del taxon
estudiado, del nivel de inclusion taxondmica (e.g. clase vs. ordenes)
y del método utilizado (Waldron 2007).

Nuestros resultados basados en la curva PSR confirman que el ta-
mafio del area de distribuciéon usualmente no presenta una fuerte
sefal filogenética, indicando “plasticidad” o “labilidad” en este rasgo
bioldgico como lo sugerido por estudios anteriores para diferentes
ordenes de mamiferos, incluyendo Carnivora (e.g. Freckleton y Jetz
2009). Esta plasticidad puede deberse a diferentes factores, lo que
vuelve interesante su discusion en el contexto de heredabilidad del
area de distribucion y de la conservacion de nicho, un tema actual-
mente muy discutido por ecélogos y biogedgrafos (vease Peterson
2011; Wiens y Graham 2005; Wiens et al. 2010). En primer lugar
es importante notar que, aun bajo un razonamiento “Grinneliano”
en donde el area de distribucion representa la expresion geografica
de las propiedades del nicho (Colwell y Rangel 2009, Soberén
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2007), el tamafio del area de distribucion solamente representa uno
de los componentes del nicho — amplitud — y este podria no estar
estructurado en la filogenia. Tal vez otras propiedades del nicho
como, por ejemplo, el centroide (i.e. 6ptimo) sea la caracteristica
mas relacionada con la expansion de un linaje filogenéticamente
estructurado a través del espacio. Otro aspecto importante que po-
dria explicar la falta de sefal filogenética del area de distribucion
es que otros factores, tales como la dispersion estocastica y las
interacciones bidticas, explican parte de la ocupacién del nicho fun-
damental y establecen el nicho realizado que, a su vez, determina
el tamano del area de distribucion.

Por otro lado, la edad de las especies también puede influir en la
determinacioén del area de distribucion y su dinamica temporal, evi-
tando que esta presente sefial filogenética. Por ejemplo, especies
evolutivamente mas jévenes pueden no haber tenido tiempo sufi-
ciente para alcanzar su distribucion potencial y presentan areas de
distribucion menores comparadas con las areas de especies mas
viejas (Willis 1922). Esto produciria una falta de sefial filogenética
en el tamafio de las areas de distribucion pues especies recientes
tendrian tamanos de distribucion muy distintos a los especies mas
antiguas. Sin embargo, dicha dindmica temporal de las areas de
distribucion, conocida como relaciéon edad-area (Willis 1922), ha re-
cibido poco apoyo empirico y resultados contradictorios (Jablonski
1987; Ricklefs y Cox 1972; Webb y Gaston 2000). Esta compleja
cadena de procesos puede crear una amplia variacién en los ta-
mafios de area de distribucion que es independiente de la historia
evolutiva de las especies, contada por la hipotesis filogenética uti-
lizada (i.e. descrita por los caracteres usados, usualmente neutros,
en la reconstruccion filogenética), y consecuentemente la pérdida
de sefial filogenética.

En términos metodoldgicos, nuestros andlisis muestran cémo la
curva PSR puede ser utilizada para analizar rasgos bioldgicos con-
siderando explicitamente su variacion interespecifica y estructura fi-
logenética. Nuestro enfoque involucra la comparacién grafica y
cuantitativa de curvas PSR empiricas y simuladas. A pesar de que
existen otras técnicas estadisticas con objetivos semejantes al del
método PSR (véase, por ejemplo, Blomberg et al. 2003 y Diniz-Filho
2012a,c para una comparacion entre dichos métodos), nuestros
analisis muestran que la curva PSR produce resultados robustos
para diferentes tipos de rasgos bioldgicos y modelos de evolucion.
La curva PSR es utilizada principalmente para describir los patrones
filogenéticos de rasgos bioldgicos en un contexto exploratorio. Esto
es posible gracias a que, a diferencia de los otros métodos compa-
rativos, la curva PSR tiene una representacion visual simple que fa-
cilita la identificacion de los patrones filogenéticos y su comparacion.
Por el contrario, para visualizar los resultados de modelos evolutivos
ajustados bajo otros métodos comparativos seria necesario graficar
las diferentes filogenias simuladas con diferentes parametros y com-
pararlas una a una. Lo cual no es necesario bajo el método PSR
que representa todas estas posibilidades en un Unico grafico.

Dentro del contexto mas general de métodos comparativos, aun es
necesario discutir como la curva PSR puede ayudar a definir direc-
trices para el andlisis de evolucion correlacionada y la seleccion de
autovectores filogenéticos (véase Diniz-Filho et al. 2012c para una
breve discusion de estos temas). Aun asi, la comprensién de los
procesos que subyacen la variacion interespecifica de los rasgos
bioldgicos, a través de la aplicacion del método PSR, es un primer
paso hacia un mejor modelado de la evolucion correlacionada y la
adaptacion. La consistencia de la curva PSR ayuda a mostrar cémo
los autovectores describen dicha variacion de los rasgos a través
de la filogenia y provee una base para la facil aplicacion de técnicas
estadisticas bien conocidas como las regresiones parciales y mul-
tiples bajo un contexto comparativo.

Conclusiones

Hemos demostrado el uso y aplicacion de un nuevo método com-
parativo, la curva PSR, para el andlisis de rasgos bioldgicos y en-
tendimiento de los procesos evolutivos que potencialmente
subyacen su variacion interespecifica. La curva PSR, basada en au-
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tovectores filogenéticos que describen el patrén evolutivo de las es-
pecies, es un método flexible y util que puede ser aplicado para des-
cribir patrones filogenéticos en diferentes rasgos bioldgicos
considerando diferentes modelos de evolucion. Los métodos filoge-
néticos comparativos han adquirido gran relevancia en la investiga-
cion de patrones de biodiversidad en amplias escalas espaciales,
como los comunmente estudiados en macroecologia. Por lo tanto,
la disponibilidad de métodos simples que permitan la integracién
con técnicas estadisticas mas tradicionales prometen una mayor
aplicacion de dichos métodos comparativos y un avance hacia la
comprension de las causas que generan, mantienen y afectan la
biodiversidad.
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