
Modelos de evolución

morfológica 



Modelos de evolución de rasgos continuos 

Tribble et al. (2026), Systematic Biology



Movimiento Browniano 

Robert Brown (1827) 

Formulación teórica  

Vincula el movimiento observable
con la existencia y comportamiento

de los átomos 

Einstein  (1905) Jean Perrin   (S. XX) 

Filogenética    

Felsenstein (1985)    

Filogenias y el método comparativo 



Propiedades del movimiento Browniano 

Estocástico: En cualquier momento dado, un
aumento en el valor del rasgo es tan
probable como una disminución 

Proceso  MK: La magnitud y dirección de los
cambios son independientes del estado
actual 

Estadística: Ajuste a una distribución
Gaussiana 

Tribble et al. (2026), Systematic Biology

Dinámica de la media
del carácter     

x̄
En un momento t

x̄  (t)

x̄  (0)

Valor inicial del rasgo 

σ2 Tasa de cambio
evolutivo  

dX(t)= σ dB (t) 



Propiedades del movimiento Browniano 

E [x̄  (t)] = x̄  (0) El valor esperado del carácter en cualquier momento t es igual
al valor del carácter en el tiempo  cero.  

No es aleatorio 

Se mueve por igual en direcciones positivas y negativas

Cada intervalo

sucesivo de la

“caminata” es

independiente 

t (0) t t + ∆t

CAMBIOS Independientes

x(0) x(t) x(t+ ∆t)

VALORES no son independientes



Propiedades del movimiento Browniano 

10

t (0) t t + ∆t

10.3 9.9 10.5X

+0.3 -0.4 +0.6

Cambios independientes 

Cada uno se construye del anterior  



Propiedades del movimiento Browniano 

x̄  (0)

Valor inicial del rasgo 

σ2 Tasa de cambio
evolutivo  

x̄  

σ2

Proporcional al
producto de la tasa de
evolución y el tiempo 

La varianza aumenta a
través del tiempo 

x̄  (t)~N(x̄  (0), σ2  t)



Parámetros  del movimiento Browniano 

La varianza
aumenta a
través del

tiempo 

x̄  (0)

x̄  (0)

x̄  (0)

t=10

t=50

t=100

σ2   =1

σ2   =1

σ2   =1



Parámetros  del movimiento Browniano 

t=1000

σ2   =1

σ2   =5

σ2   =25

100 simulaciones  

Cuando σ2  es alto
se genera una

mayor dispersión de
los valores de los

rasgos 



Movimiento Browniano en filogenias  



Movimiento Browniano en filogenias  

Matriz de varianza – covarianza 

a b

b

a

Ramas compartidas por pares
específicos de taxones  

Distancia total de cada taxón a
la raíz del árbol



Movimiento Browniano en filogenias  

X4X3X1 X2

X1

X2

X3

X4

X1 = 1.5+1.0 =2.5

t1+t2

X1 = ∆ x1+∆ x2 =1

X1 = ∆ x1+∆ x2

X1 = ∆ x1+∆ x3=0

X1 = ∆ x1+∆ x4=0



Movimiento Browniano en filogenias  

X4X3X1 X2

X1

X2

X3

X4

X1 = 1.5+1.0 =2.5

t1+t2

X1 = ∆ x1+∆ x2 =1

X1 = ∆ x1+∆ x3=0

X1 = ∆ x1+∆ x4=0



Movimiento Browniano Multivariado  

2 matrices  de varianza – covarianza 

C: Describe la varianza y covarianza para los rasgos de
especies individuales debido a la historia evolutiva

compartida 
nxn

R: Describe la varianza y covarianza para los rasgos de
especies individuales debido a su tendencia a evolucionar

juntos 
mxm



Movimiento Browniano Multivariado  

V=R⮾C V= n ⋅ m × n ⋅ m Describe las varianzas y covarianzas de todos los rasgos en
todas las especies  



El BM es relacionado con modelos de deriva genética y bajo selección 

NO INDICA SI EL RASGO ESTA O NO BAJO SELECCIÓN

La principal limitación podría ser la naturaleza ilimitada del BM: se
espera que las especies se diferencien cada vez más con el tiempo, lo
cual es irreal en escalas temporales muy largas.

El BM es matemáticamente manejable y posee estadísticas
convenientes. Además, existen ciertas circunstancias en las que cabría
esperar que los rasgos evolucionen bajo un BM. Sin embargo, este
movimiento debe considerarse una suposición que podría no cumplirse
en conjuntos de datos reales.

Notas sobre el Movimiento Browniano   



Movimiento Browniano Acotado  



Ornstein-Uhlenbeck
Hansen (1997)

Dx(t) = α (θ-X(t)) dt+σdB(t)El cambio en el valor
medio del rasgo de

una especie 

Intervalo de

tiempo 
Tasa de

atracción
óptimo primario 

Óptimo
primario 

Desviación
estándar de los

cambios 

Cambios
estocásticos

independientes
Distribuidos con

media cero y
varianza unitaria

durante una
unidad de

tiempo 

Los rasgos de los taxones que comparten un nicho determinado tienden a ser más
similares en comparación con los de taxones que comparten un nicho diferente 

Butler y King  (2004); The American Naturalist



Ornstein-Uhlenbeck

Dx(t) = α (θ-X(t) dt+σdB(t)

Determinista  
Estocástica

Ruido blanco    

α= 0 

Dx(t) = σdB(t)
Movimiento
Browniano 

Butler y King  (2004); The American Naturalist



Ornstein-Uhlenbeck
α ∝ θ-X(t)

Si el fenotipo se ha
alejado mucho del

optimo, la “atracción”
hacia el óptimo será

fuerte 

Si el fenotipo se
encuentra en el

óptimo, la selección
no tendrá efecto hasta
que la estocasticidad
aleje nuevamente el

fenotipo del optimo o
haya un cambio en  θ

Selección
estabilizadora 

Butler y King  (2004); The American Naturalist



Ornstein-Uhlenbeck

Butler y King  (2004); The American Naturalist



Ornstein-Uhlenbeck

Vida media filogenética 

Cuánto tiempo tarda un carácter en perder la mitad de la influencia que tenia
sobre su valor ancestral   

α  bajo = El carácter se acerca
lentamente al óptimo . La vida
media es larga   

α  alto = El carácter se acerca
más rápido al óptimo. La vida
media es corta  

𝑡1/2=ln2𝛼

Determina qué tan
rápido disminuye la
influencia del valor
ancestral 

NO MIDE EL TIEMPO
PARA ALCANZAR EL

ÓPTIMO



Ornstein-Uhlenbeck

Vida media filogenética 

𝑡1/2=ln2𝛼

𝑡1/2=0.6930.5=1.386

Transcurridas 1.386 unidades de
tiempo evolutivo, la influencia del
valor ancestral sobre el valor
esperado del carácter se reduzca a
la mitad 



Ornstein-Uhlenbeck

Altura del árbol  

Cuánto tiempo ha tenido
el proceso para reducir la

influencia ancestral  Si 𝑇/𝑡1/2 es pequeño, han transcurrido
pocas vidas medias y puede persistir gran
parte de la influencia ancestral 

 Si 𝑇/𝑡1/2 es grande, han transcurrido
muchas vidas medias y la influencia
ancestral disminuye 



Ornstein-Uhlenbeck

Altura del árbol  

Altura del árbol (T) = 10 millones de años 

α  = 0.5 por millón de años 

𝑡1/2=0.6930.5=1.386

𝑇𝑡1/2=101.386≈7.21

Cuánto tiempo ha tenido
el proceso para reducir la

influencia ancestral 

Después de 7.21 vidas medias , queda
aproximadamente el 0.67% de la influencia
sobre el valor esperado del carácter 



Ornstein-Uhlenbeck
“Las propiedades del

modelo OU no de
comprenden del todo, lo

que da lugar a un uso
inapropiado y a una

interpretación errónea de
los resultados” 

Las tasas de error tipo I son elevadas cuando el tamaño de muestra es pequeño.
 Las pruebas de razón de verosimilitud no son fiables  
El error de medición incrementa las tasas de error de tipo I

Limitaciones del modelo OU  

Soluciones 

Los modelos OU no deben aplicarse a árboles pequeños 
Considerar enfoques bayesianos 



“El impacto del artículo de Cooper et al. (2016)
es lamentable, no solo porque sus análisis son
irrelevantes para las afirmaciones que hacen…”

“Esto se ve agravado por el proceso de revisión por pares,
hemos visto las recomendaciones de Cooper et al. (2016)
citadas incorrectamente en revisiones de artículos o
propuestas de subvención como evidencia de los problemas
estadísticos  con el uso de modelos Ornstein-Uhlenbeck ”

“Una refutación formal de Cooper
et al. (2016) es algo que debería
haberse hecho desde hace mucho
tiempo”



1) La restricción de los modelos  de óptimo único limita la generalidad de los resultados presentados por
Cooper et al. (2016)

La principal utilidad de los modelos OU en análisis comparativos radica en poner a prueba hipótesis
adaptativas ajustando a uno o más óptimos específicos para cada régimen

2) Al descuidar la interpretación de parámetros e incertidumbre, no proporcionaron evidencia de problemas
al usar el modelo OU 

3) Al no considerar medidas de incertidumbre de estimación, métodos para incorporar el error y estudios
previos sobre el tema, no proporcionaron nuevas perspectivas sobre los efectos del error de medición en los
análisis comparativos.



Modelo de radiación temprana (Early Burst) 

Oportunidades
ecológicas 

Radiación
adaptativa 

Zonas adaptativas 
Simpson (1945)

Dispersión a una nueva área 
Extinción de competidores 
Evolución de un rasgo 



Modelo de radiación temprana (Early Burst) 

Radiaciones adaptativas 
Explosiones de evolución

de rasgos en las filogenias 

Movimiento Browniano variable
en el tiempo σ2 (t) = σ 2

 0 e
-bt

Tasa de decaimiento. 
Debe ser negativo para
ajustarse a la idea de

radiaciones adaptativas 

Harmon et al. (2010) 

Tasa de evolución del
carácter en el tiempo t 

Tasa de evolución inicial

Base de los logaritmos
naturales

Tiempo transcurrido desde
el origen del linaje 



Modelo de radiación temprana (Early Burst) 

Cuánta variación evolutiva se espera que haya acumulado el carácter de
una especie desde el origen del linaje hasta el presente 

𝑉𝑖𝑇𝑖=𝜎02𝑒𝑏𝑇𝑖−1𝑏

Varianza evolutiva
acumulada para la

especie i
Tasa de evolución inicial

Cambio de tasa a través
del tiempo 

Controla la dirección e
intensidad del cambio en

la tasas. 
b < 0 para EB

La varianza no disminuye:
lo que disminuye es la
velocidad a la que se

acumula 

Harmon et al. (2010) 



Modelo de radiación temprana (Early Burst) 

El modelo supone que los valores del carácter en las especies actuales
siguen una distribución normal 

𝐗∼𝒩𝑧0,𝐕

Vector de valores del
carácter de las especies

actuales 

Valor ancestral estimado
del carácter 

Matriz de varianzas y
covarianzas determinada

por la filogenia y el
parámetro b 

Harmon et al. (2010) 



Modelo de radiación temprana (Early Burst) 

¿Qué constituye una radiación adaptativa?

Tasas de evolución
rápidas al inicio 

Desplazamiento de
caracteres 

Desaceleración de
las tasas de
evolución 

Llenado de nichos y
menos competencia 

Se explica la mayor
parte de la
disparidad
fenotípica 



Modelo de radiación temprana (Early Burst) 
Ausencia del patrón en el tamaño corporal  

Harmon et al. (2010) 



Modelo de radiación temprana (Early Burst) 



BM, OU y EB 

Harmon et al. (2010) 



odos los modelos son erróneos, pero algunos 

on útiles  

                                                                              George Box 

Early Burst 

Identificar la
evolución rápida

temprana  

Radiaciones
adaptativas 

Modelo Browniano  

Identificar cambios
“aleatorios” entre

linajes    

Deriva genética 
Selección direccional 

Ornstein- Uhlenbeck

Identificar la
evolución hacia un

óptimo 

Selección
estabilizadora

Convergencias  
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