
Aula 2 

Modelos de evolução fenotípica de 
caracteres contínuos e categóricos

PGLS
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Prática
• Introdução ao R
• Importação e manipulação de dados
• Importação e manipulação de ≠ formatos de filogenias

• Timetree.org

• Phyndr

• Phylotargeting

• rotl

• Rphylopars
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Modelos de evolução fenotípica

• Movimento Browniano (BM)

• Early Burst (EB)

• Trend

• Ornstein-Uhlenbeck (OU)

=> Muitos métodos usam este modelo. Tratabilidade analítica

=> Incorpora a idéia de Radiação adaptativa

=> Incorpora a idéia de tendência vista em fósseis

=> Incorpora a idéia de restrições em evolução
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Movimento Browniano

• O que é o Movimento Browniano?

• Quando caracteres evoluem de forma parecida com o Movimento 
Browniano?

• Simulando BM em filogenias
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Robert Brown, botânico
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Movimento Browniano

• Modelo para a evolução de caracteres contínuos
• Seguindo um random walk

• Estados de caracter mudam continuamente ao longo do tempo
• Processo estocástico de tempo contínuo

• Depois de um tempo e múltiplas simulações, o estado do caracter
seguem uma distribuição normal
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...mas whattahell é um processo estocástico de tempo 
contínuo?

Soma dos 
resultados de 
2 dados (6-36)
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...mas whattahell é um processo estocástico de tempo 
contínuo?

O resultado de cada 
jogada individual é 

imprevisível

Mas a distribuição de 
probabilidade de um 
conjunto de curvas é 

conhecida (aprox. distribuição 
normal) e permite predizer 

eventos futuros
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Movimento Browniano
• Dois parâmetros => valor inicial (θ) e taxa de mudança (𝝈2)
• Três fatos descrevem um BM (Processo de Wiener)
• W(t) é o valor do caracter no tempo t. Logo:

• E[W(t)]=W(0)

• Incrementos (passos sucessivos) são independentes (”pouca memória”)

• W(t)~N(W(0), 𝝈2t)

• Traduzindo: o valor do caracter W no tempo t é aproximado pela distribuição normal 
com média 0 (standard normal distribution) e variância igual à taxa de mudança no 
tempo t
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dX(t)=𝝈dB(t)
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dX(t)=𝝈dB(t)

Quantidade de mudança no caracter X
entre o tempo do tempo t para t + dt
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dX(t)=𝝈dB(t)

Descreve o ”random walk” na variável, 
que se aproxima de uma distribuição 

normal com média 0 e variância dt
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Butler & King 200429
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Quando a evolução é descrita por BM?

• Deriva genética

• Mudança pontuada aleatória

• Quando a seleção é fraca em relação à escala de tempo considerada

• Quando seleção muda de direção aleatoriamente ao longo do tempo
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Como a filogenia influencia a evolução de 
fenótipos sob um processo BM?

O parentesco comum aumenta ou diminui a similaridade entre espécies em termos 
de fenótipo? 
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... Mas antes, vamos entender o que é uma matriz 
de distância filogenética (patrística) e de variância-

covariância
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Matriz de distância patrística
5.0

3.0

2.0

A

B

C

A B C
A 0 10 10
B 10 0 4
C 10 4 0
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Matriz de variância-covariância

Freckleton et al. 200235



Matriz de variância-covariância

Freckleton et al. 2002

var cov cov cov cov cov cov
cov var cov cov cov cov cov

cov cov cov cov cov cov var
cov cov cov cov cov var cov
cov cov cov cov var cov cov
cov cov var cov cov cov cov
cov cov cov var cov cov cov
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Matriz de variância-covariância

Freckleton et al. 200237



Matriz de variância-covariância

Freckleton et al. 200238



Matriz de variância-covariância

Freckleton et al. 2002

var(species1)=0.18+1.06+0.20=1.44
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Matriz de variância-covariância

Freckleton et al. 2002

cov(1,2)=1.06+0.20=1.26
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Matriz de variância-covariância

Freckleton et al. 2002

cov(1,4)=0.20
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Matriz de variância-covariância

Freckleton et al. 2002

cov(3,4)=0.20+1.22+0.02=1.44
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Matriz de variância-covariância

Freckleton et al. 2002

cov(3,4)=0.20+1.22+0.02=1.44
Espécies 3 e 4 são mais parecidas entre si (maior 

covariância em termos de fenótipo) do que 

espécies 1 e 2, porque aquelas compartilham 

maior proporção de história evolutiva comum
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A mesma filogenia 
pode gerar diferentes 

matrizes VCV

Modelos evolutivos
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Como a filogenia influencia a evolução de 
fenótipos sob um processo BM?

O parentesco comum aumenta ou diminui a similaridade entre espécies em termos 
de fenótipo? 
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Simulando um processo BM

• Sortear valores de uma distribuição normal

• Variância depende do 𝝈2 e t

• Valores dos ramos adjacentes são adicionados da raíz para os tips da 
filogenia

47



2.5
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Ornstein-Uhlenbeck (OU)

• Captura a idéia de evolução estabilizadora
• Valor de um caracter contínuo tem uma tendência a se mover para um valor 

médio

• Movimento Browniano com um ”salto”
• Tem 3 parâmetros
• Valor inicial (θ)
• Taxa (𝝈2)
• Parâmetro de restrição (α)
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Quanto maior a distância entre 
valor do trait e o ótimo

Maior o ”puxão” 
em direção ao ótimo
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Butler & King 2004
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Early Burst (EB)
• Taxa de evolução desacelera com o tempo 
• Maior taxa é na raiz da filogenia (valor inicial)
• Corresponde à idéia de radiação adaptativa
• Espera-se que linhagens que entram em novas zonas adaptativas 

diversifiquem rápido
• Taxas diminuem à medida que nichos são preenchidos 

• Descrito por 3 parâmetros:
• Valor inicial (θ)
• Taxa inicial (𝝈2

o)
• Taxa de mudança (r)
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George Gaylord Simpson
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Early burst Late burst
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Movimento Browniano com tendência (Trend)

• Incorpora a idéia de mudança 
tendenciada do fenótipo (atributos) ao longo do tempo
• Regra de Cope => aumento do tamanho 
de corpo ao longo do tempo
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Como comparar o ajuste
de modelos aos dados?
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Pouca suporte para
modelos EB para
tamanho de corpo em
geral, mesmo em
exemplos clássicos de
radiação adaptativa
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Diferença entre ajuste (AIC) e ”explicação” do 
modelo (R2)

• Abordagem de teoria de informação (AIC-like) aponta o melhor 
modelo entre todos os disponíveis
• Mas mesmo o melhor modelo (aquele com menor AIC) pode explicar pouco 

dos dados (ter R2 baixo)
• Peso de Akaike pode ser uma estatística melhor nesse caso

• O que fazer nesse caso?
• Abordagens de ”model adequacy”
• Arburtus (Pennell et al. 2015)
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Arbutus

Phylogenetic
Monte 
Carlo
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Arbutus

• Comparar o ajuste de modelos em relação ao universo de todos os 
modelos possíveis

• Focado na adequabilidade de modelos para evolução de atributos 
contínuos. 

• Também pode ser usado para PGLS
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Modificar a árvore de 
maneira a descrever a 

história do trait

Quanto mais próximo 
do simulado melhor
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Modelos evolutivos para caracteres 
categóricos
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Quantas vezes répteis Squamata perderam 
seus membros?
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Sem membros
Estado 0

Com membros
Estado 1
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0 1
Sem membros Com membros
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0
Sem membros Com membros

1
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0
Sem membros Com membros

q01

q10
1
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0
Sem membros Com membros

q01

q10

Taxa instantânea 
de mudança

de estado

1
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O’Meara 2012

Além de serem necessários em métodos de inferência filogenética ”model-based”, esses 
modelos de substituição utilizam o mesmo arcabouço (processos de Markov) que métodos 
comparativos que iremos estudar, tais como correlação de caracteres binários e multiestado

Mas porque isso é importante?
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10 0
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1 ?

t
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-q01 q01

-q10q10

Matriz de transição instantânea

Q =
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-q01 q01

-q10q10

Matriz de transição instantânea

Q =

Soma da linhas = 0
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1 ?

t

Qual a probabilidade de depois 
do tempo t o estado 1 mudar para 0?

P10(t)
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P(t)=eQt

Exponenciação de matriz
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1 ?

t

-q01 q01

-q10q10

Q =
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1 ?

t

-q01 q01

-q10q10

Q =
q01 = 0.1
q10 = 0.1
t = 5 mya

130



1 ?

t

-0.5 0.5

-0.50.5

Qt =
q01 = 0.1
q10 = 0.1
t = 5 mya
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1 ?

t

0.68 0.32

0.680.32

eQt =
q01 = 0.1
q10 = 0.1
t = 5 mya
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Podemos também 
usar esses modelos 
para estimar 
estados ancestrais
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Qual seria o resultado de uma análise com 
dados reais?
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0
Sem membros Com membros

1

Equal rates
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0
Sem membros Com membros

1

Unequal rates
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geiger::fitDiscreteMCMC

geiger::fitContinuousMCMC
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Caracteres multiestado
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0

2

13
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- q01

q20

q10

Matriz de transição instantânea

Q =

q02 q03

-
-

-q30

q21

q12 q13

q23

q32q31
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- q01

q20

q10

Matriz de transição instantânea

Q =

q02 q03

-
-

-q30

q21

q12 q13

q23

q32q31

Equal rates (ER)
1 parâmetro
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- q01

q20

q10

Matriz de transição instantânea

Q =

q02 q03

-
-

-q30

q21

q12 q13

q23

q32q31

Symmetric (SYM)
6 parâmetros
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- q01

q20

q10

Matriz de transição instantânea

Q =

q02 q03

-
-

-q30

q21

q12 q13

q23

q32q31

All Rates Differ (ARD)
12 parâmetros

146



147



Mínimos Quadrados Generalizados (GLS)
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• Normalmente empregado para testar a associação entre dois 
atributos
• Muito flexível
• Preditor e resposta contínuos
• Preditores discretos binários ou ordinais (multiestado) 

• Para resposta binária use uma regressão logística filogenética
• Disponível no pacote phylolm::phyloglm
• Ou uma abordagem Bayesiana no pacote MCMCglmm

• Pode incorporar diferentes modelos evolutivos
• Manipulação da estrutura de correlação (matriz de variância-covariância)
• Customizado ou já disponível
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Antes, relembrando o modelo linear (OLS)
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Pressupostos do OLS (Teorema Gauss-Markov)

y=Xβ+𝜀

X é uma matriz n x k

Relação linear entre y e X

Colunas de X são independentes

E(𝜀 𝜀’|X)=𝝈2I Homocedasticidade e ausência de autocorrelação

𝜀|X ~ N(0,𝝈2I) Resíduos têm distribuição normal com média zero e 
variância homogênea

Tradução pra língua humanaMatemática
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Pressuposto de independência e homoceidasticidade

var[𝜀i|X] = 𝝈2 para qualquer i
Variância no erro é a mesma  
(𝝈2) para qualquer elemento 
da matriz

cov[𝜀i, 𝜀j|X] = 0 para qualquer i
Sabendo o valor da variável 
numa unidade amostral não 
nos diz nada do valor dela em 
outra u.a.

Tradução pra língua humanaMatemática
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• Assume linearidade entre as variáveis resposta e preditora(s)

• Estimativa vai depender do modelo evolutivo incorporado
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• Assume linearidade entre as variáveis resposta e preditora(s)

• Estimativa vai depender do modelo evolutivo incorporado

• Erro comum num PGLS
• Testar sinal filogenético nas variáveis resposta e/ou preditora

• O que é correto: testar sinal filogenético nos resíduos
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Ajustando um PGLS

• O que é melhor: ajustar um modelo em que simultaneamente se 
estima o ”sinal” filogenético dos resíduos (usando ML), p.ex. usando o 
lambda do Pagel e se estima os parâmetros do modelo
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• Os estimadores dos Contrastes Filogenéticos Independentes (PIC) são 
equivalentes aos do PGLS quando se assume Movimento Browniano
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Diagnosticando um PGLS
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