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RESUMEN GENERAL 

 

La noción general acerca del éxito de las especies invasoras plantea que el éxito 

depende de algunos rasgos de historia de vida y de la capacidad para adaptarse 

(evolabilidad) a nuevas condiciones ambientales que experimentan las especies 

abruptamente durante el proceso de invasión. Actualmente existen predicciones 

contradictorias en cuanto al resultado del proceso evolutivo asociado a la invasión 

mediada por el hombre. Es decir, no sabemos si el resultado será evolución rápida 

hacia mayores o menores rasgos de historia de vida, y si existe una relación evolutiva 

entre el cambio de rango geográfico y el cambio de nicho térmico que favorecería la 

capacidad de adaptación a nuevos ambientes. En este sentido especies invasoras 

ofrecen una oportunidad única para entender y estudiar como especies colonizan y 

se adaptan a nuevos ambientes rápidamente, lo que es de suma importancia, ya que 

estos resultados predicen diferentes impactos sobre la biodiversidad nativa. 

 

En esta tesis se evaluaron las tasas, tendencias y relaciones evolutivas de los rasgos 

de historia de vida de especies invasoras contrastando los escenarios más probables 

y las predicciones que nacen de la teoría ecológica de invasiones en un contexto 

evolutivo. Considerando que la intervención mediada por el ser humano no solo tiene 

impactos ecológicos, sino que también tienen enormes consecuencias evolutivas y 

puede acelerar en gran medida el cambio evolutivo en las especies que nos rodean. 

Con este objetivo se usó como modelo de estudio especies de peces de la familia 

Cyprinidae, considerando que fueron probablemente las primeras especies de peces 
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que se introdujeron fuera de sus áreas de distribución nativas en el siglo XVII, y se 

utilizaron nuevos métodos estadísticos filogenéticos para evaluar la idea de que los 

impactos generados por el hombre como la introducción de especies en nuevos 

ambientes podrían generar cambios en las tasas, las tendencias y la relación 

evolutiva en los rasgos que predicen el éxito de las especies invasoras. 

 

Los resultados generales nos indican que, durante el proceso de invasión de 

especies, rasgos como el tamaño corporal, la fecundidad, la edad de primera 

madurez, y el rango geográfico, han evolucionado con una fuerte señal filogenética  

y de manera acelerada desde que el hombre forma parte de la biota terrestre, 

además las tendencias evolutivas de estos  rasgos muestran que el movimiento de 

especies de un lugar a otro mediado por el ser humano tiene implicancias sobre los 

rasgos, lo que genera cambios con tendencias positivas en especies invasoras. Por 

otro lado, nuestros resultados respaldan la existencia de una relación evolutiva 

histórica entre la tasa evolutiva del tamaño del rango geográfico y la temperatura en 

los peces de la familia Cyprinidae, la cual no cambia cuando incorporamos en el 

presente el efecto del estado invasor. 

 

Los cambios evolutivos acelerados y positivos observados en los rasgos evaluados 

en las especies invasoras de la familia Cyprinidae serían consecuencia de su 

introducción a nuevas áreas, sustentando cambios profundos con base genética 

heredable en rasgos que están asociados al éxito de invasión.   Los resultados 

obtenidos en el presente estudio son innovadores y abren la puerta a solucionar el 
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problema de los estudios ecológicos de las consecuencias evolutivas de las especies 

invasoras los cuales suelen confundir las causas del cambio fenotípico que las 

especies presentan al enfrentar un nuevo ambiente. 

 

Palabras claves: Especies invasoras, Macroevolución, Métodos comparativos 

filogenéticos. 
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1. INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

Las invasiones biológicas generalmente son vistas como un proceso que inicia 

con el movimiento de especies desde su rango nativo hacia nuevas áreas, 

teniendo como vector de transporte al ser humano (Carlton 1989; Richardson & 

Pysek 2006). Posterior a la introducción de especies en nuevas áreas, estas 

pueden establecerse y expandirse más allá del lugar de introducción inicial, y su 

éxito de invasión estaría definido por las características intrínsecas de la especie, 

por su capacidad para hacer frente a distintas presiones generadas por el 

ambiente local, y por las interacciones bióticas y abióticas que se generen en el 

nuevo hábitat (Richardson et al. 2000, 2011).  

 

Por otro lado, desde hace más de 3.000 millones de años, las especies han 

dispersado, colonizado y transformado casi todos los ambientes marinos y 

terrestres, y en este proceso, se han originado innumerables formas, fisiologías 

e historias de vida (Fine 2015), siendo uno de los fenómenos evolutivos más 

trascendentales de la historia de la tierra. Sin embargo, la escala en la que han 

estado ocurriendo los procesos actuales de movimiento de especies impulsados 

por factores antrópicos es mucho más acelerada que lo que ha ocurrido de 

manera natural a través de la historia, generando impactos a diversas escalas 

tanto ecológicas como evolutivas (otto 2018). De manera que, diversas 

investigaciones han abordado el tema de las invasiones biológicas vistas desde 
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los diferentes impactos que generan a diferentes niveles, pero aún es poco lo que 

se sabe acerca de su efecto en los cambios evolutivos de aquellos rasgos a los 

que se les atribuye el éxito de invasión para aquellas especies que los presenten.  

De esta manera las invasiones de especies actuales son impulsadas por la 

transferencia de organismos de un lugar a otro mediada por humanos, superando 

las distintas barreras geográficas impuestas en su dispersión natural. Como 

consecuencia, se puede decir que actualmente el rango potencial de dispersión 

de las especies está menos restringido que en el pasado (cuando el hombre no 

existía), sin la necesidad de adyacencia geográfica, ya que los seres humanos 

mueven rápidamente los organismos a través de grandes distancias y barreras 

de dispersión (por ejemplo, cuencas oceánicas, hemisferios y continentes), que 

antes eran insuperables en escalas de tiempo ecológicas para la mayoría de las 

especies. Por lo tanto, los procesos de expansión y dispersión de las especies 

invasoras difieren de los procesos de dispersión natural que tienen las especies 

nativas, especialmente con respecto a la escala espacial y temporal en que estos 

ocurren. 

 

Es así como en los procesos de introducción de especies que han ocurrido a 

escalas generacionales más cortas y en periodos de tiempo evolutivo más cortos, 

se esperan cambios abruptos en las presiones ejercidas por la selección natural, 

generando diferencias en la magnitud del cambio fenotípico, dado que las 

especies se introducen en nuevos hábitats (Lahti et al. 2009), con condiciones 
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ambientales diferentes a las de sus rangos nativos (Lande 2009), por lo que 

cambian rápidamente para adaptarse a las presiones selectivas locales (Carroll 

2005).  

 

Actualmente es ampliamente conocido el impacto que el ser humano está 

generando en la biosfera controlando muchas características importantes de las 

distintas funciones del ecosistema. En la actualidad, una gran fracción del agua 

dulce disponible en el mundo, la tierra cultivable, la producción pesquera, el 

balance de nitrógeno, el balance de CO2 y la renovación biótica están dominados 

por los efectos humanos (Vitousek, et al. 1997). Sin embargo, toda esta 

intervención mediada por el ser humano no solo tiene impactos ecológicos, sino 

que también tienen enormes consecuencias evolutivas y puede acelerar en gran 

medida el cambio evolutivo en las especies que nos rodean, especialmente en 

los organismos patógenos, las plagas o invasiones biológicas y las especies 

cazadas comercialmente (Palumbi 2001). 

 

Cabe destacar que la visión clásica de estos cambios evolutivos por selección 

natural apunta a que el proceso es gradual y ocurre a escalas temporales 

amplías, pero actualmente existe evidencia en diferentes grupos de especies que 

demuestran que la evolución puede ocurrir a diferentes velocidades (Grant & 

Grant 1995; Hendry & Kinnison 1999; Kinnison & Hendry 2001; Hendry 2017), en 

donde las especies invasoras han sido ejemplos clave de rápido cambio 
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evolutivo, con numerosos estudios demostrando que la invasión puede tener 

grandes impactos tanto en la evolución adaptativa como en la no adaptativa 

(Dlugosch & Parker 2008; Colautti & Lau 2015). Estos estudios de evolución de 

rasgos en especies invasoras han permitido cuantificar cual es la tasa de la 

evolución de estos rasgos en el tiempo más reciente (Kinnison & Hendry 2001; 

Bone & Farres 2002) y han mejorado la comprensión de cómo los factores 

genéticos, demográficos y ecológicos dirigen una rápida evolución.  

 

Los cambios ambientales y todos los distintos agentes de selección natural están 

constantemente moldeando los rasgos fenotípicos de poblaciones naturales 

(Futuyma 2005). Sin embargo, entre estas innumerables influencias, los seres 

humanos han emergido como una fuerza evolutiva dominante (Palumbi 2001). 

Las poblaciones naturales están, al menos en parte, adaptadas a sus ambientes 

selectivos locales (Endler 1986; Rose & Lauder 1996; Schluter 2000), no 

obstante, la intensidad y la dirección de la selección fluctuarán a lo largo del 

tiempo, lo que hará que la adaptación sea una necesidad continua y en constante 

cambio. De manera que estos procesos adaptativos dinámicos se han logrado 

confirmar por medio de cambios fenotípicos adaptativos a diferentes escalas, 

incluyendo aquellas escalas de tiempo tan cortas como a unas pocas 

generaciones (Hendry 2001; Palumbí 2001; Reznick & Ghalambor 2001; Hairston 

et al. 2005). 
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En general, los procesos históricos de colonización de nuevas áreas dependen 

de la evolución de rasgos característicos de las especies (Cristescu 2015). Por 

lo cual, una vez que una especie ha dispersado hacia una nueva región con 

nuevas condiciones climáticas, su nicho climático puede evolucionar a través de 

la adaptación local, la extinción de individuos no adaptados y/o la deriva genética 

como resultado de tamaños poblacionales pequeños (Crisp & Cook 2012). Estos 

fenómenos se acoplarían a la evolución del nicho climático que ocupan las 

especies, determinando si estas se pueden establecer en una nueva región con 

un clima novedoso. Tales interacciones entre procesos históricos de colonización 

y las tasas de evolución de los rasgos de las especies sugieren que los linajes 

que han logrado colonizar distintas regiones, ampliando sus rangos de 

distribución durante su historia evolutiva, también habrían experimentado tasas 

más rápidas de evolución de los nichos climáticos (Gallien 2015). Por lo cual se 

podría esperar que los linajes que evolucionan rápidamente tengan una mayor 

capacidad de adaptación a nuevas condiciones y áreas. Tal potencial de 

adaptación ha demostrado ser una característica importante de las especies 

invasoras (Phillips et al. 2010; Hill et al. 2013), y por lo tanto tasas rápidas de 

evolución de los rasgos en algunos linajes permitiría su adaptación a nuevas 

condiciones climáticas. 

 

Los cambios evolutivos acelerados se derivan generalmente de una fuerte 

selección natural ejercida por factores humanos. Sin embargo, el impacto ha 
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aumentado tan marcadamente en las últimas décadas que los humanos pueden 

ser la fuerza evolutiva dominante en el mundo (Palumbi 2001). En consecuencia, 

examinar la historia evolutiva de rasgos determinantes del éxito de invasión (e.g. 

tasa reproductiva, tamaño corporal etc.), así como los impactos y cambios que 

se han generado por factores humanos en dichos rasgos, puede ayudar a 

determinar las características evolutivas comunes de los invasores exitosos. Lo 

que ofrece oportunidades para explorar las dinámicas ecológicas y evolutivas, en 

donde los cambios evolutivos que presentan los rasgos de las especies durante 

el proceso de invasión pueden afectar la dispersión y abundancia del invasor con 

consecuencias para las comunidades nativas. Finalmente, todo esto nos permite 

discernir y evidenciar el impacto que el ser humano está generando a la 

biodiversidad a nivel macroevolutivo, por medio de la introducción de especies 

en distintos ambientes, generando cambios en las tasas y en las tendencias 

evolutivas en los rasgos de las especies invasoras. En este sentido permite tener 

evidencia sobre como la evolución puede ser un importante componente de 

respuesta de las especies a diversos agentes de cambio global (Visser 2008). 

 

Familia Cyprinidae como modelo de estudio de invasiones biológicas  

De la gran diversidad de peces existentes en el mundo, en cinco ordenes 

taxonómicos se han reportado especies invasoras: Cypriniformes, 

Salmoniformes, Perciformes, Cypridontiforme y Siluriformes (Alcaraz et al. 2005). 

Dentro de los cuales, la familia Cyprinidae constituye el grupo más grande de 
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peces dulceacuícolas del mundo (Berra 2001), con cerca de 2420 especies, 

agrupadas en 220 géneros (Nelson 2006) y con una extensa distribución continua 

en Eurasia, África y Norte América (Berra 2001). Además, esta familia muestra 

un gran número de especies introducidas en diferentes regiones del mundo 

(aproximadamente 120) (Fishbase: Froese & Pauly 2011). Al respecto, en las 

investigaciones previas sobre Ciprínidos introducidos, se han analizado rasgos 

de historia de vida, las ventajas ecológicas en invasiones (e.g., estructura de 

edad, edad de crecimiento, variación de la dieta, relación peso-talla, etc.) (e.g., 

Garcia-Bertou 2001; Koehn 2004; Goren & Galil 2005; Gozlan et al. 2010). 

Además, de la colonización de Ciprínidos en nuevas áreas y su distribución (e.g., 

Ozulug et al. 2004), así como el análisis de la historia evolutiva de algunas de las 

especies introducidas (e.g., Machordom & Doadrio 2001). Por lo tanto, 

considerando su amplia distribución y elevada diversidad, la familia Cyprinidae 

constituye un buen modelo para estudiar patrones históricos evolutivos de 

especies invasoras. Esto último se suma al hecho que hay pocos estudios que 

traten de evaluar las características distintivas del éxito de invasión en peces de 

agua dulce (e.g., Kolar & Lodge 2001; Vila-Gispert et al. 2005), en especial en 

Ciprínidos y no existen estudios que evalúen estas características en un contexto 

macroecológico y macroevolutivo explícito. Otorgando de esta manera, la 

posibilidad de evaluar explícitamente la asociación entre el éxito de invasión y la 

evolución de rasgos en un contexto macroevolutivo.  
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En este estudio usaremos como modelo de estudio la familia Cyprinidae y nuevos 

métodos estadísticos filogenéticos para evaluar la idea de que los impactos 

generados por el hombre como la introducción de especies en nuevos ambientes, 

estaría generando cambios en las tasas y en las tendencias evolutivas en los 

rasgos de las especies invasoras como consecuencias adaptativas a las 

condiciones novedosas del área introducida.  
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1.1 HIPÓTESIS DE INVESTIGACIÓN 

 

H1 (Capítulo 1): Las especies invasoras presentan tasas de evolución rápida 

hacia mayores rasgos de historia de vida y hacia habitar ambientes más cálidos, 

dado que ello les confiere ventajas adaptativas en los nuevos ambientes en los 

cuales son introducidos, además el aumento de temperaturas globales facilita el 

éxito de invasión. 

 

Predicciones: 

1. Durante la evolución de los ciprínidos, reflejada en su historia filogenética, 

las especies invasoras mostrarán tasas de evolución rápida en las ramas 

terminales del árbol filogenético para los rasgos de historia de vida como 

tamaño corporal, longevidad, rango geográfico, tasa reproductiva y edad 

de primera madurez temprana. 

 

2. Se espera que especies invasoras presenten cambios direccionales hacia 

mayores rasgos de historia de vida en las ramas terminales del árbol 

filogenético, es decir, desde el nodo que representa el ancestro común 

más reciente de cada especie. 
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3. Se espera que especies invasoras presenten cambios direccionales hacia 

ambientes más cálidos en las ramas terminales del árbol filogenético, es 

decir, desde el nodo que representa el ancestro común más reciente de 

cada especie, dado que el aumento de temperaturas a nivel global facilita 

el éxito de invasión. 

 

H2 (Capítulo 2):  Las especies invasoras presentan mayores tasas de evolución 

que las especies no-invasoras en el nicho térmico cada vez que amplían sus 

rangos geográficos. Esto se debe a que el proceso acelerado y frecuente de 

cambio de hábitats al que se someten puede alterar la dinámica histórica 

adaptativa heredada de sus ancestros, generando procesos evolutivos más 

rápidos y con tendencias positivas de aumento de las tasas de evolución del 

nicho térmico asociadas a nuevos rangos geográficos (i.e. mayor evolabilidad 

que especies no-invasoras). 

 

Predicciones: 

1. Las especies invasoras presentan mayores tasas evolutivas de su nicho 

térmico y tamaño del rango geográfico, en comparación a especies no 

invasoras. 
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2. Las tasas evolutivas del rango geográfico se relacionan positivamente con 

las tasas de evolución del nicho térmico. 

 

3. El tamaño del rango geográfico evoluciona direccionalmente hacia 

tamaños más grandes.  

 

4. Especies invasoras presentan cambios direccionales hacia habitar 

ambientes más cálidos debido al calentamiento global. 
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1.2 OBJETIVOS 

 

1.2.1 Objetivo general:  

Evaluar el efecto de las especies invasoras sobre las tasas, tendencias y 

relaciones evolutivas de rasgos de historia de vida asociados al éxito de invasión. 

 

1.2.2 Objetivos específicos: 

a) Generar una base de datos con las especies invasoras y no invasoras de 

la familia Cyprinidae. 

 

b) Generar una base de datos de rasgos de historia de vida (tamaño corporal, 

rango geográfico, longevidad, edad de primera madurez, fecundidad) y 

temperatura para especies invasoras y no invasoras de la familia 

Cyprinidae. 

 

c) Obtener una filogenia datada para la familia Cyprinidae. 

 
 

d) Modelar la evolución de rasgos de historia de vida (tamaño corporal, rango 

geográfico, longevidad, edad de primera madurez, fecundidad) y 
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temperatura, infiriendo tasas de evolución en cada rama de la filogenia y 

evaluar el potencial efecto de las especies invasoras en dichas tasas. 

 
 

e) Evaluar las tendencias evolutivas de los rasgos de historia de vida (tamaño 

corporal, rango geográfico, longevidad, edad de primera madurez, 

fecundidad) y temperatura, considerando el potencial efecto de las 

especies invasoras en las tendencias encontradas. 

 

f) Evaluar la relación evolutiva entre la tasa de cambio del rango geográfico 

y la tasa de cambio del nicho térmico de las especies invasoras y no 

invasoras de la familia Cyprinidae a través de toda la historia evolutiva de 

la familia.  

 

g) Evaluar la relación evolutiva entre la tasa de cambio del rango geográfico 

y la tasa de cambio del nicho térmico de las especies invasoras y no 

invasoras de la familia Cyprinidae en la historia reciente de la familia. 
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2. CAPÍTULO 1: 
 

PECES INVASORES MUESTRAN CAMBIOS DIRECCIONALES ABRUPTOS 

HACIA MAYORES RASGOS DE HISTORIA DE VIDA Y AMBIENTES MÁS 

FRÍOS 
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2.1 INTRODUCCIÓN 

Las especies invasoras (Box 1) son consideradas uno de los principales 

generadores de pérdida de biodiversidad a nivel global, tanto en ecosistemas 

acuáticos como terrestres y en todos los grupos taxonómicos (Ricciardi 2001; 

Ehrenfeld 2003; Baillie et al. 2004; Dukes & Mooney 2004; Butchart 2008; Moroñ 

et al. 2009). Según el Libro Rojo de la UICN de 2004, las especies exóticas 

invasoras son responsables de poner en peligro al 5,4% de las especies con 

algún grado de amenaza. Esto se debe a que especies introducidas causan una 

alteración en el nuevo ambiente al actuar, por ejemplo, como depredadores y 

competidores por espacio y recursos con las especies nativas, además generan 

desplazamiento de nichos e incluso llevan al punto de extinción a especies 

nativas o a la reducción de sus poblaciones más vulnerables (Cooke & Cowx 

2004; Gido & Franssen 2007; Simberloff 2011). Adicionalmente, se ha descrito el 

aumento de hibridación de especies a causa de introducciones deliberadas, lo 

cual puede reducir la diversidad genética y aumentar la transmisión de 

enfermedades (Rhymer & Simberloff 1996; Hovick & Whitney 2014). Finalmente, 

las especies invasoras causan desequilibrios a nivel comunitario y de 

ecosistemas al cambiar la composición de especies y la estructura trófica de la 

comunidad nativa y por medio de impactos en la disponibilidad de nutrientes 

(Mack et al. 2000; Lockwood et al. 2009).  
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El estudio de las invasiones biológicas plantea que el éxito del proceso y, por lo 

tanto, sus consecuencias negativas sobre la biodiversidad nativa, está 

determinado por algunos rasgos de historia de vida, tales como, alta tasa 

reproductiva, gran tamaño corporal y amplio rango de distribución geográfico, los 

cuales confieren ventajas competitivas sobre la biodiversidad nativa (Blackburn 

et al. 2009; van Wilgen & Richardson 2012; Allen et al. 2013). Los individuos con 

estas características muestran alta adecuación biológica (reproducción y 

supervivencia), rápido crecimiento y persistencia de la población a pesar del 

efecto fundador (Lockwood et al. 2005; Blackburn et al. 2009). Por lo tanto, las 

invasiones exitosas cambiarán, predeciblemente, el promedio de los rasgos de 

historia de vida hacia valores mayores de tasas reproductivas y supervivencia, 

rápido crecimiento y persistencia de la población, ya que los individuos con estos 

rasgos son los que aumentan en frecuencia dentro de las poblaciones luego de 

la invasión exitosa. En este contexto, se espera observar cambios evolutivos 

direccionales hacia mayores rasgos de historia de vida en aquellos linajes que 

han sido introducidos exitosamente por el hombre. Por otra parte, las historias de 

vida “rápidas” (i.e. eventos reproductivos frecuentes, alta fecundidad) de las 

especies invasoras promueven el crecimiento acelerado de la población después 

de la llegada a nuevos lugares, lo que resulta en tamaños poblacionales con bajo 

riesgo de extinción (Pimm 1991). Por lo tanto, a medida que las poblaciones 

aumentan hacia tamaños poblacionales medianos a grandes, aumenta la 

evolabilidad de estas poblaciones, o la disposición para evolucionar (Houle & 
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Rossoni 2022), lo cual predice altas tasas de evolución fenotípica (e.g. tamaños 

corporales) en aquellos linajes que han sido introducidos exitosamente por el 

hombre. 

 

Sin embargo, la evolución rápida hacia tamaños corporales más grandes en 

especies invasoras contradice las predicciones que emanan tanto de la relación 

entre el calentamiento global y el éxito de invasión como las predicciones de la 

teoría ecológica-evolutiva. En el caso de la asociación entre el calentamiento 

global y el éxito de invasión, se ha propuesto que el aumento de las temperaturas 

a nivel global facilita la expansión y establecimiento de especies exóticas, es 

decir, el éxito de invasión (Jackson & Mandrak 2002). Esto se debe a que el 

aumento de las temperaturas altera la capacidad de adaptación de las especies 

nativas por los cambios en su entorno, lo que dificulta su supervivencia, y permite 

que los invasores ocupen los nichos vacíos, además compromete la capacidad 

de las especies nativas para competir contra los resistentes invasores 

generalistas (Sharma et al. 2007). Adicionalmente, si consideramos que el 

aumento de temperatura ambiental facilita el éxito de invasión, entonces 

deberíamos observar que especies invasoras evolucionan hacia tamaños 

corporales más pequeños, y no hacia tamaños grandes como predice la teoría 

de invasiones. Se espera que las especies disminuyan de tamaño dado que, 

según la evidencia, por ejemplo, en peces las especies evolucionan hacia 

menores tamaños corporales en respuesta al calentamiento global (Fryxell et al., 
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2020; Gotanda et al. 2015; Sheridan & Bickford 2011, Avaria-Llautureo et al. 

2021).  Esto se debe a que aguas más cálidas afectan positivamente la tasa 

metabólica, pero la disponibilidad de oxígeno disminuye (Poertner & Knust 2007; 

Stoks et al. 2014) y como consecuencia los sobrevivientes son peces más 

pequeños que poseen menores demandas metabólicas (Avaria-Llautureo et al. 

2021). Es decir, hay una tendencia de relación negativa entre el tamaño corporal 

y el aumento de temperatura. 

 

Actualmente existen predicciones contradictorias en cuanto al resultado del 

proceso evolutivo asociado a la invasión mediada por el hombre. Es decir, no 

sabemos si el resultado será evolución rápida hacia mayores o menores rasgos 

de historia de vida. Esto es de suma importancia, ya que ambos resultados 

predicen diferentes impactos sobre la biodiversidad nativa. 

 

En este capítulo evaluaré las tendencias evolutivas de los rasgos de historia de 

vida de especies invasoras contrastando los escenarios más probables y las 

predicciones que nacen de la teoría ecológica de invasiones en un contexto 

evolutivo. Considerando que la intervención mediada por el ser humano no solo 

tiene impactos ecológicos, sino que también tienen enormes consecuencias 

evolutivas y puede acelerar en gran medida el cambio evolutivo en las especies 

que nos rodean (Palumbi 2001). Dependiendo de los escenarios evolutivos 

sustentados por nuestros resultados, este capítulo nos permitirá proponer el 
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potencial efecto que las especies invasoras tienen y tendrán sobre la 

biodiversidad nativa impactada. Con este objetivo usaremos como modelo de 

estudio especies de peces de la familia Cyprinidae, considerando que fueron 

probablemente las primeras especies de peces que se introdujeron fuera de sus 

áreas de distribución nativas en el siglo XVII (Lever 1996; Seebens et al. 2018; 

Bernery et al. 2022), luego de lo cual ha existido una amplia y permanente historia 

de introducciones debido principalmente a la acuicultura, uso como alimento y 

por motivos ornamentales (Copp et al. 2005; Gui & Zhou 2010; Savini et al. 2010; 

Bernery et al. 2022). Incluso se considera que el primer pez domesticado fue la 

carpa común Cyprinus carpio, hace unos 2000 años por los romanos en el centro 

sur de Europa (Balón 2004). Finalmente, utilizaremos nuevos métodos 

estadísticos filogenéticos para evaluar la idea de que los impactos generados por 

el hombre como la introducción de especies en nuevos ambientes podrían 

generar cambios en las tasas y en las tendencias evolutivas en los rasgos de las 

especies invasoras. 

 

  

Box 1. Especie invasora: Especie cuya presencia en un área se debe a la introducción 

intencional o accidental por medio de vectores humanos, las cuales pueden reproducirse 

en grandes cantidades y tienen el potencial de dispersar más allá del lugar de 

introducción. Por lo tanto, una especie invasora ocurre fuera de su rango de distribución 

natural histórico debido a movimientos generados desde el origen del ser humano.  
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2.2 METODOLOGÍA 

2.2.1 Base de datos  

La filogenia calibrada de la familia Cyprinidae fue obtenida desde The Fish Tree 

of Life (Rabosky et al. 2018) (https://fishtreeoflife.org/), la cual contiene 1,368 

especies. Además, se completó una base de datos que incluyó las especies 

invasoras y no invasoras de la familia Cyprinidae. Para evaluar si el proceso 

ecológico de introducción de especies predice cambios abruptos en la tasa de 

evolución de los rasgos asociados a la invasión se recopiló la siguiente base de 

datos a nivel de especie: (1) Tamaño del rango de distribución geográfica, medido 

como el rango latitudinal de distribución de las especies, determinado como la 

diferencia entre el límite latitudinal superior e inferior; para esto se obtuvieron 

datos para 1,155 especies, información disponible en  GBIF (GBIF.org. 28 

October 2019) y la IUCN (2019). (2) El tamaño corporal de 1,241 especies, 

considerando la longitud máxima en centímetros; (3) La tasa reproductiva, 

medida como la fecundidad absoluta máxima de 444 especies; (4) la longevidad 

con 249 registros (5) Se obtuvo información de la historia de invasiones exitosas 

(153 especies con categoría “establecida” en las bases de datos) desde FishBase 

(Froese & Pauly 2022) (https://www.fishbase.org/) y de la “Base de datos global 

de especies invasoras” (GISD) (http://www.issg.org)(6) Se obtuvieron registros 

de temperatura promedio anual para 1,020 especies. 

 

https://fishtreeoflife.org/
https://www.fishbase.org/
https://365ucsc-my.sharepoint.com/personal/garen_guzman_ucsc_cl/Documents/Garen_/ESCRITO/(http:/www.issg.org)
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Los datos de temperatura fueron obtenidos desde la base de datos EarthEnv 

(Domisch et al. 2015) (https://www.earthenv.org/), que integra variables 

climáticas a nivel global para ecosistemas de agua dulce en una resolución de 1 

km. En este caso consideramos la temperatura promedio anual, que es la 

temperatura superficial que se mide en un flujo asociado a una red de corrientes. 

Luego se usaron los datos de registros (polígonos) de las especies para calcular 

el valor medio de temperatura para cada especie por medio de la herramienta 

“Zonal statistics” en QGIS (QGIS.org 2020: http://www.qgis.org). 

 

2.2.2 Tasas de evolución en ramas terminales de la filogenia 

Para evaluar si durante la evolución de los ciprínidos las especies invasoras 

muestran tasas de evolución rápida, o mayor cambio comparativo en sus ramas 

terminales para cada rasgo asociado al éxito de invasión (i.e. tamaño corporal, 

longevidad, rango geográfico, tasa reproductiva y edad de primera madurez 

temprana), se estimaron las tasas de evolución fenotípica de los 5 rasgos 

mediante el modelo de regresión filogenética de tasa variable (VR) (Anexo 1) 

(Baker et al. 2016). Dado que este método está diseñado para estimar la relación 

general entre un rasgo de interés y otros rasgos de manera simultánea, y a la vez 

detecta cambios en la tasa de evolución teniendo en cuenta dicha relación entre 

rasgos. En este caso se evalúo la variación en las tasas de cambio después de 

tener en cuenta la relación con el tamaño corporal, debido a que son rasgos 

biológicos que están estrechamente asociados (Roy et al. 2002).  

https://www.earthenv.org/
http://www.qgis.org/
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El modelo de tasa variable ajusta las longitudes de las ramas en una filogenia 

para acomodar áreas del árbol donde la varianza inferida de la evolución (o 

cantidad cambio evolutivo) del rasgo es mayor o menor que lo esperado bajo un 

modelo Browniano (BM). En ese sentido, el modelo de regresión de tasa variable, 

identifica la heterogeneidad de la tasa de cambio fenotípico que ocurre en las 

ramas del árbol filogenético y la divide en dos componentes: un parámetro de 

tasa que asume que los cambios provienen de un proceso Browniano subyacente 

(σ2
b) y un segundo conjunto de parámetros que identifican los cambios de tasas 

específicas de rama, ajustando las longitudes de las ramas del árbol calibrado en 

tiempo, obteniendo una varianza optimizada para cada rama. En este modelo 

estirar o comprimir una rama es similar a aumentar o disminuir la tasa de cambio 

fenotípico en relación con las tasas de un proceso de cambio Browniano 

subyacente proporcional al tiempo. 

 

Las tasas de cambio son detectadas mediante un conjunto de escalares 

específicos de rama r (0 < r < ∞) que transforman cada rama para optimizar la 

tasa de cambio fenotípica a un proceso browniano (σ2
v = σ2

b r). Si el cambio 

fenotípico ocurrió a tasas aceleradas en una rama específica del árbol, entonces 

r > 1 y la rama se estira. Las tasas de evolución desaceleradas son detectadas 

por valores en el rango 0 < r < 1 y la rama es comprimida. Mientras que las tasas 

constantes de evolución (r = 1), por lo tanto, no modifican las longitudes de las 

ramas y la variación fenotípica es predicha por el árbol calibrado en el tiempo. La 
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inferencia de la magnitud del escalar (r) por rama del árbol filogenético se evaluó 

en un marco Bayesiano con cadenas de Markov y Monte Carlo (MCMC) y salto 

reversible, generando la distribución posterior de árboles con longitudes de 

ramas escaladas. MCMC se generó por 200 millones de iteraciones, con un 

muestreo cada 50000 iteraciones para garantizar la independencia en los 

parámetros del modelo. El análisis se llevó a cabo en el programa BayesTraits 

v4.0 (Pagel & Meade 2007), y la inspección de parámetros del modelo se llevó a 

cabo mediante el programa “Posprocesador” 

(http://www.evolution.reading.ac.uk/VarRatesWebPP/, 2022). 

 

Debido a que el objetivo principal de este capítulo es determinar si hay un efecto 

del estado invasor sobre la tasa de evolución de los 5 rasgos evaluados, se 

tuvieron en cuenta sólo las tasas de evolución de las ramas terminales del árbol 

filogenético. Esta selección se basa en el hecho que el rasgo invasor evolucionó 

en tiempo reciente, posterior al origen del ser humano (hace ~500,000 años), por 

lo que cualquier potencial efecto de las invasiones sobre las tasas de evolución 

se verá reflejado solo en las ramas terminales del árbol filogenético que conectan 

a las especies del presente con su ancestro común más reciente.  

 

 

 

http://www.evolution.reading.ac.uk/VarRatesWebPP/
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2.2.3 Señal filogenética en las tasas de evolución 

Primero se llevó a cabo un análisis para evaluar la señal filogenética de las tasas 

de evolución en las ramas terminales del árbol, dado que cada rama terminal 

viene de un ancestro común, lo que causa autocorrelación estadística dada la 

estructura de la filogenia (historia evolutiva compartida). Se utilizaron 

aproximaciones filogenéticas que permiten estimar la señal filogenética de los 

caracteres, mediante el parámetro filogenéticamente escalado λ (Pagel 2002). Si 

el carácter no evolucionó de acuerdo con las relaciones filogenéticas, este 

parámetro toma un valor igual a 0, es decir, la varianza observada del rasgo no 

guarda relación con las relaciones ancestrales. Sin embargo, si el carácter 

evolucionó de acuerdo con la topología y largo de rama de la filogenia, λ tomará 

un valor de 1, es decir, la varianza observada del rasgo se relaciona 

proporcionalmente con las relaciones ancestrales. Valores de λ entre 0 y 1 

indicarán diferentes niveles de señal filogenética (Pagel 2002). Estos análisis se 

llevaron a cabo en el programa BayesTraits v4.0 (Pagel & Meade 2007). Se utilizó 

el factor de Bayes (B) para comparar el valor de λ observado versus λ = 1, y λ = 

0, utilizando las verosimilitudes marginales de cada modelo. El valor de B se 

calcula como el doble de la diferencia entre la verosimilitud logarítmica marginal 

del modelo complejo y el modelo simple. De manera que, B > 2 indica evidencia 

positiva para el modelo complejo, B = 5–10 indica un apoyo fuerte y B > 10 se 

considera un apoyo muy fuerte. 
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2.2.4 Efecto del rasgo invasión sobre las tasas de evolución 

Dado que las tasas de evolución presentan señal filogenética significativa, se 

realizaron ANOVAs filogenéticas para evaluar si existen diferencias significativas 

en la tasa de cambio en las ramas terminales (para cada uno de los 5 rasgos, 

tamaño corporal, rango geográfico, fecundidad, longevidad y edad de primera 

madurez) entre especies invasoras y no invasoras. Para esto se llevó a cabo una 

regresión filogenética entre la tasa de cambio (la mediana del escalar r producto 

de la distribución de frecuencia de valores r de la muestra Bayesiana) en las 

ramas terminales considerada como una variable respuesta, y el estado 

invasor/no invasor como variable explicatoria (variable binaria independiente). 

Las regresiones se realizaron con inferencia Bayesiana, lo que permite 

considerar la incertidumbre en la estimación de parámetros del modelo. Se 

generaron cadenas MCMC con 200 millones de iteraciones con un muestreo 

cada 50.000 iteraciones. Los coeficientes de regresión se consideraron 

significativos de acuerdo con un valor pMCMC calculado inferior a 0.05; o cuando 

el valor estimado del parámetro fue mayor o menor a cero en más del 95%. 

 

2.2.5 Dirección del cambio en ramas terminales de la filogenia 

Para evaluar las tendencias evolutivas de los rasgos (tamaño corporal, rango 

geográfico, fecundidad, longevidad y edad de primera madurez) y la temperatura 

ambiental, en las ramas terminales del árbol, primero se realizó una estimación 
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de los estados ancestrales de cada rasgo, a través de los nodos de la filogenia 

cuyas ramas fueron escaldada de acuerdo con la tasa de evolución de cada 

rasgo. También se realizó la inferencia de la temperatura ancestral a través de 

los nodos de la filogenia cuyas ramas fueron escaladas de acuerdo con la tasa 

de evolución, que fue obtenida de la regresión del modelo de tasa variable entre 

la temperatura media y la latitud. Los estados ancestrales fueron inferidos con la 

función fastAnc del paquete phytools en Rstudio (Revell 2012). Esta función 

asume un modelo BM de tasa de evolución constante para la evolución de rasgos 

continuos. Sin embargo, dado que usamos la muestra posterior de árboles 

escalados obtenidos del modelo de tasa variable (VR), esto nos permite incluir la 

variación en la tasa de evolución al estimar los estados ancestrales en cada nodo 

de la filogenia (Avaria-Llautureo et al. 2021). Luego de tener los valores del 

estado ancestral de cada rasgo, para evaluar la tendencia de cambio evolutivo 

en cada rasgo desde el ancestro común más cercano, se llevó a cabo un análisis 

de chi cuadrado usando la frecuencia de cambio desde el rasgo ancestral al 

estado actual y comparar si existen diferencias significativas para especies 

invasoras y no invasoras de la familia Cyprinidae. 
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2.3 RESULTADOS 

Los resultados del análisis de señal filogenética de los rasgos indican que las 

tasas de evolución de todos los rasgos evaluados muestran señal significativa 

(Tabla 1). Por otro lado, las regresiones filogenéticas para 4 de los 5 rasgos 

estudiados, indican que el rasgo invasividad tiene un efecto significativo sobre la 

tasa a la cual evolucionan dichos rasgos (Tabla 2). Específicamente, especies 

invasoras evolucionan a mayor tasa en el rasgo fecundidad, en donde el cambio 

es de 7.68 unidades promedio por millón de años en especies invasoras, mientras 

que en especies no invasoras dicho rasgo cambia 6.23 unidades promedio por 

millón de año. En los rasgos edad de primera madurez (1.27 invasores > 1.09 no 

invasores), rango geográfico (9.63 invasores > 4.31 no invasores) y tamaño 

corporal (22.13 invasores > 5.31 no invasores) se observa que especies 

invasoras presentan mayor tasa de evolución promedio por millón de año que los 

no invasores. Sin embargo, las especies invasoras muestran menor tasa de 

evolución de la Longevidad. 

 

Por otro lado, los resultados del análisis de dirección del cambio de los rasgos, 

desde el ancestro común más reciente de cada especie, evidencian que la 

invasividad ha causado un patrón de aumento del tamaño corporal (x2=24.52, p< 

0.05) (Figura 1), el rango geográfico (x2=43.25, p< 0.05) (Figura 2) y la fecundidad 

(x2=6.77, p< 0.05) (Figura 3).  En las especies no invasoras sucede lo contrario, 

es decir, hay una mayor frecuencia de especies que disminuyeron el tamaño 
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corporal (Figura 1), el rango geográfico (Figura 2) y la fecundidad (Figura 3) 

desde su ancestro común más reciente. Para los rasgos longevidad (x2=2.43, p> 

0.05) (Figura 4) y edad de primera madurez (x2=0.01, p> 0.05) (Figura 5), no se 

encontró evidencia que soporte que el estado invasor afecte la dirección del 

cambio evolutivo de estos rasgos.  

 

En cuanto a los resultados de tendencia evolutiva de la temperatura a la cual 

habitan especies invasoras y no invasoras, nuestros resultados indican que las 

especies invasoras presentan una tendencia hacia habitar lugares más fríos que 

sus ancestros (Figura 6). Es decir, para la mayoría de las especies invasoras, la 

temperatura a la cual viven actualmente es mucho menor que la temperatura a 

la cual vivían sus ancestros más cercanos (x2=6.69, p< 0.005). Para especies no 

invasoras ocurre lo contrario, dado que habitan lugares más cálidos que sus 

ancestros con mayor frecuencia. 
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TABLA 1. Señal filogenética de la tasa de evolución para cada rasgo en las 
ramas terminales 

 

Tasa evolución rasgos 
en ramas terminales 

Log marginal 

likelihood 𝝀𝒆 

Log marginal 

likelihood 𝝀𝟎 

Bayes factor a 

favor de 𝝀𝒆 

Fecundidad 
-2942.279 

(𝜆𝑒=0.3; 0.2-0.4) 
-2984.827 85.096 

Longevidad 
-1161.298 

(𝜆𝑒=0.7; 0.5-0.8) 
-1194.399 66.202 

Madurez 
-943.627 

(𝜆𝑒=0.8; 0.7-0.9) 
-1005.672 124.090 

Rango 
-5441.231 

(𝜆𝑒=0.3; 0.2-0.4) 
-5484.456 86.450 

Log marginal likelihood = Logaritmo de la verosimilitud marginal que proporciona 

soporte a los modelos dado los datos y los parámetros considerados. 𝜆𝑒 = Lambda 

estimado, 𝜆0 = Lambda cero. Bayes Factor = Factor de Bayes para la comparación 

de los modelos evaluados, en donde, Bayes factor > 2 indica evidencia positiva 

para el modelo complejo, Bayes factor = 5–10 indica un apoyo fuerte y Bayes factor 

> 10 se considera un apoyo muy fuerte 
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TABLA 2. Análisis de varianza (ANOVA) filogenético. 

Se evaluó el efecto de rasgo invasor sobre la tasa de evolución para cada rasgo 

en las ramas terminales. La tabla sustenta que la invasividad tiene un efecto 

significativo sobre la tasa a la cual evolucionan algunos rasgos (pMCMC es 

significativo cuando el valor estimado del parámetro fue mayor o menor a cero en 

más del 95%). Tasa estimada promedio no invasores/invasores = Tasa de 

evolución promedio estimada en las ramas terminales para cada rasgo en 

especies invasoras y no invasoras. 

 

 

 

ANOVA filogenética Tasa estimada 
promedio 
invasores 

Tendencia 
Tasa estimada 
promedio no 

invasores 

pMCMC 

Tasa de evolución 
fecundidad ~ Invasor 

7.6840 > 6.2381 95.5 

Tasa de evolución 
Longevidad ~ Invasor 

1.9315 = 7.1555 79.6 

Tasa de evolución 
Madurez ~ Invasor 

1.2711 = 1.0980 100 

Tasa de evolución 
Rango geográfico ~ 
Invasor 

9.6315 > 4.3123 100 

Tasa de evolución 
Tamaño corporal ~ 
Invasor 

22.1219 > 5.3105 99.9 
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Figura 1. Tendencia evolutiva Tamaño corporal.   

Especies invasoras de la familia Cyprinidae presentan mayor frecuencia de 

cambios hacia mayores tamaños corporales desde el ancestro común más 

reciente, mientras que especies no invasoras presentan mayor frecuencia de 

eventos evolutivos hacia tamaños más pequeños (x2=24.52, p< 0.05). 
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Figura 2. Tendencia evolutiva Tamaño rango geográfico.  

Especies invasoras de la familia Cyprinidae presentan cambios hacia ocupar 

mayores rangos geográficos desde el ancestro común más reciente, mientras 

que especies no invasoras evolucionan hacia tener rangos de distribución 

geográfica más reducidos (x2=43.25, p< 0.05). 
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Figura 3. Tendencia evolutiva Tasa reproductiva.  

Especies invasoras de la familia Cyprinidae tienen cambios evolutivos hacia 

mayores tasas reproductivas desde el ancestro común más reciente, mientras 

que especies no invasoras presentan tasas reproductivas menores (x2=6.77, p< 

0.05). 
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Figura 4. Tendencia evolutiva Longevidad.  

Especies invasoras y no invasoras no presentan diferencias significativas en la 

dirección del cambio evolutivo en longevidad (x2=2.43, p> 0.05). 
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Figura 5. Tendencia evolutiva Edad de primera madurez.  

Especies invasoras y no invasoras no presentan diferencias significativas en la 

dirección del cambio evolutivo en la edad de primera madurez (x2=0.01, p> 0.05). 
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Figura 6. Tendencia evolutiva Nicho térmico.  

Especies invasoras de la familia Cyprinidae presentan una tendencia hacia 

habitar lugares más fríos que sus ancestros más recientes, mientras que 

especies no invasoras han evolucionado hacia habitar nichos térmicos más 

cálidos (x2=6.69, p< 0.005). 
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2.4 DISCUSIÓN 

Nuestros resultados revelan que, durante el proceso de invasión de 

especies, rasgos como el tamaño corporal, la fecundidad, la edad de primera 

madurez, y el rango geográfico, han evolucionado con una fuerte señal 

filogenética (i.e. efecto heredable de los ancestros) y de manera acelerada desde 

que el hombre forma parte de la biota terrestre.  Esto se debería a que cuando 

una especie se introduce en una nueva ubicación, experimenta cambios masivos 

en las condiciones bióticas y abióticas, lo cual aumenta las presiones selectivas 

de manera abrupta, y genera cambios fenotípicos particularmente rápidos en 

comparación con las poblaciones no introducidas (Carroll 2007; Cox 2013; 

Kinnison et al. 2008).  

 

Los cambios evolutivos acelerados y positivos observados en los rasgos 

evaluados en las especies invasoras de la familia Cyprinidae serían 

consecuencia de su introducción a nuevas áreas, sustentando cambios 

profundos con base genética heredable en rasgos que están asociados al éxito 

de invasión.  Por lo que el éxito de invasión no sólo se debería a las respuestas 

fenotípicas plásticas de las especies al ser introducidas en nuevos ambientes, 

sino también a procesos evolutivos de cambio desde los ancestros comunes más 

cercanos que no habitaban ambientes con antropización.   Los resultados 

obtenidos en el presente estudio son innovadores y abren la puerta a solucionar 

el problema de  los estudios ecológicos de las consecuencias evolutivas de las 
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especies invasoras, los cuales suelen confundir las causas del cambio fenotípico 

que las especies presentan al enfrentar un nuevo ambiente, dado que no se 

utilizan métodos apropiados para incorporar la componente evolutiva en el 

contexto de las relaciones de ancestros-no-invasores con descendientes-

invasores mediados por el ser humano. Los ejemplos reportados que han 

intentado previamente separar las causas de estos cambios son limitados, en 

parte porque hasta ahora ha sido difícil distinguir el cambio evolutivo de las 

respuestas plásticas o ecológicas (Skelly & Freidenburg 2010). Sin embargo, la 

aproximación usada en el presente estudio permite determinar a escala de un 

linaje (e.g. Cyprinidae) la componente heredable (i.e. señal filogenética) y de 

cambio evolutivo (i.e. tasas de evolución) asociado a especies invasoras, lo cual 

complementa la definición tradicional de evolución fenotípica asociada a una 

base genética determinada para los rasgos (p. ej., West-Eberhard 2003) o como 

resultado de efectos ambientales (p. ej., inversión materna) y/o plasticidad 

fenotípica (Westley 2011).  

 

Hendry et al. (2008) y Darimont et al. (2009) demostraron que, en 

comparación con los sistemas naturales (sin perturbaciones humanas), la 

magnitud del cambio fenotípico es mayor en los sistemas que experimentan 

perturbaciones antropogénicas. En consecuencia, dado que las invasiones 

biológicas son un evento de perturbación a las condiciones naturales de los 

sistemas biológicos, es esperable que se observen cambios o alteraciones en la 



 

39 

 

tasa evolutiva de los rasgos que favorecen el éxito de invasión de especies, como 

demuestran nuestros análisis. Por ejemplo, Strauss et al. (2006) revisó 31 casos 

donde se registraron respuestas evolutivas alteradas en especies introducidas, 

incluyendo insectos que evolucionan en respuesta a nuevas plantas 

hospedantes, plantas que evolucionan en respuesta a nuevos herbívoros, peces 

que evolucionan en respuesta a nuevos competidores y depredadores, y 

resistencia que evoluciona en respuesta a nuevas enfermedades. Las respuestas 

involucraron cambios morfológicos y/o fisiológicos (21 casos), cambios de 

comportamiento (11 casos) y cambios en rasgos de historia de vida (3 casos). De 

manera que, aunque no se ha evaluado del mismo modo que en el presente 

estudio, existe evidencia que señala que las tasas de cambio evolutivo mediadas 

por humanos a veces superan las tasas de evolución natural en órdenes de 

magnitud (Reznick et al. 1990). 

 

Varios casos son entonces los que demuestran una evolución rápida como 

resultado de la actividad humana (Yoshida et al. 2003; Kinnison et al. 2008; 

Hendry et al. 2008; Darimont et al. 2009), y en la mayoría de los casos existirían 

tres requisitos de evolución por selección natural presentes: 1.- variabilidad del 

rasgo; 2.- que ese rasgo confiere una diferencia en la supervivencia o producción 

de descendencia; y 3.- el rasgo es heredable por la descendencia. En tales casos, 

el motor evolutivo puede girar, aunque las direcciones y la velocidad evolutivas 

pueden verse influidas por factores como la deriva, los caracteres 
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correlacionados y las presiones selectivas (Endler 1986), como el efecto que 

genera el humano en los paisajes naturales. 

 

 Los rangos de las especies cambian a diferentes ritmos en respuesta a la 

alteración antropogénica del hábitat y el cambio climático, y cuando las especies 

son transportadas hacia nuevos hábitats por seres humanos, además, pueden 

producirse fuertes presiones selectivas evolutivas y coevolutivas, principalmente 

si las especies dentro de la nueva comunidad tuvieron poco o ningún contacto 

previo (Otto 2018).  Por ejemplo, independientemente de los roles relativos del 

cambio genético y la plasticidad, cambios fenotípicos tan grandes y rápidos, 

especialmente en poblaciones altamente explotadas comercialmente, tienen 

profundas implicaciones (Darimont et al. 2008). Específicamente, dichas 

alteraciones en los fenotipos también podrían generar cambios grandes y rápidos 

en las poblaciones y la dinámica ecológica, incluidos aquellos que afectan la 

persistencia de la población (Yoshida et al. 2003; Kinnison et al. 2008). En 

conjunto, estos diversos ejemplos ilustran la variedad de formas en que los 

humanos alteran indirectamente la selección al cambiar la comunidad biológica 

dentro de la cual viven y se reproducen las especies (Otto 2018). Nuestros 

resultados son coherentes con esta evidencia de escala ecológica, sustentando 

que los diferentes tipos de rasgos asociados a especies invasoras actuales, 

evolucionan a diferentes velocidades y que las perturbaciones generadas por el 

hombre durante la introducción de especies exóticas, generan efectos sobre las 
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tasas y tendencias evolutivas de estos rasgos (ver Tablas 1 y 2; Figs. 1-6), 

actuando como una poderosa fuerza evolutiva (Palumbi 2001; Hendry et al. 2006, 

2008; Darimont et al. 2009). 

 

Las tendencias evolutivas de los rasgos evaluados en este trabajo 

muestran que el movimiento de especies de un lugar a otro mediado por el ser 

humano tiene implicancias sobre los rasgos que subyacen el éxito de invasión, 

lo que genera cambios con tendencias positivas en especies invasoras (i.e 

aumento de tamaño corporal, rango geográfico y tasa reproductiva). Estas 

tendencias asociadas a especies invasoras de la familia Cyprinidae, contrastan 

con la tendencia general de las especies como respuesta a factores 

antropogénicos que impulsan las poblaciones de peces hacia tamaños 

corporales más pequeños producto del cambio climático o como consecuencia 

de habitar ambientes más cálidos (Avaria-Llautureo et al. 2021)  y como 

consecuencia de la presión selectiva por pesca en el desplazamiento a través de 

las redes de enmalle (Ricker & Can 1981) que genera tasas de crecimiento más 

lentas y cuerpos más delgados,. Esté resultado contrastante nos mostraría que 

las especies invasoras mediadas por el hombre pueden comportarse 

evolutivamente de manera distinta, y producto de su aumento en tamaño 

corporal, rangos de distribución y fecundidad potencialmente podrían generar 

mayores homogeneizaciones del paisaje que las esperadas sólo en un contexto 

ecológico. Este escenario de especies invasoras que presentan un 
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comportamiento evolutivo diferente a las especies nativas estaría poniendo en 

riesgo el presente y el futuro de la biodiversidad nativa global, si consideramos 

que nos estamos enfrentando a especies que están evolucionando hacia 

mayores tamaños corporales, con mayores tasas reproductivas y ampliando sus 

rangos a tasas más aceleradas que las especies autóctonas de cada hábitat.  

 

Por otro lado, dado que los impactos del cambio climático y las especies 

invasoras en los sistemas acuáticos interactúan de manera compleja (Kolar & 

Lodge 2000; Stachowicz et al. 2002), las respuestas de los múltiples factores 

podrían hacer un impacto sinérgico de las especies invasoras. Por ejemplo, el 

cambio climático global hará que las temperaturas del agua sean más cálidas en 

hábitats de latitudes septentrionales, causando condiciones de estrés estacional 

para las especies de peces adaptadas a aguas frías, pero condiciones térmicas 

adecuadas para especies de peces de aguas cálidas no nativas (Sharma et al. 

2007). Dichas especies pueden depredar o competir por los recursos alimentarios 

con los peces nativos, lo que lleva a la disminución o pérdida de las poblaciones 

de peces nativos (Jackson & Mandrak 2002). En este caso, la disminución de las 

especies nativas y la pérdida de poblaciones serían el resultado de los efectos 

sinérgicos del calentamiento climático y las especies no nativas.  

 

Nuestros resultados muestran que especies no invasoras están más 

asociadas a ambientes más cálidos y presentan una tasa de evolución menor, 
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por lo que evolutivamente mostrarían mayor conservatismo de su nicho térmico 

en ambientes más estable, mientras que las especies invasoras están asociadas 

a ambientes fríos y cálidos y pueden acelerar más su tasa de cambio, lo que 

implica mayor evolabilidad del nicho térmico, favoreciendo su habilidad de 

dispersión y capacidad de colonizar y habitar distintos nichos térmicos.  

 

La atención sobre las respuestas evolutivas de las especies a los cambios 

ambientales se ha visto incrementada durante la última década, específicamente 

sobre la habilidad de algunas especies para responder al rápido cambio 

antropogénico global (Davis et al. 2005; Jump & Penuelas 2005; Bradshaw & 

Holzapfel 2006; Parmesan 2006; Reusch & Wood 2007; Hendry et al. 2008). 

Específicamente, las especies invasoras han servido como experimentos 

naturales que han demostrado la rápida evolución en rasgos en respuesta a 

nuevas condiciones bióticas y abióticas (Callaway & Maron 2006). En este 

sentido hay evidencia que sostiene que la evolución puede ser un importante 

componente de respuesta de las especies a diversos agentes de cambio global 

(Visser 2008), ya que, es probable que el ritmo del cambio evolutivo limite las 

respuestas ecológicas de las especies (Jump & Peñuelas 2005).  Sin embargo, 

hasta hace poco tiempo, tanto los modelos como los estudios empíricos de las 

respuestas al cambio global ignoraban en gran medida el contexto evolutivo 

(Lavergne et al. 2010). Sin embargo, nuestro estudio ha tomado este desafío, 

midiendo las respuestas evolutivas de la invasión de especies utilizando modelos 
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filogenéticos modernos. Esto es muy relevante, considerando que estamos frente 

a cambios con efectos antropogénico-globales sin precedentes en la historia de 

la tierra, lo cual requiere medir las respuestas evolutivas de las especies para 

predecir mejor las consecuencias de los múltiples estresores que genera el 

humano en el paisaje y del futuro impacto global de las especies invasoras. 
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3. CAPÍTULO 2: 
 

 

ADAPTACIÓN DE PECES A NUEVOS NICHOS TÉRMICOS: ¿SON LAS 

ESPECIES INVASORAS REALMENTE MÁS EVOLABILES? 
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3.1 INTRODUCCIÓN 

La noción general acerca del éxito de las especies invasoras plantea que el éxito 

depende de la capacidad para adaptarse (evolabilidad) a nuevas condiciones 

ambientales que experimentan abruptamente durante el proceso de invasión 

(Chun et al., 2007; Zenni et al. 2014; Colautti & Lau, 2015; Bock et al. 2015; Ni 

et al. 2018; Qiao et al. 2018; Batz et al. 2020). Este cambio de condiciones de 

manera abrupta se debe a que un grupo de individuos es transportado a lugares 

geográficos con diferentes condiciones ambientales en un periodo de tiempo 

corto. Por ejemplo, 10,000 especies son transportadas en agua de lastre todos 

los días (Streftaris et al. 2005; Richardson & Pyšek 2008; Sax et al. 2007) y 

muchas de estas especies se originan en áreas que se encuentran a una 

distancia de aproximadamente 10.000 kilómetros del lugar de introducción 

(Seebens et al. 2017), además se ha registrado que el tiempo de viaje promedio 

de un buque de carga es inferior a 5 días (Costello et al. 2022). Por lo tanto, la 

cantidad de cambios ambientales a la que se enfrentan las especies durante el 

proceso de invasión es a menudo varios órdenes de magnitud mayor que la 

cantidad de cambio ambiental que experimentan las especies no invasoras en 

sus hábitats nativos (Lin et al. 2017).  

 

Esta hipótesis predice que especies invasoras tienen mayores tasas de cambio 

en el tamaño de su rango geográfico debido a la transferencia rápida de 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2018.00208/full#B13
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2018.00208/full#B16
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC8093682/#ece37322-bib-0008
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC8093682/#ece37322-bib-0054
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC8093682/#ece37322-bib-0005
https://besjournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1365-2664.2008.01600.x#b56
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individuos hacia lugares que están fuera de su distribución natural, mediado por 

vectores humanos. Por otra parte, especies invasoras también debiesen 

presentar mayores tasas de cambio de su nicho climático debido al cambio rápido 

de condiciones ambientales en la nueva área geográfica. Adicionalmente, la 

relación entre el proceso de ampliación de rango y adaptación a nuevas 

condiciones ambientales sugiere que la tasa de evolución de estos dos rasgos, 

rango geográfico y condiciones ambientales, debiese estar positivamente 

correlacionada (Gallien 2015). 

 

Sin embargo, la tasa de cambio de nicho ambiental podría ser similar entre 

especies invasoras y no-invasoras si consideramos que las especies invasoras 

tienen restricciones generadas por factores ambientales en su rango introducido 

de la misma manera en que lo están en su rango nativo. Es decir, las condiciones 

ambientales en las que pueden sobrevivir las especies son las mismas tanto en 

el rango nativo como en el rango introducido (Pearman et al. 2008) debido a las 

restricciones fisiológicas heredadas durante su historia evolutiva, y el hecho de 

habitar climas similares a los de su área de distribución nativa reduce la 

posibilidad de un cambio de nicho en el clima exótico (Liu et al. 2020). 

Consecuentemente, una especie invasora puede ampliar su rango de distribución 

geográfica, pero seguir viviendo en condiciones óptimas para su desarrollo. 

Considerando este modelo de invasión alternativo, las especies invasoras 

deberían mostrar mayores tasas de cambio geográfico, pero tasas de evolución 
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de nicho similares a las de especies no invasoras debido a las restricciones 

históricas y evolabilidad propias del linaje al cual pertenecen. Por lo tanto, en 

especies invasoras, la tasa de cambio geográfico y la tasa de evolución del nicho 

climático no debiesen estar correlacionadas por ser conducidas la primera por 

fuerzas de introducción principalmente antropogénicas y la segunda 

principalmente por fuerzas evolutivas y linaje dependiente asociadas al 

conservadurismo filogenético de nicho (e.g. Wiens & Graham 2005; Crisp & Cook 

2012).  

 

Las invasiones biológicas ofrecen una oportunidad única para entender y estudiar 

como especies colonizan y se adaptan a nuevos ambientes rápidamente (Kueffer 

et al. 2013; Richardson & Pysek 2008; Li et al. 2014). Si consideramos el 

escenario actual de cambio climático global, se espera que especies invasoras 

presenten mayores tasas evolutivas de su nicho térmico y tendencias hacia 

habitar lugares más cálidos, ya que algunos autores han sugerido que las 

diferencias en las tasas de evolución de nicho térmico entre linajes son indicativos 

de su capacidad relativa para adaptarse a las nuevas condiciones ambientales 

(Salamin et al. 2010; Lavergne et al. 2013; Quintero & Wiens 2013), y por lo tanto 

de invadir nuevos ambientes. Y dado que el cambio climático global está 

generando que las temperaturas del agua sean más cálidas en hábitats de 

latitudes septentrionales, entonces el tener tasas de evolución más rápidas hacia 

habitar ambientes más cálidos, favorecería y explicaría el actual éxito de invasión 
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de especies. Además, la velocidad en que algunas poblaciones pueden 

responder de manera adaptativa al cambio ambiental determinará su capacidad 

para persistir, prosperar y expandirse en un mundo rápidamente cambiante y con 

efecto antrópico creciente (e.g. Steffen et al. 2011; Sanderson et al. 2021), y para 

las especies invasoras podría ser un factor facilitador que determine el éxito de 

su establecimiento.  

 

En este capítulo evaluaremos si las especies invasoras tienen mayor capacidad 

que las especies no-invasoras de adaptarse a nuevos nichos térmicos a medida 

que se han expandido a nuevas áreas. Esto implicaría que las especies invasoras 

se expanden más en el espacio ambiental (presentando tasas de evolución de 

nicho térmico mayores), lo que puede conducir a un gran aumento en el rango 

potencial de distribución de las especies por su capacidad de habitar nuevos 

ambientes. Para evaluar esta hipótesis usaremos como modelo de estudio la 

familia de peces Cyprinidae y métodos estadísticos filogenéticos para poner a 

prueba si los nuevos hábitats colonizados por las especies invasoras son 

similares a los de sus ancestros en cuanto a las condiciones térmicas o cambian 

hacia lugares más fríos o cálidos por su evolabilidad. 
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3.2 METODOLOGÍA 

3.2.1 Base de datos  

Para evaluar la evolabilidad de las especies invasoras en relación con su nicho 

térmico se recopiló una base de datos que incluyó las especies invasoras y no 

invasoras de la familia Cyprinidae: (1) Tamaño del rango de distribución 

geográfica, medido como el rango latitudinal de distribución de las especies. Este 

rango latitudinal se determinó como la diferencia entre el límite latitudinal superior 

e inferior. Para esto se obtuvieron datos para 1,155 especies desde registros 

geográficos disponibles en GBIF (GBIF.org. 28 October 2019) y la IUCN (2019); 

(2) Se obtuvo información de la historia de invasiones exitosas (153 especies con 

categoría “establecida” en las bases de datos) desde FishBase (Froese y Pauly 

2022) (https://www.fishbase.org/) y de la “Base de datos global de especies 

invasoras” (GISD) (http://www.issg.org); y (3) Se obtuvieron registros de 

temperatura promedio anual para 1,020 especies desde la base de datos 

EarthEnv (Domisch et al. 2015) (https://www.earthenv.org/), que integra variables 

climáticas a nivel global para ecosistemas de agua dulce en una resolución de 1 

km. En este caso consideramos la temperatura promedio anual, que es la 

temperatura superficial que se mide en un flujo asociado a una red de corrientes. 

Luego se usaron los datos de registros (polígonos) de las especies para calcular 

el valor medio de temperatura para cada especie por medio de la herramienta 

“Zonal statistics” en QGIS (QGIS.org 2020: http://www.qgis.org). 

https://www.fishbase.org/
http://www.issg.org/
https://www.earthenv.org/
http://www.qgis.org/
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Para los análisis basados en métodos comparativos filogenéticos usamos la 

filogenia calibrada de la familia Cyprinidae obtenida desde The Fish Tree of Life 

(Rabosky et al. 2018) (https://fishtreeoflife.org/). Esta filogenia contiene 1,368 

especies. 

 

3.2.2 Estimación de tasas de evolución de la temperatura y el rango 

geográfico en la historia de los linajes 

 

Se estimó la tasa de evolución de la temperatura considerando simultáneamente 

su relación con la latitud. Esta estimación se llevó a cabo mediante un modelo de 

regresión de tasas variables en un marco bayesiano (Baker et al. 2016). Este 

modelo está diseñado para detectar automáticamente los cambios en la tasa de 

evolución en un rasgo continuo después de tener en cuenta su relación con otro 

rasgo. El método permite la estimación simultánea de una relación general entre 

el rasgo de interés y otros caracteres, pero también cualquier cambio en la tasa 

de evolución que potencialmente explique la varianza residual de la regresión 

filogenética. Para obtener la tasa de evolución del tamaño del rango geográfico 

se realizó la estimación mediante un modelo de tasa variable (Venditti et al. 

2011). 

 

Este modelo está diseñado para detectar automáticamente instancias de 

cambios de la tasa de evolución fenotípica a través de cada una de las ramas 

https://fishtreeoflife.org/
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que componen la filogenia del grupo. La tasa de cambio fenotípico que ocurre en 

una rama se divide en dos parámetros de tasa evolutiva: un parámetro que 

asume que los cambios se derivan de un proceso Browniano subyacente (σ2
b), 

y, por lo tanto, son cambios a tasa constante, y un segundo parámetro, r, que 

identifica los cambios de tasa respecto a la tasa esperada bajo el proceso 

Browniano (constante).  Este segundo parámetro r, transforma cada rama para 

optimizar la tasa de cambio fenotípico a un proceso browniano. De esta manera, 

si el fenotipo evolucionó a una tasa mayor a lo esperado bajo la tasa constante 

de evolución en una rama específica del árbol, entonces r > 1 y la rama se estira, 

denotando aceleraciones en la tasa de evolución r. Por otro lado, tasas de 

evolución menores a la esperada bajo el proceso Browniano son detectadas por 

r < 1 y por lo tanto la rama se comprime, denotando desaceleraciones en la tasa 

de evolución r. De esta manera, las tasas de evolución constante no son 

modificadas y entonces r = 1, denotando un proceso Browniano puro de aumento 

de varianza constante. 

 

Se utilizó BayesTraits v3.0 (Pagel et al. 2004) para detectar la magnitud y la 

ubicación del cambio del parámetro r en el árbol filogenético calibrado, para el 

rango geográfico y el nicho térmico en especies invasoras y no invasoras, usando 

un método Bayesiano con Cadenas de Markov y Monte Carlo (MCMC) y salto 

reversible (BMCMC+RJ), que genera una distribución posterior de árboles con 

longitudes de ramas escaladas de acuerdo a los cambios de tasas de evolución 
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detectadas.  Se generaron 200 millones de iteraciones de MCMC, muestreando 

cada 50,000 iteraciones para garantizar la independencia en los parámetros del 

modelo. 

 

3.2.3 Relación entre las tasas de evolución de la temperatura y la tasa de 

evolución del rango geográfico. 

 

Se evaluó si las tasas evolutivas del rango geográfico de todas las especies de 

la familia Cyprinidae se correlacionan con las tasas de evolución del nicho 

térmico, como respuesta a una mayor capacidad de adaptarse a nuevas 

condiciones climáticas durante toda la historia evolutiva de las especies de este 

grupo. Para esto, primero se sumaron todas las ramas escaladas a lo largo de la 

historia evolutiva que generó cada especie, es decir, el cambio acumulado desde 

la raíz a las puntas de las ramas terminales de cada especie. La suma de ramas 

escaldas se estimó en el árbol consenso para cada rasgo (i.e. Rango geográfico 

y temperatura promedio del hábitat). La suma de estas ramas, llamado pathwise-

rate, es una medida de los cambios totales en las tasas de cambio histórico que 

ha experimentado una especie durante el curso de su evolución (Baker et al. 

2015). Estas estimaciones se realizaron en el paquete Adhepylo implementado 

en R (Jombart et al. 2022). Luego, la relación histórica entre los pathwise-rates 

de la temperatura y el tamaño del rango geográfico de las especies de la familia 

Cyprinidae se estimó mediante una regresión filogenética en el programa 
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BayesTraits v3.0 (Pagel et al. 2004). Se consideró la tasa de evolución de la 

temperatura como variable respuesta y el pathwise rate del rango geográfico 

como variable explicativa. Se corrieron 100 millones de iteraciones de MCMC, 

muestreando cada 25,000 iteraciones y descartando 1,000,000 como burn-in 

para garantizar la independencia en los parámetros del modelo. 

 

3.2.4 Relación entre las tasas de evolución de la temperatura y el rango 

geográfico en la historia más reciente de los linajes 

 

Con el objetivo de evaluar el efecto de la historia propia de las especies actuales 

(posterior al más reciente común ancestro de las especies), independiente de la 

historia compartida (previo al más reciente común ancestro de las especies), 

sobre la relación entre el cambio de nicho térmico y el cambio de rango 

geográfico, se llevó a cabo una regresión filogenética considerando las tasas de 

evolución de la temperatura y el rango geográfico solo en las ramas terminales 

de la filogenia. Este análisis se implementó dado que el impacto del carácter 

invasor de las especies es principalmente debido al factor humano (i.e., efecto 

antropogénico), lo cual se encuentra asociado a la historia más reciente de las 

especies, posterior al ancestro común con sus respectivas especies hermanas. 

Para la regresión filogenética se usaron los valores de la mediana del escalar r 

(tasa de evolución) en las ramas terminales, considerando la tasa de evolución 

de la temperatura como variable respuesta y la tasa de evolución del rango 
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geográfico junto con el estado invasor/no invasor como variables explicativas. En 

este caso se evaluaron 3 modelos, desde el más complejo hasta el más simple: 

1) modelo con 3 variables predictoras (tasas de evolución del rango, estado 

invasor/no invasor, interacción); 2) modelo con 2 variables predictoras (tasas de 

evolución del rango, estado invasor/no invasor); y 3) modelo con 1 variable 

predictora (tasas de evolución del rango). Para seleccionar el modelo adecuado 

para explicar la relación, se corrió primero el modelo más complejo (que incluye 

todas las variables predictoras consideradas), luego se volvió a implementar una 

nueva regresión filogenética sin considerar las variables predictoras que no 

fueron significativas en el modelo anterior (tablas 2 y 3). Las regresiones se 

realizaron con inferencia Bayesiana, lo que permite considerar la incertidumbre 

en la estimación de parámetros del modelo. Se generaron 200 millones de 

iteraciones de MCMC con un muestreo cada 50,000 iteraciones. Los coeficientes 

de regresión se consideraron significativos de acuerdo con un valor pMCMC 

calculado inferior a 0.05. 

 

3.2.5 Dirección del cambio en la historia más reciente de los linajes 

Para evaluar la tendencia evolutiva del tamaño del rango geográfico y la 

temperatura en la historia más reciente de los linajes se usaron las ramas 

terminales del árbol, primero se realizó una estimación del estado ancestral de 

cada rasgo, a través de los nodos de la filogenia cuyas ramas fueron escaldadas 

de acuerdo con la tasa de evolución del rango geográfico y la temperatura, 
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respectivamente. Los estados ancestrales fueron inferidos con la función fastAnc 

del paquete phytools en Rstudio (Revell 2012). Esta función asume un modelo 

BM de tasa de evolución constante para la evolución de rasgos continuos, pero 

al usar el árbol escalado estima los ancestros en función de la heterogeneidad 

de la tasa de cambio observada en las diferentes ramas del árbol filogenético. En 

este caso usamos el árbol de consenso escalado que fue obtenido del modelo 

de tasa variable (VR), que incluye la variación en la tasa de evolución de cada 

rasgo y se incorpora a la estimación de los estados ancestrales en cada nodo de 

la filogenia (Avaria-Llautureo et al. 2021). Luego de tener los valores del estado 

ancestral del rango geográfico y la temperatura, se estimó la frecuencia de 

cambios positivos o negativos desde el rasgo ancestral (nodo) al estado actual 

(tip de la filogenia) para comparar el efecto de especies invasoras y no invasoras 

de la familia Cyprinidae en la tendencia del cambio a través de un análisis de chi-

cuadrado con el fin de evaluar si existen diferencias significativas entre estos dos 

tipos de especies. Además, para evaluar si las diferencias de cambio neto en los 

rasgos eran significativamente diferentes de cero, se llevó a cabo un test de 

signos para cada grupo (invasor – no invasor), en cada rasgo. 
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3.3 RESULTADOS 

3.3.1 Relación entre las tasas de evolución de la temperatura y la tasa de 

evolución del rango geográfico en la historia de los linajes. 

 

Los resultados muestran que hay una relación histórica significativa entre la tasa 

evolutiva del tamaño del rango geográfico y la temperatura, es decir existe un 

acoplamiento en el cambio evolutivo de estos dos rasgos (evolución acoplada). 

Esto implica que a través de toda la historia evolutiva de la familia Cyprinidae se 

observa que cada vez que hay un cambio en el tamaño del rango geográfico de 

las especies, se genera un cambio en la temperatura a la cual han habitado estos 

peces (Tabla 3, Fig. 7). 

 

TABLA 3. Modelo de regresión filogenética (pathwise rate) que evalúa el 

efecto de la tasa de evolución del rango geográfico en la tasa de evolución 

de la temperatura a través de toda la historia evolutiva de la familia 

Cyprinidae. 

Respuesta Predictores Tasa evolución tº  Pendiente  pMCMC 

Tasa de evolución 

temperatura 

βTasa de evolución Rango 

geográfico 
1.826 0.384 100 

pMCMC es significativo cuando el valor estimado del parámetro fue mayor o 

menor a cero en más del 95%). Tasa evolución tº = Tasa de cambio promedio 

estimada de la temperatura a la cual han habitado los Ciprínidos través de la 

historia evolutiva.  
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Figura 7. Peces Ciprínidos han presentado mayor tasa de cambio en la 

temperatura cada vez que hay un cambio en el tamaño del rango geográfico, 

a través de la historia evolutiva de este grupo.  

Regresión filogenética sustenta que el pathwise rate de la temperatura esta 

positivamente correlacionado con el pathwise rate del tamaño del rango 

geográfico (pMCMC= 100). La línea roja representa la pendiente media estimada 

a partir de la distribución posterior de pendientes filogenéticas. 
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3.3.2 Efecto del rasgo invasión sobre la tasa de evolución de la 

temperatura y el rango geográfico en la historia más reciente de los linajes.   

 

En cuanto a la tasa de evolución de la temperatura en las ramas terminales, los 

resultados indican que no hay diferencias significativas entre especies invasoras 

y no invasoras. Específicamente la tasa de cambio de la temperatura a la cual 

viven las especies invasoras es de 0.597 unidades de cambio promedio por millón 

de años, mientras que en especies no invasoras dicho rasgo cambia 0.595 

unidades promedio por millón de año (Tabla 4, Fig. 8). Ambos grupos de especies 

no presentan diferencias significativas y muestran una tasa de cambio similar en 

el nicho térmico en el que habitan (pMCMC= 50.9). Por otro lado, para la tasa de 

evolución del rango geográfico se encontró que el rasgo invasividad tiene un 

efecto significativo (Fig. 9). En este sentido, especies invasores evolucionan a 

mayor tasa, en donde el cambio es de 9.63 unidades promedio por millón de años 

en especies invasoras, mientras que en especies no invasoras dicho rasgo 

cambia 4.31 unidades promedio por millón de año (pMCMC= 100). 
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Figura 8. Efecto de rasgo invasor sobre la tasa de evolución de la 

temperatura en las ramas terminales.  

Los resultados sustentan que la invasividad no tiene un efecto significativo sobre 

la tasa a la cual evoluciona la temperatura en las ramas terminales (pMCMC = 

50.9%.  Este valor es significativo cuando el valor estimado del parámetro fue 

mayor o menor a cero en más del 95%). 
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Figura 9. Efecto de rasgo invasor sobre la tasa de evolución del rango 

geográfico en las ramas terminales.  

Los resultados sustentan que la invasividad tiene un efecto significativo sobre la 

tasa a la cual evoluciona el rango geográfico en las ramas terminales (pMCMC = 

100%.  Este valor es significativo cuando el valor estimado del parámetro fue 

mayor o menor a cero en más del 95%). 
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3.3.3 Relación entre las tasas de evolución de la temperatura y el rango 

geográfico en la historia más reciente de los linajes. 

 

Lo resultados del análisis de regresión indican que la tasa de cambio del rango 

geográfico tuvo un efecto positivo sobre la tasa de cambio de la temperatura en 

las ramas terminales (pMCMC= 100), es decir, que a medida que las especies 

de peces Ciprínidos van cambiando de rango geográfico, también van cambiando 

la temperatura a la cual viven, sin embargo, el proceso de cambio en ambas tasas 

es similar tanto para especies invasoras como no invasoras (pMCMC= 50.9) 

(Tabla 4). Es decir, si bien existe una relación positiva entre ambas tasas (Tabla 

5, Fig. 10), las especies invasoras y no invasoras no difieren en su capacidad 

para colonizar nuevos ambientes térmicos cada vez que presentan un cambio en 

su rango geográfico. Esto indicaría que el rasgo invasor no ha alterado la 

dinámica del proceso evolutivo presente en toda la historia de la familia 

Cyprinidae, en la cual se observa una relación positiva a través de toda la historia 

(ver Fig. 7). Por otra parte, la distribución de los puntos en el espacio bivariado 

nos indica que durante la historia reciente las especies de la familia Cyprinidae 

tienen un límite máximo en el cambio de la Tº de 4.7 veces la tasa de cambio 

browniana, es decir, un cambio máximo de 2.9 °C en el tiempo reciente (Fig.10), 

y en el rango geográfico de tienen un límite máximo de 2.7 veces la tasa de 

cambio browniana, es decir, un cambio máximo de 99 km2. 
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TABLA 4. Modelo de regresión filogenética que evalúa el efecto de la tasa de 

evolución del rango geográfico en la tasa de evolución de la temperatura 

incluyendo el efecto de la invasividad, en las ramas terminales de la filogenia de 

la familia Cyprinidae. 

 

TABLA 5. Modelo de regresión filogenética que evalúa el efecto de la tasa 

de evolución del rango geográfico en la tasa de evolución de la temperatura 

sin considerar el efecto de la invasividad, en las ramas terminales de la 

filogenia de la familia Cyprinidae. 

 

Respuesta Predictores 

Tasa 

evolución tº 

no invasores 

Tasa 

evolución tº 

invasores 

pMCMC 

 

Pendiente no 

invasores 

Pendiente 

invasores 

pMCMC 

 

Tasa de 

evolución 

temperatura 

β Tasa evolución Rango 

geográfico + β Invasor + β 

interacción 

0.595 0.597 50.9 0.425 0.416 100 

pMCMC es significativo cuando el valor estimado del parámetro fue mayor o menor a cero en 

más del 95%. Tasa evolución tº no invasores/invasores = Tasa de evolución promedio 

estimada de la temperatura en las ramas terminales a la cual viven las especies invasoras y 

no invasoras. 

Respuesta Predictores Tasa evolución tº  Pendiente  pMCMC 

Tasa de evolución 

temperatura 

βTasa de evolución Rango 

geográfico 
0.596 0.422 100 

pMCMC es significativo cuando el valor estimado del parámetro fue mayor o 

menor a cero en más del 95%. Tasa evolución tº = Tasa de evolución promedio 

estimada de la temperatura en las ramas terminales a la cual viven las especies 

invasoras y no invasoras. 
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Figura 10. Peces Ciprínidos han presentado mayor tasa de cambio en la 

temperatura cada vez que hay un cambio en el tamaño del rango geográfico, 

en la historia reciente de los Ciprínidos (ramas terminales de la filogenia), 

pero no hay diferencias entre especies invasoras y no invasoras.  

Regresión filogenética sustenta que la tasa de cambio de la temperatura esta 

positivamente correlacionada con la tasa de cambio del tamaño del rango 

geográfico (pMCMC= 100), pero no existe un efecto significativo de la invasividad 

en dicha relación (pMCMC= 50.9). La línea negra representa la pendiente media 

estimada a partir de la distribución posterior de pendientes filogenéticas. La línea 

punteada rojo indica los límites máximos en la aceleración de la tasa de cambio 

de cada rasgo. 
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3.3.4 Dirección del cambio en la historia más reciente de los linajes 

Los resultados del análisis de dirección del cambio del rango geográfico a través 

de la historia reciente de cada especie, muestran que hay diferencias 

significativas en el patrón de aumento del tamaño de rango geográfico entre 

especies invasoras y no-invasoras (x2=43.25, p< 0.05) (Fig. 11). Las especies 

invasoras han presentado cambios hacia ocupar mayores áreas en su rango 

geográfico, y las especies no invasoras han evolucionado hacia tener rangos de 

distribución más pequeños que su ancestro común más reciente. Los resultados 

del análisis de dirección del cambio de la temperatura a través de la historia 

reciente de cada especie, muestran que hay diferencias significativas en el patrón 

de especies invasoras y no-invasoras (x2=6.69, p< 0.005) (Fig. 12). En cuanto a 

los resultados de tendencia evolutiva de la temperatura a la cual habitan especies 

invasoras y no invasoras, nuestros resultados indican que las especies invasoras 

presentan una tendencia hacia habitar lugares más fríos que sus ancestros, es 

decir, para la mayoría de las especies invasoras, la temperatura a la cual viven 

actualmente es mucho menor que la temperatura a la cual vivían sus ancestros 

más cercanos. Para especies no invasoras ocurre lo contrario, dado que habitan 

lugares más cálidos que sus ancestros con mayor frecuencia (Fig. 12).   

 

De esta manera, las especies invasoras han aumentado su rango geográfico (p< 

0.05) (Fig. 11) abarcando nichos térmicos más fríos (p< 0.05) (Fig. 12). Y las no-

invasoras han disminuido sus rangos geográficos (p< 0.05) (Fig. 11) sin cambiar 
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sus nichos térmicos (p> 0.05) (Fig. 12). Por lo tanto, ambas categorías de 

especies presentan una evolabilidad distinta, favoreciendo la adaptación rápida 

de las especies invasoras a nuevas condiciones ambientales. 

 

 

Figura 11. Tendencia evolutiva Tamaño rango geográfico.  

Especies invasoras de la familia Cyprinidae presentan cambios hacia ocupar 

mayores rangos geográficos desde el ancestro común más reciente, mientras 

que especies no invasoras evolucionan hacia tener rangos de distribución 

geográfica más reducidos (x2=43.25, p< 0.05). *el cambio neto en el tamaño del 

rango geográfico es significativamente diferente de cero para especies invasoras 
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(test de signos, S=36; p= 4.318e-10) y no invasoras (test de signos, S=539; 

p=0.02). 

 

 

 

Figura 12. Tendencia evolutiva Nicho térmico.  

Especies invasoras de la familia Cyprinidae presentan una tendencia hacia 

habitar lugares más fríos que sus ancestros más recientes, mientras que 

especies no invasoras han evolucionado hacia habitar nichos térmicos más 

cálidos (x2=6.69, p< 0.005). *el cambio neto en el nicho térmico es 

significativamente diferente de cero (test de signos, S=85; p=0.02) para especies 

invasoras. En especies no invasoras este cambio no es significativamente 

diferente de cero, por lo que las diferencias observadas se deben al azar (test de 

signos, S=419; p=0.02). 
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4. DISCUSIÓN 
 

Los resultados de este estudio sustentan que no hay diferencias en la tasa de 

evolución histórica de la temperatura a la cual habitan linajes de Ciprínidos 

invasores y no invasores, es decir, el carácter invasor de algunos linajes no altera 

la tasa de cambio evolutivo del nicho térmico; y por lo tanto, la respuesta de las 

especies al calentamiento global es dependiente de su historia evolutiva 

integrada y no de los efectos del Antropoceno. Estos resultados no sustentan la 

propuesta de Gallien et al. (2015), quienes sugieren que el proceso acelerado y 

frecuente de cambio de hábitats al que se someten las especies invasoras puede 

alterar la dinámica adaptativa a nuevos climas, favoreciendo procesos evolutivos 

más rápidos. En consecuencia, el cambio de nicho térmico de las especies 

invasoras no presenta diferencias respecto de las especies no-invasoras en el 

momento en que cambian o expanden sus rangos de distribución históricos, y 

ambos grupos aumentan su tasa de cambio evolutivo del nicho térmico cuando 

cambian el rango.   

 

La importancia de entender que tan rápido puede evolucionar el nicho térmico de 

las especies está relacionado con la rapidez con la que está cambiando el clima 

de la Tierra (Peterson 2011). Por ejemplo, dado que el actual cambio acelerado 

de temperatura global puede crear condiciones locales desfavorables para las 

especies, entonces la capacidad de adaptación local a nuevas condiciones 
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climáticas podría definir el futuro de muchas especies. De manera que, la tasa 

de cambio de la temperatura puede ser un factor determinante en el éxito 

adaptativo durante la colonización de nuevas áreas, independiente de si la 

expansión del rango geográfico es mediada por vector humanos o naturales. Por 

otro lado, el cambio climático también podría favorecer condiciones térmicas 

adecuadas para permitir que aquellas especies que presentan mayor capacidad 

de dispersión y alta capacidad adaptativa a nuevos ambientes logren potenciar 

sus habilidades y ampliar sus rangos de distribución (Bellard et al. 2012), lo cual 

depende primero de la historia evolutiva integrada de los linajes (Fig. 7) y 

segundo de su historia reciente (Figs. 10, y 11). 

 

Es importante destacar que nuestro estudio se centró en la tasa de evolución de 

la temperatura en la historia más reciente de los linajes en la filogenia de los 

Ciprínidos. Futuras investigaciones podrían explorar otros aspectos de la 

evolución de la temperatura, como las respuestas adaptativas en diferentes 

etapas del proceso de invasión (introducción, establecimiento e invasión), sin 

embrago, las bases de datos con esta información aún son limitadas.  En cuanto 

al tamaño del rango geográfico encontramos que es un rasgo que si ha visto 

modificado sus tasas y tendencias evolutivas de manera diferente para especies 

invasoras y no invasoras (Figs. 9 y 11). En este sentido especies invasoras 

presentan una tasa de cambio mayor y ocupan mayores rangos geográficos 

desde el ancestro común más reciente que especies no invasoras, lo cual tiene 
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sentido si pensamos en el cambio acelerado de rango geográfico al que se 

enfrentan las especies invasoras cada vez que son movidas por el ser humano. 

Nuestro estudio sustenta que, aunque la capacidad de dispersión es un atributo 

que tienen casi todas las especies del planeta, el efecto antropogénico altera el 

proceso natural de colonización de hábitats, generando cambios en la tasa de 

cambio evolutiva del rango geográfico; observándose que las especies invasoras 

han aumentado significativamente sus rangos de distribución durante la historia 

más reciente de los linajes, mientras que las especies no-invasoras lo han 

disminuido significativamente (Fig. 11). 

 

Los patrones biogeográficos actuales dependen de las variaciones en la 

distribución geográfica de las especies a lo largo del tiempo, y desempeñan un 

papel fundamental en la evolución y origen de los linajes (Wiens & Donoghue 

2004), por lo que las variaciones observadas en la tasa de evolución del rango 

en especies invasoras podrían cambiar los patrones naturales de la distribución 

de la biodiversidad, hecho constatado en el aumento significativo observado de 

sus rangos en la historia reciente, y en numerosos estudios ecológicos a escala 

local y regional. Sin embargo, este efecto de las especies invasoras se debe 

finalmente a los efectos antropogénicos, que incluso modifican las respuestas de 

escala de largo plazo evolutivo en el rango de distribución (Fig. 11). Uno de los 

impactos más profundos de la actividad humana en el planeta ha sido la 

reorganización de su biota, mediante la transferencia de especies a regiones 
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fuera de sus áreas de distribución natural. En muchos casos, esto ha resultado 

en expansiones drásticas del rango de distribución de las especies (Stohlgren et 

al. 2011). En consecuencia, se espera que las áreas de distribución de las 

especies se desplacen en respuesta a los cambios globales generados por el ser 

humano, reconfigurando la biodiversidad del planeta por cambios en las 

respuestas evolutivas de las especies y los efectos directos e indirectos de las 

especies invasoras. De hecho, muchas especies ya han ampliado tanto su 

distribución latitudinal como longitudinal. comportándose como especies 

invasoras; y en cambio, otras especies han disminuido sus rangos por efectos de 

las invasiones biológicas o por una baja evolabilidad y plasticidad de los rasgos 

asociados a la dispersión y colonización. Esto último queda de manifiesto en la 

disminución significativa de los rangos de distribución observados en el presente 

estudio para las especies no-invasoras de Ciprínidos durante su historia reciente 

(Fig. 11). Por tanto, es crucial mejorar nuestra comprensión de los límites y la 

dinámica evolutiva del cambio en el rango que afecta la distribución de las 

especies, y sobre todo discernir a priori, dada las tasas de evolución histórica del 

rango, qué especies podrían probablemente convertirse en invasoras y amplificar 

el efecto del cambio climático en los patrones de la biodiversidad. 

 

Los resultados que obtuvimos en la tasa de evolución del rango geográfico son 

consistentes con investigaciones previas que han demostrado que las especies 

invasoras tienen una mayor capacidad de colonizar nuevos hábitats y expandir 
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su distribución geográfica rápidamente (Roman & Darling 2007; Blackburn et al. 

2011). Además, otros estudios también han demostrado que las especies 

invasoras tienden a tener tasas de evolución más rápidas en varios rasgos 

adaptativos en comparación con las especies no invasoras (Callaway & Maron 

2006; Strauss et al. 2006; Hendry et al. 2008 y Darimont et al. 2009); y nuestro 

estudio demuestra que estos cambios en las tasas evolutivas se generan en la 

historia idiosincrática de cada linaje actual, desde el ancestro común más 

reciente, o en el periodo en el cual las especies efectivamente han tenido 

contacto con el ser humano o con los cambios que hemos provocado en el 

paisaje. 

 

La capacidad invasora de una especie puede estar relacionada con 

características específicas que promueven su éxito en la colonización y el 

establecimiento en nuevos entornos. Estas características pueden incluir una alta 

plasticidad fenotípica, una mayor variabilidad genética y la capacidad de utilizar 

una amplia gama de recursos (Colautti & Lau 2015). Además, las especies 

invasoras pueden enfrentar presiones selectivas diferentes y una competencia 

más intensa en comparación con las especies no invasoras, lo que puede 

favorecer cambios evolutivos más rápidos en el tamaño de su rango geográfico 

(Lee 2002; Ricciardi & Atkinson 2004). 
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Por otro lado, la relación evolutiva entre la tasa de evolución de la temperatura y 

la tasa de evolución del rango geográfico nos muestra una clara evolución 

acoplada entre los dos rasgos a través de toda la historia evolutiva de estos 

peces, independiente de si son o no invasoras. A medida que las especies 

cambian de rango geográfico, los peces de esta familia han experimentado una 

tasa evolutiva más rápida en la temperatura a la cual habitan. Estos resultados 

sugieren que cambios en la distribución geográfica de los Ciprínidos pueden 

haber impulsado adaptaciones a diferentes temperaturas a lo largo del tiempo. 

Sin embargo, estos cambios tienen límites impuestos tanto por la historia antigua 

(Fig. 7), como reciente (Fig. 10) de los linajes. 

 

La relación evolutiva entre la tasa de cambio del tamaño del rango geográfico y 

la temperatura de hábitat en los peces Ciprínidos puede explicarse por varios 

mecanismos. Uno de ellos es la selección natural, donde las especies se adaptan 

a diferentes condiciones térmicas mediante cambios en su distribución 

geográfica. Estudios anteriores han demostrado que la temperatura es un factor 

clave que influye en la distribución de los peces de agua dulce (Rodriguez-Munoz 

et al. 2001; Ohlberger et al. 2008; Aigo et al. 2014; Trigal & Degerman 2015). En 

ambientes más cálidos, las especies de la familia Cyprinidae podrían haber 

evolucionado para colonizar nuevos rangos geográficos en busca de hábitats 

óptimos y recursos disponibles. Sin embargo, el efecto antropogénico habría 

cambiado la respuesta de colonización en la historia reciente de los Ciprínidos, 
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aumentando significativamente la colonización de nichos térmicos más fríos en 

las especies invasoras y sin cambio significativo para las especies no-invasoras 

con respecto a sus ancestros directos. 

 

La temperatura puede tener un impacto directo en los procesos fisiológicos y 

metabólicos de los peces (van de Pol et al. 2017; Kovacevic 2019; Neubauer 

2019). Un aumento en la temperatura puede acelerar las tasas de crecimiento y 

reproducción, lo que a su vez puede promover una mayor expansión del rango 

geográfico (Burrows et al. 2011, Blackburn et al. 2015; Capellini et al. 2015). No 

obstante, nuestro estudio sustenta que las presiones generadas por el ser 

humano han cambiado el patrón esperado, promoviendo la colonización de 

ambientes más fríos sólo en las especies invasoras, a pesar de que todas las 

especies de Ciprínidos están experimentando los aumentos de temperatura 

global. Por otro lado, las fluctuaciones históricas de cambio en el tamaño del 

rango geográfico podrían haber ejercido presión selectiva sobre la capacidad de 

los peces para adaptarse a diferentes condiciones, generando así cambios 

evolutivos en la capacidad adaptativa a diferentes ambientes térmicos, pero en 

Ciprínidos sólo en las especies invasoras y mediado por el efecto antrópico.  

 

El cambio de nicho entre especies es un proceso que toma tiempo para poder 

ser registrado, lo cual genera limitaciones en la predicción de posibles respuestas 

ante un clima en constante cambio. Por lo tanto, las especies invasoras son 
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modelos idóneos considerando que son especies que frecuentemente 

experimentan cambios en sus nichos climáticos, considerando que varias 

decenas de miles de especies han sido transportadas fuera de sus áreas de 

distribución nativas como resultado de los movimientos humanos y el comercio 

(Seebens et al 2018; Bertelsmeier 2021). 

 

Estudios previos han demostrado que los cambios climáticos a largo plazo 

pueden afectar la diversificación y la evolución de las especies. Por ejemplo, 

durante los períodos de calentamiento global, es común observar una ampliación 

del rango geográfico de muchas especies (Dulvy et al. 2008; Pinski et al. 2013; 

Poloczanska et al. 2013; Grieve et al. 2016). La familia Cyprinidae, con su amplia 

distribución geográfica en ríos y lagos de todo el mundo, puede haber sido 

especialmente sensible a estos cambios climáticos, lo que ha resultado en una 

relación evolutiva entre la tasa de cambio del tamaño del rango geográfico y la 

temperatura de hábitat. 

 

En conclusión, nuestros resultados respaldan la existencia de una relación 

evolutiva histórica acoplada entre la tasa evolutiva del tamaño del rango 

geográfico y la temperatura en los peces de la familia Cyprinidae, la cual no 

cambia cuando incorporamos en el presente el efecto del estado invasor. Es 

importante, además, destacar que nuestros resultados indican que en estos 

peces (invasores y no invasores), los nuevos lugares que habitan no son 
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necesariamente similares en cuanto a las condiciones térmicas, de manera que 

cada vez que hay un cambio en la distribución geográfica, también hay un cambio 

en el nicho térmico al cual pueden habitar. En este caso los resultados de 

tendencia de cambio de la temperatura, nos dice que especies invasoras 

presentan una tendencia hacia habitar lugares más fríos que sus ancestros más 

recientes, mientras que especies no invasoras no han cambiado 

significativamente sus nichos térmicos con respecto a sus ancestros directos. 

 

Un posible argumento es que las especies de Ciprínidos invasoras y no invasoras 

han sido sometidas a presiones selectivas recientes distintas en frecuencia e 

intensidad debido al efecto del ser humano, y a pesar de compartir una serie de 

características biológicas y ecológicas por su historia evolutiva profunda, sus 

respuestas evolutivas recientes son distintas; con las especies invasoras 

aumentando su rango geográfico y abarcando nichos térmicos más fríos, y las 

no-invasoras disminuyendo sus rangos geográficos sin cambiar sus nichos 

térmicos. Por lo tanto, ambas categorías de especies tienen evolabilidad distinta, 

favoreciendo la adaptación rápida de las especies invasoras a nuevas 

condiciones ambientales. La familia Cyprinidae incluye una amplia diversidad de 

especies con diferentes historias evolutivas y adaptaciones específicas (Bašić & 

Britton 2016; Sharpe & Chapman 2018; Levin et al. 2021; Zhou et al. 2023). Es 

posible que estas diferencias entre especies dentro de la familia estén asociadas 

directamente con su estado invasor en términos de su respuesta evolutiva a la 
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temperatura y el rango geográfico, y por lo tanto se requieren de nuevos estudios 

que permitan categorizar las características que finalmente promoverían 

respuestas evolutivas diferenciales, con el fin de prevenir que nuevas especies 

pasen a ser invasoras producto del efecto humano, y disminuir el impacto de ellas 

en los patrones generales de la biodiversidad y el funcionamiento de los 

ecosistemas. 
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5. CONCLUSIONES GENERALES 
 

Los rasgos fenotípicos de las especies en sus entornos naturales están 

constantemente sometidos a diferentes presiones selectivas y a toda la 

variabilidad ambiental que dirige y moldea los cambios que estos pueden 

presentar (Futuyma 2001). Sin embargo, históricamente los humanos han 

modificado el proceso natural de cambios fenotípicos en las especies y han 

generado profundas alteraciones evolutivas, siendo considerados como una 

fuerza evolutiva dominante en la tierra (Palumbi 2001), que pueden generar 

cambios fenotípicos incluso más rápidos que muchos agentes naturales (Hendry 

et al. 2008). De manera que, las invasiones biológicas que son mediadas por 

vectores humanos y por lo tanto son una alteración antropogénica de los hábitats 

naturales, pueden generar cambios en las respuestas evolutivas de las especies 

que son sometidas a diferentes ambientes y por tanto a variaciones en las 

presiones selectivas. 

 

Los notables cambios evolutivos observados en esta tesis en los rasgos 

evaluados en especies invasoras pertenecientes a la familia Cyprinidae, se 

atribuyen en gran medida a su introducción en nuevas áreas, impulsando 

modificaciones significativas en rasgos heredables a nivel genético que se 

encuentran estrechamente asociados al éxito de su invasión. Por lo tanto, la 

adaptación genética rápida puede ser importante para las especies invasoras que 

se enfrentan a condiciones ambientales que cambian rápidamente, posiblemente 
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favorecidas por la mezcla de diferentes poblaciones de origen en el área de 

distribución introducida o por cuellos de botella genéticos durante el proceso de 

transporte (Dlugosch and Parker 2007; Quiao et al. 2019), resultando en 

poblaciones que son genéticamente dinámicas. De manera que, tanto la 

selección natural como la deriva genética pueden alterar la estructura genética 

de las poblaciones invasoras modificando sus tolerancias en nuevas condiciones 

(Lee 2002). Entonces, invasiones exitosas pueden ser facilitadas por la presencia 

de una mezcla genética de las poblaciones fuente, sobre la cual podría actuar 

finalmente la selección natural. De esta manera, el éxito de estas invasiones no 

solo se atribuye a las respuestas fenotípicas flexibles que estas especies exhiben 

al adaptarse a nuevos ambientes, sino también a procesos evolutivos que han 

ocurrido desde sus ancestros comunes más cercanos, los cuales no estaban 

previamente expuestos a ambientes con influencia antropogénica. 

 

En esta tesis se evaluaron las tasas, tendencias y relaciones evolutivas de 

algunos de los principales rasgos de historia de vida de especies invasoras, 

contrastando los escenarios más probables y las predicciones que nacen de la 

teoría ecológica de invasiones en un contexto evolutivo. Considerando que la 

intervención mediada por el ser humano no solo tiene impactos ecológicos, sino 

que también tienen enormes consecuencias evolutivas y puede acelerar en gran 

medida el cambio evolutivo en las especies que nos rodean (Palumbi 2001). 

Además, si tenemos en cuenta los resultados que obtuvimos, en donde especies 
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invasoras presentan un comportamiento evolutivo diferente a las especies 

nativas, entonces, estaríamos en frente de un escenario que pone en riesgo el 

presente y el futuro de la biodiversidad nativa global, dado que nos enfrentamos 

a especies que están evolucionando por ejemplo hacia mayores tamaños 

corporales, con mayores tasas reproductivas y ampliando sus rangos a tasas 

más aceleradas que las especies autóctonas de cada hábitat.  

 

Por otro lado, las rápidas respuestas evolutivas de las especies invasoras 

generan una alerta en cuanto a las condiciones de cambio climático que vivimos 

en la actualidad, dada la habilidad que tienen para responder al rápido cambio 

antropogénico global (Hendry et al. 2008).  Lo que permite por ejemplo que las 

especies invasoras están asociadas a ambientes fríos y cálidos y puedan 

acelerar su tasa de cambio evolutivo, lo que implica mayor evolabilidad del nicho 

térmico, favoreciendo su habilidad de dispersión y capacidad de colonizar y 

habitar distintos nichos térmicos, y esto favorecería la homogenización de la 

biota, tal y como se discute en la teoría propuesta por la ecología de invasiones 

(McKinney & Lockwood 1999; Olden & Poff 2003, 2004). 

 

Los resultados obtenidos en el presente estudio constituyen una contribución 

innovadora que abre la puerta a una mejor comprensión de las consecuencias 

evolutivas de las especies invasoras. Abordar la confusión habitual en los 

estudios ecológicos respecto a las causas de los cambios fenotípicos observados 
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en especies al enfrentar nuevos ambientes, implica la necesidad de utilizar 

métodos adecuados que incorporen la dimensión evolutiva en el contexto de las 

relaciones entre ancestros no invasores y descendientes invasores, mediados 

por la influencia humana. En conjunto, estos resultados sugieren un papel 

relevante de las especies invasoras en la tasa y tendencia de los cambios 

fenotípicos que resaltan la importancia de considerar tanto los mecanismos 

fenotípicos plásticos como los procesos evolutivos en la comprensión de las 

invasiones biológicas, lo que puede contribuir significativamente en la gestión y 

mitigación de los impactos ocasionados por estas especies invasoras en los 

ecosistemas receptores. 
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7. ANEXOS 
 

Anexo 1. Tasas Branch-wise para rasgos de historia de vida y temperatura. Los 

valores de r para cada rama en la filogenia se muestran en colores e indican si el 

rasgo evolucionó a una tasa de Browniana constante (r = 1, ramas grises), a 

tasas más lentas (r < 1, ramas azules) o a tasas más rápidas que la tasa 

Browniana constante (r > 1, ramas rojas). 

 

 


