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CONTROVERSIAS EN SISTEMATICA FILOGENETICA

Irene Goyenechea y Atilano Contreras-Ramos

Introduccion

La sistematica filogenética o cladistica es la escuela de pen-
samiento en sistematica fundamentada en las propuestas
hennigianas y es utilizada ampliamente para realizar hipo-
tesis de relaciones genealdgicas. No obstante, existen con-
troversias en varios aspectos importantes que pueden con-
fundir, al lector poco familiarizado con el tema, sobre si un
estudio estd bien realizado; por lo que puede ser cuestio-
nable si el método es tan universal como se dice en los
libros de texto. Algunas de las controversias que existen
estan relacionadas con qué tipo de caracteres se deben
usar para hacer filogenias (morfoldgicos o moleculares),
como analizar los resultados si los caracteres son de dife-
rente tipo (congruencia taxonomica o evidencia total) vy
cudl es el modelo evolutivo de cambio en los caracteres que
debe asumirse para analizar los datos (parsimonia, maxima
verosimilitud, andlisis bayesiano). En este capitulo se expo-
nen de manera introductoria estos puntos de debate.
Ademas, se revisan algunas de las referencias que son obli-
gadas para profundizar en estos temas.

Datos morfoldgicos vs. moleculares

Desde que los datos moleculares (p. ej., alozimas, secuen-
cias de DNA) se incorporaron a los analisis filogenéticos, ha
existido un debate sobre si éstos o los morfoldgicos resul-
tan mejores como fuente de informacidn para estimar la
filogenia (Patterson et al., 1993). Algunos investigadores
piensan que los caracteres morfoldgicos no son informati-
vos y “generan ruido” en los andlisis (p. ej., Sibley y
Ahlquist, 1987), pero otros piensan que los caracteres
moleculares brindan una sefial muy débil (p. ej., Kluge,
1983). Sin embargo, este es un falso debate. De acuerdo a
Moritz y Hillis (1996) este conflicto entre los tipos de carac-
teres se ha exagerado puesto que el objetivo de la sistema-
tica molecular no ha sido refutar las hipétesis filogenéticas

realizadas con caracteres morfolégicos, sino que los datos
moleculares pueden auxiliar cuando la variacion morfoldgi-
ca es limitada y la homologia de los caracteres morfolégi-
cos no es clara.

Para Wiley (1981), los caracteres moleculares no son
la panacea en la reconstruccion filogenética, pero esta de
acuerdo en que proporcionan informacion Util que se puede
incorporar a otros conjuntos de datos compatibles, dentro
de un esquema filogenético. El mismo autor comenta criti-
camente que no siempre se llegara a la verdad mientras
mas cerca del gen nos encontremos. De hecho, se pueden
elegir caracteres no homologos que sean estructuralmente
similares. Es decir, la homoplasia se presenta tanto en
caracteres moleculares como en los morfologicos.

Aunque periddicamente aparecen argumentos a favor
de un tipo de datos sistemadticos sobre el otro, muchos
taxénomos reconocen que ambos enfoques tienen sus pro-
pias ventajas y desventajas. Sin embargo, debido a que en
los Ultimos afios las opiniones a favor de los andlisis con
caracteres moleculares se han incrementado, se ha propi-
ciado que los puntos de critica de los morfélogos se vean
disminuidos. La discusion que se da entre los partidarios de
los caracteres morfoldgicos y moleculares se ha centrado al
menos en los siguientes puntos: el tamafio del conjunto de
datos, la facilidad para la obtencion de los datos, el costo
de los andlisis e incluso cuestiones filoséficas, como puede
ser el uso de un determinado concepto de especie.

El tamafio del conjunto de datos es una ventaja para
los caracteres moleculares, pues toda la informacién here-
dable de un organismo estd codificada en el DNA de sus
genes, por lo tanto el conjunto de datos es enorme.
Ademas, pueden proporcionar un registro filogenético que
abarca desde tiempos muy recientes hasta muy cercano al
origen de la vida sobre la tierra (Hillis, 1987). Por ejemplo,
entre las secuencias que evolucionan mas rapido estan las
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del DNA mitocondrial. Estudios con este tipo de material son
Utiles para investigar la filogenia de las poblaciones dentro
de una misma especie, asi como para recuperar las filoge-
nias de complejos de especies cercanamente emparenta-
das. Las alozimas se han usado para detectar especies
cripticas y para recobrar filogenias de especies morfolégi-
camente similares (Moritz y Hillis, 1996), aunque inicial-
mente fueron utilizadas para detectar variacion intraespeci-
fica. Por otro lado, algunas secuencias genicas evolucionan
muy lento, por lo que se pueden establecer homologias a lo
largo de muchos grupos taxonémicos. Entre estas estan el
DNA ribosémico, el cual se usa para reconstruir la base y
las relaciones de grupos mayores del arbol de la vida. Otras
secuencias de DNA evolucionan a tasas intermedias entre el
mitocondrial y el ribosomico. Asi, en principio cualquier pre-
gunta al nivel filogenético puede ser respondida.

Los datos morfoldgicos, en cambio, siempre seran
menos que los que se pueden obtener de la secuenciacién
del DNA. Pero tienen la ventaja de que se pueden obtener
de fésiles y de ejemplares conservados en colecciones de
museos, lo cual es muy Util cuando se estudian taxones
raros o dificiles de recolectar en campo. A diferencia de los
datos moleculares, los morfolégicos no requieren de los
tejidos frescos para poder ser analizados y pueden ser
interpretados directamente en el contexto de la filogenia
(Hillis, 1987). No obstante, este argumento ha cambiado,
pues en algunos casos ya se puede extraer DNA de orga-
nismos conservados en museos. Por otra parte, el costo de
los andlisis morfologicos es menor que el de los molecula-
res. Aunque estos ultimos se han vuelto cada vez mas acce-
sibles economicamente, nunca se compararan con la facili-
dad de obtencién de los datos morfoldgicos.

El tamafio de la muestra en estudios morfologicos y
moleculares también varfa, puesto que muchos morfélogos
deben analizar muestras grandes de ejemplares para deli-
mitar la variacion intraespecifica de un caracter, mientras
que las muestras que se usan para estudios moleculares
son usualmente mucho mas pequefias (a veces tan peque-
fias como un individuo).

En general, se puede decir que ninguno de los dos
conjuntos de datos es mejor o peor que el otro, y estudios
que incorporen a ambos daran mejores descripciones e

interrelaciones de la diversidad biologica que los que se
enfoquen sélo en uno de los dos tipos de caracteres (Moritz
y Hillis, 1996).

El problema que el sistematico debe afrontar, segin
Moritz y Hillis (1996), no es cual de los dos tipos de carac-
teres es mejor, sino mas bien si los caracteres que se estan
examinando presentan variacion apropiada para las pre-
guntas planteadas, si los caracteres tienen una base gené-
tica independiente y si los datos son obtenidos y analizados
de forma que se puedan comparar hipétesis filogenéticas
derivadas de ellos. Algunos morfélogos critican a quienes
hacen filogenias solo de tipo molecular con el argumento de
que ellos desconocen a los organismos con los que traba-
jan y no los podrian identificar en la naturaleza, pues el
conocimiento biolégico de los grupos es un punto de refe-
rencia para sustentar los resultados un analisis molecular.
Al paso de los afios, el uso de los caracteres moleculares
ha ido en aumento y en la actualidad su aplicacion es muy
frecuente. En dltima instancia, ambos tipos de datos gene-
ran hipdtesis independientes e igualmente validas, por lo
que la supuesta controversia esta condenada al olvido.

Congruencia taxondmica vs. evidencia total

Cuando un sistemdtico tiene caracteres de varias fuentes
para su estudio, por ejemplo caracteres morfoldgicos y
moleculares en su conjunto, jcomo debe analizar estos
datos? Algunos opinan que es mejor analizar cada conjun-
to de caracteres por separado (congruencia taxondmica);
otros opinan que todo tipo de datos debe combinarse en
una matriz de caracteres Unica (evidencia total), y hay algu-
nos que toman una posicién intermedia. Esta controversia
se inici6, hace aproximadamente quince afios, cuando se
incrementd la variedad de fuentes de evidencia para gene-
rar hipétesis de las relaciones filogenéticas de un grupo en
cuestion. En la actualidad la balanza se ha inclinado hacia
los estudios con evidencia total o congruencia de caracter.
No obstante, es importante conocer los enfoques distintos
y las criticas y fortalezas de cada uno.

Si las especies bajo estudio tienen una historia unica,
un estudio filogenético basado en un tipo de caracteres
deberia ser congruente con un analisis basado en otro tipo
de caracteres; si se encuentra dicha congruencia se tendra
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evidencia fuerte de que se ha descubierto un patrén histo-
rico. Por el contrario, si existen conflictos, esto indica que
hay problemas que pueden ser teoricos o de método y que
estan obscureciendo las relaciones (Hillis, 1987).

Quienes opinan que es necesario analizar cada conjun-
to de datos por separado, esperan que exista congruencia
taxonomica, es decir, que haya un consenso entre diferen-
tes topologias apoyadas por diferentes conjuntos de datos.
Utilizan arboles de consenso para resumir la informacién de
agrupamientos comunes entre las topologias mejor susten-
tadas y obtenidas a partir de diferentes matrices de datos
(Miyamoto y Fitch, 1995). El andlisis se lleva a cabo en tres
pasos: 1) la evidencia se divide en diferentes tipos de
datos; 2) se obtienen hipétesis de relacién para cada con-
junto de datos, es decir, cladogramas fundamentales y 3)
se realiza un consenso de las topologias obtenidas (Jones,
1993). En favor de esta forma de analizar los datos, Shaffer
et al. (1991) argumentan que es posible detectar de forma
mas rapida las areas de acuerdo o desacuerdo, las cuales
pueden sefialar conflictos causados por la selecciéon natu-
ral, por diferentes tasas de evolucion, por hibridacién o por
transferencia horizontal de genes.

De Queiroz et al. (1995) argumentan también que si se
encuentran los mismos grupos resueltos en varios clado-
gramas obtenidos de datos independientes, estos son
mejores estimadores de la filogenia. Algunos trabajos que
se han realizado utilizando congruencia taxonémica son los
de Nelson (1979), Nelson y Platnick (1981), Shaffer et al.
(1991), Lanyon (1993) y Miyamoto y Fitch (1995).

A pesar de los argumentos a favor de la congruencia
taxonomica y de los trabajos que defienden este enfoque,
existen criticas en contra de ésta. Por ejemplo, si se parten
los datos en analisis separados, se presupone que en la
naturaleza existen distintas clases de caracteres. Otra criti-
ca es que un consenso entre cladogramas diferentes no
genera soluciones parsimoniosas para los conjuntos de
caracteres originales, porque dicho resumen no podra
resolver conflictos ni ambigliedades de acuerdo con la evi-
dencia (Kluge y Wolf, 1993). Otro punto en contra es que
entre mas difieran los cladogramas fundamentales menos
resuelto sera el cladograma que se obtenga del consenso
y se perdera una gran cantidad de informacion (Jones et al.,

1993). Ademas, si se aplica la congruencia taxondmica, los
cladogramas resultantes de cada conjunto de datos reciben
el mismo valor y el arbol de consenso puede contradecir al
arbol mas parsimonioso obtenido con los datos unidos en
evidencia total (de Queiroz et al., 1995).

Una critica adicional tiene que ver con el método de
consenso elegido para analizar los datos obtenidos, pues
los resultados pueden ser distintos. Otra cuestion, ligada a
la anterior tiene que ver con la interpretacion que puede
darse a un arbol de consenso producto a su vez del con-
senso de varios cladogramas igualmente parsimoniosos
obtenidos de un conjunto de datos, con otro consenso de
cladogramas obtenidos a partir de otro tipo de evidencia
(Kluge y Wolf, 1993).

El enfoque de los consensos ha sido rechazado por
muchos autores debido principalmente a que el consenso
estricto produce arboles menos parsimoniosos para los
diferentes conjuntos de datos; la transformacion detallada
de caracteres no se puede inferir directamente de esos
arboles y los consensos estrictos resultan en una gran pér-
dida de resolucion (de Queiroz et al., 1995). Ademas de la
pérdida de poder descriptivo y explicativo, se ha demostra-
do que la congruencia taxonémica puede proporcionar un
resultado erroneo (Barret et al, 1991).

El segqundo enfoque, mas reciente en los analisis, es el
de la congruencia de caracter o evidencia total, la cual
combina los conjuntos de datos individuales en una misma
matriz de caracteres, con la premisa de maximizar la efi-
ciencia descriptiva y el poder explicativo de la informacion
total (Kluge, 1989; Kluge y Wolf, 1993). Estos dos aspec-
tos son criticos para el analisis, puesto que asi los carac-
teres pueden ser juzgados como evidencia de relacion
entre especies. La evidencia total usa la congruencia de
caracteres para encontrar la mejor hipétesis filogenética
de un conjunto de sinapomorfias sin separarlas en tipos,
que idealmente son todos los datos relevantes. Si se
encuentran proposiciones igualmente parsimoniosas, se
usan consensos para resumir dichas alternativas (Kluge y
Wolf, 1993).

Este enfoque busca encontrar una hipétesis Unica que
explique de mejor forma los datos, lo que en cladistica invo-
lucra maximizar la congruencia de caracteres (lones et al.,
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1993). Jones et al. (1993) argumentan a favor de este
enfoque asumiendo que la mejor estimacion de la filogenia
viene del andlisis de parsimonia de toda la evidencia dispo-
nible. De esta forma, las inconsistencias en la evidencia son
minimizadas por la congruencia de los caracteres. Ademas,
ven a la evidencia total como un método que tiene poder
explicativo mas que incrementar la incertidumbre en la infe-
rencia filogenética. Por ultimo, mencionan que los estudios
que incorporan tanto datos moleculares como morfologicos
combinados proporcionan descripciones e interpretaciones
mejores de la diversidad biolégica que aquellas que se
enfocan en uno de estos conjuntos de datos por separado.

Sin embargo, también existen criticas a este enfoque.
Por ejemplo, Shaffer et al. (1991) argumentan en contra de
la evidencia total basandose en que cierto tipo de datos
pueden requerir de diferente tipo de andlisis filogenético y
que existen conflictos debido a la dependencia de los carac-
teres y a la homoplasia, lo cual se detecta mas facilmente si
los datos se subdividen. Bull et al. (1993) y de Queiroz
(1993) han argumentado que el uso de caracteres combi-
nados puede obscurecer algunos patrones congruentes de
caracteres que se pueden descubrir usando andlisis sepa-
rados de los datos. Chippindale y Wiens (1994) argumen-
tan que si bien es cierto lo anterior, también es correcto
que los sequidores del analisis combinado casi siempre lle-
van a cabo analisis separados de subconjuntos de informa-
cion, ademas del andlisis combinado.

Una tercera opcién se encuentra en el enfoque del
acuerdo previo, que incorpora caracteristicas de los dos
enfoques: congruencia taxondmica y evidencia total. Esta
basada en la premisa de que es inapropiado combinar con-
juntos de datos en un sélo andlisis si los arboles que resul-
tan de los andlisis separados de los conjuntos de datos son
significativamente diferentes entre si (heterogeneidad sensu
Bull et al., 1993) o estan fuertemente sustentados y en con-
flicto. En este caso, se prefiere un andlisis separado de sub-
conjuntos de los datos disponibles y se permite la combina-
cion de datos solo si los arboles que resultan de estos ana-
lisis separados no estan en conflicto (de Queiroz, 1993).

En general, de Queiroz et al. (1995) consideran un
método de consenso cuando los caracteres de dos o mas
subconjuntos de datos no interactiian directamente entre

ellos en un andlisis, sino que solo interactlian a través de
arboles derivados de ellos. Estos métodos consideran al
andlisis de parsimonia de Brooks, en donde dos o mas
arboles derivados de conjuntos de datos separados se
codifican para un analisis de parsimonia como un conjunto
de caracteres que reflejan la estructura del arbol (de
Queiroz et al., 1995). Este enfoque ha sido muy poco utili-
zado y hay autores (p. €j., Chippindale y Wiens, 1994) que
no estan de acuerdo con él, porque dicen que puede resul-
tar en una hipétesis alterna de un grupo de taxones que no
puede ser probada y puede impedir mayores explicaciones
de los datos.

Finalmente, se puede concluir que en un principio la
mayoria de autores preferia el andlisis de los datos por
separado o de congruencia taxondmica, pero la tendencia
actual en la mayoria de las publicaciones es a utilizar el ana-
lisis combinado o de evidencia total.

Métodos alternativos de andlisis

La parsimonia, 0 maxima parsimonia, ha sido durante
mucho tiempo el principio metodoldgico, dentro de los enfo-
ques numéricos, mas usado para inferir filogenias a partir
de caracteres discretos, morfologicos y moleculares (Lewis,
2001). En general, este principio se aplica seleccionando el
arbol que minimice la longitud total, es decir, el nimero de
pasos evolutivos requeridos para explicar un conjunto de
datos (Swofford et al,, 1996). De manera sencilla, el arbol
mas parsimonioso es el que requiere del menor nimero de
cambios de caracter para explicar la distribucion de dichos
atributos entre los taxones terminales.

Otro método que se ha utilizado con mucha frecuen-
cia en los ultimos afios para datos moleculares, en parti-
cular secuencias de DNA, es el de maxima verosimilitud
(maximum likelihood), que considera las fuerzas evoluti-
vas y las caracteristicas genéticas de los caracteres
(Equiarte et al., 1997), escogiendo la hipotesis que maxi-
miza la probabilidad de observar los datos obtenidos.
Considera el ajuste entre un modelo del proceso evolutivo
(las probabilidades de mutacién de una base en otra, la
importancia de la deriva génica, etc.), los datos (secuen-
cias de DNA) y cada uno de los arboles filogenéticos posi-
bles. Asi, se encuentra el mejor arbol o el que proporcio-
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na el valor de verosimilitud mas adecuado (Posada y
Crandall, 1998; Swofford et al., 1996).

Para calcular el valor de verosimilitud se necesita un
modelo de cambio evolutivo, el cual evalia una hipétesis
acerca de la historia evolutiva en términos de la probabilidad
de que un modelo del proceso evolutivo propuesto y la his-
toria hipotetizada dara origen a los datos observados
(Swofford et al. ,1996). Para lo anterior se ha implementado
el programa de cémputo Modeltest (Posada y Crandall,
1998), que permite establecer el modelo de evolucién del
DNA que mejor explica los datos. Este programa aplica tasas
de verosimilitud jerarquicas con el fin de estimar los valores
de verosimilitud para modelos de substitucion anidados y no
anidados para un arbol dado (Flores-Villela et al., 2000).

Un tercer método, el andlisis bayesiano, ha cobrado
fuerza desde finales de la década de 1990 para realizar
analisis sobre todo de caracteres moleculares. Este méto-
do trata de determinar la probabilidad posterior dada una
probabilidad previa o prior, una funcién de verosimilitud y
ciertos datos, para lo que se utiliza el teorema de Bayes
(Cummings et al., 2003). Debido a que obtener las proba-
bilidades posteriores para este tipo de datos es intratable
matematicamente, se utilizan procedimientos estocasticos
para estimar las probabilidades posteriores, como por
ejemplo las cadenas de Markov Montecarlo (MCMC por sus
siglas en inglés; Huelsenbeck ef al., 2001). Asi, se pueden
realizar andlisis de grupos de datos de cientos de taxones
con modelos de evolucion explicitos (Erixon et al,, 2003).

Cuadro 1
Comparacion de las ventajas y desventajas de la parsimonia, maxima verosimilitud y analisis bayesiano al usar caracteres

moleculares (modificado de Holder y Lewis, 2003)

Método Ventajas

Desventajas

Parsimonia

del arbol son cortas (secuencias
cercanamente relacionadas).

Maxima verosimilitud  El valor de la verosimilitud refleja

claramente la informacion que los datos
aportan acerca de la filogenia bajo un

modelo evolutivo dado.
Analisis bayesiano

Algoritmo rapido para analizar cientos
de secuencias. Es robusto si las ramas

Muy conectado con la maxima verosimilitud.
Es mas rapido para evaluar el soporte
de los arboles que la maxima verosimilitud.

Puede no trabajar adecuadamente si existe variacion
amplia en las longitudes de las ramas del arbol
(atraccion de ramas largas).

Puede ser muy lenta, dependiendo de la profundidad
de la busqueda y de los recursos computacionales
disponibles.

Deben especificarse las distribuciones prior
de los parametros. Puede ser dificil determinar si las
MCMC han corrido el tiempo suficiente.

Sin embargo, hay que notar que el resultado obtenido
no es la probabilidad de que el arbol sea correcto
(Felsenstein, 1981). El resultado depende de la precision
del modelo y las suposiciones incluidas en el mismo, por lo
que el modelo debe describir la evolucién de un estado de
caracter a lo largo de todos los taxones. Ademas, debido a
la gran cantidad de cardacteres involucrados cuando se uti-
lizan datos provenientes de acidos nucleicos, la obtencién
de la probabilidad es computacionalmente intensa, pues
aun cuando las computadoras hacen el problema mas tra-
table, éste sigue siendo un problema (Siebert, 1992).
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En resumen, el enfoque bayesiano estima la probabilidad
posterior de la hipotesis, es decir, cudl es la probabilidad de
que los arboles obtenidos sean ciertos. Estima también la
probabilidad posterior de la topologia, de las longitudes de
rama, asi como los parametros del modelo de substitucién
condicionado por los datos. La inferencia bayesiana suma
todos los parametros de los arboles e integra sobre los
parametros continuos (Marcos Pérez-Losada, Brigham
Young University, com. pers.). Por lo tanto, cuando se usa
este método se requiere conocer, al igual que en la maxima
verosimilitud, el modelo evolutivo o filogenético, es decir el



modelo a partir del cual evoluciona o se da la substitucién
del DNA.

Ya que originalmente los tres métodos fueron propues-
tos con diferentes objetivos, existen potencialmente situa-
ciones en las que pueden entrar en conflicto. Un resumen
de las ventajas y desventajas de los tres métodos se pro-
porciona en el cuadro 1.

Parsimonia vs. maxima verosimilitud

Uno de los temas que mas controversias ha desatado es el
concerniente a cual de los métodos de analisis debe apli-
carse a un conjunto de datos. Sin embargo, a pesar de la
cantidad de literatura sobre el tema, no existe todavia un
consenso acerca del mejor método para reconstruir la filo-
genia. Se han realizado estudios y simulaciones por compu-
tadora para conocer experimentalmente, si es la parsimo-
nia o la maxima verosimilitud, el método preferible para
inferir filogenias bajo diversas condiciones, como son el
tamafio de las ramas, las tasas de mutacion y el tamafio de
los conjuntos de datos (Hillis ef al, 1992, 1994a, 1994b;
Huelsenbeck, 1995). Sin embargo, éstos se han llevado a
cabo en condiciones simplificadas si se comparan con la
complejidad de los datos que se desarrollan bajo diferentes
suposiciones (Flores-Villela et al., 2000).

La maxima verosimilitud se ha considerado uno de los
mejores métodos para la reconstruccion de filogenias, pues
es muy resistente a la heterogeneidad de tasas de substi-
tucion y generalmente es superior para encontrar el arbol
original (Hillis et al, 1994a). Sin embargo, tiene el proble-
ma de que es muy lento, pues requiere estimar todos los
arboles y los célculos de cada arbol son laboriosos para las
computadoras, por lo que en la practica es muy dificil usar-
lo con mas de 10 taxones (Duvall et al, 1993a, citado en
Equiarte et al, 1997; Duvall et al, 1993b). Ademas, exis-
ten dificultades metodologicas para incluir datos morfologi-
cos en este tipo de andlisis (Flores-Villela et al., 2000).

La parsimonia incluye solo caracteres informativos y
permite analizar conjuntos de datos sin usar un modelo
evolutivo, es poco sensible a datos o taxones faltantes y los
programas computacionales que la implementan son acce-
sibles aun con conjuntos de datos grandes (Wiens, 1998;
Wiens y Reeder, 1997).

Mientras que la parsimonia no toma en cuenta el tama-
fio de las ramas cuando se evalla un arbol, la maxima vero-
similitud considera que es mas probable que se den cam-
bios en las ramas largas que en las cortas, y el calculo del
largo de éstas es un paso importante para el método. Esta
diferencia explica la consistencia de la maxima verosimilitud
cuando la parsimonia es inconsistente. Sin embargo, este
argumento puede ser una critica en contra de la maxima
verosimilitud, ya que este método tiende a fallar cuando
taxones cercanamente emparentados tienen ramas largas
(Siddall, 1998). Swofford et al. (1996) comentan que la
maxima verosimilitud se ha usado en varias areas de inves-
tigacion bioldgica para probar hipétesis, pero debido a la
complejidad para obtener soluciones de problemas que
involucran numerosas hipétesis alternativas, su uso gene-
ral en taxonomia se ha retrasado. También sefialan que en
tanto que los métodos de parsimonia buscan soluciones
que minimizan la cantidad de cambio evolutivo requerido
para explicar los datos, la maxima verosimilitud calcula la
cantidad de cambio real de acuerdo a un modelo evolutivo.

En general, para decidir cual de estos métodos debe
aplicarse se requiere tener en cuenta el nimero de carac-
teres y el origen de éstos, pero sobre todo, se debe asumir
el marco conceptual correspondiente a cada método. Por
tanto, autores como Miyamoto y Fitch (1995) sugieren
tomar un criterio de optimizacion simple, mientras que
otros como Kim (1993) o Hastad y Bjérklund (1998) sugie-
ren realizar una comparacion de los datos obtenidos por
diferentes metodos de analisis.

Andlisis bayesiano vs. parsimonia y maxima verosimilitud
La operacién del algoritmo para realizar un andlisis bayesia-
no (MCMC) puede describirse como un viaje a través del
espacio de los parametros, donde dicho espacio se define en
términos de topologia, longitudes de las ramas, tasas de
substitucion y otros. El algoritmo involucra una serie de modi-
ficaciones a los parametros propuestos, cada una de las cua-
les se acepta o se rechaza en funcion del cambio resultante
en la verosimilitud. Cuando el proceso se vuelve estacionario,
la frecuencia con la cual los valores individuales de los para-
metros son observados, es una estimacion precisa de la pro-
babilidad posterior (Cummings et al.,, 2003).
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Métodos tales como la maxima verosimilitud o la maxi-
ma parsimonia, basados en un criterio objetivo, consideran
poco los valores observados de los parametros durante la
travesia por el espacio de los parametros. Por el contrario,
utilizan un algoritmo particular (busqueda heuristica,
branch-and-bound, busqueda exhaustiva) para obtener el
mejor arbol determinado por el criterio usado. En el anali-
sis bayesiano/MCMC no hay un destino particular, mas bien
la busqueda es lo interesante del proceso (Cummings et al.,
2003).

Otras controversias respecto al analisis bayesiano tie-
nen que ver con la solidez de la probabilidad inicial, el tama-
fio de la matriz de datos, y la convergencia y mezcla de las
cadenas en el analisis MCMC. Debido a que cada investiga-
dor debe especificar una distribucion de probabilidad inicial
para todos los parametros (topologia, longitudes de rama
y modelo de substitucion), distintos investigadores pueden
elegir un prior diferente y obtener otros resultados. Entre
mas datos se tengan en la matriz, menos influye el prior,
por lo que en un andlisis filogenético suficientemente robus-
to los resultados suelen ser insensibles al prior. Ademas, es
imposible saber con total certeza si las cadenas en el ana-
lisis MCMC se han mezclado y convergido correctamente.
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