
Aula	3
Estimativa	de	estado	ancestral	de	caracteres	contínuos	e	categóricos
Estimativa	e	teste	de	”sinal”	filogenético	de	caracteres	contínuos	e	

categóricos



Estimativa	de	estado	ancestral	para	atributos	
contínuos



O	que	vai	ser	coberto	nesse	módulo

• Teoria	geral	e	motivação	para	estimar	estados	ancestrais
• Principais	métodos

• Squared-change parsimony
• Maximum Likelihood
• Generalised Least Squares (GLS)
• Bayesiano

• Limitações
• Efeito	dos	modelos	de	evolução	nas	estimativas
• Muita	incerteza	associada	com	as	estimativas
• Ou	seja,	basicamente	se	você	não	precisa	deles,	não	use!	J
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Disponível	na	
função	ape::ace

Métodos	estatísticos	
(”model-based”)



Porque	estimar	o	estado	ancestral	de	um	
caracter
• ”Reconstuir”	a	história	ou	evolutiva	sequência	de	mudanças	num	
caracter,	normalmente	nos	nós	de	filogenias

• P.ex.	entender	como	a	colonização	de	uma	ilha	afetou	a	evolução	de	tamanho	
de	corpo	

• Correlacionar	com	alguma	característica	ambiental	passada

• Idealmente	precisamos	obter	medidas	de	incerteza	associadas	aos	
estados	

• Nem	todos	os	métodos	permitem	calcular	95%	IC	ao	redor	das	estiamtivas









Squared-change parsimony

• Basicamente	funciona	dentro	do	contexto	de	inferência	filogenética	de	
MP

• Minimiza	mudanças	ao	longo	da	árvore
• Dois	tipos:	ponderada	(weighted)	e	não	ponderada	(unweighted)

• Não	ponderada	=>	ignora	comprimentos	de	ramo	(ok	se	tiver	uma	cladograma
antigo	sem	comprimento	de	ramo)

• Ponderada	=>	considera	comprimentos	de	ramo
• Não	permite	calcular	incerteza	ao	redor	da	estimativa
• Para	caracteres	discretos:	assume	que	taxas	de	transição	de	estados	é	
muito	pequena.	Logo,	pode	levar	a	resultados	errados	quando	não	é	o	
melhor	modelo



Maximum likelihood

• Conjunto	de	estados	ancestrais	mais	verosimilar (likely)	considerando	
toda	a	filogenia

• Incorpora	comprimento	de	ramo
• Necessita	de	um	modelo	de	evolução	para	estimar	taxa	de	evolução

• BM	no	ape
• OU	no	bayou
• Outra	solução:	”esticar”	a	árvore	de	acordo	com	um	escalar

• Equivalente	ao	squared-change parsimony quando	não	árvore	não	
tem	comprimento	de	ramo







Caracteres	contínuos:	métodos	estatísticos

• Valores	dos	estados	ancestrais	é	tal	que	maximiza	as	probabilidades	dado	
a	árvore	e	os	dados

• Tentativa	e	erro	a	partir	de	um	valor	inicial	=>	ineficiente	para	árvores	grandes
• ”Prunning algorithm”	que	calcula	os	PICs
• Contraste	da	raiz	da	filogenia	é	o	MLE	para	a	raiz

• Para	estimar	os	estados	ancestrais	por	ML	precisamos	de	um	modelo	de	
evolução

• Movimento	Browniano	é	o	mais	comum
• Diferença	entre	espécies	é	linearmente	proporcional	ao	tempo	de	divergência	
• Permite	estimar	incerteza,	calculando	variâncias	de	cada	estimativa	para	obter	o	
95%	IC





Incertezas

• Variâncias	ao	redor	das	estimativas	é	sempre	muito	grande

• Aumenta	à	medida	que	se	vai	dos	tips pra	raiz	=>	acúmulo	de	
incertezas

• Raiz	da	árvore	sempre	terá	a	maior	incerteza





Especificação	do	modelo

• Se	especificarmos	um	modelo	de	evolução	para	estimar	os	estados	
ancestrais	que	não	é	o	mais	adequado	para	descrever	a	evolução	
daquele	atributo,	as	estimativas	serão	erradas

• Diferença	entre	BM	e	Trend

• Detecção	de	tendência	é	sempre	difícil	sem	dados	sobre	fósseis
• Métodos	bayesianos	permitem	incorporar	fósseis	como	priors



Caracteres	discretos



Caracteres	discretos

• Utiliza	um	modelo	Mk (Markov k-state)





Caracteres	discretos

• Utiliza	ML	e	um	modelo	Mk (Markov k-state)	para	ajustar	aos	dados
• Necessita	de	uma	matriz	Q de	transição	especificando
as	taxas	instantâneas	de	transição	entre	estados	de	caracter
• A	partir	da	matriz	Q calcula-se	a	probabilidade	de	se	observar	um	
dado	estado	de	caracter num	dado	tempo	t,	seguindo	a	fórmula



Estimativa	joint	e	marginal

• Joint	=>	encontra	o	conjunto	de	caracteres	que	conjuntamente	
maximizam	a	verossimilhança	em	todos	os	nós

• Restringe-se	a	uma	história	do	caracter que	é	a	mais	verossimel

• Marginal	=>	encontra	o	estado	num	dado	nó	que	maximiza	a	
verossimilhança	integrando	sobre	todos	os	estados	em	todos	os	nós,	
proporcionalmente	à	sua	probabilidade



Mapeamento	estocástico	de	caracter

• Amostra	estados	de	caracter nos	nós	e	história	dos	caracteres	
(mudanças	ao	longo	dos	ramos)	a	partir	das	distribuição	posterior	
Bayesiana	conjunta

• Primenramente se	amostra	uma	matriz	Q a	partir	da	distribuição	de	
probabilidade	posterior,	então	se	amostra	um	conjunto	de	estados	
ancestrais	nos	nós	a	partir	da	sua	distribuição	de	probabilidade	
conjunta	condicional	dado	a	matriz	Q.	Por	fim,	simula	as	mudanças	ao	
longo	dos	ramos	dado	a	matriz	Q e	a	amostra	dos	estados	nos	nós.	







”Sinal”	Filogenético	de	atributos	contínuos	e	
discretos



Definição

”A	tendência	de	espécies	relacionadas	serem	mais	
similares	entre	si	do	que	com	aquelas	tomadas	

aleatoriamente	na	filogenia”	(Blomberg &	Garland	
2002)



”Sinal”	
filogenético

INFERÊNCIA	FILOGENÉTICA
”Habilidade	de	um	caracter
de	reconstruir	a	história	
evolutiva	de	espécies”

Literatura	de	método	
comparativo,	ecofilogenética,	
e	macroevolução (definição	

slide	anterior)



• Vários	modelos	evolutivos	podem	gerar	um	padrão	de	”sinal”	
filogenético

• BM
• OU	com	alpha	pequeno
• OU	com	múltiplos	picos
• Early burst



”sinal”	filogenético	é	um	padrão	e	não	um	
processo



”sinal”	filogenético	não	é	sinônimo	de	
restrição	(constraint)

Modelos	não	restritos	(BM)	podem	gerar	alto	sinal	filogenético,	
enquanto	modelos	com	restrição	(tipo	OU)	podem	gerar	baixo	sinal



Métodos	para	medir	sinal	filogenético

Atributos	contínuos
• K de	Blomberg
• Lambda	de	Pagel
• I de	Moran
• C	de	Abouheif
• R2 do	PVR
• Correlação	de	Mantel
• Teste	de	viés	para	decomposição	
da	entropia	quadrática	nos	nós	
de	uma	filogenia	

Atributos	categóricos
• D de	Fritz	(binários)
• Teste	de	viés	para	decomposição	
da	entropia	quadrática	nos	nós	
de	uma	filogenia		(binários	e	
multiestado)

• Correlação	de	Mantel





K de	Blomberg
• K de	Blomberg expressa	a	força	do	sinal	filogenético	como	a	razão	entre	
a	média	quadrada	do	erro	das	espécies	(MSE0)	medido	da	média	
corrigida	pela	filogenia	e	a	média	quadrada	do	erro	baseada	na	matriz	
de	variância-covariância	derivada	da	filogenia	(assumindo	o	Movimento	
Browniano)

• Se	a	similaridade	nos	valores	dos	atributos	forem	preditos	pela	
filogenia,	o	MSE	será	pequeno	e	o	número	MSE0 ⁄MSE	será	grande

• Vantagem	da	medida:	devido	à	essa	padronização	pelo	esperado	sob	o	
BM,	os	valores	podem	ser	comparados	entre	filogenias	de	diferentes	
tamanhos	e	formatos



lambda	de	Pagel



Lambda	de	Pagel
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I de	Moran



CORRELOGRAMAS

Time slices

Moran`s I

Allows evaluation of more
complex structures in the
matrix W of phylogenetic
relationships…
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Teste	de	Mantel	tem	mais	poder	
para	detectar	sinal	filogenético	
quando	há	erro	de	mensuração	
(variação	intraespecífica)	do	que	
K de	Blomberg

Distogramas com	distância	
Euclidiana	podem	ser	usados	
para	representar	sinal	
filogenético	e	desvios	do	BM



Baseado	só	na	topologia,	
sem	considerar	os	
comprimentos	de	ramo



I de	Moran	e	C de	Abouheif
são	equivalentes



Componente 
Filogenético P

Componente 
Especifico S

Variação total T

T = P + S

Métodos	de	partição





Diniz-Filho`s et al. (1998) Phylogenetic eigenVector Regression (PVR) 
(Evolution 52: 1247-1262.)

Phylogenetic 
distances

Phylogeny

Multiple 
regression

Y

Double 
centering

Eigenvectors
(V)

SPX

εXβY +=

Estimated 
values

Regression 
residuals

R2



Diniz-Filho`s et al. (1998) phylogenetic eigenvector regression (PVR)

Phylogeny

Eigenvectors
(V)

- Eigenvalues

Phylogenetic eigenvectors
represent linearly different
cuts of phylogeny, allowing
evaluation of phylogenetic
effects at different `scales`

+



Crítica	do	Rohlf





PVR e Modelos de Evolução:
Curva PSR (Phylogenetic Signal-Representation curve)



Curva PSR

Phylogenetic representation 
(eigenvalues, %) 
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PSR Area 

Area under PSR curve < 0: 
Traits evolving slower than 
expected under Brownian 
motion 

Area under PSR curve> 0: 
Traits evolving faster than 
expected under Brownian 
motion 

(a) 







Nathan Mantel (1919 - 2002)

Teste	de	Mantel

Pode	ser	usado	pra	vários	
traits ao	mesmo	tempo



AUTOCORRELAÇÃO MULTIDIMENSIONAL: O Teste de MANTEL
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Calcula	a	Entropia	
Quadrática	de	Rao	para	o	
conjunto	de	espécies

Decompõe	a	Entropia	ao	
longo	dos	nós	da	filogenia
(só	considera	topologia)

Testa	se	há	viés	da	
diversidade	na	raíz/tips

Aleatorização
para	determinar	
significância










