5925935 - Evolucao de Fenétipos Complexos

Topico 8

Métodos Comparativos Filogeneticos

Parte 1: Tempo, Modo, e Associacoes



The Tree of Life Y
ﬁ ?‘!: : i &f_{ . Contetido

A ﬁf/ "{'j P 1. O que sdo? De onde vieram?

2. Os fundamentos: PICs, PGLS, e sinal filogenético
3. Os modelos evolutivos: BM, OU, EB, Mk
4

Dimensionalidade fenotipicas e as analises de
componentes principais filogenéticos

5. Padrodes, processos e mecanismos

Objetivos

1. Compreender o escopo das ferramentas disponiveis
no método comparativo filogenético, incluindo as
principais perguntas e objetivos enderecados

2. Instrumentalizar com o uso das analises
fundamentais dos métodos comparativos,
possibilitando o refinamento e expansao dos
desenhos experimentais

3. Refletir sobre as potencialidades e limitagdes do
metodo, bem como a relacao entre padrao,
mecanismo e processo, e as dinamicas de causa-
efeito ao longo da evolucao



https://blog.phytools.org/

Phylogenetic
Comparative
Methods

Learning from trees

Luke ). Harmon

Ldszl6 Zsolt Garamszegi
Editor »

Modern Phylogenetic
Comparative Methods
and Their Application
in Evolutionary Biology

Concepts and Practice




METODO COMPARATIVO FILOGENETICO

O estudo sistematizado de espécies, populacdes, ou individuos, em um contexto histoérico, com o intuito de
elucidar os mecanismos e a origem da diversidade da vida.
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METODO COMPARATIVO FILOGENETICO

« Diversificagao (especiacao e extingao)
» Evolucao de caracteres

» Associacoes evolutivas

» Biogeografia

« Teste de modelos evolutivos complexos
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1 MONOTREMATA

2 PAUCITUBERCULATA
3 DIDELPHIMORPHIA
4 MICROBIOTHERIA

5 NOTORYCTEMORPHIA
6 PERAMELEMORPHIA
7 DASYUROMORPHIA
8 DIPROTODONTIA

;| 9 PILOSA

10 CINGULATA

11 SIRENIA

.| 12 HYRACOIDEA

13 PROBOSCIDEA

14 TUBULIDENTATA
15 MACROSCELIDEA
16 AFROSORICIDA

Mars.

.| 17 EULIPOTYPHLA

5| 18 PHOLIDOTA

19 CARNIVORA

20 PERISSODACTYLA
21 ARTIODACTYLA

22 CHIROPTERA

23 DERMOPTERA
24 SCANDENTIA
25 PRIMATES

26 LAGOMORPHA
27 RODENTIA
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28 Solenodons
29 True moles
30 Hedgehogs
31 True shrews
32 Cat-related (civets, hyenas)
33 Dog-related (bears, seals, otters)
34 Camels, llamas

35 Pigs, peccaries

36 Whales, doiphins, hippos

37 Cattie, deer, giraffes

38 Yinpterochiroptera

39 Yangochiroptera

40 Lemurs, lorises, galagos

41 Tarslers

42 Old World monkeys, apes

43 New World monkeys

44 Guinea pig-related

45 Squirrel-related

46 Mouse-related

(Upham et al. 2019)



Observations

Variables (Traits)

Data matrix

\+\ AN \*\

Correlation and regression look at
relationships among variables (columns)

Non-independence:
correlation among
observations (rows)




Invited Perspectives in Physiological Zoology

Why Not to Do Two-Species Comparative Studies:
Limitations on Inferring Adaptation

Theodore Garland, Jr.!

Stephen C. Adolph?

'Department of Zoology, 430 Lincoln Drive, University of Wisconsin, Madison,
Wisconsin 537006, *Department of Biology, Harvey Mudd College, 301 E. Twelfth
Street, Claremont, California 91711

Accepted 3/9/94

One thing cannot be evaluated unless it can be compared with another. This
is, of course, why degrees of freedom in statistics are the number of observations
minus one. [BRADSHAW 19874, p. 71]

Adaptation can only be measured and indeed discussed on a comparative basis.
. Adaprtation is entirely a compdarative concept. [BRADSHAW 19874, p. 71]

WAHDOLER
FINCH

T mangARovE 9
FINCH

1 N ——
i \ WOODPECKER
\ FINCH -2
i :
VEGETARIAK

FICH LARGE

MEDILIR
GROURD
FIHCH




Caracteres gradués

Cuvier
(1798)

Lamarck
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Contrastes independentes filogenéticos

Vol. 125, No. 1 The American Naturalist

January 1985

PHYLOGENIES AND THE COMPARATIVE METHOD

JosEpH FELSENSTEIN
Department of Genetics SK-50, University of Washington, Seattle, Washington 98195

Submitted November 30, 1983; Accepted May 23, 1984
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Contrastes independentes filogenéticos (PICs)

Apesar dos frait values das espécies nao serem independentes, as diferencas entre elas sio.

O método de Felsenstein computa as diferencas-padrées entre espécies-irmas e ndos-ancestrais, que
possuem uma propriedade de independéncia sob um modelo de evolugao Browniano.

Podem ser utilizados para estimar correlacées, nao ferindo os pressupostos de independéncia entre as
observacoes, e padronizacao dos desvios.

C;; = vetor (magnitude e dire¢ao) de mudanga em cada n6

S; = taxa de evolugao



Contrastes independentes filogenéticos (PICs)

Apesar dos frait values das espécies nao serem independentes, as diferencas entre elas sio.

O método de Felsenstein computa as diferencas-padrées entre espécies-irmas e ndos-ancestrais, que
possuem uma propriedade de independéncia sob um modelo de evolugao Browniano.

Podem ser utilizados para estimar correlacées, nao ferindo os pressupostos de independéncia entre as
observacoes, e padronizacao dos desvios.

j X X, = media ponderada, e ndo uma reconstrugcao ancestral



Contrastes independentes filogenéticos (PICs)

Apesar dos frait values das espécies nao serem independentes, as diferencas entre elas sio.

O método de Felsenstein computa as diferencas-padrées entre espécies-irmas e ndos-ancestrais, que
possuem uma propriedade de independéncia sob um modelo de evolugao Browniano.

Podem ser utilizados para estimar correlacées, nao ferindo os pressupostos de independéncia entre as
observacoes, e padronizacao dos desvios.

\' ! Ckm = Xk B Xm
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Contrastes independentes filogenéticos (PICs)

X 1.02 1.06 0.96 0.92 0.89 0.12 1
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(Symonds & Blomberg 2014)
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O pior cenario de Felsenstein
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Regressao filogenética (PGLS)
i.e., Modelo linear generalizado filogenético
l.e., Quadrados minimos generalizados filogenéticos

Assim como nos PICs, busca estabelecer a natureza da associacao evolutiva entre duas (ou mais)
variaveis;

Associacao evolutiva: evidéncia de que dois (ou mais) atributos se modificam em associagao ao longo
do tempo evolutivo

Estimativa de estados ancestrais, modo de evolucao, e direcionalidade da evolucao de atributos.

RN

Dependente

Preditor
(resposta)
Continua
X ger. continua Ordinal (pseudo-continua)

Discreta (binaria)



Regressao filogenética (PGLS)
i.e., Modelo linear generalizado filogenético
l.e., Quadrados minimos generalizados filogenéticos

PGLS € uma generalizacao do meétodo de Felsenstein (Grafen 1985)

PIC: diferengas (contrastes) entre espécies proximas representam produtos de caminhos evolutivos
independentes

PGLS: identifica a magnitude da correlagao esperada entre espécies baseada em sua proximidade
filogenética, e pondera isso no calculo da regressao generalizada de quadrados minimos

RN

Dependente Preditor
(resposta)
Continua
X ger. continua Ordinal (pseudo-continua)

Discreta (binaria)



Regressao filogenética (PGLS)
i.e., Modelo linear generalizado filogenético
l.e., Quadrados minimos generalizados filogenéticos

OLS

Y = resposta

b, = intercepto da regressao

b, = parametro estimador (inclinag&o)
do preditor

X, = preditora

€ = erroresidual (quao longe a
observacao esta da reta)

GLS

C = matriz de variancia-covariancia
(estrutura esperada de covariancia dos
residuos na regressao)
(62 0 0 0 0]
0 ¢ 0 0 0
C=10 0 & 0 0
0 0 0 e 0
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Regressao filogenética (PGLS)
i.e., Modelo linear generalizado filogenético
l.e., Quadrados minimos generalizados filogenéticos

chlorophthalmus

crassipes

inversa

sindensis

argillicola

1.02

0.96

0.92

0.89

Log carapace Log propodus

breadth (X) length (Y)

1.38

141

1.13

PGLS

Y =Dby+bX;Cppy t €

- A -

s 0 0 0 0
0 ¢ 0 0 0
C=10 0 ¢ 0 0
0O 0 0 6 0
0O 0 0 0 o

-

ﬂ'; = variancia dos residuos

€ = nao-independentes (auto-correlacionados)



Regressao filogenética (PGLS)

i.e., Modelo linear generalizado filogenético

l.e., Quadrados minimos generalizados filogenéticos

Log carapace L ropodus
broegadlh (‘))() Ie?;::\ [g‘)J PG LS
1
chlorophthalmus 1.02 1.38 _
Y - bo + b1X1 Cphyl + 8
1
crassipes 1.06 1.41 - " ] ] {:l
b
- i \
2 3 1 1 0
1 inversa 0.96 1.36 Cph}'l —_— ] ] :{ 2 [:|
1 1 2 3 0
s 0 0 0 0 3
sindensis 0.92 1.22 -
Cony “downweights”

argiicola 0.89 118 observacgdes de

espécies proximas

A magnitude da mudanca € proporcional ao tamanho
do ramo (i.e., variacao ~ tempo)

T ancestralidade

compartilhada

“tip-to-root”



Sinal filogenético

“(...) the degree of phylogenetic constraint in species resemblance” (Blomberg 2003)
(...) the extent to which trait values are statistically related to phylogeny” (Symonds & Blomberg 2014)

(modelo Browniano de evolugao)
(e.g. tamanho do corpo, morfologia)

1
I
Atributo evoluiu por mudangas graduais ao longo do tempo i
l
I

Sinal
filogenético

Baixo / ausente
Atributos extremamente labeis (e.g., comportamento) ou
extremamente estaveis

Coeficiente de correlagao de Moran (Gittleman & Kot 1990), teste de independéncia serial (Abouheif 1999),
Grafen’s p (Grafen 1989), Ornstein-Uhlenbeck a (Martins & Hansen 1997), meio-tempo filogenético (Hansen
1997), A de Pagel (Pagel 1997), k de Blomberg (Blomberg et al. 2003), ...




Sinal filogenético

Moran’s |

Auto-correlacao espacial
Modelo-independente

Matriz de correlacdo: mede a
distancia (filogenética) entre as
observacgoes

1>0 - espécies proximas sao
similares

=0 - sem sinal

1<0 —> especies proximas mais

distintas do que o esperado

Blomberg’s K

Razao de variancia
Relativo ao esperado por BM

Erro medio quadratico das
observacgoes, escalonado pela matriz
de var-cov filogenética

K>1 —> similaridade maior do
que BM (alto sinal)

K=1 - BM

K<1 - evolucao independente

ou alta selecao

Pagel’s A

Parametro de escalonamento
Relativo ao esperado por BM

Similaridade da covariancia entre as
observagcboes ao esperado por
Brownian motion

A=1 - conforme o esperado
por BM

A=0 —> independente da
filogenia




Pagel’s A

A (0 <A< 1)éum multiplicador
dos elementos fora-da-
diagonal na matriz

Lambda =0 Lambda = 0.5 Lambda = 1
GE 0 0 0 0 argiliicola argillicola argillicola
0 ¢ 0 0 0
C=10 0 & 0 0 sindensis —— sindensis — sindensis
U U [} ﬂ-i U inversa — inversa — [nversa
0 0 0 0 o
- T crassipes — Crassipes — Crassipes
chlorophthalmus —— chiorophthalmus — chiorophthalmus

lambda (A)

A pode ser incorporado na
analise de PGLS

internal branch lengths




Variacao

Tempo

PGLS e sinal filogenético assumem um modelo de
evolucao?

10 1

Rate (0?)
— 0.05
0.01

Trait Value
&










Null hypothesis:

- 05
PH Null distribution

Alternative
hypothesis:
pH = 0.5

Frequency
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k = 63 Test statistic




trait value

Brownian motion (BM)

“(...) is a stochastic continuous-time random walk model in which changes from one period to the next
are random draws from a normal distribution with a mean of zero and a variance o2 (Felsenstein
1973). (...) expected variance increases linearly through time with an instantaneous rate equivalent to

02.”
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Brownian motion model

generation= 1 Brownian Motion
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Brownian motion (BM)

E(disparity) = o —tr{(} —

Ancestralldade compartilhada

Tempo evolutivo (tempo evolutivo nao-independente)

Variagﬁo esperada (distz’incia média “root—to-tip”)

\4

Taxa de evolucao do atributo
(“taxa browniana”)

(O’Meara et al. 2006)



Assumindo um modelo de evolucao browniano, qual
topologia tem mais variacao esperada?

(2)

)



Assumindo um modelo de evolucao browniano, qual
topologia tem mais variacao esperada?

(2) ,

Linhagens
evoluindo
independentemente
ha mais tempo




(Harmon et al. 2010)
B Atributo (com magnitude)
. Variacao total
. Variagao no clado

Ornestein-Uhlenbeck

Brownian motion (Single Stationary Peak) Early-Burst
] 7 ]
] N L]
[ [l
H ] i
o2 >
0 k
r
a

(Felsenstein 1973) (Blomberg 2003) (Hansen 1997)



trait value

Brownian motion (BM)

“(...) is a stochastic continuous-time random walk model in which changes from one period to the next
are random draws from a normal distribution with a mean of zero and a variance o2 (Felsenstein
1973). (...) expected variance increases linearly through time with an instantaneous rate equivalent to

02.”
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Brownian motion model

generation= 1 Brownian Motion
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T I I Fluid molecule . Suspended particle
0 500 1000 1500

generations “‘Desmemoriado”
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Early-burst (EB)

Radiacao adaptativa—> acesso a novos nichos (=“oportunidade ecologica”) via:
» dispersao

« extingao de competidores
* inovacoes

(a)

{h} k- Adaptive JTone -

SubTame | Swhleas
YExtinet

Spdia Fion .-E".ﬂlllp.-"u-.l'.-r E vl i om

Exalogive’ phase Woarmal phase
Guanfum evallion Phyletic evalution
Erecamipant predaminant
Grval varafion oy auced vararion Fivmre
Many infermediats Tyoes Ho infermediare fyods B  Neanrie SN

(Simpson 1953)



>

phenotype

evol. rate

111

Early-burst (EB)

Taxa de mudanca
2
| r(t) = 6,2 efﬁ da o,

Taxa de evolucao
inicial

.

0 20 40 60 80 0 20 40 60 80

Time

(Slater 2015)
(Blomberg et al. 2003)



Early-burst (EB)

Speciation rate

UoIN|oAS
oidAjousyd jo sjey

Time

(Moen & Morlon 2014)
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Early Burst | ((t) = o 2e" |

r negativo

EIDU!I

| r(t) = o,2e™ |

r positivo

Late Burst




Ornstein-Uhlenbeck (OU)

taxa de —
evolucao “ruido”

\ /(desvios randoémicos) © -

dX (f) =0 dB(t) <+

o —

o —

OU inclui um componente deterministico (a) que modela a tendéncia
de um atributo (X) evoluir em direcdo a um o6timo adaptativo (0),
dado o tempo (t) e a taxa de evolucdo browniana (02)

dX(H)=a(6(t)— X())dt +odB(t)

/' \ -

forca de 6timo .
seleciio adaptativo

time



O que acontece
sea=0"7

Ornstein-Uhlenbeck (OU)

Forca de selecao
proporcional a distancia
do otimo

dXm = a[O - Xplat + cdBy

——

Mudanca em
direcao ao 6timo

\

Brownian motion



Ornstein-Uhlenbeck (OU)

a) dX(t)=a(0— X(t))dt+odB(t)

/\

Value of \\\\
phenotypic
o Ancestor

character

Species 1

—Species 2

T >
Time

b) c) _ d)

* " -u
_Ea». _Ew 33,
=N ¥ Uk

“ N

Habitat Sexual
Partltlomng Specialization Selection

N

o)}

(Cressleretal. 2015)






Qual modelo é o melhor?

Brownian motion Ornestein-Uhlenbeck Early-Burst
(Single Stationary Peak) y




Brownian motion

Qual modelo é o melhor?

Likelihood ratio test (LRT)

Compara os likelihood de cada modelo

Ornestein-Uhlenbeck (Single A adicio de novos parametros melhora

Stationary Peak)

9

VS.

Early-Burst ou torna redundante o modelo?

(nested)
Y~Xvs.Y~X+Z

Akaike Information Criterion (AIC)

| I

I I p-value (teste de hipotese)

I |

] I Bayesian Information Criterion (BIC)
Compara os erros relativos de cada modelo

Qual modelo se adequa melhor aos meus
dados?

VS.

(nested ou nao)
Y~Xvs.Y~Z

AAIC >4



Modelos de Markov (Mk) para atributos discretos

JC69

Pyrimidines

Purines

Jukes-Cantor (Yang 2006)
Evolucao nucleotidica

Taxa de mutacao a
Mudanca em qualquer direcao

Modelo Mk para atributos fenotipicos
(Pagel 1994; Lewis 2001)

Assume um processo de Markov, no qual mudancas

podem ocorrer entre k estados discretos, a qualquer

momento, e a mudanca depende apenas do estado
atual (“"desmemoriado”)

k1
K, - - K3

Q.

ER (equal rates)
SYM (symmetric transition model)
ARD (All rates different)
+ modelos complexos (matriz)



1

b1t

1

ALL MODELS ARE WRONG,

BUT SOME ARE USEFUL
— GEORGE. BOX




Mapeando os atributos na filogenia
Reconstrucao de estados ancestrais

Atributo continuo

Modelo browniano
(mudancga em funcao do tempo)
Modelo OU, modelo EB, etc.
—

X1 e ———— X2 Xanc

X

rec
Estimativa

Atributo discreto
(incluindo grau de confianga, a

condicao do ancestral

Modelo Mk hipotético)

(mudancga a uma taxa g depende do
estado atual)




Mapeando os atributos na filogenia
Reconstrucao de estados ancestrais
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Mapeando os atributos na filogenia
Reconstrucao de estados ancestrais e disparidade ao longo do tempo

a)

67 body size (mm) 340

[
Conraua robusta Q@
—O
Conraua goliath @
—O
Conraua derooi Q
—0
Qo Conraua alleni Q
Conraua crassipes Q
O
Conraua beccarii @

(Revell 2025)
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—— observed or reconstructed value

95% confidence interval
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Analise de Componentes Principais Filogenéticos
(PPCA)
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Analise de Componentes Principais Filogenéticos
(PPCA)
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Analise de Componentes Principais Filogenéticos
(PPCA)
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Analise de Componentes Principais Filogenéticos
(PPCA)
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Analise de Componentes Principais Filogenéticos
(PPCA)
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Proportion of variance (%)
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Analise de Componentes Principais Filogenéticos
(PPCA)
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Analise de Componentes Principais Filogenéticos

eigenvector =2 linha de maior
adequabilidade (mostra a direcao
do vetor)

eigenvalue > C*E,_=E _ *E

vec val
(magnitude da variagao do PC

explicada por seu eigenvector)

vec

(PPCA)

contribuicdo - variacao
explicada por cada PC relativo a
variagao total

e.g. PC1 ~alometria

N
®le
L' 4

scores — posicao de cada
observacao (e.g. espécie) no PC

loadings - rotacéo de cada
variavel em relacao ao eixo/PC;
variamde -1 a1, definem a
magnitude da contribuicdo de cada
variavel



variable 1

Analise de Componentes Principais Filogenéticos

10

-10

(PPCA)

variances
PC 1:44.6 (98.9%)
PC 2: 0.5 (1.1%)

i \ loadings
| \ ©: cos(—60) = 0.50
i \  ®:cos(30) =0.866
| i ‘ |
-10 0 10

variable 2




Morfoespaco e Filomorfospaco

PCA ajuda a identificar agrupamentos nas observacdes (e.g., espécies mais ou menos parecidas), representa-las
em espacos dimensionais (por exemplo, espaco morfoldgico, espaco do nicho, etc.) e buscar associagcdes

PCA é uma forma diferente de representar seus dados, considerando as covariancias ou correlacées, e 0s eixos
de variagcao

PC sé&o ortogonais, ou seja, sua correlacdo é zero; descrevem dimensdes ortogonais de maxima variancia no

espaco multidimensional
LYy 1

pPCA € uma forma diferente de representar seus dados, considerando a nao-independéncia das observagoes
(assumindo BM) para computar as covariancias ou correlacdes, e 0s eixos de variagao

PC sao evolutivamente ortogonais, ou seja, as correlagdes evolutivas entre eles sao iguais a zero; descrevem
dimensodes evolutivas ortogonais de maxima variancia evolutiva no espacgo fenotipico




Morfoespaco e Filomorfospaco

e

Corytophanidag| ———

Leiosauridae| ——m8 @™

Opluridae = <
Hoplocercidael ———

Polychrotidae %h,/
. S m.-:\‘B

Phrynosomatidae

PC 2:10.27%

0.05 0.00 -0.05 -0.10

0.10

B Anolis

B Relatives

nolis hendersoni

0.10

0.05

0.00
PC 1:53.09%

(Starr et al. 2024)
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Padroes e mecanismos

|

Gene expression
C class (AG)

B class (GLO, DEF)

SEP

1 fertile
stamen

5 petaloid 3
staminodes

1 petaloid
staminode
|
\ ]
Di hi .
imorphic -
perlfmh 1/2 ﬁeretlrlle

)
J

Fused sepals
and petals

Stamens
Sepals Petals outer inner Carpels

8 a {'\ {\M Zingiberaceae o

iy g I'/\ (\W Costaceae ‘g

& ﬁ {/) R Cannaceae %_;_
& Marantaceae s
ﬂ

(!
!f\q | q | , Heliconiaceae

& - ‘(’.‘/’.ﬂ Strelitziaceae

Petaloid

Select a phylogram of relationships
of taxa under study

Map traits of interest on the
phylogram

Determine whether each trait is
present in:

An ancestor and its
descendants

HOMOLOGY

Two (or more) lineages
that lack a recent
common ancestor

HOMOPLASY —
Convergence or parallelism

An ancestor, but not in its
immediate descendants,
but present in a
subsequent descendant

HOMOPLASY -
Reversal

(Wake et al. 2011)
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