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Integrando analisis morfomeétricos y filogenéticos: de la
sistematica fenética a la morfometria filogenética

Integrating morphometric and phylogenetic analyses: from
phenetic systematics to phylogenetic morphometrics

ActaBotanica
Mexicana

Efrain De Luna'?

Resumen:

Antecedentes y Objetivos: Se han acumulado métodos cuantitativos para el uso de mediciones lineales y coordenadas Cartesianas de puntos en analisis
de la variacion morfométrica. A diferencia de revisiones previas, aqui se enfatizan las bases tedricas de los espacios matematicos y del morfoespacio de
un caracter taxonomico. El objetivo de esta revision es suministrar elementos conceptuales para una comprension basica de los métodos morfométricos
y estadisticos Utiles en la sistematica, bajo un enfoque filogenético.

Meétodos: Los datos morfométricos se estan aplicando en estudios de biologia comparativa, usando las filogenias como referencia. En contraste, las
aplicaciones de la morfometria en sistematica han sido con el objetivo de agrupar y distinguir grupos taxonémicos fenéticamente con la similitud total.
Bajo un enfoque filogenético, los datos morfométricos también se pueden usar para el estudio de la variacién de caracteres taxondmicos, la identidad
de los estados y la inferencia de filogenias. Los grupos taxondmicos debieran ser propuestos a partir de grupos monofiléticos descubiertos con métodos
filogenéticos.

Resultados clave: Se presentan las bases de la teoria de la morfometria, geometria vectorial, el espacio de Kendall, la distancia Procrustes, proyeccion
de espacios tangenciales y construccion de hipercubos del morfoespacio. Se revisan conceptos estadisticos Utiles para la aplicacion de los Analisis de
Componentes Principales y los Analisis de Variables Candnicas en sistemdtica. Particularmente se dan recomendaciones y ejemplos sobre el uso de
mediciones lineales y coordenadas de puntos en andlisis morfométricos para la identificacién de especies, la variacion de caracteres taxondmicos y en la
inferencia de filogenias y clasificacion.

Conclusiones: El amplio acervo actual de métodos brinda la oportunidad de integrar los datos morfométricos para descubrir homologia taxica y homo-
logia transformacional. Esto implica un cambio epistemoldgico necesario para transitar de aplicaciones bajo una sistematica fenética, a la integracion de
los andlisis morfométricos como parte de la investigacion filogenética.

Palabras clave: analisis multivariados, filogenia, forma, marcas, morfometria geométrica.

Abstract;

Background and Aims: Quantitative methods have accumulated for the use of linear measurements and Cartesian coordinates of landmark points in anal-
yses of morphometric variation. Unlike previous reviews, here | emphasize the theoretical bases of mathematical spaces and morphospace of a taxonomic
character. The goal of this contribution is to provide conceptual elements for a basic understanding of morphometric and statistical methods useful in sys-
tematics under a phylogenetic approach.

Methods: Morphometric data are being applied in comparative biology research, using a phylogeny as a reference. In contrast, applications of morphomet-
rics in systematics have been with the aim of phenetic grouping and distinguishing taxonomic groups with overall similarity. Under a phylogenetic approach,
morphometric data can also be used for the study of taxonomic character variation, character state identity and phylogenetic inference. Taxonomic groups
should be proposed from monophyletic groups discovered with phylogenetic methods.

Key results: | review the basic morphometric theory, vector geometry, Kendall shape space, Procrustes distance, projection of tangential spaces, and con-
struction of morphospace hypercubes. Remainders of statistical concepts useful for the application of Principal Component Analysis and Canonical Variate
Analysis in systematics are presented. Particularly, | give examples and recommendations on the use of linear measurements and landmark coordinates in
morphometric analyses for the identification of species, the variation of taxonomic characters and in the inference of phylogeny and classification.
Conclusions: The current broad collection of methods provides an opportunity to integrate morphometric data to discover taxic and transformational
homology. This implies an epistemological change necessary to move from applications in systematics under a phenetic approach to the integration of mor-
phometric analyses as part of phylogenetic research.

Key words: geometric morphometrics, landmarks, multivariate analysis, phylogeny, shape.
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De Luna: De la sistematica fenética a la morfometria filogenética

Introduccion

Los métodos estadisticos para el estudio de la variacién
morfoldgica de los caracteres taxonémicos han estado dis-
ponibles durante muchos afios (Jeffers, 1967). Sin embargo,
los métodos de trabajo basicos de los sistematicos han de-
pendido de impresiones “Gestalt” (Jdkel et al., 2016) para
las comparaciones cualitativas de las caracteristicas (Poe
y Wiens, 2000; Rieppel y Kearney, 2007). Obviamente no
toda la variacion es cuantificable, como la presencia/ausen-
cia de estructuras. Pero en el caso de los rasgos mensura-
bles, las descripciones y las comparaciones de la variacién
deben basarse en mediciones y elementos de juicio cuanti-
tativos si pretendemos que sean conjeturas formales sobre
patrones de variacion, estados y caracteres taxondmicos
(Humphries, 2002; Houle et al., 2011). Tal formalidad es po-
sible con las mediciones de la variacién de caracteres mor-
foldgicos registradas con un lenguaje numérico y las com-
paraciones con técnicas de analisis estadisticos (Marcus et
al., 1996; Van Valen, 2005). En esta contribucién se revi-
san conceptos y métodos cuantitativos acumulados desde
hace décadas usando mediciones lineales (Jeffers, 1967;
Reyment et al., 1984; Marcus, 1990), y otros recientemen-
te disponibles usando coordenadas Cartesianas de puntos
(Claude, 2008; Zeldtich et al., 2012; Bookstein, 2018) para
el andlisis de los datos morfométricos. A diferencia de otras
revisiones previas sin aplicaciones en sistemadtica y con un
enfoque practico (Toro-lbacache et al., 2010; Jaramillo,
2011; Benitez y Plschel, 2014), aqui se enfatizan las bases
tedricas de los espacios matematicos y la légica geométrica
del morfoespacio de un caracter taxondmico. El objetivo de
esta revision es suministrar elementos conceptuales para
una comprensidn basica de los métodos morfométricos y
estadisticos Utiles en la sistematica bajo un enfoque filoge-
nético. La tesis central de este articulo es que la descripcion
de los caracteres morfoldgicos mensurables del tamafio y
la forma, requiere el lenguaje numérico que proveen las
mediciones lineales y las coordenadas Cartesianas, y que
la comparacion sélo puede calificarse mediante un proce-
dimiento estadistico.

El desarrollo de la teoria y los métodos morfomé-
tricos han proporcionado conjuntos de herramientas para
describir y comparar la variacion morfoldgica. Estos méto-
dos morfométricos se estan usando ampliamente en apli-

Acta Botanica Mexicana 127: e1640 | 2020 | 10.21829/abm127.2020.1640

caciones de biologia comparativa (Monteiro, 2013). Un
ejemplo es el modelado de los procesos de tasas de cambio
y diversificacion morfométrica usando filogenias (Gavrilets,
1999; Revell et al., 2008). Otro ejemplo es el uso de la es-
tructura filogenética para postular procesos explicativos
de la variacion genética y morfométrica en las especies de
cicadas del género Ceratozamia Brongn. (Medina-Villareal
et al., 2019). En contraste, la mayoria de las aplicaciones
de la morfometria en sistematica con medidas lineales y
con coordenadas de puntos se han implementado con el
objetivo de agrupar fenéticamente y distinguir grupos ta-
xondmicos (Hodalova et al., 2008; Depypere et al., 2009;
Valcarcel y Vargas, 2010). Los analisis morfométricos en
los cuales los grupos taxondmicos se obtienen en funcién
de la similitud global equivalen a realizar analisis fenéti-
cos (Rohlf, 1971; James y McCulloch, 1990; Quicke, 1993;
Sneath, 1995; Marhold, 2011; Williams et al., 2010). La pre-
sente revisidon propone que, bajo un enfoque filogenético,
los analisis morfométricos se pueden usar para el estudio
de la variacion de caracteres taxondmicos y los estados, y
no solo para agrupar fenéticamente.

La formacidn de grupos taxondmicos depende de las
hipdtesis de los grupos monofiléticos y homologias en una
filogenia (Wheeler, 2012). Epistemoldgicamente los grupos
taxondémicos se conceptualizan como grupos monofiléti-
cos (De Luna, 1995; Mishler y De Luna, 1997) y metodolo-
gicamente los sistematicos aplican andlisis de agrupacion
filogenética basados en parsimonia, verosimilitudes o pro-
babilidades Bayesianas posteriores (De Luna et al., 2005).
Los métodos y el software para la integracion de los datos
morfométricos con conceptos filogenéticos, como homo-
logia y monofilia, son relativamente recientes (Goloboff et
al., 2006; Catalano et al., 2010). Una de las primeras apli-
caciones fue el analisis filogenético con parsimonia de las
coordenadas de la configuracion del ala en cinco especies
de chinches de la tribu Rhodniini y cuatro grupos externos
(Soto-Vivas et al., 2011), usando un script para TNT (land_
search.run, Catalano et al., 2015). El desarrollo del software
para los andlisis filogenéticos brinda la oportunidad de inte-
grar los datos morfométricos en la investigacidén taxondmica
y filogenética para descubrir homologia tdxica y homologia
transformacional (De Pinna, 1991; De Luna y Mishler, 1996;
Humphries, 2002; Palciy Lee, 2019). Las configuraciones de
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puntos se pueden analizar en combinacién con otros tipos
de caracteres con métodos de parsimonia mediante bus-
guedas intensivas con una variedad de algoritmos ahora ya
incluidos en el software TNT (Goloboff y Catalano, 2016).
Ejemplos recientes de analisis filogenéticos que combinan
las coordenadas con los datos moleculares en la inferencia
de filogenias incluyen los de Botero-Trujillo et al. (2017),
Bona et al. (2018) y Solis-Zurita et al. (2019).

Con tantos caracteres moleculares (nucledtidos,
transcriptomas) disponibles se podria cuestionar si los ca-
racteres morfoldégicos son necesarios para la inferencia de
filogenias. A este argumento se podrian agregar las dificul-
tades para definir caracteres morfoldgicos y codificarlos de
maneras no ambiguas ni subjetivas (Gift y Stevens, 1997;
Hillis y Wiens, 2000). No obstante, argumentos empiricos,
metodoldgicos y filoséficos dejan comprender que los ca-
racteres morfoldgicos seguirdn siendo relevantes. Bajo un
enfoque integrativo la morfologia no debe considerarse
como un complemento opcional a la filogenia molecular,
sino como un componente esencial de nuestra compren-
sién de las especies y su diversificacion (Wheeler, 2008).
Ademas, la inclusién de fésiles como terminales en las filo-
genias para la clasificacion y la datacidn de estas, seiala la
necesidad de incorporar datos morfolégicos. Los métodos
morfomeétricos pueden reducir la subjetividad en la concep-
tualizacién de los caracteres (Humphries, 2002; Freuden-
stein, 2005; Rieppel y Kearney, 2007) y la identidad de los
estados de caracter (Brower y Schawaroch, 1996; Hum-
phries, 2002). Potencialmente, la adquisicién y anotacion
automatizada de fenotipos facilitarian la inclusién de estos
datos en los andlisis filogenéticos (Giribet, 2015). Conforme
se sigan desarrollando los métodos analiticos sera mas facil
combinar datos morfométricos con datos moleculares para
proveer mejores estimaciones de las relaciones filogenéti-
cas de los grupos.

Epistemoldgicamente se ha argumentado que las
filogenias combinadas con todos los tipos de caracteres
tendrdn mejor soporte, estabilidad y capacidad de explica-
cion del dominio empirico (Nixon y Carpenter, 1996; Kluge,
1997, 2004; Rieppel, 2005; Assis, 2009, 2015). Por ahora las
filogenias con datos morfométricos y moleculares combi-
nados se infieren con métodos de parsimonia (Goloboff et
al., 2006; Catalano et al., 2010). Aunque han existido mode-
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los probabilisticos para caracteres continuos (Felsenstein,
1973, 1985), los que se han adaptado para usar la morfolo-
gia en la inferencia de la filogenia (Markov-k y extensiones)
sélo aplican a caracteres codificados con estados discretos
(Lewis, 2001; Wright y Hillis, 2014; Goloboff et al., 2018;
Smith, 2019). El estudio de Ascarrunz et al. (2019) es, a mi
conocimiento, el primero en analizar filogenéticamente la
forma también con métodos de parsimonia cuadrada me-
diante scripts y con maxima verosimilitud con el software
ContML-PHYLIP (Felsenstein, 1973, 2000), considerando
cada coordenada como un caracter por separado. Todavia
no hay modelos para poder combinar los datos morfomé-
tricos multivariados en la inferencia de la filogenia con ve-
rosimilitud o con probabilidades Bayesianas posteriores.
Entonces, al lado de las perspectivas cientificas y las posi-
bilidades metodoldgicas, los factores socioldgicos influyen
considerablemente en la disposicién o no de incluir la mor-
fologia y los datos morfométricos en la inferencia de la fi-
logenia. Pero ni la conviccidn personal ni el escepticismo
autoritario deberian arbitrar la decisién de usar o no los
caracteres morfométricos en la inferencia de la filogenia.
Pragmaticamente, una ventaja de la disposicion a exami-
nar el valor de los caracteres morfométricos es que puede
llevar a desarrollar las habilidades tedricas y analiticas para
combinar diferentes tipos de caracteres. Curricularmente,
estas capacidades académicas potencialmente serian ven-
tajosas; los taxdnomos incrementarian sus oportunidades
de competir por financiamiento o para ser contratados en
campos afines, y también en su capacidad de interactuar y
colaborar fuera de la sistematica.

Los prerrequisitos numéricos para sacar provecho de
esta revisidn se limitan a un conocimiento bdsico de geo-
metria y estadistica multivariada. Este trabajo no intenta
dar una vision completa de las diferentes concepciones
tedricas y metodoldgicas sobre como analizar estadistica-
mente los datos morfométricos. Por ejemplo, aqui no se re-
visan las aproximaciones tedricas y metodoldgicas basadas
en superposiciones robustas con métricas lineales (Torcida
et al., 2014). Tampoco se revisan la teoria y métodos de
la morfometria que substituyen las superposiciones por el
anadlisis de matrices de distancias Euclidianas (Euclidean
Distance Matrix Analysis, Lele, 1993; Lele y Richtsmeier,
2001). Unicamente se examinan la teoria y los métodos



para el estudio de la variacidén estadistica de las formas
bajo la perspectiva de la métrica de Procrustes, pues es la
mas ampliamente usada (Zelditch et al., 2012; Adams et al.,
2013). Por lo tanto, en la primera seccidén se presentan un
repaso breve de geometria vectorial, el espacio de Kendall,
la distancia Procrustes, proyeccion de espacios tangencia-
les y construccion de hipercubos del morfoespacio. Para
estimular la imaginacién geométrica y facilitar recordar
los conceptos (espacio de Kendall, espacios tangentes),
se proveen ilustraciones no técnicas de esos conceptos y
espacios matematicos. En la segunda seccién se repasan
brevemente los conceptos estadisticos Utiles para la apli-
cacion de los Analisis de Componentes Principales (PCA) y
los Analisis de Variables Candnicas (CVA) en sistematica. En
la tercera seccién se ubican aplicaciones de la morfometria
en el contexto de diversos campos de investigacidon en la
sistematica bajo una visién pluralista. Se identifica un cam-
bio epistemoldgico necesario para pasar de aplicaciones
bajo una sistemdtica fenética a la integracion de los andlisis
morfométricos como parte de la investigacién filogenética.
Se dan recomendaciones ejemplificadas sobre el uso de da-
tos morfométricos de mediciones lineales y coordenadas
de puntos para la identificacidén de especies, el analisis de
caracteres taxondmicos y el uso de los datos morfométricos
en la inferencia de la filogenia y clasificacion.

Conceptos de morfometria para
sistematica

Aunque la practica permite la experiencia de operar la am-
plitud de los procedimientos morfométricos y estadisticos,
la pericia con las herramientas y software “point and click”
no es suficiente. Como en cualquier otra disciplina cienti-
fica (Wild y Pfannkuch, 1999), en morfometria hace falta
el discernimiento de una estructura tedrica con la cual ha-
llarle sentido y sacarle provecho a cada nueva experiencia.
Entonces primero se bosqueja aqui la teoria, luego los mé-
todos morfométricos y finalmente las aplicaciones en sis-
temadtica. En la prdctica, la preparacion de las matrices, la
exploracion de la estructura de la variacién y la aplicacion
de modelos estadisticos es muy fluida cuando es guiada por
los manuales en la mayoria de los paquetes de software.
Para el andlisis de mediciones lineales es muy util el ma-
nual en linea de StatSoft (2013). Para las coordenadas, el
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manual en linea de Morphol es un excelente texto (Klingen-
berg, 2011). No obstante, la eleccion de la metodologia y el
software apropiados se ha convertido en una tarea dificil
dada la complejidad inherente de los conceptos y métodos
de la morfometria geométrica. Aqui se brinda un panorama
general de los aspectos basicos del marco conceptual desa-
rrollado en los Ultimos afos para los métodos en morfome-
tria. Esta visidon general de la teoria morfométrica pretende
ayudar a los bidlogos con diversos niveles de antecedentes
estadisticos y sofisticacidn, en su responsabilidad individual
de entender las propiedades y supuestos subyacentes de
los métodos morfométricos y estadisticos que usan.

Morfometria

Morfometria es el estudio de la forma y tamafo de obje-
tos empiricos mediante el uso de descriptores cuantitativos
(Fig. 1). Una excelente resefa de la historia, el desarrollo
de conceptos, métodos y las expectativas para el futuro
de la disciplina es el articulo de MacLeod (2017). Aqui sdélo
se incluye la metodologia para el registro numérico de la
morfologia usando mediciones entre puntos de referencia
y coordenadas Cartesianas de los puntos. Un conjunto de
estos numeros constituye un objeto matematico “X” y es
la representacién matemadtica de un objeto empirico (Tal,
2013). La coleccidén de objetos matemadticos permite la
aplicacién de métodos estadisticos para el andlisis de los
promedios y las varianzas. La métrica para comparar los re-
gistros numéricos de mediciones lineales produce espacios
Euclidianos que pueden ser directamente analizados con
métodos estadisticos regulares de la estadistica multivaria-
da (Fig. 1). En contraste, los registros de las coordenadas
localizan las muestras (n) en espacios curvos no-Euclidianos
(espacio de Kendall, Fig. 1). En este caso, se derivan varia-
bles ad hoc (“partial warps”) para los analisis con métodos
estadisticos especiales de la morfometria geométrica mul-
tivariada (Bookstein, 1992; Zelditch et al., 2012). En esta
seccion se sefalan caracteristicas deseables de los datos,
de las variables y del disefio de muestreo. Posteriormente
se resumen los teoremas geométricos sobre los espacios
matematicos definidos por las mediciones y por las coorde-
nadas. Finalmente se repasan los ajustes para la seleccién
de ejes latentes para la construccion de un hipercubo de
analisis del morfoespacio (Fig. 1). Estos conceptos geomé-
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descriptores espacios hipercubo del morfoespacio
morfoespacio proyectado 2D
*
i eigenanalysis
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Ejes correlacionados

IlIIIlllIlllIll’

convencional)-*

PCA, CVA, etc

(TMorphGen)
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Figura 1: Morfometria. Desde las mediciones y coordenadas Cartesianas de puntos a espacios geométricos, ajustes para la formacion del hipercubo
del morfoespacio y la proyeccion 2D del espacio multivariado ortogonal. El diagrama muestra también la secuencia de operaciones con los programas
tipicos en cada fase por las dos rutas hasta la ejecucidn de analisis estadisticos.

tricos basicos facilitan entender los conceptos formales del
tamano y de la forma, los métodos para seleccionar ejes
latentes y los métodos estadisticos para poder analizar la
variacion morfolégica.

Tamano

En el contexto matematico y geométrico, el tamafio es una
cantidad escalar. El tamaio de un objeto fisico es una can-
tidad que mide la magnitud en alguna escala. Una cantidad
escalar sélo tiene “magnitud”, no hay “direccién”, como en
el caso de una cantidad vectorial. El tamafio es una canti-
dad escalar que puede ser referida a la unidad de medida
de un sistema fisico y también a cualquier objeto mate-
matico. Cuando se refiere a un objeto fisico en 2D o 3D,
el tamafio se puede expresar como la medida de longitud,
area, volumen, masa, o combinaciones de estas cantida-
des escalares. El tamafo también puede medirse como un
escalar multivariado. Por ejemplo, la combinacion de va-
rias mediciones de longitudes y anchos de un objeto mi-
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den el tamafo de manera multivariada. Considerando los
seis “pentagonoides” de la Figura 2 (modificados de la Fig.
2.31. p 49, Banchoff y Wermer, 1991), écual es el objeto
mas grande? El Cuadro 1 informa los valores de seis me-
diciones observadas en cada “pentagonoide”. La coleccién

Ill

con los valores mas altos es el “pentagonoide b”, los valores
mas pequefios son los del “pentagonoide a” y el “d”. Esos
valores corresponden con la ordenacion intuitiva de los di-
ferentes tamafos.

Cuando el objeto empirico se registra con las coor-
denadas Cartesianas (2D, 3D) de varios puntos se produce
un objeto geométrico “X”. Un tridngulo, un pentagono o
un poligono irregular es el objeto geométrico derivado del
registro de las coordenadas de tres, cinco o varios puntos.
En este caso, el tamafio de un objeto geométrico es una
cantidad que mide la magnitud sin escala, es decir, un es-
calar matematico sin unidades de medidas fisicas. En los
objetos geométricos, una manera de medir esta magnitud
escalar es estimar las distancias de cada punto al centro del
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Figura 2: “Pentagonoides”. Seis objetos geométricos con puntos
numerados en los vértices. Los puntos 1 al 5 se usaron para registrar las
coordenadas Cartesianas, con el origen localizado en la esquina inferior
izquierda del rectangulo contenedor de cada “pentagonoide”. El punto 6
se usé ademas para calcular la distancia entre los puntos 6 y 4 y las cinco
mediciones de cada lado.

poligono. Geométricamente esto equivale primero, a calcu-
lar la distancia cuadrada entre cada punto y el centro, luego
el tamaifo geométrico se obtiene al extraer la raiz cuadra-
da de la suma de esas distancias. Esta magnitud escalar de
una configuracion de puntos se expresa sélo con un nime-
ro real sin unidades de medida y se conoce como Tamafio
Centroide (CS, “Centroid Size”, Bookstein, 1992; Zelditch et
al., 2012).

El ejemplo con los seis “pentagonoides” (Fig. 2)
transmite la idea intuitiva y el concepto matematico de
tamano. Las coordenadas de registro superpuestas usan-
do CoordGen (Sheets, 2014a) generan la matriz de nuevas
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Cuadro 1: Mediciones lineales de los seis “pentagonoides” en la Figura 2.
Se miden las longitudes “m1-6” de cada lado empezando desde el punto
etiquetado con un “1”. La sexta longitud medida m6 es entre el punto
“6” y el punto “4”. En cada “pentagonoide” el punto “6” lo ubicamos
a la mitad del lado definido por los puntos “1” y “2”. Los seis valores
medidos en centimetros en ese orden son mostrados en la siguiente
matriz (n=6, v=6).

ml m?2 m3 m4 m5 mé6
a 18 18 18 18 18 27
b 30 30 20 35 20 37
c 25 11 28 18 20 22
d 18 18 18 18 18 27

29 10 23 25 12 17
f 25 25 34 18 34 45

coordenadas de la forma (definida en la siguiente seccion)
y los valores de CS para cada figura (Cuadro 2). Los valo-
res de la variable Tamafio Centroide (CS) van ubicados
antes del simbolo “%”, en el formato de CoordGen. Segun
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el valor maximo (625.47), el “pentagonoide b” es el mas
grande. Notese también que los “pentagonoides a” y “d”
tienen practicamente el mismo valor de CS (a= 394.89 y
d=394.417). Estas estimaciones de valores del CS son con-
gruentes con las estimaciones de los valores de tamano a
partir de la coleccién de mediciones. Por consiguiente, la
coleccion de mediciones lineales mide fundamentalmente
variacién en tamafo, mientras que las coordenadas super-
puestas también miden variacidon en tamafio, pero en la
variable CS separada de, y no correlacionada con, las varia-

bles de la forma.

Forma

El concepto matemadtico de forma depende de los conjun-
tos de valores de las coordenadas Cartesianas registrados
en una configuracién de puntos en varios objetos empiri-
cos. Para el objetivo de la presente revision se denominan
puntos tanto a las marcas (landmarks) como a las semi-
marcas (semi-landmarks). La colocacién de los puntos con-
siderados marcas estd condicionada por lugares anatémi-
cos de referencia, mientras que la ubicacion de los puntos
considerados semi-marcas se determina mediante algun
algoritmo para registrar una curva. Se denomina “confi-
guracién” (configuration, Small, 1996; Dryden y Mardia,

o“_n

1998) al conjunto de puntos “p” registrados para un objeto,
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Cuadro 2: Coordenadas Procrustes de los seis “pentagonoides” en la Figura 2. Las coordenadas iniciales de registro se sometieron a una superposicion
Procrustes usando CoordGen. La primera columna contiene la identidad de los “pentagonoides” a-d, segun la Figura 2; “Xn, Yn” son los pares de
coordenadas rectangulares de cada punto 1-5; CS=centroid size; archivo=nombre de la fotografia digital; e=etiqueta del objeto matemdtico en la

matriz.
p X1 Y1 X2 Y2 X3 Y3 X4 Y4 X5 Y5 CS archivo e
-0.424 0.135 -0.0015 0.444 0.428 0.137 0.266 -0.361 -0.269 -0.356 . .
A 39489 % pentagonoideA.jpg 0
423 222 2474 174 978 765 914 11 944 051
-0.540 0.060 -0.0096 0.283 0.536 0.112 0.338 -0.212 -0.324 -0.243 . .
B 625.476 % pentagonoideB.jpg 1
261 3161 7607 481 079 025 318 483 46 338
-0.262 -0.000 0.1816 0.485 0.368 0.295 0.053 -0.299 -0.340 -0.480
C 486.563 % pentagonoideC.jpg 2
228 649298 29 097 288 787 2519 723 942 511
-0.427 0.135 0.0008 0.446 0.427 0.135 0.264 -0.360 -0.264 -0.357 . .
D 394.417 % pentagonoideD.jpg 3
852 429 88755 924 657 413 258 665 952 102
-0.413 -0.060 0.1467 0.327 0.516 0.267 0.163 -0.170 -0.412 -0.363 . .
E 48134 % pentagonoideE.jpg 4
761 0367 96 243 07 203 814 507 919 903
-0.261 0.185 0.0254 0.566 0.276 0.161 0.146 -0.468 -0.186 -0.444
F 624.029 % pentagonoideF.jpg 5
422 373 773 392 484 401 046 31 585 855

sean marcas, semi-marcas, o combinaciones de ambos ti-
pos. Consideremos un mapa de “p” puntos en un plano “A”
con las coordenadas (x1, y1, X2, y2, ....., xn, yn) y otro mapa
en otro plano B con el mismo ndmero de puntos y con un
sistema de coordenadas (u, v). La pregunta es si estos dos
mapas o configuraciones de puntos tienen la misma forma
o no. El ejemplo con los seis “pentagonoides” (Fig. 2) ilustra
la nocidn intuitiva y el concepto matematico de forma. Si la
esquina inferior izquierda es el origen del sistema rectan-
gular (x=0, y=0), los valores de las coordenadas Cartesianas
2D de un mapa de los cinco puntos en cada “pentagonoi-
de” seran muy diferentes. Intuitivamente percibimos que
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el “pentagonoide a” y el “pentagonoide d” tienen la mis-
ma forma, pero no es dificil imaginar que los cinco puntos
obtendran diferentes valores de coordenadas por diferente
rotacién de los dos mapas de puntos. En general, cuando

o _ n

registramos coordenadas de varios puntos “p” en muchos
objetos, cada mapa podria diferir en tamafios, rotaciones y
translaciones.

Matematicamente, la forma es descrita por las pro-
piedades geométricas entre los puntos (marcas y semi-mar-
cas) de cada configuracién, luego de haber sido superpues-
tos los mapas. Las diferencias debido a las rotaciones de los
objetos fisicos y las diferencias del registro de coordenadas
por el desplazamiento del punto de referencia (translacién)

deben ser eliminadas antes de hacer la comparacion de los
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objetos. Cuando sélo se remueve el efecto de translacion,
el conjunto de puntos se denomina “configuracion centra-
da” (Helmertized/centered, Small, 1996; Dryden y Mardia,
1998). El conjunto de puntos contiene informacién combi-
nada de “tamafio y forma” (size and shape, Small, 1996;
Dryden y Mardia, 1998) cuando se remueven los efectos
de translacidon y rotacidn. Alternativamente, las coorde-
nadas contienen informacién de “pre-forma” (pre-shape,
Small, 1996; Dryden y Mardia, 1998) cuando se remueven
los efectos de translacion y del tamafio, pero no el de ro-
tacién. Finalmente, se denomina “forma” al conjunto de
las coordenadas cuando se han removido los efectos de
translacion, rotacién y tamafio (shape, Small, 1996; Dryden
y Mardia, 1998). En la presente revision se prefiere este sis-
tema de nomenclatura en espafiol, en acuerdo con traduc-
ciones establecidas en revisiones previas (Toro-lbacache et
al., 2010; Benitez y Plischel, 2014) en lugar de la traduccidn
shape=conformacion sugerida por Jaramillo (2011).

En la practica, los puntos se registran con una refe-
rencia local de un sistema de coordenadas rectangulares
a cada figura. Por ejemplo, la esquina inferior izquierda de
cada foto digital por convencién tendrd las coordenadas
x=0, y=0. Las coordenadas de registro de los “pentagonoi-
des” se colectaron en cinco puntos con tpsDig (Rohlf, 2017)
y se sometieron a una superposicion usando CoordGen
(Sheets, 2014a). Los valores en el Cuadro 2 son las nuevas



coordenadas en un sistema Cartesiano comun a todas las
configuraciones y entonces describen forma. Las dos colec-
ciones de los valores pareados “x, y” en la primeray la cuar-
ta hilera practicamente son los mismos, lo cual revela que
el “pentagonoide a” y el “pentagonoide d” tienen la misma
forma. Este ejemplo ilustra que matematicamente la forma
se define como las propiedades de las coordenadas Carte-
sianas de puntos en un mapa que permanecen después de
remover los efectos de tamafio, ubicacién y orientacién de
los objetos mediante algln tipo de superposicion (Zelditch
et al, 2012).

Superposicion

Los métodos de superposicidon separan el efecto del ta-
mafio y eliminan las diferencias por translacién y rotacion
(Zelditch et al., 2012). Las coordenadas iniciales registradas
respecto a la esquina izquierda de cada fotografia se re-
expresan en coordenadas de superposicién comunes para
todos los mapas. Estos valores de la forma describen in-
formacion geométrica de “ubicacién” y “magnitud” que es
“invariante” (en el sentido matematico, Lele y McCulloch,
2002) bajo translaciones, rotaciones o re-escalamientos
isotropicos (expansién o contraccion uniforme) del mapa
de puntos de un objeto. Es decir, estas tres operaciones
numéricas pueden cambiar los valores de las coordenadas,
pero no alteran la figura, pues las relaciones geométricas
entre los puntos de las configuraciones superpuestas se
conservan.

Los diversos métodos de superposicidon ajustan la
dispersion de perturbacién en cada punto minimizando las
sumas de las distancias cuadradas o las distancias linea-
les entre los mapas de coordenadas de diferentes figuras.
Después de la superposicién, dos objetos con forma dis-
tinta tendran valores diferentes en al menos un punto de
la configuracidn. La Figura 3A muestra el caso mas sencillo
con la comparacion de dos triangulos desde la perspecti-
va de la “Superposicion Bookstein”. Bajo este modelo, el
usuario elige dos puntos de referencia fijos (varianza=cero,
error=cero) con coordenadas p1= “0,0” y p2= “1,0” parain-
terpretar la variacidn relativa en los demas puntos libres
(zelditch et al., 2012). Por definicidn, la diferencia entre
la forma de los dos tridngulos es el desplazamiento de un
punto. En contraste, la comparacién entre los dos primeros
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“pentagonoides” de la Figura 2 ilustra otro aspecto de los
efectos de la superposicién basada en minimos cuadrados.
Intuitivamente percibimos que los valores en las coordena-

o“on

das en “y” permanecen igual y las diferencias entre los dos
“pentagonoides” sélo son un estiramiento uniforme en el
eje de las “x”s (Fig. 3B). Evidentemente las distancias entre
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los puntos 1-3 y 5-4 son mayores en el “pentagonoide b”
gue en el “pentagonoide a”. No obstante, usando la “Super-
posicién Procrustes Parcial”, el punto de referencia fijo es el
centro de cada figura (c=0,0) y se infieren desplazamientos
en todas las direcciones “x, y” de los cinco puntos (Fig. 3C).
Un ejemplo mds complicado es la comparacién de la forma
del cdliz en varias especies de hierbas del género Salvia L.
(Lamiaceae). Las coordenadas de varios puntos en los con-
tornos (semi-marcas, Fig. 3D) se ajustaron con tres tipos de
superposicion en CoordGen (Sheets, 2014a): “Bookstein”,
“Sliding Base Registration” y “Procrustes Parcial”. Las dife-
rencias entre formas, dadas por la dispersion alrededor de
cada punto, se perciben de manera distinta segun la super-
posicién empleada (Fig. 3E-G). El efecto de la superposicion
en los patrones de dispersién de puntos es todavia mas no-
table en las configuraciones de mentones de coledpteros
de la familia Passalidae (Fig. 3H-J).

Estos ejemplos alertan que, desde la perspectiva
bioldgica, el cambio inferido en la forma se modifica con la
aplicacién de modelos de superposicion y que los despla-
zamientos son siempre relativos entre los puntos de una
configuracion y entre configuraciones. Esto se debe a que,
desde una perspectiva estadistica paramétrica particular, la
variacion en las coordenadas Cartesianas se analiza especi-
ficando un modelo de perturbacién Gaussiana, el cual pre-
supone dispersion (varianzay error) en todas direcciones en
cada punto de la configuracion, exista o no empiricamente
(Goodall, 1991; Richtsmeier et al., 2005; Von Cramon-
Taubadel et al., 2007). Consecuentemente, una limitacién
importante de los métodos de morfometria geométrica es
que es imposible localizar qué partes de la forma perma-
necen fijas y cudles han cambiado biolégicamente (Polly,
2018). Matematicamente se modelan “residuales” en to-
dos los puntos, pues los métodos de superposicion distribu-
yen diferentes componentes de la deformacidn, varianzas y
errores en proporciones diferentes punto a punto, incluso
en direcciones donde no esperariamos desplazamientos,
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Figura 3: Superposiciones. A. el caso mas sencillo con la comparacion de dos triangulos desde la perspectiva de la superposicion Bookstein. La
diferencia entre la forma de los dos tridngulos es el desplazamiento de un punto; B. comparacion entre dos “pentagonoides”; C. la diferencia
en forma se infiere con desplazamientos en los cinco puntos, usando la superposicién Procrustes; D. contornos del caliz de especies de Salvia L.
(Lamiaceae) registrado con semi-marcas; E superposicion Bookstein; F. superposicion “sliding base registration”; G. superposicién Procrustes; H.
contornos del mentdn de coledpteros de la familia Passalidae registrados con semi-marcas; I. desplazamientos mayores en los puntos superiores
usando la superposicion Bookstein; J. desplazamientos distribuidos en todos los puntos cuando se usa la superposicién Procrustes. Fotografia y datos
en D-G, cortesia de Itzi Fragoso; en H-J, cortesia de Larry Jiménez.
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como el caso de los dos “pentagonoides” (Fig. 3B). Esta es
una consideracidon importante, pues a partir de los compo-
nentes de la deformacidn en todas las direcciones en todos
los puntos entre todos los objetos se calculan los “partial
warps” como nuevas variables para los andlisis estadisticos.

Los resultados de los analisis de varianza en la for-
ma dependen sensiblemente del método particular usado
para superponer configuraciones y no hay razones bioldgi-
cas aparentes para elegir entre métodos (Strauss, 2010a).
En términos estadisticos, el método menos recomendado
es la “Superposicion Bookstein”, pues los dos puntos fijos
inducen correlaciones en los puntos libres, dependiendo
de su distancia a la linea base. Bookstein (1996b) mismo,
explicitamente advirtio de las limitaciones de estas coorde-
nadas para PCA. Usualmente el método mas recomendado
para analisis estadisticos es la “Superposicion Procrustes
parcial”, pues los distintos errores (Von Cramon-Taubadel
et al., 2007) y la varianza (Rohlf, 2003; Webster y Sheets,
2010) se minimizan y distribuyen en todos los puntos. Tam-
bién se ha sugerido que cuando se percibe intuitivamente
que la variacion se concentra en regiones especificas de la
configuracidon de puntos, el ajuste por la “superposicion
de medianas repetidas” (RFTRA en CoordGen) seria el mas
adecuado (Torcida y Pérez, 2012). En general, para los ana-
lisis estadisticos, “un analisis exploratorio de los resultados
proporcionados por ambos métodos (Procrustes y media-
nas repetidas) suele ser de gran utilidad” (Torcida y Pérez,
2012). Para los andlisis filogenéticos, las mejores alternati-
vas son preparar las coordenadas inicialmente mediante la
superposicion Procrustes y/o la superposicion de medianas
repetidas (Palci y Lee, 2019).

Objetos

Una de las primeras preocupaciones en un proyecto de
morfometria es la amplitud del muestreo en términos del
ndumero minimo de especimenes o muestras. Esto equivale
a disefiar la estructura de una matriz de datos que permita
los tipos de analisis que se pretenden realizar. Por ejem-
plo, unos cuantos especimenes (n=5) son suficientes para
un analisis exploratorio como el de Componentes Princi-
pales (PCA). Esto es particularmente un limite en el caso
de grupos con representantes fésiles. Por ejemplo, para la
variacién en un grupo de cinco géneros de erizos de mar
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(equinoideos), se dispuso de unas cuantas muestras y sélo
se realizaron los andlisis exploratorios con PCAGen (Sheets,
2014c) a partir de la variacién en configuraciones con semi-
marcas (Martinez-Melo et al., 2017). Pero para un andlisis
inferencial (ANOVA, MANOVA, CVA) se requiere un minimo
de muestras por cada grupo o nivel de comparacion. El di-
sefio de muestreo puede visualizarse en dos direcciones: el
numero de grupos o niveles de comparacion (g) y el nime-
ro de variables (v). Los requerimientos minimos de mues-
treo se establecen en relacion con la amplitud del proyecto
(nimero de grupos a comparar), los tipos de datos a colec-
tar (mediciones, coordenadas) y los métodos estadisticos
de analisis (univariados, bivariados, multivariados) necesa-
rios para responder las preguntas bioldgicas investigadas.
El Cuadro 3 presenta una organizacién recomendada de las
operaciones que puede ayudar a seccionar, ordenar y pla-
near las fases de un proyecto morfométrico; este arreglo
de fases también puede ayudar a organizar las secciones en
la escritura de los métodos y resultados para publicacion.

Las descripciones y estimaciones de los dos parame-
tros estadisticos (promedio, desviacidn estandar) se basan
en la aplicacién del modelo Normal (univariado y multiva-
riado). Entonces se deben disponer de un nimero de datos
(n) suficientes para que las frecuencias observadas de los
valores de una variable se aproximen a la frecuencia espe-
rada por el modelo. Una muestra muy pequefia (n=5) no
permite una estimacién estable de los limites del rango de
los valores extremos, de la frecuencia de los valores inter-
medios posibles, ni del promedio y ni de la desviacion es-
tandar. La expectativa tedrica es que las estimaciones del
promedio y la desviacion estandar se estabilizan a partir de
unas 12 o 15 observaciones. Por lo tanto, en la situacion
mas simple considerando sdlo la distribucién esperada por
el modelo Normal de la variacién de un sélo grupo (T1), se
puede recomendar un minimo de unos 12-15 especimenes
(Campbell, 1974; Giere, 1979; Byrkit, 1987).

Sin embargo, en el caso de dos o mas taxones (T)
como unidades de muestreo a comparar, la variacién se es-
tima entre y dentro de cada grupo (T1, T2, T3, Tn). Explicita-
mente no hay un nimero minimo, pero considerando otros
factores ademas de Normalidad, como el nivel de signifi-
cancia y el poder de la prueba estadistica, la comparacion
entre promedios o varianzas puede requerir idealmente al
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Cuadro 3: Organizacion recomendada para las operaciones en un
protocolo de investigaciones morfométricas. TPS: Thin Plate Spline.

0. Especificacion del tipo de pregunta de investigacion

éCuantas formas? -vs.- ¢Son diferentes? -vs.- ¢ C6mo cambian?

¢Cuadles son los grupos a priori o las variables factoriales?
(especies, fases ontogenéticas, grupos geograficos,
grupos funcionales)

1. Disefio de muestreo
Especimenes (n) por cada grupo o factor
Fotografia digital (tamafio vs. resolucién, captura vs.
despliegue)
Ubicacién y densidad de marcas y semi-marcas (plantillas,
curvas)

2. Descripcion de la variacion
Registro de puntos para mediciones lineales y coordenadas
Cartesianas
Ajuste de las configuraciones (Superposicion por Analisis de
Procrustes)

3. Cuantificacion de la deformacidn relativa (distancias Procrustes)
Extraccidn de los vectores de deformacion (Warps)
Ordenacion de la varianza generalizada (Analisis de
Componentes Principales)

4. Analisis estadisticos de la variacion (modelos e hipdtesis
estadisticos)
Regresidn, Correlacidn, Anovas, Manovas, etc.
Gradillas de deformacidn relativa (TPS local)
Evaluacion de la robustez y soporte de hipotesis estadisticas
(bootstraps, jackknifes)

5. Interpretaciones (modelos e hipdtesis bioldgicos)

Caracteres y estados, identificacion de grupos, etc.

menos unas 20 observaciones por cada grupo (Campbell,
1974; Giere, 1979; Byrkit, 1987). Por ejemplo, si el nivel de
comparacién es entre dos especies (T1y T2), minimamen-
te se esperaria contar con una muestra de 20 especimenes
de cada una (nT1=20, nT2=20). Este tamafio de muestras
permitiria calcular un promedio para T1y otro para T2, sea
la comparacion en una o muchas variables. El nUmero de
especimenes por cada grupo puede ser desigual, pero el
limite critico es el grupo que tiene menos muestras. En al-
gunos casos, se han logrado los andlisis de varianza del CVA
aun con el minimo de 12 especimenes en uno de los grupos
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(De Luna y Gémez-Velasco, 2008; Ramirez-Sanchez et al.,
2016). Cuando sdlo hay uno o pocos ejemplares por grupo,
lo Unico que puede hacerse son Analisis de Componentes
Principales. Otros andlisis requieren todavia mas muestras
por grupo o nivel (n>30), porque se comparan los patrones
de variabilidad (variacién de la varianza), por ejemplo, en
estudios de asimetria (Medina et al., 2018) y de disparidad
(Chollet-Villalpando y De Luna, 2020).

Variables

Las variables (v) son aspectos medidos de los objetos fisi-
cos o geométricos. Por ejemplo, el tamafio y la forma de
los “pentagonoides”, de las hojas o de mandibulas. Las ob-
servaciones para describir la variacién morfolégica pueden
registrarse en valores discretos o continuos. El dominio exa-
minado aqui es exclusivamente el de los datos continuos
de las mediciones lineales y de las coordenadas Cartesia-
nas. La variacién de las medidas lineales puede ser anali-
zada en las escalas originales o con la distribucién de los
valores re-expresados respecto de alguna variable latente
(Cuadro 4). Ejemplos de estos ejes latentes pueden ser el
de una regresidn o una co-regresion. No obstante, para dos
variables mutuamente interdependientes, donde no hay
variable independiente como en las mediciones lineales, lo
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recomendable es usar los valores respecto al “eje mayor” o

IM

los del “eje mayor reducido” (Smith, 2009). En el caso mul-
tivariado, los valores respecto a todos los “Componentes
Principales” (Cuadro 4) pueden ser tomados como datos
para los andlisis estadisticos (Van Valen, 2005).

.. n

Las variables para analisis morfométricos “v” son
simples en el sentido de que no se usan variables compues-
tas, como las proporciones de dos variables “v=x1/x2". El
uso de proporciones, por ejemplo, la divisién de largo so-
bre ancho es adecuado para propdsitos descriptivos, pero
no para los analisis estadisticos y morfométricos (Simpson
et al., 1960; Barraclough y Blackith, 1962; Atchley y Ander-
son, 1978; Phillips, 1983; Strauss y Bond, 1990). Por lo tan-
to, las proporciones no se deben agregar al conjunto de las
variables simples, a no ser que se hagan ajustes y andlisis
especiales (Douma y Weedon, 2019). Tampoco se deben
sustituir dos variables simples x1 y x2 por las proporciones
(Jeffers, 1967). Una manera adecuada de mezclar dos va-
riables (largo, ancho) en una variable simple conmensura-
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Cuadro 4: Valores en la escala de los Componentes Principales PC 1-6 como nuevos ejes estimados a partir de la varianza en las seis mediciones m1-6

de los seis “pentagonoides” A-F.

pentagonoides PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6
A -4.8085 -1.9195 -8.2493 -0.059731 0 0
B 11.429 16.553 0.69409 0.28444 0 0
C -8.1897 -7.0227 5.4893 0.81969 0 0
D -4.8085 -1.9195 -8.2493 -0.059731 0 0
E -16.184 3.5293 7.0986 -0.6479 0 0
F 22.562 -9.2209 3.2167 -0.33677 0 0

ble es producir algebraicamente la “combinacién lineal”,
es decir, la suma vectorial de las dos variables “v=x1+x2".

Ill IM

Por ejemplo, los andlisis del “eje mayor”, o del “eje mayor
reducido” o los “Andlisis de Componentes Principales” se-
leccionan una combinacion lineal estimada mediante dife-
rentes criterios. Estas técnicas combinan las dos variables
de interés en una nueva variable simple, con propiedades
correctas para los andlisis estadisticos exploratorios e infe-
renciales.

Bajo un enfoque filogenético la variacién de las me-
diciones o las coordenadas se analiza para cada cardcter
taxondmico por separado. Dependiendo de la complejidad
de cada caracter, algunos podran ser descritos numérica-
mente con una o dos variables (largo y ancho), pero otros
deberan ser descritos por un conjunto de varias mediciones
entre puntos, o por las coordenadas Cartesianas de varios
puntos. Los conjuntos de mediciones lineales para describir
un sdlo caracter pueden llegar a una decena de variables.
Pero, los conjuntos de variables pueden ser muy grandes
cuando un caracter se describe con coordenadas 2D; cada
punto en un plano define dos variables “x,y”. Aun las for-
mas sencillas pueden requerir unos 20 puntos o mas para
ser muestreadas, es decir, se generan 40 variables o mas.
En el estudio de la variacidn del crdneo de especies de mur-
ciélagos del género Myotis Kaup se analizaron filogenética-
mente cinco caracteres por separado. La forma sencilla de
la seccién de la hilera de dientes de la mandibula se registré
con 14 puntos, pero la forma del contorno de la regién pa-
rieto-occipital del crdneo requirié 32 puntos (Ospina-Garcés
y De Luna, 2017). Las formas con contornos mas complejos
pueden requerir un disefio de muestreo con una mayor
densidad de puntos. Por ejemplo, la variacion poblacional
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percibida a priori en el contorno de las hojas de Jatropha
curcas L. (Euphorbiaceae) va desde ligera hasta profunda-
mente lobulada (Fig. 4). Para optimizar la superposicion y
revelar cambios en el contorno se registraron dos marcas y
48 semi-marcas de cada lado, usando dos curvas en tpsDig
(Rohlf, 2017). Empiricamente hablando, 50 puntos de cada
lado de la hoja son demasiados. Las 50x2x2=200 variables
en una hoja generan un problema metodoldgico identifi-
cado en la literatura estadistica como “hiperdimensionali-
dad” (HDLSS, High Dimension, Low Sample Size, Glindlz y
Fokoué, 2015). El articulo de Jung y Marron (2009) es una
buena introduccidn general. Una explicacion detallada de
los problemas potenciales en las aplicaciones morfomé-
tricas se puede encontrar en la publicaciéon de Bookstein
(2017).

Los procedimientos empiricos para el caso de dema-
siadas variables como el de este ejemplo son relativamente
simples. Una opcidn es disminuir el nUmero de puntos en
la superposicién y alineamiento de las semi-marcas. Por
ejemplo, usando SemilLand (Sheets, 2014b), el protocolo
de alineamiento de las semi-marcas puede definir varios
“helper points” alternados para eliminarlos. Los andlisis
estadisticos se ejecutan con sélo unos 15 a 25 puntos en
cada lado de la hoja. Obviamente después de algunos ex-
perimentos uno puede encontrar el limite menor de puntos
cuando todavia se registran las diferencias en el contorno
con un analisis multivariado de varianza (CVA). Otra opcion
es reducir el nimero de variables después de la superpo-
sicion durante los analisis estadisticos. Los PCA son preci-
samente la herramienta para reducir dimensiones. Usando
la opcidn “PCA reduction” en CVAGen (Sheets, 2014d), los
analisis multivariados de varianza (MANOVA) para la com-
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paracion de promedios se ejecutan con los valores de sélo
unos pocos componentes. Posiblemente se puedan usar
menos de 10 componentes, cuando la varianza acumulada
es mayor a 95% de la varianza total. El registro de muchos
puntos mejora la superposicion y las variables se pueden
disminuir después de la superposicion y alineamiento de
semi-marcas para evitar problemas en la comparacidén es-
tadistica de varianzas entre grupos.

Datos

Todos los métodos morfométricos se basan en la ubicacion
de puntos de referencia “p” sobre una estructura biolégi-
ca para registrar informacién numérica. Los métodos de la
“morfometria tradicional” (sensu Marcus, 1990) se basan
en datos de medidas lineares “m” entre los puntos “p”. Las
coordenadas Cartesianas 2D o 3D de los mismos puntos
son la base para los métodos de la “morfometria geomé-
trica” (sensu Rohlf y Marcus, 1993). Los dos tipos de pun-
tos de referencia mas usados son las marcas (landmarks) y
semi-marcas (semi-landmarks). Las marcas son puntos, los
cuales localizan posiciones explicitas sobre una morfologia.

La variacién alrededor de una marca, ajustada después de
la superposicién, informa sobre cambios en la forma. Con-
sideremos los puntos 1-5 en los “pentagonoides” de la Fi-
gura 2. Los cinco puntos pueden ser reconocidos en todas
las muestras por referencia a su ubicacion relativa o simili-
tud topoldgica. Las semi-marcas son conjuntos de puntos
que registran la informacidn matematica de un contorno.
No toda la variacion alrededor de una semi-marca es in-
formativa. Los métodos de alineamiento de semi-marcas
minimizan la variacion tangencial a la curva (Perez et al.,
2006; Gunz y Mitteroecker, 2013). Sélo la variacién ortogo-
nal en cada punto de la curva informa sobre cambios en el
contorno.

La densidad de semi-marcas en un contorno puede
ser variable dependiendo de la complejidad de la curva.
Por ejemplo, pocos puntos describen bien cada uno de los
cuatro contornos en la forma del céliz en varias especies
de Salvia (Fig. 3D). En cambio, un contorno complejo tal
vez requiera registrarse con muchos puntos, como el caso
de los dos contornos en las hojas de Jatropha L. (Fig. 4).
La correspondencia de los conjuntos de puntos (marcas y

Figura 4: Densidad de puntos para registrar la forma. Se usaron dos contornos para comparar la forma de la hoja en poblaciones de Jatropha curcas

L. A. los puntos 1y 50 son marcas en la base y el apice de la hoja. Cada contorno se registrd con estas dos marcas y otros 48 puntos (semi-marcas) en

el lado izquierdo y derecho; B. la superposicion Procrustes da una idea de la localizacion de las diferencias en los I6bulos de las hojas mas o menos

pronunciados en seis poblaciones indicadas con colores. Fotografia y datos para la grafica, cortesia de Leonardo Daniel Arévalo Monterrubio.
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semi-marcas) entre mapas comparables se ha denomina-
do “homologia”, pero es puramente geométrica y no debe
confundirse con los varios tipos de homologia bioldgi-
ca (Donoghue, 1992). En el contexto de la morfometria,
“homologia” explicitamente significa que la coleccion de
puntos genera un “mapa homdlogo” como conjunto de
descriptores numéricos comparables matematicamente
con otro conjunto de puntos (Bookstein et al., 1985; Kim y
Kim, 2001). En el contexto bioldgico, los datos son el mapa
numeérico de comparacién que describe un cardcter taxo-
némico.

La unidad estructural o anatémica que cuenta como
unidad de comparacién (homologia bioldgica) es una deci-
sién a priori dependiente de teoria y conocimiento del do-
minio empirico del objeto de estudio (Ruse, 1988; Rieppel y
Kearney, 2007). La definicidn y seleccién de cudl estructura
morfoldgica medir viene antes de como medirla. La estra-
tegia inversa, primero colectar muchas mediciones o coor-
denadas, subdividir el mapa numérico en sectores y luego
conceptualizar el caracter (Griffiths, 1999), no es episte-
moldgicamente robusta para conjeturas de homologia
bioldgica en general (Donoghue, 1992; Rieppel y Kearney,
2007), ni para hipdtesis de homologia filogenética en parti-
cular (De Pinna, 1991; De Luna y Mishler, 1996; Palci y Lee,
2019). En la aplicacidon en sistematica, no es recomendable
decidir la conceptualizacidn de qué constituye un caracter
taxonémico dependiendo de los analisis de correlacién en-
tre subconjuntos de puntos.

Operativamente, los médulos o caracteres son la
base para comparar entidades en estudios sobre procesos
del desarrollo, eventos histdricos o procesos ecoldgicos
(Fristrup, 1992; DeSalle, 2006). Sitodo un craneo se consi-
dera biolégicamente homdlogo con otro craneo, entonces
se disefard un conjunto de puntos para comparar morfo-
métricamente la variacidon entre los mapas numéricos de
los craneos. Pero si la unidad de comparaciéon es un mo-
dulo o un pequeiio sector anatémico del craneo, entonces
la configuracion de puntos se registrard y analizara con el
propdsito de medir la variacion en ese rasgo morfolégico,
por separado de los otros rasgos anatémicos del craneo.
Por ejemplo, el craneo se dividié a priori en cinco caracte-
res en el estudio filogenético de la variacion morfométrica
en especies de Myotis (Ospina-Garcés y De Luna, 2017).
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Con el fin de ahorrar tiempo y otras cuestiones practicas
se registraron las coordenadas de todos los puntos en todo
el craneo. Antes de la superposicion, las coordenadas se
subdividieron en varias matrices, seguin el conjunto de los
puntos que a priori definen un cardcter. Del mismo modo,
por conveniencia se registraron las coordenadas de todos
los puntos (marcas y semi-marcas) en el cuerpo de los aca-
ros del género Arrenurus Duges. Pero se extrajeron matri-
ces de subconjuntos de puntos para las superposiciones
separadas y el andlisis de la variacién en cinco caracteres
de formas definidos a priori (Ramirez-Sanchez et al., 2016).

Matrices

Las matrices morfométricas contienen la coleccién de ob-
jetos matematicos “X” usados como representaciones nu-
méricas de una coleccién de objetos empiricos. Los mapas
numéricos de los objetos empiricos convencionalmente se
arreglan en las hileras. Las celdas contienen los valores de
los descriptores numéricos de la morfologia (n hileras) ex-
presados en funcidon de un conjunto de variables. Los va-
lores observados en cada objeto pueden ser mediciones
lineales (Cuadro 1) o las coordenadas de los puntos sobre
el objeto (Cuadro 5). Si los valores morfométricos son me-
diciones (largos y anchos), una hilera (n1) de nimeros es un
vector. En este caso, la coleccion de hileras (n especimenes)
es una coleccién de vectores que geométricamente confi-
gura una nube de objetos o puntos (N) en un espacio Eucli-
diano (Fig. 5). Por otro lado, si los valores son coordenadas
Cartesianas de puntos morfoldgicos (marcas o semi-mar-
cas), cada par contiguo de nimeros es un vector y entonces
un espécimen (una hilera) es una coleccién de vectores (un
tensor). En este caso, la matriz con las coordenadas de to-
dos los objetos (n hileras) es una coleccién de tensores los
cuales configuran una nube de puntos (N) en un espacio
curvo no Euclidiano (Fig. 6).

Las variables convencionalmente se arreglan en las
columnas de la matriz de datos. Las variables por defini-
cién son los “ejes base” de un espacio matematico (Healy,
2000). Por ejemplo, cada longitud y ancho medido es una
variable o eje (Cuadro 1). En este caso, el cambio de orden
de las columnas no cambia las caracteristicas cuantitativas
de la matriz ni las propiedades geométricas de la nube de
datos en el espacio multidimensional. Pero el orden de las
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Cuadro 5: Coordenadas Cartesianas 2D en el formato TPS para los seis
“pentagonoides” de la Figura 2. n=objetos, p=puntos, k=dimensiones del
objeto, v=variables. LM=punto, IMAGE=archivo digital, ID=etiqueta de
objetos matematicos.

Matriz de coordenadas Cartesianas 2D para seis pentagonoides, en el
formato TPS (n=6, p=5, k=2, v=10).

LM=5

74.00000 325.00000
241.00000 447.00000
411.00000 326.00000
347.00000 129.00000
135.00000 131.00000
IMAGE=pentagonoideA.jpg
ID=0

LM=5

97.00000 328.00000
435.00000 452.00000
771.00000 329.00000
638.00000 132.00000
223.00000 132.00000
IMAGE=pentagonoideB.jpg
ID=1

LM=5

318.00000 343.00000
614.00000 465.00000
657.00000 343.00000
395.00000 146.00000
184.00000 148.00000
IMAGE=pentagonoideC.jpg
ID=2

LM=5

396.00000 279.00000
273.00000 110.00000
75.00000 175.00000
76.00000 381.00000
275.00000 444.00000
IMAGE=pentagonoideD.jpg
ID=3

LM=5

82.00000 352.00000
246.00000 636.00000
419.00000 686.00000
356.00000 423.00000
145.00000 220.00000
IMAGE=pentagonoideE.jpg
ID=4

LM=5

120.00000 564.00000
289.00000 809.00000
456.00000 563.00000
391.00000 167.00000
183.00000 173.00000
IMAGE=pentagonoideF.jpg
ID=5
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variables es muy informativo cuando cada espécimen (n) es
descrito por una coleccidon de pares (x, y) o trios (x, y, z) de
coordenadas Cartesianas de cada punto. El orden de los pa-
res o trios de nimeros registra las relaciones geométricas
entre puntos y definen los ejes base de un espacio geomé-
trico y su dimensién. En el formato TPS (Thin Plate Spline )
(Rohlf, 2015) estos pares o trios de nimeros se escriben en
varias hileras sucesivas, una hilera de dos o tres nimeros
por punto registrado. Un bloque con las coordenadas de
un objeto empirico termina con un cédigo de identificacion
ID=x para cada objeto matematico (Cuadro 5).

Espacios geométricos

Una matriz de datos morfométricos define un espacio
geométrico vectorial (Healy, 2000). Los conceptos de vec-
tores y geometria de espacios utiles en la teoria estadistica
pueden ser estudiados en los tratamientos detallados de
analisis vectorial (Hausner, 1965; Banchoff y Wermer, 1991;
Wickens, 1995; Lattin et al., 2003). El concepto geométri-
co basico en morfometria es la visién de un espécimen u

“w_n

objeto “n” como un vector o punto geométrico con cierta
ubicacidn, direccién y magnitud en un espacio matemati-
co (Mitteroecker y Huttegger, 2009). En ese espacio mul-
tidimensional, la ubicacién de un objeto representado por
un punto x depende de una coleccién de valores definidos
por los “ejes base” de las mediciones lineales o de las coor-
denadas Cartesianas. En el contexto bioldgico, un objeto
empirico puede ser una hoja, una mandibula, un craneo,
la aleta de un pez, etc. Un objeto bioldgico se representa
como un vector x cuando se registran largos y anchos (me-
diciones “m”, Fig. 5). La representacion matematica resulta
de concatenar cada medicion lineal (m) y la representacion
vectorial seria la siguiente coleccion de valores: x = (m1,
m2, m3, ..., mn). Cuando se registran las coordenadas Car-
tesianas de varios puntos un objeto biolégico se representa
como un tensor x (Fig. 6). La representacion matematica
resulta de concatenar cada par de coordenadas “x, y” de
cada punto P, si son coordenadas Cartesianas en un plano
(k=2). La representacion vectorial para un objeto seria la si-
guiente coleccién de coordenadas: x = (x1y1, x2y2, x3y3,
..., Xn yn)T. La ubicacidn de cada objeto en el espacio mate-
matico de comparacion depende de todos los valores para
cada variable. Por eso se deben registrar todas las medicio-
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pc2
Yd

pél

Figura 5: Distancias Euclidianas. La matriz de mediciones lineales es una coleccidn de vectores que geométricamente configura una nube de objetos
o puntos (n), en un espacio Euclidiano. A. dos objetos empiricos se representan numéricamente por dos objetos matematicos “x1” y “x2” con valores
en dos variables “m1”y “m2”. Las dos variables estdn correlacionadas, por lo tanto, su representacion vectorial es con los dos ejes oblicuos; B. espacio
multidimensional configurado por todas las mediciones (mn) y todos los objetos (xn). Los ejes son oblicuos debido a que estan correlacionados; C.
dos ejes ortogonales (pcl, pc2) centrados en el promedio de la nube de datos. Ahora es posible usar los ejes ortogonales como catetos para calcular
la distancia D entre los dos objetos “x1” y “x2” como una hipotenusa.

espacio de Kendall

Coordenadas de registro

espacio tangente de Kent
Coordenadas Procrustes parciales

- n e - - - == -

el
Dp /'

Figura 6: Distancias Procrustes. La matriz de coordenadas Cartesianas es una coleccidon de formas que configura una nube de puntos (n) en un
espacio curvo no Euclidiano. A. las coordenadas de registro de un objeto empirico se representan matematicamente como un punto en la superficie
curva del espacio de Kendall. La coleccion de objetos configura una nube de puntos sobre un sector de la hiperesfera. En este espacio curvo, la
geodésica es la distancia Procrustes (p) entre dos puntos; B. proyeccion de los objetos desde el espacio curvo hacia un espacio tangente en el punto
promedio de todas las formas. En el espacio tangente de Kent, las distancias Procrustes parciales (Dp) se calculan como el equivalente de la cuerda
entre pares de puntos; C. los “partial warps” se calculan como nuevas variables de deformacién de cada figura en relacion con la forma promedio.
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nes (largos y anchos) o todos los valores de las coordenadas
de los puntos en cada objeto o espécimen (n). Si los valores
son incompletos para alguna variable, el espécimen se eli-
mina de la matriz. Los datos faltantes todavia son un pro-
blema en los analisis estadisticos y morfométricos (Strauss
y Atanassov, 2006).

La matriz de datos de las mediciones entre marcas
define la geometria de un espacio Euclidiano (Fig. 5) con
tantas variables como el nimero de mediciones “m” regis-
tradas. El conjunto de ejes base “m” se intersectan en el
origen y divergen con relaciones angulares diferentes de-
pendiendo del grado de dependencia lineal. Por lo tanto,
los ejes base “m” caracteristicamente son oblicuos (Haus-
ner, 1965; Wickens, 1995; Healy, 2000), es decir, los angulos
entre los ejes no son a 90°. La matriz de correlaciones pro-
vee un diagndstico de las relaciones angulares entre todos
los pares de ejes base (Wickens, 1995; Kendall, 2004). El
angulo entre dos ejes indica el grado en el que las dos va-
riables varian juntas. Los valores de la correlacion cercanos
a uno corresponden a un angulo muy pequefio entre un
par de ejes, lo cual sugiere dependencia lineal. Los valores
cercanos a cero indican un angulo cercano a 90°, lo cual
revela independencia. Los ejes son ortogonales cuando
el angulo entre ellos es exactamente 90° (Hausner, 1965;
Wickens, 1995; Healy, 2000). Ademas, los ejes no son de
extension homogénea por el efecto de distintas escalas de
medicion. La transformacion a valores de logaritmos puede
remediar estas diferencias de escalas. La dispersién de la
nube de objetos tampoco es homogénea en la direccion de
cada variable, es decir, la nube de datos no configura una
esfera, sino un elipsoide multidimensional. La heterogenei-
dad de las varianzas en la matriz de varianza-covarianza es
un indicador de esta dispersién. Dadas estas caracteristi-
cas geométricas, el espacio de registro con ejes base “m”
oblicuos debe ser ajustado para encontrar nuevos ejes base
ortogonales para la estimacidn de distancias entre objetos
como la hipotenusa de un tridngulo rectangulo. Por ejem-
plo, los Anadlisis de Componentes Principales seleccionan
un nuevo sistema de ejes base ortogonales (Fig. 5).

La matriz de coordenadas de la forma en varios obje-
tos (n) define la geometria de un espacio curvo no Euclidia-
no (Fig. 6A), el cual se denomina espacio de Kendall (Ken-
dall, 1984; 1989). Este espacio geométrico es un manifold
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Riemanniano (Mitteroecker y Huttegger, 2009). Un mani-
fold es un espacio curvo no Euclidiano, el cual localmente
puede ser mapeado con mosaicos Euclidianos, por ejemplo,
un pequefo plano cuadrado tangente. La superficie de una
esfera es el manifold mas sencillo; también la superficie de
una dona es un manifold, la cual geométricamente es un
“toro” (Ramirez-Galarza y Seade-Kuri, 2002; Martinez-Na-
veira, 2007). El formalismo matematico de la morfometria
geométrica se ha desarrollado gradualmente desde hace
unos cuarenta afios, especialmente a partir de las contribu-
ciones tedricas y aplicaciones metodoldgicas simultaneas
de Kendall (1977; 1981; 1984) y Bookstein (1978; 1982;
1984). La teoria y herramientas matematicas consisten en
teoremas sobre la geometria del manifold Riemanniano de
la forma (Small, 1996; Kendall et al., 1999). Las caracteristi-
cas geométricas del espacio de Kendall pueden imaginarse
a partir del caso mas sencillo de la coleccién de coorde-
nadas Cartesianas 2D “x, y” (k=2) de tres marcas (p=3). Si
varios objetos empiricos (n) en dos dimensiones (k=2) son
registrados con tres puntos (p=3), el espacio de Kendall es
un sector de una esfera (Fig. 6A). Un objeto (n=1) registra-
do por una constelacién de coordenadas, matematicamen-
te se representa como un punto en la superficie curva del
espacio de Kendall (Bookstein, 1996a).

Cuando los objetos planos (k=2) se registran con confi-
guraciones de mas de tres puntos, como es lo usual, el espa-
cio de Kendall se vuelve mas complejo. El registro de objetos
3D con coordenadas “x, y, z” (k=3) genera espacios matema-
ticos “substancialmente mas complicados” (Goodall, 1991;
Rohlf, 1996). En el caso de muchos objetos (n) registrados

aw n

por coordenadas 2D de varios “p” puntos (marcas o semi-
marcas), el espacio de Kendall es una superficie curva de la
clase de objetos geométricos denominados “toros”. Se usa
la notacion “n-toro” para definir la dimensidn del espacio
matematico. Por ejemplo, la superficie matematica de una
dona es un “3-toro” simple generado por la rotacién de un
circulo en un espacio tridimensional. El espacio de Kendall
es un “(p-2)-toro” construido por el producto Cartesiano de
esferas en un espacio hiperdimensional. Las propiedades
matemadticas de este espacio son “sorprendentemente com-
plejas” (Rohlf, 1996). Desde la perspectiva practica, la des-
cripcidn anterior brinda el contexto para visualizar la nube

de “n” objetos registrados con configuraciones de marcas



como un elipsoide de “n” puntos sobre la superficie curva
de un sector en una hiperesfera (Fig. 6A). También nos per-
mite comprender la particularidad de los andlisis estadisti-
cos especiales requeridos para los datos de coordenadas en
la morfometria geométrica (Bookstein, 1996b).

Distancias morfométricas

“_n

Los objetos biolégicos o0 muestras son “n” puntos posiciona-
dos en espacios definidos por las mediciones lineales o por
las coordenadas. Por lo tanto, la diferencia entre un par de
objetos x1 y x2 siempre es una distancia morfométrica entre
dos puntos (D=x1-x2). Se han propuesto varias medidas de
distancias, por ejemplo, la distancia Euclidiana o la distancia
de Manhattan y seleccionar cual es la mejor o correcta lleva
cierto grado de arbitrariedad o conveniencia. En esta revi-
sidn, sélo se considera la distancia Euclidiana, pues es la mas
comunmente usada en los analisis estadisticos multivariados
(Manly, 1986). Si cada objeto morfométrico lo representa-
mos con una flecha, la comparacion de dos objetos equivale
a la medida del desplazamiento de las puntas de las flechas
x1y x2. Esto define la distancia Euclidiana D=x1-x2 como un
“vector del desplazamiento” con cierta magnitud y direccidn,
el cual a su vez puede visualizarse como otra flecha. La punta
de esta flecha estaria colocada en el punto x2, lo cual infor-
maria el sentido de la direccidn del movimiento entre x1 y x2
(Fig. 5C). La comparacion entre dos objetos morfométricos
se cuantifica con un vector de desplazamiento. Esta distan-
cia Euclidiana es la métrica de comparacién entre objetos
cuando las variables morfométricas son mediciones entre
puntos (Manly, 1986). El ajuste del espacio geométrico de
ejes oblicuos “m” consiste en centralizar, normalizar y selec-
cionar ejes latentes ortogonales para construir un hipercubo
multidimensional (Coxeter, 1973). En este espacio ortogonal
se procede al cdlculo de la distancia D entre un par de ob-
jetos como la hipotenusa de algun tridngulo rectangulo im-
plicito. Un espacio ortogonal muy util es el definido por los
Componentes Principales (PCA). Los nuevos ejes ortogonales
funcionan como catetos en ese tridngulo para la estimacion
de la diferencia mediante el teorema de Pitagoras (Fig. 5C).
El Cuadro 6 muestra los valores de las distancias Euclidianas
entre seis “pentagonoides” cuando los datos son mediciones
lineales. Estas distancias pareadas entre los seis objetos se
estimaron con el programa InfoStat (Di Rienzo et al., 2017).
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Cuando los datos son las coordenadas Cartesianas y
cuando se superponen los mapas de puntos con métodos de
Procustes, la diferencia entre dos objetos es una geodésica
(Kendall, 1984) y se mide con las distancias Procrustes “p“
(Fig. 6A). Esta distancia curva entre puntos en el espacio de
Kendall es la manera convencional de cuantificar la diferen-
cia entre formas en los analisis de morfometria geométrica.
Dos objetos con forma idéntica ocuparan el mismo punto en
este espacio, después de la superposicién habiendo elimina-
do las diferencias debido a localizacidn, rotacién y tamafo
de los objetos. Los valores de las coordenadas superpuestas
son la base para calcular las distancias Procrustes. El Cuadro
6 presenta los valores de las distancias Procrustes entre los
seis “pentagonoides” de la Figura 2. Aun teniendo la misma
forma, la distancia Procrustes entre los “pentagonoides a”
y “d” es en el orden de 0.0081, lo cual podemos interpretar
como el error de registro. En el Cuadro 6 la maxima distancia
es entre los “pentagonoides b” y “f”, lo cual es congruente
con la percepcién intuitiva de la maxima diferencia entre las
figuras.

Geométricamente, la cuerda es la linea recta entre los
dos puntos de una geodésica. La linea tangente en el punto
promedio entre los dos puntos es paralela a la cuerda y pue-
de ser vista como una proyeccion de la cuerda (Fig. 6B). En-
tonces la distancia curva entre los dos puntos de la geodésica
también se estima usando la distancia lineal de la proyeccion
tangencial de la cuerda. Las distancias Procrustes parciales
“Dp“ son una aproximacion lineal de la geodésica del espacio
curvo de Kendall (Fig. 6B). Generalizando para todas las for-
mas, las diferencias pareadas se estiman con las distancias
Procrustes parciales “Dp“ en un espacio multidimensional
tangente a la hiperesfera (espacio de Kent) en el punto que
corresponde al promedio de todas las formas (Kent y Mardia,
2001; Kume et al, 2007). Los métodos de analisis de la forma
proyectan toda la nube de puntos a un espacio tangente de-
finido por nuevos ejes. Las coordenadas de registro son re-
expresadas como coordenadas Procrustes parciales (Fig. 6B).

Variables de la deformacion relativa

La varianza remanente en las coordenadas ajustadas por
superposicion se descompone (“eigenanalisis”) para selec-
cionar variables latentes ortogonales (“warps”). Estos nue-
vos ejes de deformacion son los pardmetros de un modelo
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Cuadro 6: Distancias morfométricas entre los seis “pentagonoides” A-F
de la Figura 2. Las distancias Euclidianas (abajo de la diagonal) fueron
calculadas a partir de los valores de seis mediciones m1-6. Las distancias
Procrustes (arriba de la diagonal) se calcularon con CoordGen a partir de
las coordenadas superpuestas de cinco puntos. Los valores en negritas
destacan el minimo y el maximo.

a b c d e f
a 0.00 0.3133 0.4220 0.0081 0.4063 0.3279
b 26.17 0.00 0.6010 0.3154 0.3560 0.6328
¢ 15.07 31.05 0.00 0.4219 0.3396 0.3786
d 0.00 26.17 15.07 0.00 0.4084  0.3256
19.87 31.21 13.42 19.87 0.00 0.6057
f 30.56 28.20 30.94 30.56 40.98 0.00

que describe la ubicacién, la magnitud y direccién de los
desplazamientos relativos en cada punto de cada configu-
racién comparada con la forma promedio (Goodall, 1991;
Rohlf, 1999). Cada eje es un vector univariado y la varianza
de la deformacién es independiente de los otros vectores.
En conjunto, estas son las variables convencionalmente
usadas para los analisis estadisticos de la variacion de la
forma. Las variables de la deformacién punto a punto se
pueden separar en dos tipos: las que describen transfor-
macion uniforme (“affine component”) y las que describen
transformacién local o no uniforme (“non-affine compo-
nent”). Los “partial warps” son ejes o componentes de la
deformacidn relativa no uniforme (Rohlf, 1996). El espacio
de estas variables de la ubicacién, dimensién y direccidén
de la deformacidn define un hipercubo multidimensional
Euclidiano (Fig. 1). Los valores en estas variables basadas
en deformacidn geométrica (“partial warp scores”) pueden
ser usados como datos para analizar la varianza con méto-
dos de ordenamiento para la distribucidn de los objetos en
una variedad de espacios latentes (PCA, CVA). No obstan-
te, debe considerarse que tales variables de deformacién
relativa (“partial warps”) representan ejes abstractos, no
bioldgicos y no estables, pues siempre son dependientes
de una coleccién particular de muestras, de un método de
superposicion y de una forma usada como referencia para
calcular la varianza. Las diferentes combinaciones de mues-
tras, tipos de superposiciones y seleccién de referencias
resultan en diferentes matrices de varianza-covarianza en
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los “partial warp scores” (Richtsmeier et al., 2005; Webs-
ter y Sheets, 2010). A su vez, los Componentes Principales
también pueden ser inestables, pues se calculan a partir de
la covarianza ordenada de mayor a menor en los “partial
warps” (Bookstein, 1992; Rohlf, 1996, 2015; Zeldithch et
al., 2012).

Visualizacion de la deformacion relativa

La diferencia en forma entre dos objetos se visualiza con los
valores diferentes del desplazamiento relativo entre confi-
guraciones en cada punto. La deformacién puede ser visua-
lizada con un mapa que muestra los vectores de desplaza-
miento en cada punto mediante cuatro tipos de funciones
de interpolacion (Marquez et al, 2012): interpolacidn espa-
cial penalizada (interpolating splines), interpolaciones con
errores suaves (smoothing splines), interpolacion espacial
Gaussiana (kriging) y elementos finitos rigidos (finite ele-
ments). Una buena descripcion y comparacion de las pro-
piedades de estos métodos alternativos de interpolacién es
el articulo de Marquez et al. (2012). Entre las alternativas
del primer tipo de modelos espaciales penalizados, Book-
stein (1992) adoptd las funciones de interpolacién de pla-
ca delgada (Thin Plate Spline, TPS). Segun este modelo, las
deformaciones que tienen un alcance a mas puntos en un
mapa tienden a verse favorecidas debido a su menor con-
tribucidn a la energia de flexidon total (bending energy) que
las deformaciones entre puntos cercanos (Marquez et al.,
2012). El modelo de interpolacién espacial para el mapa de
deformacion TPS no es parte necesaria en los célculos esta-
disticos ni para la cuantificacion de la variacién de la forma,
pues tales estimaciones se basan en la distancia Procrustes
y los valores de los “partial warps”.

En esta revision sdlo se examina la funcién TPS pues
es el modelo mds ampliamente usado, pero debe enfatizar-
se que no es la Unica solucion al problema de cémo visua-
lizar la deformacién relativa. Asi como se aplica el modelo
de regresion para dibujar la linea continua con el mejor
ajuste de los datos bivariados, del mismo modo se aplica
la funcion TPS para visualizar el plano de deformacion que
mejor ajusta las diferencias multivariadas entre todas las
formas (Rohlf y Marcus, 1993). Las deformaciones relativas
en el plano de la funcion TPS se dibujan comparando cada
objeto respecto a una configuracidn de referencia, usual-



mente el promedio (Fig. 6C). La funcién TPS es un modelo
de interpolacion conveniente que permite estimar los para-
metros del desplazamiento gradual entre punto y punto de
la configuracidn de la forma (Bookstein, 1989; 1992). Como
ejemplo, consideremos la variacion en la forma de las ho-
jas (n=691) en una coleccién de diez especies de arbustos
del género Hoffmania Sw. (Rubiaceae, datos cortesia de G.
Castillo-Campos). Se registraron las coordenadas de dos
contornos con 25 puntos de cada lado usando MakeFan
(Sheets, 2005) y tpsDIG (Rohlf, 2017). Las coordenadas se
ajustaron con una superposicién Procrustes en CoordGen y
se alinearon con Semiland (Fig. 7A). El andlisis de varianza
con un CVA muestra que al menos cuatro especies son dife-
rentes en la forma de las hojas, dos en cada extremo de los
dos primeros ejes discriminantes (Fig. 7B). En lugar de di-
bujar el mapa TPS de la deformacién global entre todas las
especies explicada por el primer eje, lo recomendable es
graficar la gradilla de diferencias locales entre dos formas
usando CVAGen, pues la pregunta taxondmica de interés
era comparar esas dos especies en particular (Fig. 7C).

Este ejemplo ilustra que las cuadriculas de deforma-
cién en el plano de la funciéon TPS son un mapa visual de
las correspondencias bidireccionales entre las coordenadas
(x1, y1, x2, y2, ....., xn, yn) de los “p” puntos en un plano
“A” y otro mapa en otro plano “B” con el mismo nimero de
puntos y con un sistema comparable de coordenadas (u, v).
Si los dos planos A y B son diferentes (D = A-B), la funcion
TPS es el modelo de un plano D que estima la dimensién de
los vectores de desplazamiento punto a punto D = ((x1, y1) -
(ul, v1), ...., (xn, yn ) - (un, vn)). La expansidn o contraccion
de cuadriculas y la direccidn de los vectores de deforma-
cion permiten inferir cambios de forma en zonas particu-
lares del mapa de la configuracién de puntos. No obstante,
cuando los cambios son muy complejos, ningun analisis de
coordenadas de puntos revela las deformaciones en las zo-
nas vacias entre los puntos. Este es un problema de baja
densidad de datos, ya sea por causa de muy pocos puntos,
o demasiado separados para describir los cambios en for-
ma (Sheets et al., 2002).

Morfoespacios
Existe un conjunto de muchos ejes latentes en un espacio
ajustado, tanto en el espacio geométrico configurado por

Acta Botanica Mexicana 127: el640 | 2020 | 10.21829/abm127.2020.1640

ejes centrados y normalizados derivados de las medicio-
nes lineales, como en el espacio definido por los “partial
warps” calculados desde los datos de las coordenadas su-
perpuestas. En ambos espacios geométricos, el centroide
de la nube de datos (promedio global) ubica el origen de
todos los ejes (Fig. 1). Si la dispersién de la nube de datos
fuera homogénea en todas las direcciones desde el centro,
la nube configuraria una esfera multidimensional y todos
los ejes latentes en todas las direcciones posibles tendrian
la misma extensién. Un hipercubo en cualquier orienta-
cion serviria para los analisis estadisticos. Cualquier par
ortogonal de ejes latentes en cualquier direccion serviria
como catetos para calcular la distancia entre dos objetos
(n=1, n=2) como una hipotenusa (Fig. 5C). En un elipsoide
multidimensional, los distintos andlisis estadisticos escogen
ciertos ejes para la comparacién de la variacion entre obje-
tos o grupos de objetos, sea que el morfoespacio ortogo-
nal es el de las mediciones o el morfoespacio definido por
“partial warps”. La légica geométrica de esta seleccion de
ejes en los dos espacios multidimensionales es semejante
y el resultado es un hipercubo particular en cierta orienta-
cién (Fig. 1). Por esa misma geometria, los analisis reciben
el mismo nombre, PCA, CVA o Regresidn, sea que se usen
para mediciones lineales o que se usan para las coordena-
das. Sin embargo, como el dlgebra no es idéntica, en lugar
de PCA, Rohlf (1996) prefiere llamar “Relative Warp Analy-
sis” al ordenamiento de la varianza generalizada. Los “rela-
tive warps” son los “partial warps” rotados rigidamente en
la direccion de la maxima deformacion generalizada.

Meétodos estadisticos para el analisis de
la variacion morfoldgica

La parte analitica central en la morfometria la constituyen
los métodos estadisticos de la variacién del tamano, la for-
ma y también su co-variacién. Un obstaculo para el uso de
descriptores cuantitativos de variacidon en la sistematica
podria ser la complejidad relativa de las matemadticas y las
estadisticas involucradas. No es el propdsito profundizar en
las matematicas de las técnicas, pues éstas se desarrollan
en textos especializados (Kachigan, 1991; Wickens, 1995;
Carroll y Green, 1997). Mas bien, se sugiere el uso de los
diferentes andlisis estadisticos disponibles dependiendo
del tipo de comparacién de la variaciéon de la morfologia
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Figura 7: Interpolacion de la deformacidn. A. los dos contornos de la hoja se registraron colocando 25 puntos con un peine usando MakeFan y
tpsDIG. Se ilustra la superposicion y alineamiento de las muestras de diez especies del género Hoffmania Sw. (Rubiaceae); B. variacidn entre especies
en la forma de la hoja en el plano de los dos primeros ejes discriminantes calculados con CVAGen; C. comparacion de la forma entre dos especies
visualizada con la gradilla de deformacidn relativa de la funcién TPS, estimada en el morfoespacio del CVA. Las diferencias se ubican en el acumen
y en el angulo de la base de la hoja. La dimensidn de los vectores de deformacion y la amplitud de las cuadriculas de deformacion es mayor en el

acumen que en la base. Fotografias y datos, cortesia de G. Castillo-Campos.

entre grupos de especimenes para tres propdsitos bdsicos
en la investigacién sistematica: identificar especies, evaluar
la utilidad de los caracteres taxonémicos y usarlos para in-
ferir filogenias y grupos monofiléticos. En los apartados que
siguen se proporcionan las bases conceptuales de los mo-
delos para analisis estadisticos en una estrategia practica
basada en el uso de mediciones lineales y las coordenadas
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Cartesianas de puntos de referencia. La ruta de procedi-
mientos en la exploracion y anélisis de la variacion de un
caracter multivariado se ilustra en el esquema de la Fig.
8. El uso de mediciones lineales y de las coordenadas no
han de verse como alternativas en competencia, sino com-
plementarias epistemoldgicamente. Las dos herramientas
deberian ser usadas en todos los estudios morfométricos
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ya que ambas herramientas tienen limitaciones. Uno debe
recordar que la varianza en las coordenadas es dependien-
te de un sistema de registro, un modelo de superposiciény
la referencia. La varianza en las mediciones es una combi-
nacion de la forma y del tamafo, aunque sin depender del
método de registro. Esa diferencia en la capacidad de medir
distintos aspectos de la variacion morfoldgica permite usar
ambas herramientas bajo una epistemologia de analisis
confirmatorios (Rodgers, 2010). Los analisis morfométricos
confirmatorios pueden robustecer o modificar las conclu-
siones derivadas usando sélo una herramienta (O Higgins,
2010).

Especificacion de Modelos
Los andlisis estadisticos permiten comparar las formas bio-
légicas y calcular distancias morfométricas en alglin espa-
cio matematico (Fig. 9). La deteccidn cuantitativa de la di-
ferencia morfoldgica se basa en el despliegue de distancias
Euclidianas entre muestras en un espacio de vectores orto-
gonalizado (bivariado o multivariado). El algoritmo central
en el cdlculo de las distancias entre objetos es el teorema
de Pitdgoras, con la suma polinomial de un nimero finito
de catetos, tantos como variables definan el espacio ma-
tematico. La ejecucion de un andlisis estadistico es de he-
cho la “especificacién” (en el sentido estadistico, Spanos,
2006; Dennis et al., 2019) de algiin modelo lineal al conjun-
to de datos en cuestidon, sean mediciones o coordenadas.
Tal aplicacién consiste en la estimacion de parametros de
tendencia central y de la dispersién (promedios y varianzas
y los errores de estimacion). Estas estimaciones se calculan
mediante la suma de minimos cuadrados en una direccidn
implicita en el modelo seleccionado. Distintos modelos,
PCA o CVA, estiman esas distancias en direcciones diferen-
tes (Fig. 9). Las inferencias estadisticas derivadas de un ana-
lisis pueden consistir en la resolucidn de que los promedios
de muestras son “significativamente” diferentes entre si. En
el caso de los analisis multivariados de varianza (MANOVA),
una hipodtesis estadistica puede ser la de la existencia de
diferencia “significativa” entre dos o mas grupos de datos
(nA, nB, nC, etc.).

Normalmente la dispersién de la nube de datos no
es homogénea en todas las direcciones desde el centroide,
por lo que la nube configura un elipsoide multidimensional
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4

un caracter taxonémico

¥

mediciones coordenadas Cartesianas
sistema de
registro

modelos de
superposicion

modelos lineales bivariados o
multivariados

!
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Figura 8: Ruta de operaciones para la exploracion y el analisis de
la variacion de un caracter taxondmico cuantitativo. Por un lado,
el conjunto de las mediciones que describen un caracter se analiza
mediante la aplicacién de algun modelo multivariado como el CVA. Por
otro lado, la estructura de la variacion en la forma registrada con las
coordenadas de un conjunto de puntos no sélo depende de la aplicacién
de algin modelo multivariado, sino también del uso de algin modelo
de superposicion.

(Fig. 9). Los distintos analisis estadisticos (PCA, CVA) em-
plean diferentes criterios al calcular la suma de minimos
cuadrados para seleccionar heuristicamente una direccion
6ptima de los ejes latentes ortogonales. La distincion entre
los métodos multivariados en sistematica se facilita cuando
uno decide el procedimiento apropiado con la clave pre-
sentada por Atchley y Bryant (1975). La primera opcién en
la clave pregunta si los objetos estan o no agrupados. Los
Anidlisis de Componentes Principales (PCA) seleccionan el
primer eje PC1 en la direccion de la mdxima dispersion, sin
considerar la estructura de grupos. La “varianza generali-
zada” (sensu Van Valen, 2005) es calculada entre todos los
especimenes respecto de un sélo promedio global. En cam-
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Figura 9: Especificacién de modelos estadisticos. Cada modelo selecciona un eje latente en una direccién diferente, entre muchos posibles en un

elipsoide multidimensional. Para comparacidn se incluye el modelo de regresion, el cual calcula la funcién lineal que minimiza la suma de cuadrados

en la direccion de la varianza de la variable “y”. Los ejes en el PCA, en cambio, se seleccionan como combinaciones lineales que minimizan la suma

de cuadrados en la direccion de cada punto respecto al eje. En el caso del CVA, los ejes van en la direccidn en la que se maximiza la proporcidon Fy la

distancia proyectada entre los promedios de cada grupo es maxima.

bio, los Andlisis de Variables Candnicas (CVA) seleccionan
el primer eje en la direccidn de la mdxima diferencia entre
al menos tres promedios de tres grupos definidos a priori.
Los componentes y las variables candnicas discriminantes
son seleccionados en orientaciones diferentes respecto del
elipsoide multidimensional. Los dos tipos de ejes pasan por
el centroide de la misma nube de datos, pero su direcciény
extension puede ser diferente, dada la distribucién espacial
de los especimenes y la ubicacidn de los promedios de los
grupos (Fig. 9).

Uso de los Analisis de Componentes Principales
(PCA)

Los andlisis de ordenamiento de la varianza genera-
lizada (PCA) se usan para reducir dimensiones y explorar la
estructura total de la nube de datos. La nube puede ima-
ginarse como un elipsoide en “v” dimensiones. El objetivo
del andlisis es tomar las “v” variables X1, X2, X3, ..., Xvy en-
contrar combinaciones lineares de estas que producen ejes
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PC1, PC2, PC3, ..., PCy, los cuales no estan correlacionados
entre si (Manly, 1986; Wickens, 1995; Lattin et al., 2003).

Estos ejes estan ordenados segun la cantidad de va-
rianza en cada dimension. El eje mayor del elipsoide es el
componente uno (PC1), dirigido en el sentido de la maxima
varianza generalizada. La seleccién sucesiva de ejes PCi es
en funcion de la suma de cuadrados de las distancias parea-
das entre cada punto y la linea que pasa por el promedio.
Cada componente PCi es una combinacién lineal ortogonal
(rotaciodn rigida) transformada a partir de la matriz de cova-
rianza (o correlaciones). Por lo tanto, existen tantos com-
ponentes como variables de registro. Pero si la varianza es
muy heterogénea, entonces serd posible re-expresar la ma-
yoria de la dispersidén en los datos en unos pocos compo-
nentes. Para disminuir dimensiones en los analisis estadis-
ticos subsecuentes, por ejemplo, CVA, eliminar los ultimos
componentes siempre sera la alternativa apropiada en vez
de eliminar algunas de las variables originales (Wickens,
1995; Lattin et al., 2003).



La grafica de los dos primeros componentes (PC1
vs. PC2) es muy util pues visualiza una “sombra” en 2D del
elipsoide multidimensional dado por todas las variables.
Por lo tanto, se simplifica interpretar las posiciones relati-
vas de todos los objetos en dos o muy pocas dimensiones.
Pero para la inspeccion visual de la estructura de los da-
tos se debe recordar que las distancias entre puntos ob-
servadas en la grafica 2D no son lo mismo que las distan-
cias en el espacio multidimensional. Las diferencias entre
puntos se pueden visualizar con un fenograma de similitud
(p. €j., UPGMA) calculado con las distancias Euclidianas si
los datos son las mediciones o con las distancias Procrus-
tes para las coordenadas de las formas. Otra advertencia
al interpretar la disposicién de los puntos en la grafica 2D
es que los cuadrantes positivos y negativos son un artificio
de la rotacion particular empleada para el despliegue de la
nube de datos. Andlisis repetidos con el mismo software
de la misma matriz pueden intercambiar el signo (+,-) de
los valores y producir una diferente ubicacién de los cua-
drantes en los mismos ejes. También debe cuidarse que los
dos o tres ejes en la grafica estén dibujados con la misma
extension y escala (Jolliffe, 2005; Rohlf, 2015). La interpre-
tacién cuantitativa depende de los porcentajes de varianza
sumados por cada componente. Ademas, en morfometria
geométrica, cada componente principal permite visualizar
las ubicaciones del cambio parcial de la forma entre todos
los objetos usualmente en un mapa de deformacion del
modelo TPS. En cambio, en el CVA, cada plano de deforma-
cion relativa de la funcidén TPS para cada eje discriminante
permite ver la diferencia en forma entre grupos de objetos.
Esta estimacion y visualizacion de la ubicacién y magnitud
de la deformacién en el espacio del CVA es de particular
interés para el taxdnomo (Fig. 7).

Dado que los detalles del cdlculo para la transfor-
macién ortogonal de las variables en los Componentes
Principales no involucran la varianza de subconjuntos de
datos, este método de ordenacién no agrupa ni califica
grupos a priori (Bartlett, 1965; Manly, 1986). No obstante,
una prdctica comun, pero errénea, es usar el PCA para in-
ferir la existencia de grupos taxondmicos. Por ejemplo, De
Souza et al. (2010) ejecutaron un Analisis de Coordenadas
Principales (PCO, un equivalente del PCA) para analizar las
mediciones de 38 caracteres vegetativos, de frutos y de flo-
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res. Interpretaron los resultados de este analisis de orde-
namiento expresando: “PCO applied to this data set does
not recover groups, with axes 1 and 2 explaining only 15%
of the variation”. Ademas, concluyeron: “Analysis failed to
identify a single morphological character or combination of
characters that allows the separation of A. molaris and A.
leiocarpa or the recognition of any well-supported species
within Apuleia”. Este es simplemente un ejemplo de mu-
chos donde se usa el PCA para justificar la separacién o no
de los grupos. Aun cuando los grupos se vean separados o
no, los métodos de ordenamiento, como el PCA o el PCO,
no pueden justificar tales interpretaciones. Si los grupos no
existen a priori, la alternativa es usar muchos caracteres,
estimar distancias y usar algoritmos de agrupacion fenética
como el UPGMA o aplicar los métodos de agrupacién fi-
logenéticos con parsimonia, verosimilitud o probabilidades
Bayesianas. Pero si los grupos ya existen a priori, entonces
la mejor alternativa son los andlisis de varianza y el CVA
para las inferencias de distincion entre los grupos.

Uso de los Analisis de Variables Canodnicas (CVA)
Los Analisis de Variables Candnicas de la varianza particio-
nada por grupos (CVA) se usan para explorar la separacién
de grupos definidos a priori. Cuando son dos grupos los
andlisis se conocen como “andlisis discriminantes” y son
“funciones discriminantes multiples” o “Analisis de Varia-
bles Candnicas” cuando son mas de dos grupos (Lattin et al.,
2003). El objetivo del andlisis es tomar “v” variables X1, X2,
X3, ..., Xv en “g” grupos predefinidos y encontrar funciones
(combinaciones lineares) de estas que producen ejes CV1,
CV2, CV3, ..., CVg-1 los cuales maximicen la distancia entre
los promedios de los grupos (Manly, 1986; Kachigan, 1991;
Carrolly Green, 1997; Lattin et al., 2003). La primera funcion
CV1 se selecciona en la direccion que maximiza la “propor-
cion F” de la varianza entre grupos dividida sobre la varianza
dentro de los grupos. El grupo mas diferente es separado en
la direccion del CV1. Cada funcién CV siguiente maximiza la
distancia entre los grupos restantes en una direccién dife-
rente de los ejes CV previos. El par de promedios mas cer-
canos define la direccién del ultimo eje. Entonces para “g”
grupos existen un maximo de “g-1” ejes. Las diferencias en-
tre los promedios evaluadas con la “proporcién F” pueden
ser o no significativas en cada uno de los ejes. Por ejemplo,
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el ultimo eje muy probablemente no sea significativo cuan-
do el valor de la proporcién F es bajo (F<2.0) y la distancia
entre los dos promedios es muy pequefia. Por eso sélo cier-
to numero de ejes se califican como “ejes significativos”. En
el CVA la orientacion de cada eje sucesivo rota a diferentes
angulos. En una rotacidn rigida, todos los ejes rotan con el
mismo angulo, cualquiera que sea el valor, por lo cual la po-
sicion relativa de cada punto en la nube de datos se conser-
va. En cambio, en el CVA, dado que dependen de la posicién
de los promedios, la rotacién de los ejes discriminantes no
es rigida. El angulo de rotacion de un eje es independiente
del angulo de la rotaciéon de los otros ejes, por lo que no ne-
cesariamente son ortogonales y la dispersion relativa de la
nube de puntos se distorsiona. Por esta razon las varianzas
explicadas por cada eje discriminante no se suman. En este
espacio no ortogonal, la separacién entre promedios se cal-
cula con la distancia de Mahalanobis. La férmula para esta
hipotenusa pondera la desviacién de ortogonalidad usando
las covarianzas entre todos los ejes del CVA considerados
como catetos (Manly, 1986; Fielding, 2007).

En la aplicacidn en sistematica, el analisis discrimi-
nante y el CVA permiten detectar cudles son las mediciones
lineales que mas contribuyen a la distincién entre grupos,
dado que los ejes son en la direccién donde existe mayor
separacion entre promedios de los grupos (Campbell y At-
chley, 1981; Reyment et al., 1984). Un buen ejemplo de la
aplicacién de los PCA y CVA es el estudio de la variacion en
tres especies de arbustos del género Cestrum L. (Solana-
ceae, Del Castillo-Batista et al., 2017). No obstante, en la
literatura taxondmica se razona erréneamente que el PCA
identifica esos caracteres importantes. Cuando los datos
son coordenadas, se razona de manera similar cuando se
interpretan los resultados del PCA de la forma. Por ejemplo,
los datos de coordenadas de la forma de las hojas se usa-
ron para analisis de “relative warps” (PCA) en especies de
helechos del género Ophioglossum L. (Magrini y Scoppola,
2010). Los autores usaron errdneamente las deformacio-
nes del PCA para ubicar diferencias diagndsticas entre es-
pecies: “The graphical outputs of the PCA of outlines show
the differences between the three species, confirming sha-
pe and base of the leaf as the main diagnostic characters”.
Lo cierto es que sdlo el CVA 'y el MANOVA asociado calculan
la ubicacidn y magnitud del cambio de forma entre grupos
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(Webster y Sheets, 2010; Zelditch et al., 2012). Aun supo-
niendo que las diferencias en forma se estimaran igual, sélo
el CVA podria identificar si esas diferencias en forma son
significativas o no entre especies.

Igualmente, los PCA a partir de las mediciones infor-
man sobre la dimensién de la varianza generalizada pero no
informan sobre la estructura de la varianza entre y dentro
de grupos. Las variables con mayor varianza entre espe-
cimenes “v1” pueden ser diferentes de las variables “v2”
que tienen una varianza mayor entre grupos de especime-
nes. En el estudio citado de la variacién en tres especies de
Cestrum, el PCA identificd el largo de la porcion libre del
filamento como el caracter mds variable entre todos los
especimenes. Pero el CVA identificé la porcidn adnada del
filamento como el caracter de mayor importancia en la dis-
criminacién de especies (Del Castillo-Batista et al., 2017).

Del mismo modo, en el estudio de dos especies de
musgos del género Braunia Bruch & Schimp., el PCA indico
que los caracteres con el mayor peso absoluto en el PC1 fue-
ron el ancho de urna de la capsula y la longitud de la [dmina
de hoja. Pero el CVA detectd que la extensiéon del margen de
la hoja revoluta y el largo de las células superiores de la hoja
contribuyeron mas a la distincién entre especies (De Luna y
Gomez-Velasco, 2008). Estos ejemplos ilustran que los PCA
a partir de las mediciones no distinguen entre una variable
unimodal “v1” con mucha varianza generalizada y una va-
riable multimodal “v2” igualmente amplia, pero con mucha
varianza entre grupos y poca varianza dentro de los grupos.
Ambos tipos de variables “v1” y “v2” podrian ser las que mas
contribuyen a la direccién del PC1, por lo que la identifica-
cién de los caracteres taxondmicamente importantes seria
potencialmente errénea. En cambio, los CVA si se basan en
las variables tipo “v2”, pues esas son las que contribuyen a
la diferencia entre grupos. Cuando se hacen los dos andlisis,
PCAy CVA, es posible que se descubra que los caracteres que
tienen mas varianza generalizada no sean los mismos que
maximizan las diferencias entre grupos, especialmente cuan-
do los grupos son marginalmente diferentes.

Software

Los analisis estadisticos de las mediciones se realizan me-
diante programas de cdmputo como InfoStat (Di Rienzo
et al, 2017), PAST (Hammer et al., 2001), paquetes en Ry
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otros disponibles comercialmente como Systat (Systat Soft-
ware, 2019) y Statistica (StatSoft Inc., 2013). La ldgica, pre-
suposiciones y soluciones a las desviaciones de Normalidad
de las técnicas estadisticas basadas en la suma de minimos
cuadrados son semejantes, sea que los datos de origen
son las mediciones de largos y anchos o si los datos son
las coordenadas Cartesianas. Sin embargo, como hemos
visto, los ajustes y preparativos de las variables y los proce-
dimientos algebraicos en detalle son diferentes, por lo que
se han desarrollado herramientas de software exclusivos
para los conjuntos de datos de coordenadas. En el espacio
curvo de Kendall la direccion de la méxima varianza podria
estimarse con “andlisis de geodésicas principales” (Fletcher
et al., 2004; Huckemann y Ziezold, 2006). Pero en morfo-
metria geométrica es convencional que la nube de datos
se proyecte a un espacio Euclidiano tangente a la hiperes-
fera, para ahi generar variables de la deformacion (“partial
warps”). La base de estos métodos estadisticos especiales
de la morfometria geométrica es el uso de las distancias
Procrustes en substitucién de la suma de cuadrados tradi-
cionales en la estimacion de los modelos lineares (Book-
stein, 1996b). Por lo tanto, debe evitarse llevar las matrices
de datos de coordenadas Cartesianas a programas disefia-
dos para métodos estadisticos regulares, como Systat (Sys-
tat Software, 2019), Statistica (StatSoft Inc., 2013) y otros.
El programa mas usado y recomendable para el re-
gistro de las coordenadas de marcas y semi-marcas es sin
duda tpsDig (Rohlf, 2015). Las operaciones basicas, como
la superposicidn, los métodos estadisticos y la visualizacién
de las gradillas de deformacion TPS estan disponibles en
la mayoria de los paquetes. Algunos programas agregan
diferentes tipos de superposicién y alineamiento de semi-
marcas (Cuadro 7). No obstante, sin relacion con los limites
o la diversidad de opciones, algunos programas son mas co-
nocidos o populares que otros. Una encuesta reciente con
posibilidad de respuestas multiples (De Luna, 2016) reveld
que el software mas usado en la comunidad académica la-
tinoamericana es MorpholJ (29% de los usuarios, Klingen-
berg, 2011). Al parecer la razén es que Morphol es el mas
amigable y cdmodo de usar (Benitez, H., com. pers.). Otros
programas comunes son la serie TPS (21%, Rohlf, 2015),
Geomorph en R (13%, Adams y Otarola-Castillo, 2013) y
con 12% de los participantes usando IMP (Sheets, 2014a-d)
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y PAST (Hammer et al., 2001). Los programas menos usa-
dos son Morpho en R (Schlager, 2017), Morphologika (aho-
ra EVAN, O’Higgins y Jones, 2006), Morpheus (Slice, 2013),
Shapes en R (Dryden, 2018) y Morpho-tools (Koutecky,
2015). Un programa reciente que serd necesario conocer
mas es XYOM (Dujardin y Dujardin, 2019). La aplicacién se
accede en linea (https://xyom.io) y permite registrar pun-
tos y realizar andlisis basados en marcas y semi-marcas. El
desarrollo futuro es posiblemente para los programas en R,
los cuales son los mas flexibles y potencialmente diversos
en las rutinas de calculo y despliegues de graficos aplica-
bles (Ospina-Garcés, S., 2019, com. pers). Por ahora, seria
un error usar Morphol si los andlisis incluyen semi-mar-
cas; este software sélo contiene métodos para el analisis
de conjuntos de marcas. En el caso de combinaciones de
marcas y semi-marcas (o sélo semi-marcas), los programas
apropiados son los de la serie TPS, los de IMP vy las funcio-
nes en Geomorph con R (Cuadro 7).

Aplicaciones de la morfometria en el
contexto de la sistematica pluralista

Vista como una disciplina cientifica epistemoldgicamente
pluralista (Miller et al., 2008; Suri, 2013), la sistematica es el
estudio comparativo de la diversidad de organismos fdsiles
y vivientes, por ejemplo, especies, e incluye su descubri-
miento, descripcién, distribucion y reconstruccion de las re-
laciones filogenéticas que comparten como linajes. A partir
de esta informacién, se producen clasificaciones cientificas
gue son el fundamento para organizar el resto del conoci-
miento bioldgico de las especies y para inferir el cambio de
sus propiedades, funciones e interacciones con otras espe-
ciesy con el mundo abidtico (Claridge, 1995). La sistematica
es pluralista en el sentido de que el estudio cientifico para
la clasificacion de la diversidad bioldgica se ha orientado en
tres areas diferentes: 1) exploracion para descubrir y docu-
mentar la diversidad de organismos, 2) entender su histo-
ria para clasificar la diversidad de organismos, y 3) difundir
y usar ese conocimiento. Cada actividad con propdsitos
igualmente valiosos permite la sintesis complementaria del
conocimiento sobre la biodiversidad (Fig. 10). Consecuen-
temente, las distintas orientaciones epistemoldgicas han
requerido de diferentes habilidades, recursos tecnolégicos,
educacién y metodologias numéricas de analisis.


https://xyom.io
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Cuadro 7: Operaciones disponibles en algunos programas para morfometria geométrica. Se incluyen sélo los mas usados, en orden decreciente
de popularidad o preferencia de uso, seglin una encuesta reciente (De Luna, 2016). Tipos de superposicién, BR: Bookstein; SBR: “sliding base
registration”; P: Procrustes; RFTRA: medianas repetidas o “resistant-fit theta-rho analysis”. A: alineamiento de semi-marcas. Andlisis, PCA: Analisis
de Componentes Principales (=TPSRelw en la serie TPS); DA: Andlisis de Discriminantes (=TwoGroup en IMP); CVA: Analisis de Variables Candnicas.
Sistema operativo, W: Windows; M: MacOS; L: Linux; R: programas en lenguaje R. S: si existe la opcion. -: no existe la opcion. P: es posible ejecutar el
programa nativo de Windows con la ayuda de software emulador, como WINE para Windows en Mac, o para Windows en Linux.

Software Superposicién A Analisis Sistema operativo
BR SBR P RFTRA SM PCA DA CVA W M L

Morphol - - S - - S S S JAVA

Serie TPS - - S - S S - - S P P

Geomorph - - S - S S S S R

IMP S S S S S S S S S S P

PAST 3.0 - - S - - S S S S S P

Identificacion

Bajo esta vision pluralista de la sistematica, una posibilidad
del uso de datos morfométricos es en el problema de la
identificacién de taxones previamente conocidos. En la pri-
mera drea de la sistematica el objetivo es presentar esti-
maciones del nimero de especies en regiones particulares.
Mediante los inventarios y las guias de identificacion, los
bidlogos aprendemos a observar las caracteristicas morfo-
I6gicas que distinguen a una especie de otra y a determinar
el nombre cientifico apropiado de un organismo particular.
Indudablemente la morfometria ha jugado un papel im-
portante en la identificacidon de especies y en la deteccion
de grupos de organismos diferentes aun sin nombre. Apli-
caciones de la morfometria en sistematica tales como los
analisis de ordenacién (CVA) y los andlisis de varianza (MA-
NOVA) son muy informativos para la identificacién de ta-
xones conocidos a priori usando la variacidon de caracteres
cuantitativos (Humphries, 2002; Strauss, 2010b). Lo comun
es intentar la identificacién fenética de grupos taxondmi-
cos analizando todos los datos morfométricos combinados.
Por ejemplo, Martinez-Dominguez et al. (2017) incluyeron
17 mediciones lineales de varios tipos de caracteres en un
solo analisis de discriminantes para evaluar “morphometric
diagnosability” de seis especies de cicadas del género Cera-
tozamia. Lo recomendable desde la perspectiva filogenéti-
ca es detectar la diagnosis de taxones haciendo los analisis
estadisticos por particiones sdélo con las variables que des-
criben un cardcter a la vez.
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Un ejemplo es la aplicacidon de la morfometria de
mediciones lineales en la identificacién de dos especies de
musgos del género Braunia, presumiblemente sindnimas.
Para examinar los patrones de variacién de caracteres ta-
xondmicos, ademas de un CVA global que incluye todas las
21 variables, también ejecutamos un “CVA particionado”
para cada conjunto de variables que describen hojas (siete
mediciones), células de hoja (ocho mediciones) o capsulas
(seis mediciones) por separado. Se evaluaron las diferen-
cias entre ocho grupos geograficos en los tres “CVA parti-
cionados”. Las correlaciones con las Variables Candnicas re-
velaron que la extension de la base revoluta de las hojas y
los anchos y largos de las células foliares son las que contri-
buyen mas a la identificacion de las dos especies (De Luna
y Gémez-Velasco, 2008). En otro ejemplo, se considerd la
morfometria geométrica de las alas en la distincién de dos
especies de abejas del género Euglossa Latreille. Un analisis
discriminante detectd que las intersecciones de las venas
del ala anterior y la forma de la célula radial identifican las
dos especies (Quezada-Euan et al., 2015).

En la primera drea de exploracion, otra oportunidad
es evidentemente el uso de los métodos morfométricos
en el descubrimiento de nuevas especies (Strauss, 2010b).
Con la aplicacién de los analisis multivariados, la identifi-
cacion de un morfo sin nombre puede postularse como un
grupo potencialmente monofilético al nivel de especie. Por
ejemplo, el analisis de la variacidn de las hojas complemen-
t6 la distincidn de una nueva especie de Salvia (Fragoso-
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Figura 10: Sistemdtica pluralista. Las tres orientaciones epistemoldgicas principales en la actividad sistematica. En cada direccién, la dependencia
es biunivoca. Por lo tanto, bajo esta vision no cabe argumentar que hay una taxonomia “alfa” anterior a las otras dos areas. La morfometria tiene

aplicacion evidente en la identificacién de taxones, en el anélisis de caracteres taxondmicos y en la inferencia de la filogenia.

Martinez et al., 2015). La varianza de las coordenadas de la
forma de las hojas se examind con un Andlisis de Variables
Candnicas comparando cuatro grupos a priori. Los resulta-
dos indicaron que la forma de la hoja de la nueva especie
es diferente de otras tres morfolégicamente muy similares.
La distincion de la nueva especie de Salvia incluye ademads
varios caracteres de la forma de crecimiento, nimero de
flores por verticilastro, la forma de los I6bulos posteriores
del caliz, la posicidn de los tricomas en el cdliz y la forma
de las hojas. En aplicaciones morfométricas como ésta, la
evaluacion de la nueva especie como grupo monofilético
potencial puede ser abordada en la siguiente ronda de es-
tudios filogenéticos.

Homologia filogenética

En la segunda area de la sistematica pluralista (Fig. 10), la
clasificacion requiere entender la historia de las especies
y como se relacionan filogenéticamente entre si. Estas de-
ducciones derivan del examen minucioso de la variacién
de varios tipos de caracteres (morfologia, secuencias del
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ADN, etc.) en muchos organismos y los analisis numéricos
para la agrupacidn filogenética (parsimonia, verosimilitud,
probabilidades posteriores). El resultado de estos andlisis
es la formacion de grupos monofiléticos a varios niveles.
Clasificar entonces es construir grupos monofiléticos con la
combinaciéon de todos los tipos de caracteres disponibles.
Los datos morfométricos se pueden utilizar para el andlisis
de la variacidn de caracteres taxondmicos en la formacion
de hipdtesis de homologia primaria y para la inferencia de
la filogenia. El concepto de homologia filogenética es cen-
tral en estos dos tipos de analisis.

Epistemoldgicamente homologia filogenética es la
relacion o correspondencia histérica que existe entre dos
0 mas rasgos de diferentes organismos (De Pinna, 1991; De
Luna y Mishler, 1996). Esta relacidn histérica entre caracte-
risticas moleculares o morfoldgicas de dos o mas organis-
mos puede ser de dos tipos: homologia tdxica y homologia
transformacional (Fig. 11). Homologia taxica es la relacion
histérica entre “estados similares” observados entre orga-
nismos distintos. El mismo estado entre diferentes organis-
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mos sugiere la herencia sin modificacién a partir de un an-
cestro comun que tenia ese rasgo. La similitud molecular o
morfomeétrica que existe entre dos o mas organismos, pero
que no es resultado de ancestria comun, es “homoplasia”.
Homologia transformacional es la relacidn histérica entre
“estados diferentes”, cada uno observado en distintos orga-
nismos. Los diferentes estados entre organismos sugieren
una correspondencia debido a modificaciones histéricas de
un estado a partir del otro. La homologia filogenética no
es una relacidn directamente observable, sino que se de-
tecta como resultado de un método de andlisis inferencial
mediante la congruencia entre caracteres. El cladograma
mas parsimonioso permite que las inferencias primarias de
homologia sean refutadas por su incongruencia con otros
caracteres. Sdlo asi, los estados similares en cualquier tipo
de cardcter, ya sean nucledtidos o morfométricos (Fig. 11),
pueden declararse como homoplasia (De Pinna, 1991; De
Luna y Mishler, 1996; Palci y Lee, 2019).

Morfometria filogenética
La integracion de los analisis morfométricos y andlisis filoge-
néticos requiere un cambio epistemoldgico para pasar de la

Hipotesis en la matriz de datos

Espacio de los nucledtidos

C C T T 66 6 6

Espacio de un caracter morfométrico

a3

morfometria fenética a una morfometria filogenética. Bajo
un enfoque de similitud global, todos los caracteres morfo-
métricos se combinan en una matriz y se procede en una o
dos direcciones para valorar la similitud total. Primero, para
agrupar los especimenes se calcula algun tipo de distancia
pareada y con esas distancias se ejecuta algun algoritmo
de agrupacién como el UPGMA (Crisci y Lopez-Armengol,
1983; Fielding, 2007). Segundo, para ordenar y visualizar
la dispersion de los especimenes en el espacio de todos los
caracteres se usa comunmente el Andlisis de Componentes
Principales y/o el Analisis de Variables Candnicas (Marcus,
1990; Kachigan, 1991; Carroll y Green, 1997). Los grupos
de similitud en el fenograma generado y la visualizacién de
nubes de puntos separados con métodos de ordenacién
(CVA), se interpretan como grupos taxondmicos. Ademas,
dado que los ejes del CVA identifican la maxima separacion
de los grupos y los caracteres correlacionados con estos
ejes son los que mas contribuyen a la distincién, se inter-
preta que esos son los caracteres de mayor importancia
taxondmica. Un ejemplo reciente de esta doble estrategia
fenética es el estudio de la variacién de la similitud total en
especimenes del arbusto Gymnopodium floribundum Rolfe

Hipotesis en un arbol

Figura 11: Homologia taxica y transformacional. Distribucién de estados en siete terminales. Tres terminales comparten una guanina (G) y también
tienen un caracter morfométrico (definido por mediciones o coordenadas) muy similar (triangulos equildteros). En ambos espacios, por ser el mismo
estado se postula “homologia taxica”. En la filogenia combinada de muchos caracteres, esta similitud en los nucleétidos resulta ser homoplasia
para las tres terminales. Como se explica en el texto, parte de la similitud en un caracter morfométrico continuo (triangulo equilatero) se explicaria
como homoplasia. La variacién del cardcter morfométrico con al menos tres estados diferentes puede postularse como homologia transformacional

(tridngulo rectangulo -> isdsceles -> equilatero).
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(Ancona et al., 2019). Se combinaron datos de mediciones
(largos y anchos) y una configuracién de coordenadas “x,
y” para la forma de la hoja. Se aplicaron los dos tipos de
analisis de agrupacion y ordenacion (UPGMA, CVA). Los re-
sultados revelaron la existencia de tres grupos de especi-
menes, los cuales se interpretaron taxondmicamente como
subespecies. El andlisis morfométrico de la similitud total
con todos los caracteres combinados asi no es la Unica ma-
nera de usar estos datos en sistematica.

Bajo un enfoque filogenético, los analisis morfométri-
cos proceden examinando la variacion particionada, es decir,
un caracter a la vez. Eventualmente todos los caracteres se
combinan en una matriz filogenética y se procede a postular
los grupos taxondmicos en la filogenia inferida. El concepto
de “caracter taxondmico” como hipodtesis de homologia filo-
genética es el fundamento epistemoldgico para este proce-
der en el estudio morfométrico de la variacién particionada
de caracteres y la similitud de estados entre organismos.
Esto implica substituir las preguntas fenéticas sobre la for-
macion de grupos taxondmicos con similitud morfométrica
total con preguntas filogenéticas sobre la variacién cuanti-
tativa de un caracter y la existencia de estados. Con las me-
diciones o coordenadas de un caracter C1 en una coleccidn
de T taxones, la pregunta filogenética es ¢cuantos estados
se pueden agrupar y distinguir? La seleccion de un caracter
como taxondmico implica una hipdtesis de homologia trans-
formacional entre al menos dos estados. Entonces la expec-
tativa tedrica es que un cardcter taxondmico mostrara mas
varianza entre taxones que dentro de los taxones, es decir, la
distribucion de mediciones sera aproximadamente bimodal
o multimodal (Fig. 12). Pero antes, la primera pregunta es
exploratoria: équé conjunto de mediciones o coordenadas
describe la variacidn de un caracter taxondmico? La respues-
ta requiere una estimacién cuantitativa de la comparabilidad
y lainspeccidn de la correspondencia topoldgica (Hawkins et
al., 1997; Rieppel y Kearney, 2002, 2007).

Cuando se analiza la variacion de un caracter taxond-
mico se deben explorar varios espacios matematicos alter-
nativos. Consecuentemente, ademas de analizar estadisti-
camente las mediciones colectadas, se construyen nuevas
variables y espacios de andlisis, particularmente, cuando los
valores de los largos y anchos de un caracter estan correla-
cionados. Ese es el caso de la variacidn de las valvas de es-
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pecies de las diatomeas del género Chaetoceros Ehrenberg
(Fig. 13A). Para ilustrar este ejercicio se dispuso de datos
(Ake, J., com. pers.) de los largos (eje pervalvar) y anchos
(eje apical) de las valvas en 20 especimenes en varias espe-
cies de Chaetoceros. Un analisis estadistico nos revela una
distribucion multimodal, pero con mucho sobrelape entre
las distribuciones de cada especie, para las dos mediciones.
Por ejemplo, los promedios y desviaciones estandar de los
valores en micras del eje pervalvar no son muy diferentes
(Fig. 13B). La conclusién rapida es que esa variacion no es
informativa, pues la distincidon de estados no es evidente. Sin
embargo, falta explorar si el problema puede ser que esas
dos variables no son buenas descriptoras del espacio mate-
matico del caracter taxondmico. Para explorar otro espacio
matematico, las dos variables se sometieron a un Analisis
de Variables Candnicas (CVA) usando Statistica (Fig. 13C). El
despliegue de los valores en la nueva variable el eje candni-
co 1 (CV1, Fig. 13D) muestra un espacio donde es evidente

Figura 12: Espacio geométrico de un caracter taxondmico y expectativas
de los patrones de la variacion cuantitativa. En los cuatro casos (A, B, C,
D), el espacio puede considerarse bivariado, por ejemplo, como cuando
medimos el largo y ancho de un caracter. A. variacion homogénea,
probablemente no informativa; B. variacion amplia pero continua; C.
variaciéon amplia multimodal, potencialmente informativa; D. la misma
distribucién que en (C), pero la variacién ahora se expresa con los valores
en un nuevo eje resultado de la combinacion lineal de las dos variables
originales. La variacion expresada en este eje es muy probablemente
informativa. T1, T2, T3, son grupos de especimenes de taxones diferentes.
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la existencia de al menos dos estados de caracter entre las
especies. El analisis de varianza seguido de una comparacion
multiple de promedios sobre los valores del CV1 para cada
especie efectivamente muestra que hay dos grupos de pro-
medios. Este ejemplo ilustra que el analisis de la variacién
sobre los valores de una combinacién lineal de las dos varia-
bles puede revelar que en ese espacio rotado si hay variacion
informativa, claramente multimodal. El caracter taxondmico
no se describe ni con el largo ni con el ancho por separado,
sino una combinacidn lineal de ambas variables. Los analisis
morfométricos pueden resultar en la redefinicion de los des-
criptores numéricos y un cambio del espacio matematico de
los caracteres.
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Morfometria y la identidad de estados de carac-
teres

Después de explorar las variables para describir la variacion
de un caracter, los métodos estadisticos se aplican filogené-
ticamente con el objetivo de cuantificar niveles de similitud
para discernir la existencia de estados entre organismos. La
similitud en la variacién de un caracter taxonédmico puede
ser un concepto vago en la sistematica porque a veces se
refiere a la similitud posicional (correspondencia topogra-
fica) y a veces al parecido en forma o tamafio (Rieppel y
Kearney, 2002). Aqui la primera opcion se relaciona con la
conceptualizacion del cardcter como entidad discreta, rele-
vante y comparable (Farris et al., 1970; Freudenstein, 2005;
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Figura 13: Exploracidn de espacios matematicos alternativos en la definicion de un caracter taxonémico. Variacion de las valvas en un conjunto de

especies de diatomeas del género Chaetoceros Ehrenberg. A. largo (eje pervalvar) y ancho; B. variacion casi homogénea en el largo de las valvas; C.
grafica de dos ejes en un Analisis de Variables Candnicas; D. distribucidn claramente bimodal de los valores en el primer eje CV1. Fotografia y datos,

cortesia de José Aké.

Acta Botanica Mexicana 127: e1640 | 2020 | 10.21829/abm127.2020.1640



De Luna: De la sistematica fenética a la morfometria filogenética

Sereno, 2007; “theory-laden objects” sensu Wheeler, 2012).
Operativamente esto involucra seleccionar o delimitar cual
estructura se medird o registrard con coordenadas de pun-
tos. La segunda aplicacion se circunscribe al concepto de
parecido o identidad de estados (“character state identity”,
sensu Brower y Schawaroch, 1996; Humphries, 2002). Deci-
dir sobre la identidad de los estados taxondmicos entre or-
ganismos es una estimacion estadistica, la cual requiere con-
siderar la estructura de correlaciones y varianzas en algun
espacio matemadtico univariado, bivariado o multivariado. La
evaluacion cuantitativa de la prueba de similitud para hipo-
tesis de homologia primaria (“similarity test”, sensu Patter-
son, 1982) permite dar una respuesta formal de si es o no el
mismo estado taxondmico en la variacion multimodal de un
cardcter.

Los conceptos de probabilidad y los procedimientos
estadisticos se pueden usar para evaluar si los taxones T
comparados en el analisis son “iguales” o “diferentes” para
los estados en la variacion de un caracter (Jardine, 1969; Rae,
1998). Las mediciones de un caracter C1 para cada taxon se
resumen en los pardmetros estimados de la distribucion y
tendencia central (en un sentido estadistico). Las decisiones
sobre qué distribuciones unimodales o multimodales (y las
tendencias centrales asociadas) son diferentes o no, deben
evaluarse con los niveles de variacién dentro de y entre taxo-
nes incluidos en el andlisis (Rae, 1998). La identidad de esta-
dos se estima entonces con analisis de varianza univariados
o multivariados de las mediciones o de las coordenadas. Con
un objetivo filogenético, los métodos multivariados (CVA,
PCA, UPGMA) se usan para explorar si en dos o mas taxo-
nes Tn, un caracter taxondmico C1, descrito por dos varia-
bles 0 mds Vn, es potencialmente informativo con al menos
dos estados. El arbol de similitud total derivado del UPGMA
puede interpretarse como la hipétesis primaria del orden de
estados o la serie de transformacidn de estados del caracter
(“character state tree” sensu Freudenstein, 2005).

Un ejemplo reciente de la construccidn del arbol de
los estados es el caso de la variacidn en el sulcus acusticus
del otolito sagittae en varias especies de la familia de peces
Gerreideae. La variacidon de los contornos de este pequeiio
canal se describid con semi-marcas. El arbol de las distancias
Procrustes con un UPGMA se interpreté como “the character
state tree of the variation in the sulcus” (Chollet-Villalpan-
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do et al., 2019). Los darboles de los estados de un caracter
morfométrico también se pueden estimar con métodos de
verosimilitud usando el programa ContML-PHYLIP v. 3.6 (Fel-
senstein, 1973; 2000). Por ejemplo, la variacién de los frutos
en especies del género Lithocarpus Blume descrita con coe-
ficientes de Fourier y tres mediciones se agrupd con maxima
verosimilitud y el arbol se interpretd como “the most likely
transformation series of shape change” (Cannon y Manos,
2001). En otro ejemplo, la variacion del cuerpo de peces del
género Diapterus Ranzani, descrita con los “partial warps
scores” derivados de las coordenadas de 16 puntos, se anali-
z6 con parsimonia (usando TNT) y con maxima verosimilitud
(ContML) para construir el drbol de los estados de la forma
(Vergara-Solana et al., 2014). Otro ejemplo ilustra el arbol de
la transformacion de estados en la variacion de la forma de la
cauda entre especies de acaros del género Arrenurus, descri-
ta con coordenadas Cartesianas construido con parsimonia
en TNT (Ramirez-Sanchez et al., 2016, Fig. 14).

El siguiente ejercicio ejemplifica la interpretacion
del despliegue de tres nubes discretas de puntos en el pla-
no de las dos primeras Variables Candnicas para revelar la
identidad de al menos tres estados distintos en la variacion
morfométrica de un caracter taxondmico. La interpretacién
de estos tres grupos en el fenograma también permite pos-
tular una hipétesis primaria de la serie de transformacién
de los tres estados, independientemente del nimero de
taxones comparados. Para este ejercicio se analizaron los
datos de la variacion de las bracteas florales (Fig. 14A) en
470 especimenes de 12 especies de bromelias del grupo
de Tillandsia bulbosa Hook. (Chew et al., 2010). Se regis-
traron tres marcas (una en el dpice y dos en la base) y dos
contornos con 45 semi-marcas (Fig. 14B) usando MakeFan
(Sheets, 2005) y tpsDig (Rohlf, 2017). Se procedid a la super-
posicién Procrustes y alineamiento de las semi-marcas con
CoordGen y Semiland (Sheets, 2014a, b). Para el analisis
de agrupamiento se usaron las distancias de Mahalanobis
estimadas en el espacio de todas las Variables Candnicas
con CVAGen (Sheets, 2014d). Se uso el algoritmo de agru-
pamiento UPGMA en NTSys (Rohlf, 2000). La variacién de la
forma de las bracteas florales en las 12 especies es muy am-
plia (Fig. 14D). Las distancias de Mahalanobis indican que
diez especies, aunque variables, son muy similares entre si.
El fenograma muestra claramente las diez especies en un
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solo grupo (Fig. 14C). El despliegue de las dos primeras Va-
riables Candnicas muestra los resultados del analisis multi-
variado de varianza (MANOVA) revelando tres formas en la
variacion de las bracteas florales (Fig. 14E).

Las preguntas sobre la variacion de los caracteres y
estados se examinan con los analisis estadisticos y morfo-
métricos particionados, es decir, sélo con la o las variables
usadas para cuantificar un cardcter. En la practica no es dificil
seleccionar el conjunto de mediciones o puntos para descri-
bir un caracter. Para el estudio de la variacidn de especies
de acaros acuaticos del género Arrenurus (Acari, Hichnidia,
Arrenuridae) se analizaron ocho caracteres multivariados
(Ramirez-Sanchez et al., 2016). Estos caracteres se descri-
bieron cuantitativamente con tres conjuntos de mediciones
y cinco configuraciones de coordenadas “x, y”. Para cada
conjunto de variables por separado, se usaron las técnicas y
andlisis morfométricos (CVA, UPGMA) para la cuantificacion
de la identidad de estados entre 13 especies. Los resultados
revelaron que algunos caracteres son muy variables y tienen
muchos estados diferentes, mientras que otros caracteres
son menos variables y tienen pocos estados. Este estudio
ejemplifica el uso de métodos morfométricos para la justi-
ficacién empirica en las hipdtesis de identidad de estados
como homologia primaria. Dado que la similitud morfomé-
trica no es homologia filogenética, tal juicio cuantitativo de
la existencia de estados de caracter sigue siendo hipétesis de
homologia primaria, que debe analizarse para congruencia.
Los analisis filogenéticos y la congruencia entre caracteres
permiten distinguir si un sistema de estados de caracter mor-
fométrico son homologia u homoplasia (De Pinna, 1991; De
Luna y Mishler, 1996; Palciy Lee, 2019).

Datos morfométricos en la inferencia de la filo-
genia

El uso de los datos morfométricos para la inferencia de la
filogenia ha provocado reacciones en dos direcciones epis-
temoldgicas opuestas. Por un lado, investigadores opinan
“a priori” que absolutamente TODOS los caracteres mor-
fométricos (mediciones o coordenadas) no contribuyen a
la filogenia y por lo tanto no se deben incluir (Bookstein,
1994; Rohlf, 1998, 2002; Monteiro, 2000). De acuerdo con
esta vision, los datos morfométricos se pueden mapear “a
posteriori” sobre una filogenia preestablecida (Bookstein,
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1994; Rohlf, 1998, 2002; Monteiro, 2000; Felsenstein, 2002;
Klingenberg y Gidaszewski, 2010; Adams et al., 2011, 2013).
Por otro lado, con la idea de examinar si los datos morfo-
métricos son homologia u homoplasia, se han desarrollado
métodos de parsimonia para el andlisis de la congruencia
entre varios tipos de caracteres (sinapomorfia). Bajo este
enfoque, los caracteres morfométricos siempre se incluyen
combinados con otros caracteres para la inferencia de ho-
mologia y grupos monofiléticos en una filogenia (Naylor,
1996; Macleod, 2002; Goloboff et al., 2006; Gonzalez-José
et al., 2008; Catalano et al., 2010; Clouse et al., 2011; Palciy
Lee, 2019). Bajo el enfoque de los métodos probabilisticos,
también ya se han explorado analisis filogenéticos con par-
simonia cuadrada y con maxima verosimilitud, aunque con
modelos muy elementales (Ascarrunz et al., 2019).

Histéricamente, las discusiones y los argumentos so-
bre los datos morfométricos en la inferencia de la filogenia
se han centrado en, 1) el uso de estados morfométricos dis-
cretos (Monteiro, 2000; Adams et al., 2011) o los datos con-
tinuos (Catalano et al., 2010), 2) el uso de las variables de
la deformacion relativa (partial warps, Naylor, 1996; Adams
et al., 2011) o las coordenadas (Catalano et al., 2010) direc-
tamente, 3) el uso de los métodos alternativos de parsimo-
nia (Goloboff et al., 2006) o de parsimonia cuadrada (Rohlf,
2002) o verosimilitud (Felsenstein, 2002) para la inferencia
de la filogenia y 4) sobre si los datos morfométricos con-
tienen o no seial filogenética (Klingenberg y Gidaszewski,
2010). Dado que hay problemas con la discretizacién de
estados morfométricos, metodolégicamente es preferible
usar los datos continuos. También se ha recomendado el
uso de las coordenadas, tanto con métodos de parsimonia
como con maxima verosimilitud, pues en ambos casos no
hay necesidad de extraer los partial warps como estimado-
res de deformacion relativa para la inferencia de la filogenia
(Catalano et al., 2010; Felsenstein, 2010). El punto contro-
versial sigue siendo si los datos morfométricos aportan se-
fal filogenética o no.

Esta revision promueve la posicidon epistemoldgica
de que todos los tipos de datos deben ser escudrifiados
para analisis filogenético potencial (Thiele, 1993; Stevens,
2000; Humphries, 2002). Ademas, la expectativa tedrica en
la reconstruccién filogenética es que la combinacién de to-
dos los tipos de datos disponibles (Nixon y Carpenter, 1996;
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Figura 14: Uso de métodos morfométricos para la justificacion empirica de las hipdtesis de identidad de estados taxondmicos como homologia
primaria. Variacién de las bracteas florales (n=470) en 12 especies de bromelias del grupo de Tillandsia bulbosa Hook. A. inflorescencia; B. bractea
floral con dos contornos registrados con semi-marcas; C. tres grupos en un fenograma (UPGMA con Distancias Mahalanobis); D. variacion en la forma
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Kluge, 1997, 2004; Rieppel, 2005; Assis, 2015), incluyendo
los morfométricos codificados o continuos, puede proveer
las mejores hipdtesis sobre las relaciones filogenéticas. Em-
piricamente, la inclusidn de los caracteres de las formas, al
igual que el impacto de otros caracteres, tiene un efecto
minimo en la reconstruccion de las relaciones filogenéti-
cas, especialmente cuando se combinan con muchos datos
moleculares (Ospina-Garcés y De Luna, 2017; Solis-Zurita
et al., 2019). Si se incluyen en la inferencia de la filogenia,
algunos caracteres cuantitativos de mediciones o coorde-
nadas sobrevivirdn como homologia y algunos se replan-
tearan como homoplasia. Como con cualquier tipo de da-
tos, la calificaciéon de homologia u homoplasia en los datos
morfométricos debe depender de usar indices de consis-
tencia para evaluar filogenéticamente su utilidad. Los indi-
ces de consistencia en varios andlisis han revelado niveles
semejantes de homologia y homoplasia en los datos mor-
foldgicos, conductuales y moleculares en la inferencia de la
filogenia (Sanderson y Donoghue, 1989; De Queiroz y Wim-
berger, 1993; Philippe et al., 1996; Sanderson y Hufford,
1996; Engstrom et al., 2004). Conforme se examinen mas
casos de estudio, es posible que la variacion en el nivel de
homoplasia en los datos morfométricos sea semejante a la
variacion en el nivel de homoplasia que se ha documenta-
do en todos los tipos de datos.

Para la inferencia de la filogenia la variacion de un
caracter morfométrico puede analizarse con cddigos dis-
cretos o con los valores continuos. La decisidn cuantitati-
va sobre la identidad de estados es independiente de la
necesidad o no de aplicar un sistema de codificacion de
estados discretos (Hawkins, 2000; Stevens, 2000; Jenner,
2002), puesto que es factible usar los valores continuos al
incluir un caracter morfométrico en la matriz filogenética,
tanto para andlisis con parsimonia (Goloboff et al., 2006;
Catalano et al., 2010), como para analisis con parsimonia
cuadrada y maxima verosimilitud (Ascarrunz et al., 2019).
En un estudio comparativo del desempefio de los caracte-
res morfométricos con parsimonia se encontré que tanto la
matriz de caracteres codificados como la de los caracteres
cuantitativos resultan en arboles similares (Thiele, 1993).
Por ejemplo, antes del desarrollo de métodos para el ana-
lisis de datos continuos, la variacién de caracteres morfo-
métricos en especies de orquideas del género Bletia Ruiz &
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Pav. se codificé en estados discretos para analizarlos filoge-
néticamente (Sosa y De Luna, 1998). Un re-analisis con par-
simonia de los mismos caracteres, pero ahora con los datos
continuos (promedios y rangos), produce una filogenia con-
gruente con la filogenia basada en los caracteres codifica-
dos discretamente (Fig. 15). Estas dos filogenias a su vez
son congruentes con el subclado de Bletia reflexa Lindl. en
otra filogenia posterior basada en caracteres moleculares,
aunque con los morfométricos todavia codificados (Sosa,
2007). Este ejemplo ilustra que la prueba de similitud (sen-
su Patterson, 1982) para homologia primaria es diferente
del procedimiento para re-expresar la variacidon continua
en codigos discretos en una matriz filogenética. La frecuen-
cia observada en la distribucion de las mediciones en los
especimenes describe numéricamente los estados (Jardine,
1969; Thiele, 1993), aunque no obliga a codificarlos como
estados discretos (Farris, 2007). Los promedios y las varian-
zas pueden ingresarse en la matriz y analizarse filogenética-
mente como datos continuos (Goloboff et al., 2006). Otros
ejemplos ya han demostrado la utilidad filogenética de los
caracteres descritos con mediciones de largos y anchos
analizados con cddigos discretos (Guerrero-Enriquez et al.,
2003) y también directamente con los valores continuos
de los promedios y desviaciones estandar con métodos de
parsimonia (De Bivort et al., 2010; Parins-Fukuchi, 2018;
Solis-Zurita et al., 2019).

La ruta de procedimientos en la integracién de los da-
tos morfométricos para los andlisis filogenéticos con méto-
dos de parsimonia se ilustra en el esquema de la Figura 16.
Una de las maneras de incluir datos morfométricos en un
analisis filogenético es con el software TNT (Goloboff y Ca-
talano, 2016). La preparacion de los caracteres morfométri-
cos, por ahora, depende de disponer de este programa que
permite combinar datos continuos y otros tipos de datos.
Los conjuntos de mediciones o las coordenadas de pun-
tos para describir un caracter se ingresan definidos como
bloques para el formato de las matrices en este software.
El Cuadro 8 ejemplifica con las coordenadas superpuestas
de los “pentagonoides” el formato y sintaxis de comandos
basicos requeridos para poder analizar filogenéticamente
el cambio en las formas en TNT. Cada forma definida por
una configuracién de puntos (marcas y/o semimarcas) es
un bloque que inicia con un identificador, las terminales,
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24 especimenes de cada especie; B. detalle de las mediciones de la flor; C. tres estados del ancho de los pétalos [[1] [3,6,7,] [2,4,5]] con cddigos
discretos 0, 1, 2, respectivamente; D. filogenia usando PAUP a partir de caracteres morfoldgicos discretos combinados con todos los morfométricos
codificados en estados discretos (Sosa y De Luna, 1998); E. filogenia con los mismos caracteres morfométricos, usando TNT (Goloboff y Catalano,
2016) para analizar los promedios y rangos como datos continuos sin codificar.

los valores de las coordenadas y el comando de fin del blo-
que. La tarea de convertir las coordenadas superpuestas
desde los formatos comunes en los programas morfométri-
cos (IMP, tpsDig) al formato de TNT puede facilitarse con el

programa LMs4TNT (Sandria y De Luna, 2016).

La teoria y métodos sobre el flujo de operaciones a
partir de una matriz con caracteres combinados esta fuera
del alcance de esta revision, pues son materia de los méto-
dos de andlisis filogenéticos con parsimonia que se ejecu-
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tan para la inferencia de filogenias y para la optimizacion de
hipdtesis de cambio en los caracteres morfométricos (Golo-
boff et al., 2006; Catalano et al., 2010; Catalano y Goloboff,
2012). En términos generales, cuando se analizan varias for-
mas, las coordenadas promedio de cada terminal (especie)
se estandarizan para igualar el efecto del diferente nimero
de puntos en cada configuracién. Estos procedimientos de
estandarizacion se implementan segun lo sugerido por Ca-
talano et al. (2015). Independientemente del nimero de
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puntos, cada configuracién (marcas y semi-marcas) se pon-
dera de tal manera que la contribucién de cada forma a la
longitud total del arbol es similar a la de un solo caracter ta-
xondmico. En este procedimiento para la busqueda del arbol
mas corto, TNT optimiza simultaneamente la longitud total
del arbol y la superposicion de las configuraciones.

La superposicidn filogenética no es una superposi-
cidon con minimos cuadrados para estimar una hipotenusa ni
tampoco es referida al promedio de todas las formas, como
la superposicién Procrustes, lo cual es usual en la morfo-
metria geométrica. En la superposicién con parsimonia, los
desplazamientos de puntos se minimizan con distancias
Euclidianas a través de los catetos (distancia Manhattan) y
superponiendo jerdrquicamente las configuraciones de an-
cestros y descendientes considerando la topologia de un
arbol. La optimizacién de la superposicion filogenética es
entre las tres configuraciones (a, b, c) conectadas a un nodo
interno (d), minimizando las medianas geométricas de Fer-
mat de las distancias en las coordenadas de cada punto
(Catalano et al., 2010). El procedimiento estima una con-

Relative Warps }\, I

T 7

figuracion ancestral para el nodo interno “d” aproximando
posiciones éptimas para cada punto (marcas o semi-mar-
cas). La posicién ancestral de un punto se optimiza para los
valores alternativos de las posiciones observadas o estima-
das de ese punto en las configuraciones vecinas (a, b, c).
Se explora sdélo un conjunto limitado de estados continuos
posibles muestreados en subdivisiones (p. ej., unas 4, 6 o
10) de una cuadricula. Las aproximaciones de las configu-
raciones en cada nodo interno se optimizan con el algorit-
mo de Sankoff usando una cuadricula local mas pequefia
en cada paso para afinar las posibles posiciones de cada
punto (“grid nesting”, Goloboff y Catalano, 2011). Ademas,
con la ayuda de scripts, la superposicidn filogenética en
TNT se puede hacer optimizada dindmicamente para todos
los nodos internos en cada examen sucesivo de la longitud
de cada arbol con todos los caracteres combinados, hasta
encontrar la solucidon dptima para la topologia del arbol y
para la superposicion (Catalano y Goloboff, 2012).

Un ejemplo reciente que ilustra la ruta de procedi-
mientos es el estudio filogenético con parsimonia de las

\V4

Parsimonia
(TNT)

Partial Warps
mediciones ~

coordenadas
superpuestas I

[X]

—— T

Métodos de valoracion y

Datos morfoldgicos
Fosiles
Secuencias de DNA

coordenadas de
registro

seleccion de redes

Figura 16: Protocolo para el andlisis filogenético de datos morfométricos. Los conjuntos de diferentes caracteres morfoldgicos discretos, conteos,
mediciones, las coordenadas superpuestas y los nucledtidos de marcadores moleculares se ingresan definidos como bloques distintos en el formato
de las matrices [X] para el programa de analisis filogenético TNT (Goloboff y Catalano, 2016).
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Cuadro 8: Coordenadas superpuestas 2D en el formato TNT para los seis “pentagonoides” A-F de la Figura 2. Estas son las mismas coordenadas
del Cuadro 1 convertidas al formato TNT con el programa LMs4TNT (Sandria y De Luna, 2016). Este programa lee las coordenadas superpuestas
y el tamarfio (CS) para escribir dos bloques de datos. Los dos primeros nimeros después de dos lineas de comandos de TNT son el nimero de
caracteres (nc=2) y el nimero de terminales (nt=6). El primer bloque (caracter 1=CS) empieza con el comando “& [Cont]” usado para los datos
continuos de mediciones. El bloque para el segundo caracter empieza con “& [landmark 2d]” para las coordenadas de cinco puntos de la forma de
los “pentagonoides”. Los valores del par de coordenadas de cada punto ahora llevan una coma en medio.

nstates cont;

xread

26

& [Cont]
pentagonoideA 394.89
pentagonoideB 625.476
pentagonoideC 486.563
pentagonoideD 394.417
pentagonoideE 481.34
pentagonoideF 624.029

& [landmark 2d ]

pentagonoideA -0.424423,0.135222 -0.00152474,0.444174 0.428978,0.137765 0.266914,-0.36111 -0.269944,-0.356051
pentagonoideB -0.540261,0.0603161 -0.00967607,0.283481 0.536079,0.112025 0.338318,-0.212483 -0.32446,-0.243338
pentagonoideC -0.262228,-0.000649298 0.181629,0.485097 0.368288,0.295787 0.0532519,-0.299723 -0.340942,-0.480511
pentagonoideD -0.427852,0.135429 0.000888755,0.446924 0.427657,0.135413 0.264258,-0.360665 -0.264952,-0.357102
pentagonoideE -0.413761,-0.0600367 0.146796,0.327243 0.51607,0.267203 0.163814,-0.170507 -0.412919,-0.363903
pentagonoideF -0.261422,0.185373 0.0254773,0.566392 0.276484,0.161401 0.146046,-0.46831 -0.186585,-0.444855

’

proc/;

especies de lagartijas del grupo Sceloporus variabilis Wieg-
mann (Squamata: Phrynosomatidae). En este andlisis se
combinaron tres marcadores moleculares, datos morfo-
légicos discretos y datos morfométricos sin codificar. En
la matriz se incluyeron los promedios y los rangos de 17
mediciones lineales. También se incluyeron en el analisis
tres configuraciones de coordenadas “x, y” para describir la
forma de escamas cefdlicas (Solis-Zurita et al., 2019). En el
caso de los estados discretos, los estados similares pueden
declararse homologia u homoplasia. Pero cuando los datos
son continuos, sélo es posible decir si parte de toda la simi-
litud de un estado morfométrico en un nodo es homologia
o si cierta proporciéon de la similitud es homoplasia. En la
filogenia del grupo Sceloporus variabilis, la identidad de es-
tados morfométricos entre nueve especies de lagartijas en
algunos casos (forma de las escamas cefdlicas, longitud de
la pata delantera) resulta ser mayormente por homologia
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y en otros (longitud del cuerpo) la mayor proporcién de la
similitud es por homoplasia. Este estudio ejemplifica la in-
terpretacion a posteriori de homologia y homoplasia en los
datos morfométricos continuos.

La idea “a priori” de que los caracteres morfométri-
cos (mediciones o coordenadas) no contribuyen a la filoge-
nia no se justifica ni epistemoldgica ni empiricamente. Aun-
que la disposiciéon dominante es la de no incluir los datos
morfométricos en la inferencia de la filogenia, la discusién
estda migrando al campo analitico, pues se ha reconocido
que la decision de si son Utiles o no sdélo es posible después
de analizarlos combinados para inferir una filogenia. Se
sabe que Felsenstein ha estado experimentando con mé-
todos de maxima verosimilitud para el analisis de las coor-
denadas con superposiciones que consideran la topologia
de un arbol (Felsenstein, 2010). Sélo es cuestion de tiem-
po para que nuevos métodos se implementen en software



para enriquecer con mas casos empiricos la siguiente ronda
de discusiones sobre el analisis de los datos morfométricos
con enfoques filogenéticos bajo parsimonia, parsimonia
cuadrada y maxima verosimilitud.

Recomendaciones

1. Se requiere un entendimiento bdsico de la estruc-
tura tedrica, tanto de la morfometria como de los métodos
de andlisis estadisticos para una buena aplicacion y para
aprovechar cada nueva experiencia de investigacion.

2. Los diferentes métodos de superposicién de coor-
denadas Cartesianas distribuyen los componentes de la
deformacidn y varianzas punto a punto en ubicaciones y
magnitudes diferentes. Conviene entonces explorar la ines-
tabilidad de resultados bajo diferentes modelos de super-
posicién para construir el mapa de la deformacién relativa
con la funcién TPS.

3. En el caso de las mediciones lineales, se debe
evitar el uso de variables compuestas en la forma de pro-
porciones. Para los andlisis estadisticos y morfométricos se
pueden usar las dos variables para construir una combina-
cién lineal. En el caso multivariado es mejor usar todas las
variables sencillas disponibles. En cualquier caso, los anali-
sis estadisticos son particionados, usando sélo las variables
que describen numéricamente un cardcter taxonémico a la
vez.

4. En el caso de las coordenadas de puntos, es me-
jor usar relativamente muchos puntos para optimizar las
superposiciones y tener mejor poder de interpolacion de
las deformaciones entre puntos con la funcién TPS. En el
analisis filogenético de las coordenadas con parsimonia,
ni las superposiciones ni la visualizacién con estas inter-
polaciones tienen efecto alguno en la filogenia inferida. En
los analisis estadisticos, si se requiere se puede disminuir
el numero de variables para los analisis de varianza en un
CVA, mediante el uso de los primeros Componentes Princi-
pales. Entre mds heterogénea sea la varianza, sera posible
analizar la mayoria de la dispersidn en los datos (>95% de la
varianza) con menos componentes.

5. Las mediciones lineales y las coordenadas Carte-
sianas de puntos no son alternativas en competencia. Epis-
temoldgicamente los dos tipos de analisis son confirmato-
rios. Ambos descriptores numéricos tienen limitaciones y
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ventajas. Conviene usar las dos herramientas en todos los
estudios morfométricos, ya que los analisis confirmatorios
pueden robustecer o modificar las conclusiones derivadas
usando sélo una herramienta. Asi como en los andlisis es-
tadisticos, las mediciones y las coordenadas se analizan por
separado; también conviene explorar su utilidad y su inde-
pendencia. Silas mediciones y las coordenadas de la misma
estructura o morfologia no son independientes, entonces
ambos conjuntos no se deben incluir combinados en los
analisis filogenéticos.

6. Los analisis de ordenacién PCA y CVA no son mé-
todos de agrupacidn estadisticos ni taxondmicos. Si los
grupos existen a priori, ambos métodos de ordenacion per-
miten explorar la ubicacién y distincion relativa entre los
promedios de esos grupos. Si los grupos taxondmicos no
existen a priori, estos deben construirse mediante métodos
filogenéticos de agrupacion. La identificacion de los carac-
teres (mediciones lineales o forma) que mas contribuyen a
la distincién taxondmica se debe explorar en los andlisis de
discriminantes o el CVA, pero no en los Analisis de Compo-
nentes Principales.

7. Bajo un enfoque filogenético, los andlisis morfo-
métricos se usan para el estudio de la variacion de carac-
teres taxondmicos y los estados. Los métodos estadisticos
permiten el objetivo de cuantificar niveles de similitud o
identidad de los estados de caracter.

8. Los caracteres morfométricos de las mediciones
y coordenadas se incluyen en la inferencia de la filogenia
usando los valores continuos. Se recomienda combinarlos
con otros tipos de caracteres para efectivamente calificar
mediante la prueba de congruencia en los andlisis filoge-
néticos, cuales mediciones y formas pueden postularse a
posteriori como homoplasia y cuales sobreviven como hi-
potesis de homologia tdxica y homologia transformacional.
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