
metóda typ dát
tvorby DNA sekvencie
stromov vzdialenosti (alebo iné znaky)

zhlukovací UPGMA 
algoritmus

neighbor-joining tree

optimalizačné minimum parsimónia
kritérium evolution

tree maximum likelihood

Bayesova analýza

Metódy tvorby evolučných stromov



Bayes, T. 1763. An essay 
towards solving a problem 
in the doctrine of chances. 
Phil. Trans. Roy. Soc. 
London 53: 370-418.

Bayesova analýza



Biele
Čierne

Plnés Otvorom

Spojená pravdepodobnosť

Pr(B) = 0,4
Pr(Č) = 0,6
Pr(O) = 0,5
Pr(P) = 0,5 

Pr(Č,O) = 0,2

Pr(Č,P) = 0,4

Pr(B,O) = 0,3

Pr(B,P) = 0,1
Paul O. Lewis, Woods Hole Molecular Evolution Workshop, 2006



Podmienečná pravdepodobnosť

Pr(Č|O) = 2/5 = 0,4

pravdepodobnosť Č 
za predpokladu, že platí O
(t. j. vylúčime všetky P) 



Bayesovo pravidlo

Pr(Č,O) = 0,2 =

= Pr(O) × Pr(Č|O) = Pr(Č) × Pr(O|Č)

1/2   × 2/5      =  3/5    × 1/3

Pr(Č) × Pr(O|Č)
Pr(Č|O) =

Pr(O)

3/5    × 1/3
= =   2/5

1/2 



Pr(Č) × Pr(O|Č)
Pr(Č|O) =

Pr(O)

Pr(B) × Pr(O|B)
Pr(B|O) =

Pr(O)

Pr(O) = Pr(B,O) + Pr(Č,O) = [Pr(B) × Pr(O|B)] + [Pr(Č) × Pr(O|Č)]

1/2   =   3/10     +    1/5      =  [4/10  × 3/4]      +   [3/5   × 1/3]

Marginálna pravdepodobnosť



Bayesovo pravidlo

Pr(strom | dáta) = posteriórna pravdepodobnosť
= pravdepodobnosť, že strom je správny

Pr(dáta | strom) = vierohodnosť (likelihood) stromu
Pr(strom) = apriórna (prior) pravdepodobnosť stromu
Pr(dáta) = pravdepodobnosť dát (konštanta počítaná

za všetky stromy, ktorá zaručuje, že suma
posteriorných pravdepodobností = 1)

Pr(strom | dáta) =
Pr(dáta | strom) × Pr(strom)

Pr(dáta)

Pr(hypotéza | dáta) =
Pr(dáta | hypotéza) × Pr(hypotéza)

Pr(dáta)

Umožňuje počítať pravdepodobnosti rôznych hypotéz vzhľadom k 
existujúcim dátam



Príklad: čierne a biele kamene

Pr(D,H) = Pr(D)Pr(H|D) 
= Pr(H)Pr(D|H)

Pr(H|D) = Pr(H) Pr(D|H) / Pr(D)
dáta – vybrali sme čierny kameň
hypotézy – ktorá urna to bola?

A B
40% čienych 80% čiernych

Pr(H|D) = posteriórna pravdepodobnosť, t.j. pravdepodobnosť 
hypotézy, za predpokladu známych dát

Pr(D|H) = vierohodnosť (likelihood) hypotézy, t.j. pravdepodobnosť 
dát, za predpokladu hypotézy

Pr(H) = apriórna (prior) pravdepodobnosť hypotézy
Pr(D) = nepodmienená pravdepodobnosť dát, t.j. suma všetkých Pr(H)Pr(D|H) pre 

všetky hodnoty H

Lewis, P. O. 2001b. Phylogenetic systematics turns over a new leaf. 
Trends Ecol. Evol. 16: 30-37.



Vierohodnosť (likelihood)

vierohodnosť je pravdepodobnosť, že kameň bude čierny, za predpokladu 
hypotézy o príslušnej urne

vierohodnosť (likelihood) pre urnu A je 0,4
vierohodnosť (likelihood) pre urnu B je 0,8

Pr (vybraný bol čierny kameň) 
= (0.5)(0.4) + (0.5)(0.8)     = 0.6  - suma všetkých Pr(H)Pr(D|H) pre všetky 

hodnoty H (urna A a urna B)
Posteriórna pravdepodobnosť

Pr (urna A / vybraný bol čierny kameň)
= (0.5)(0.4) / 0.6  = 1/3

Pr (urna B / vybraný bol čierny kameň)
= (0.5)(0.8) / 0.6  = 2/3

T.j. pravdepodobnosť, že kameň pochádza z urny B je 2/3,
ide o upravenú verziu apriórnej pravdepodobnosti, ktorá bola 0,5



Vierohodnosť hypotézy θ
Apriórna pravdepodobnosť
hypotézy θ

Posteriórna pravdepodobnosť
hypotézy θ

Marginálna pravdepodobnosť
dát

V predošlom príklade sa jednalo o hypotézy s diskrétnymi 
hodnotami, pri Bayesovej analýze ide ale zväčša o kontinuálne 
parametre. V takých prípadoch pravdepodobnosti diskrétnych 
hypotéz nahrádzajú funkcie hustoty pravdepodobnosti.



Vierohodnosť

Apriórna 
husotota pravdepodobnosti

Posteriórna 
hustota pravdepodobnosti

Marginálna pravdepodobnosť
dát



Apriórna pravdepodobnosť – pravdepodobnosť 
stromu, predtým než sa robia akékoľvek 
pozorovania, väčšinou majú všetky stromy 
rovnakú pravdepodobnosť (môže byť aj iná –
napr. na základe taxonomických poznatkov)

Vierohodnosť (likelihood) – proporčne závislá od 
pravdepodobnosti dát/pozorovaní (DNA 
alignment) pri danej topológii stromu; počíta
sa s použitím modelov evolúcie znakov

Posteriórna pravdepodobnosť stromu –
pravdepodobnosť stromu pri daných 
dátach/pozorovaniach; získa sa kombináciou 
apriórnej pravdepodobnosti a vierohodnosti pre 
každý strom s použitím Bayesovho pravidla

Huelsenbeck, J. P., F. Ronquist, R. Nielsen & J. P. 
Bollneck. 2001. Bayesian inference of phylogeny and 
its impact on evolutionary biology. Science 294: 2310-
2314.



Pri počítaní posteriórnych pravdepodobností Bayesovým pravidlom 
nastáva problém, keď potrebujeme sumarizovať informáciu o 
všetkých stromoch a za všetky stromy všetky dĺžkové parametre 
konárov ako aj za všetky parametre substitučných modelov.

Preto sa využíva „Markov chain“ (reťaz), ktorá sa pohybuje v 
priestore definovanom parametrami modelu.

Každý krok pri Markovovej reťazi zahŕňa náhodnú modifikáciu
topológie stromu, dĺžky konárov alebo parametra v substitučnom 
modeli. Ak je posteriórna pravdepodobnosť pre daný strom väčšia,
tento krok sa akceptuje.

Ak je posteriórna pravdepodobnosť menšia, potom sa uplatní 
funkcia, ktorá je založená na pomere novej a starej posteriórnej 
pravdepodobnosti. Rozhodnutie či je krok akceptovaný alebo nie 
závisí od tohto pomeru.



Substitučné modely

JC – rovnaké rýchlosti substitúcie;
rovnaké frekvencie báz
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nerovnaké frekvencie
báz HKY – dve rôzne rýchlosti substitúcie;

nerovnaké frekvencie báz

GTR – 6 rôznych rýchlostí substitúcie;
nerovnaké frekvencie báz

Zv
yš

uj
úc

i s
a 

po
če

t p
ar

am
et

ro
v 

m
od

el
u

ti

tv



Lewis, P. O. 2001. Phylogenetic systematics turns over a new leaf. 
Trends Ecol. Evol. 16: 30-37.
Paul O. Lewis, Woods Hole Molecular Evolution Workshop, 2006

MCMC – Markov chain Monte Carlo metóda



MCMC – Markov chain Monte Carlo metóda



Studená krajina,
vysoké vrchy a hlboké
doliny

Prehriata krajina,
nízke vrchy a plytké
doliny

MCMCMC –
Metropolis coupled Markov chain Monte Carlo metóda



Prehriata reťaz (heated chain) slúži studenej reťazi (cold 
chain) ako prieskumník

skok navrhnutý preskumníkom

MCMCMC –
Metropolis coupled Markov chain Monte Carlo metóda



V každej generácii je istá pravdepodobnosť, že si prehriata
a studená reťaz vymenia svoje pozície, studená reťaz sa
takto môže dostať na vyšší vrch

MCMCMC –
Metropolis coupled Markov chain Monte Carlo metóda



V každej generácii je istá pravdepodobnosť, že si prehriata
a studená reťaz vymenia svoje pozície, studená reťaz sa
takto môže dostať na vyšší vrch

MCMCMC –
Metropolis coupled Markov chain Monte Carlo metóda





Robot robí len náhodné kroky

MCMC – Markov chain Monte Carlo metóda



V krajine sú dva vrchy a robot po niekoľkých krokoch 
(„burn-in period“) dôjde po jeden z vrchov ...

vnútorný kruh – 50%
vonkajší kruh – 95%

náhodný smer krokov, dĺžka 
krokov má gama distribúciu



... kde aj zostane, hoci v krajine je aj vyšší vrch

MCMC – Markov chain Monte Carlo metóda



Prehriata reťaz (kroky robota, ktorý funguje ako prieskumník), 
umožní studenej reťazi (robotovi) dosiahnuť vyšší vrch ...

MCMCMC –
Metropolis coupled Markov chain Monte Carlo metóda



„Krajina“– v skutočnosti evolučné stromy s určitou dĺžkou 
konárov a s ďalšími parametrami

„Výška vrchu“ – posteriórna hustota pravdepodobnosti je 
produktom:

vierohodnosti – pravdepodobnosti dát pri danom 
strome a hodnotách jeho parametrov (dĺžky 
konárov, substitučných parametrov, 
rýchlostí zmien na jednotlivých pozíciách) 

apriórnej hustoty pravdepodobnosti

MCMC – Markov chain Monte Carlo method



Jednotlivé kroky:

Začne sa s náhodne vybraným stromom a arbitrárne 
zvolenými dĺžkami konárov a parametrami modelu

Každá generácia pozostáva z jednej náhodne vybranej 
možnosti z nasledovných dvoch:
Zvolí sa iný strom a ten sa buď prijme alebo 

odmietne
Zvolí sa iná hodnota parametra modelu a ten sa buď 

prijme alebo odmietne
Každých k generácií (napr. 100) sa zaznamená strom s jeho 

dĺžkami a všetkými parametrami modelu  

MCMC – Markov chain Monte Carlo metóda



Po n generáciách sa Markov chain dostane do akéhosi 
rovnovážneho stavu, keď sa vyskytujú určité topológie s 
ustálenou frekvenciou. Táto frekvencia je vhodnou 
aproximáciou ich  posteriórnej pravdepodobnosti.

V rovnovážnom stave sú hodnoty vieryhodnosti viac-menej 
ustálené.

Zo získaného výberu stromov je možné urobiť konsenzuálny 
strom.

Početnosť koľkokrát sa príslušný clade objaví na stromoch v 
tomto výbere stromov je v podstate ekvivalentná hodnote 
bootstrapu v ML analýze.



Huelsenbeck, J. P., F. Ronquist, R. Nielsen & J. P. Bollneck. 2001. Bayesian inference of 
phylogeny and its impact on evolutionary biology. Science 294: 2310-2314.

Posteriórne pravdepodobnosti jednotlivých „clades“ sú medzi dvomi nezávislými 
reťazami vysoko korelované – Metropolis coupled MCMC



Salemi, M. & Vandamme, A-M., eds. 2003. The Phylogenetic 
handbook. Cambridge University Press, Cambridge.

Hall, B. G. 2004. Phylogenetic trees made easy. Ed. 2. Sinauer 
Associates, Sunderland.

Felsenstein, J. 2004. Inferring phylogenies. Sinauer Associates, 
Sunderland.

Lewis, P. O. 2001b. Phylogenetic systematics turns over a new leaf. 
Trends Ecol. Evol. 16: 30-37.

Huelsenbeck, J. P., F. Ronquist, R. Nielsen & J. P. Bollneck. 2001. 
Bayesian inference of phylogeny and its impact on evolutionary 
biology. Science 294: 2310-2314. 



MCROBOT

https://plewis.github.io/software/



program MrBayes
http://nbisweden.github.io/MrBayes/



Huelsenbeck JP and Ronquist F. 2001. MRBAYES: Bayesian inference of 
phylogenetic trees. Bioinformatics 17: 754-755.

Huelsenbeck JP, Ronquist F, Nielsen R, Bollback JP. 2001. Bayesian inferemce 
of phylogeny and its impact on evolutionary biology. Science 294: 
2310-2314.

Archibald JK, Mort ME, Crawford DJ. 2003. Bayesian inference of phylogeny: 
a non-technical primer. Taxon 52: 187-191.

Ronquist F. and Huelsenbeck JP. 2003. MrBayes 3: Bayesian phylogenetic  
inference under mixed models. Bioinformatics 19: 1572-1574.

Ronquist F. 2004. Bayesian inference of character evolution. Trends in ecology 
and Evolution 19: 475-481.

Odkazy na ďalšie práce sú uvedené v príručke (MrBayes version 3.2 Manual), 
ktorá je zahrnutá v inštalačnom súbore.



http://mrbayes.sourceforge.net/Help/help.html



http://mrbayes.sourceforge.net/Help/help.html



http://mrbayes.sourceforge.net/commref_mb3.2.pdf



Príručka je zahrnutá v inštalačnom balíku  MrBayes-3.2.7-WIN



MrBayes analýza - postupné zadávanie príkazov
- načítanie príkazov zahrnutých v nexus súbore

Poznámka: príklady príkazov a výstupov sú z predošlej verzie 
programu, so súčasnou verziou sa bude pracovať v rámci cvičení



1. načítanie nexus súboru



2. výber outgroup na zakorenenie stromov

3. uloženie výstupu do log súboru



4. nastavenie parametrov modelu

help lset...zobrazenie parametrov a možností ich nastavenia



4. nastavenie parametrov modelu
1 = F81 model, 6 = GTR model

5. nastavenie “prior settings” – nastavenie ďaľších parametrov na základe 
apriórnych špecifikácií
help prset...zobrazenie parametrov a možností ich nastavenia



6. nastavenie parametrov analýzy

help mcmc...zobrazenie nastavení



6. nastavenie parametrov analýzy - počet generácií, teplota

7. spustenie analýzy



priebeh analýzy





Acceptance rates for the moves in the cold chain – existuje “palcové 
pravidlo” podľa ktorého by sa mali hodnoty hýbať v rozmedzí 10-70%

State exchange information – dolný riadok hornej diagonály obsahuje 

Acceptance rates for the swaps between chains separated by only one
heating step – rovnako existuje “palcové pravidlo” podľa ktorého by sa 
mali hodnoty hýbať v rozmedzí 0.1-0.7
uvedené parametre môžme meniť úpravou teploty



8. sumarizácia výstupu – likelihood scores jednotl. stromov
sump



8. sumarizácia výstupu – vyradenie ca. 10% počiatočných stromov, 
kontrola likelihood scores



8. sumarizácia výstupu – vyradenie ca. 10% počiatočných stromov, výpočet 
konsenzuálneho stromu 
sumt 





Výstup analýzy – súbory:
*.p – zapísané parametre modelu pre jednotlivé generácie stromov
*.t – zapísaná topológia stromov a dĺžky vetiev
*. con – zapísaný konsenzuálny strom s hodnotami posterior probabilities pre jednotlivé
vetvy (-> program TreeView)



Výstup analýzy – súbory:
*.p – zapísané parametre modelu pre jednotlivé generácie stromov
*.t – zapísaná topológia stromov a dĺžky vetiev
*. con – zapísaný konsenzuálny strom s hodnotami posterior probabilities pre jednotlivé
vetvy (-> program TreeView)
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