
BIOGEOGRAFIA HISTÓRICA
ENFOQUES FUNDAMENTAIS

Dispersialismo – Darwin 1859, Wallace 1876

Biogeografia filogenética – Hennig 1966, Brundin 1966

Áreas ancestrais – Bremer 1992, Ronquist 1994

Panbiogeografia – Croizat 1958, Craw 1988, Page 1987

Biogeografia cladística – Nelson 1974,  D. Rosen 1976, Nelson & 

Platnick 1981

Análise de parcimônia de endemismos (PAE) - B. Rosen 1988, Craw 

1988, Morrone 1988

Métodos baseados em eventos – Page 1994, Ronquist 1997

Filogeografia – Avise et al. 1987

Biogeografia experimental – Haydon, Tadtkey & Pianka 1994

Biogeografia Integrativa – Donoghue & Moore 2003



Donoghue & Moore 2003

Métodos da Biogeografia Cladística são fundamentalmente

baseados em topologia = padrões gerais são delineados

com base em comparação ou combinação somente das topologias dos 

cladogramas de táxons e áreas.

Necessidade de incorporação de datação absoluta (temporalidade)

da diversificação das linhagens componentes: 

“ Biogeografia Integrativa”



Teste de tempo na Biogeografia Histórica
Donoghue & Moore 2003

Coincidência temporal
Sim                                                      Não

Congruência Pseudo-congruência

Sim

Não

C
o

in
c

id
ê

n
c

ia
 t

o
p

o
ló

g
ic

a

1

A    B   C A    B   C

2

A    B   C A    B   C

5 6

A    B   C

3 4

7 8

A    B   C

A    B   C A    B   C

Incongruência Pseudo-incongruência



“BIOGEOGRAFIA MOLECULAR”
Caccone et al. 1994, Lavin et al. 2000

Reconstrução da história biogeográfica de 1 táxon

sob 2 perspectivas:

1. Uso de filogenia molecular como dado bruto

de métodos da Biogeografia Histórica

2. Aplicação de relógio molecular para incorporar tempo

nos métodos da Biogeografia Histórica



“Paradigma cronobiogeográfico”
Hunn & Upchurch 2000

Elaboração lógica e não uma substituição do paradigma atual.

Requer métodos que permitam atribuir

valores de tempo a táxons, 

i.e., tempo de origem e tempo de cada 

evento cladogenético numa filogenia.

Os dados de distribuição temporal dos organismos poderão prover

reforço ou rejeição de hipóteses sobre a

causalidade dos eventos filogenéticos.

“Biogeografia Integrativa”  

Donoghue & Moore 2003 



Sistemática molecular
sequenciamento de segmentos dos ácidos nucléicos

(nuclear e cloroplasto)

- número elevado de caracteres, 

menos influenciados por fatores ambientais

(muitos podem estar em evolução neutra ou quase neutra, 

sem o forte componente de seleção natural 

que pode levar a evolução convergente )

- seleção objetiva de caracteres

- permite comparação entre quaisquer

grupos de organismos

(grandes amostras de OTUs: centenas)



3 genomas nas plantas:  DNA nuclear 

DNA mitocondrial – 80 000 pares de bases

DNA cloroplasto – 120.000 pares de bases

rbcL



Obtenção de seqüências
PCR

Purificação de
DNA

clonagem

Reamplificação
de gene 
a partir de
colônias de bactérias

Seqüência

820 bp

400 bp 

Extração 
DNA

Folhas secas
em sílica

nuclear

cloroplasto







Pareamento das sequências de bases:  

alinhamento mais provável

CTCAGGATTC....                  - - CTCAGGAT...

AGCTCAACGGG...              AGCTCAACGG...





CLADÍSTICA                           Bases  =  caracteres multiestados não-ordenados

Táxons                           sequência de bases

- método de comparação com grupo-externo

- critério de parcimônia

-outros critérios: Máxima Verossimilhança, Bayesiano.

Sistemática molecular

grupo-externo

Chautems et al. 2016



GENES

Regiões comumente utilizadas como fonte de informação:

Inferência filogenética entre gêneros e espécies:

ndhF (2100 – 2200 pb)   

matK (1100 pb)            

trnL-F (1100 – 1400 pb)

rps16 (729 pb)

ITS 1 (210 – 270 pb)     núcleo

ITS 2  (205 – 240 pb)

ETS (100 pb)

entre famílias e ordens:

rbcL

atpB

18SnrDNA

cloroplasto

cloroplasto

núcleo



Adiantopsis radiata

Pteris gleichnioides

GENOMA DO

CLOROPLASTO

120 KB

rbcL

LOCALIZAÇÃO DO 

GENE rbcL (1,4 KB)

UMA DAS ÁRVORES MAIS PARCIMONIOSAS OBTIDAS COM 

SEQÜÊNCIAS DE rbcL DE PTERIDACEAE. EM VERMELHO, 

ESPÉCIES COM SEQÜÊNCIAS PROVENIENTES DO GENEBANK

FILOGENIA DE 
PTERIDACEAE 
BASEADA EM 

SEQÜÊNCIAS DE rbcL

Salatino et al. 2008



Mapa do genoma cloroplastidial 

de Aldama kunthiana e A. linearifolia

Genes transcritos no sentido horário (fora do circulo),

genes transcritos no sentido anti-horário (dentro do círculo). 

INV: inversão; IRa: repetição invertida A; 

IRb: repetição invertida B; LSC:

região grande de cópia única; 

SSC: região pequena de cópia única.

Next generation

Sequencing (NGS)

Os dois genomas são idênticos

em tamanho (151.102 bp), 

organização e ordem dos genes; 

diferem somente em 70 nucleotídeos (0,046%);

comparando com Helianthus annuus:

A. kunthiana difere em 627 nucleotídeos (4,1%) 

e A. linearifolia em 614 (4%) = 

taxas muito baixas para reconstrução

filogenética.

Loeuille et al. in prep.

Aldama  - ASTERACEAE - HELIANTHEAE 



45 ordens

457 famílias

Aplicações 

das filogenias

aprimorar 

a classificação
Angiosperm

Phylogeny

Group 

APG-II - 2003
rbcL, atpB

18S rDNA



Plunkett et al. 1996

Aplicações 

das filogenias

hipóteses de

evolução

de caracteres



Evolução da

polinização em Ficus

Weiblen 2000

Aplicações 

das filogenias

hipóteses de

evolução



Plunkett et al. 1996

Aplicações 

das filogenias

hipóteses 

biogeográficas



Filogenia de Araucariaceae

com mapeamento das

áreas geográficas

Givnish 2004

Araucaria araucana

Chile



Craspedia

ASTERACEAE

Ford et al. 2007
Taxon 56(3)



Mapping extrinsic traits such as extinction 

risks or modelled bioclimatic niches on 

phylogenies: does it make sense at all?

Grandcolas et al. 2010

Three different problems are implied by the trend in using  a increasing variety of extrinsic traits in 

comparative studies aimed at testing evolutionary hypotheses. 

Some extrinsic traits are only surrogates for phenotypic traits, and should be redefined to better fit the 

requisites for phylogenetic analysis, such as selective regimes and extinction risks. 

Some others are already adequately defined and cannot be made less extrinsic, such as taxon age, 

geographical distribution, associates (parasites, symbionts, etc.), and bioclimatic modelled niches.

Because they are not heritable, they should not be analysed by optimization onto a tree,

but are better considered in sister-group comparisons or 

within a reconciliation procedure, as already done for areas of biogeography.



The Molecular Clock

Relógio Molecular 

T. Michael Dodson



Relógio Molecular 
• 1960s- Zuckerkandl & Pauling observaram que um 

número de diferenças entre aminoácidos e 

hemoglobinas mostravam uma relação  

aproximadamente linear com o tempo                                   

de divergência a partir do                         ancestral 

ancestral comum (estimado                                            

com registro fóssil).



Relógio Molecular 
Hipótese

• “For any given macromolecule (a protein 

or DNA sequence) the rate of evolution is 

approximately constant over time in all 

evolutionary lineages” (Zuckerkandl & Pauling 1965 in

Wen-Hsiung Li 1997)

Linus Pauling Emile Zuckerkandl



Teoria do Relógio Molecular

Zuckerland & Pauling 1962:

Taxa de evolução molecular é aproximadamente constante no tempo

para todas as proteínas em todas as linhagens.

Tempo de divergência entre proteínas, genes ou linhagens pode ser

estimado por meio do n° de mudanças entre seqüências (ou proteínas)

uma vez que as alterações moleculares acumulam nas populações

em função do tempo.

Tempo de coalescência: a diferença entre seqüências de DNA

num gene em 2 espécies seria proporcional ao tempo em que elas

divergiram de um ancestral comum (MRCA).



Teoria do Relógio Molecular

“Tics” do relógio correspondem às mutações ou substituições;

não ocorrem em intervalos regulares, mas em momentos ao acaso.

Esse tempo pode ser estimado em unidades arbitrárias e então

calibrado em milhares ou milhões de anos para um dado gene.

Assume-se que o gene tenha evolução neutra e que esta

tenha taxa constante no tempo - embora variável entre genes:

- mtDNA tem taxa de mutação 10 x maior que a média dos genes

cromossômicos humanos = presta-se para estudos em nível de raças;

- genes que codificam para histonas, citocromo c, ATPase, rRNA – taxa

bem baixa = adequados para inferir relações em altos níveis hierárquicos,

incluindo Eubacteria e Archaeobacteria!



Hawaii
Bromham & Penny 2003

• Honeycreeper (ave)

• Fruitflies (drosofilídeos)

• Molecular dates form a linear relationship 

between genetic divergence and time



Havaí       Bromham & Penny 2003 
Molecular dates

Hemignathus

Molecular dates

Drosophila



Teoria do Relógio Molecular

Calibração do relógio:  2 modos:

1. Registro fóssil (bem datado e diagnosticado)

Usam-se pelo menos 2 spp atuais cuja época de especiação possa ser

estimada pelo registro fóssil, para determinar o

tempo transcorrido desde a especiação;

Determina-se a sequência de DNA do mesmo gene para as 2 spp modernas

e infere-se ou conta-se diretamente o n° de substituições de nucleotídeos 

entre seus genes.

Assume-se que todas as subst. inferidas ou observadas tenham aparecido

subsequentemente ao evento de especiação.

Taxa de evolução do DNA para o gene em estudo =

n° de diferenças no DNA entre as 2 spp. / tempo desde especiação



Teoria do Relógio Molecular

Calibração do relógio:  2 modos:

1. Registro fóssil

Assumindo-se que a taxa de mutação seja relativamente constante 

no gene em estudo,

usa-se essa taxa estimada para extrapolar as datas aproximadas de

especiação de outras ssp. para as quais não se possa determinar a data

de especiação a partir de fóssil.

Maioria dos grupos carece de bons fósseis, então muitas vezes 

usa-se taxas calibradas para outros grupos!



MRCA

MRCA

Acumulação gradual de diversidade a partir do

MRCA (Ancestral Comum Mais Recente) das

spp atuais, resultando em filogenia resolvida

Diversificação rápida e recente

a partir do MRCA das spp. atuais,

resultando em filogenia com

baixa resolução

Numerosas substituições de nucleotídeos

entre spp + topologia consistente com

origem das ssp a partir do MRCA

Poucas substituições de nucleotídeos

diferenciando spp + topologia com 

ramos curtos a partir do MRCA onde

a diversificação iniciou

t t



MRCA

MRCA

Acumulação gradual de diversidade a partir do

MRCA (Ancestral Comum Mais Recente) das

spp atuais: filogenia resolvida

Baixa taxa de EXTINÇÃO

Diversificação rápida e recente

a partir do MRCA das spp. atuais:

filogenia com baixa resolução

Alta  taxa de ESPECIAÇÃO

Modelo de MUSEU

(Wallace 1878, Stebbins 1974)
numerosas substituições de nucleotídeos

entre spp + topologia consistente com

origem das ssp a partir do MRCA

Modelo de BERÇÁRIO (cradle)

(Stebbins 1974)
poucas substituições de nucleotídeos

diferenciando spp + topologia com 

ramos curtos a partir do MRCA onde

a diversificação iniciou

t t

Cronobiogeografia – permite avaliar os dois modelos



Tempo estimado de divergência a partir do MRCA das spp. de Inga
com base no n° médio de substituições a partir da diversificação de

Inga de acordo com relógio molecular calibrado a partir de outros táxons

Fonte da taxa       Habitat /tempo mínimo   Marcador Taxa calibrada      Tempo médio de

de geração                                  (subst./sítio/ano)    divergência (m.a.)

Astragalus          ervas anuais/1-2 anos        ITS 3,5 x 10-9                                 6,6

Gossypium     arbustos perenes/1-3 anos    ITS1 5,0 x 10-9 a 9,0 x 10-9            7,3 a 4,0

Gossypium     arbustos perenes/1-3 anos    ITS2 2,5 x 10-9 a 4,5 x 10-9 4,6 a 2,6

Inga              árvores e arbustos/2-3 anos     ITS 2,34 x 10-9                           9,8

Lupinus         ervas perenes ou anuais        ITS1/ITS2 3,6 x 10-9/ 3,3 x 10-9           10,1/3,5

/1-2 anos

Inga              árvores e arbustos/2-3 anos     trnL-F 8,24 x 10-9 1,6

Phylica         árvores e arbustos/2-3 anos     trnL-F 4,87 x 10-9 4,3

Aichryson ervas perenes ou anuis/1-2 anos  trnL-F 8,24 x 10-9 0,3

Richardson et al. 2001



Richardson et al. 2001

ITS:

Em média, espécies de Inga têm no ITS 14 substituições a partir do nó

do MRCA até o ápice de cada ramo.

10 das outras estimativas de ITS caem entre 1,72 x 10-9 e 7,83 x 10-9 s/s/ano.

Com base nessas estimativas  -

tempo de diversificação de Inga fica entre 13,4 e 2,0 m.a.  (média de 5,9 m.a.)

trnL-F:

Indica tempo de diversificação entre 4,3 m.a. e 300.000 anos (média 1,8 m.a.)



Lomolino et al. 2006
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Datação molecular m.a.

A

B

Congruência entre as

estimativas das taxas de

divergência molecular de

658 genes nucleares 

e as estimativas derivadas

diretamente do registro

fóssil  de Synapida e

Diapsida

(Kumar & Hedges 1998) 



Morrone 2009

Datação Molecular
Calibração do relógio mol.:  1. Registro fóssil: 
- Usam-se pelo menos 2 spp atuais cuja época de especiação possa ser estimada

pelo registro fóssil, para determinar o tempo transcorrido desde a especiação;

- Assume-se que todas as subst. inferidas ou observadas tenham aparecido

subsequentemente ao evento de especiação.

Viés: o fóssil só fornece a idade mínima do grupo (Heads 2012):



Ramirez et al. 2007    Nature 448



Ramirez et al. 2007    Nature 448



Datação Molecular

Calibração do relógio:  

2. Evento geológico (Sanderson 1998)

Por exemplo, eventos da deriva continental.

Viés: Risco de circularidade de raciocínio, quando o relógio é usado

para testar hipótese biogeográfica envolvendo um evento

potencialmente causado por processo geológico.

3. Idade de uma ilha ou da camada estratigráfica de um táxon endêmico

Procedimento muito criticado!

Viés: Ilhas e estratos jovens geralmente têm táxons antigos.



Tectonic Blocks and Molecular Clocks

De Baets et al. 2016

Evolutionary timescales have mainly used fossils for calibrating molecular clocks, 

though fossils only really provide minimum clade age constraints. 

In their place, phylogenetic trees can be calibrated by precisely dated geological events

that have shaped biogeography.

However, tectonic episodes are protracted, their role in vicariance is rarely justified, 

the biogeography of living clades and their antecedents may differ, 

and the impact of such events is contingent on ecology. 

Biogeographic calibrations are no panacea for the shortcomings of fossil calibrations

but their associated uncertainties can be accommodated. 

Authors provide examples of how biogeographic calibrations based on geological data 

can be established for (i) the fragmentation of the Pangean Supercontinent: 

(ii) for the uplift of the Isthmus of Panama, 

(iii) the separation of New Zealand from Gondwana, 

and (iv) for opening of the Atlantic Ocean. 

Biogeographic and fossil calibrations are complementary, not competing, approaches

to constraining molecular clock analyses, providing alternative constraints on the age of clades 

that are vital to avoiding circularity in investigating the role of biogeographic mechanisms

in shaping modern biodiversity.



Calibração do relógio:  

2. Evento geológico

Exemplo:

Richardson et al. 2001 – ausência de fósseis em Inga =

estimativa das taxas de substituição com base no soerguimento

do Istmo do Panamá (~3,5 m.a.) = o primeiro momento em que spp

de Inga (dispersas por primatas) migraram para América Central.

Estima-se a taxa de subst. comparando-se o n° de subst. entre

pares de ssp relacionadas da AC-AS e traduzindo a divergência em 

seqüências para taxa de subst. baseada em 3,5 m.a.:

ITS: I. allenii (endêmica da AC) é a sp mais divergente de seu par AS,

com 5 subst. do MRCA = taxa de 2,34 x 10-9 s/s/ano.

tnrL-F : I. mortoniana é a sp AC mais divergente,

com 3 subst. = taxa de 1,3 x 10-9 s/s/ano



Calibração do relógio:  

2. Evento geológico

Exemplo:

Richardson et al. 2001 –

Aplicando essas calibrações para o n° médio de subst. a partir do MRCA de 

todas as spp atuais de Inga, obtém-se estimativa de 9,8 m.a. para ITS e 1,6 

m.a. para trnL-F .

Mas ambos conjuntos de dados moleculares exibem alta heterogeneidade 

entre as linhagens, levando à necessidade de obtenção de árvores não 

paramétricas (NPRS):

calibração de datas com base nessas árvores e nas divergências de 

seqüências entre táxons de cada lado do Istmo do Panamá levaram a 

datação de 3,5 m.a. (trnL-F) e 5,9 m.a. (ITS).



Calibração do relógio:  

Avaliação final:
Exemplo:

Richardson et al. 2001 –

Riscos de as 2 calibrações serem errôneas:

a) Inga pode ter dispersado pelo Istmo do Panamá antes de seu fechamento, 

uma vez que 10 spp. (8 amplas, 2 endêmicas insulares) ocorrem em ilhas 

do Caribe.

Mas estas representam apenas 3% da diversidade de spp de Inga. Por isso, 

dispersão a longa distância (sobre mar) deve ser rara,  hipótese reforçada 

pelo fato de que as sementes têm viabilidade máxima de 1-2 semanas, 

reduzida a poucos dias caso retiradas do legume.

b) Pode ser inapropriado aplicar a Inga taxas de táxons não relacionados, pois 

diferentes linhagens com diferentes histórias de vida podem ter taxas de 

subst. diferentes!

Mas todos as taxas de ITS dos grupos comparados, e a maioria dos de trnL-F

indicavam que a diversificação de Inga ocorreu nos últimos 10 m.a., o que 

também é consistente com a calibração pelo Istmo!



Calibração do relógio:  

Avaliação final:
Exemplo:

Richardson et al. 2001 – Inga

Comparações de spp de Inga par a par (ITS) indicaram que 30% das spp. 

divergiram de seu MRCA dentro dos últimos 2 m.a.

Forte evidência de que para Inga a região neotropical seja um laboratório 

ativo de especiação, sugerindo que alta proporção da diversidade 

específica na Amazônia possa ter aparecido recentemente, promovida por:

1. fases recentes da orogenia andina (~5 m.a.) – o maior centro de diversidade 

de Inga fica no sopé dos Andes na Amazônia Ocidental;

2. conexão pelo Istmo do Panamá;

3. flutuações climáticas do Quaternário.



Page &

Lydeard 1994



2002-hoje: “Relaxed molecular clocks”

Máxima Verossimilhança Penalizada – Sanderson 2002

(PMLE = Penalized Maximum Likelihood Estimation)

Multidivtime – Thorne & Kishino 2002, Shiguno 2005

PhyBase – Aris-Brosou & Yang 2002

BEAST – Drummond & Rambaut 2005 (http://beast.bio.ed.ac.uk)

BEAST v1.7.5 released 2013! 

Critério bayesiano

(Será examinado em  aula próxima)

Bromham & Penny 2003: The modern molecular clock.

http://beast.bio.ed.ac.uk/


2 tipos de modelos de “relaxed-clocks”: 

1) assume que a taxa de evolução molecular varia ao longo do tempo 

e entre grupos de organisms,

mas que tal variação ocorre em torno de um valor médio estimável. 

2) permite taxa evolutionária "evoluir" no tempo, 

baseado na suposição de que a taxa de evolução molecular

esteja ligada à evolução de outros caracteres biológicos.

Por ex: há evidência de que as taxas de substituição

são influenciadas pela taxa de metabolismo do organismo.



RELAXED MOLECULAR CLOCKS

Renner 2005



GNETALES

Welwitschia
Ephedra 

Gnetum

G. Heiden 2011 

P. Fiaschi 2008



RELAXED MOLECULAR CLOCKS

Gnetum 

- dados combinados de rbc e matK

- relógio mol. bayesiano relaxado 

- restrito a idade mínima 

de fósseis nos nós 2 e 9

Won & Renner 2006



RELAXED MOLECULAR CLOCKS

Gnetum  - dados combinados de 

DNA nuclear, plastidial e 

mitocondrial;

máxima verossimilhança, 

modelo

GTR+G+I 

Bootstrap parcimônia / probabilidade 

posterior bayesiana 

Idades dos nós A-D (intervalo de 

confiança de 95%) baseadas em 

análise bayesiana em relógio 

relaxado de matK e rbcL (ver Tab. 1)

Won & Renner 2006



RELAXED MOLECULAR CLOCKS

Gnetum  

Estimativas de tempo (m.a. + intervalos de confiança de 95%) 

dos nós A-D em relógio estrito calibrado com um fóssil no nó 4 (da fig. 1)

e relógio relaxado de matK e rbcL (ver Tab. 1) restrito a 9 idades mínimas 

baseadas em fósseis.

Won & Renner 2006
datações utilizadas na filogenia 

plotada no mapa 



RELAXED MOLECULAR CLOCKS

Renner 2005

GNETALES:

Gnetum - sem fósseis:

10 fósseis de gêneros 

relacionados foram usados 

Ephedra

Gnetum



Lobodontotinus

V. acerifolium V. kansuenseV. orientale Succodontotinus

Winkworth & Donoghue 2005

Viburnum, Adoxaceae



Winkworth & Donoghue 2005

Viburnum



Winkworth & Donoghue 2005

Viburnum



Estimativas das idades relativas da divergência entre 

spp. de várias famílias tropicais:

na maioria das vezes substancialmente menores que 

as conhecidas para o afastamento dos

blocos gonduânicos!

Isso sugere eventos de dispersão mais recentes, ao 

invés de vicariância muito antiga:
Lauraceae – Chanderbali et al. 2001

Melastomataceae – Renner et al. 2001

Malpighiaceae – Davis et al. 2002

Bromeliaceae e Rapateaceae – Givnish et al. 2004

Myrtaceae e Vochysiaceae - Sytsma et al. 2004

Poaceae – Bouchenak-Khelladi et al. 2010

Coprosma (Rubiaceae) – Cantley et al. 2014

Nothofagus – Cook & Crisp 2005

Proteaceae – Barker et al. 2007

Dicksoniaceae – Noben et al. 2017

Múltiplas linhagens – van den Ende et al. 2017

Coprosma (Rubiaceae) – Heads 2017

em parte vicariância,

em parte dispersão.
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Estimativas das idades 

relativas da divergência

entre spp. de famílias tropicais

Proteaceae 

(Barker et al. 2007)
cenário em parte

vicariânica,

em parte dispersão

transoceânica

Macadamia

Banksia



Distribuição atual de Proteaceae
(isolinha sem preenchimento)

e seu grupo-irmão Platanaceae

(isolinhas hachuradas em preto)

Heads 2016

Ordem Proteales



Semecarpus

Fegimanra

A. occidentale

A. excelsum

Anacardium germanicum

Fóssil do Eoceno médio  

ca. 47 m.a.
Manchester et al. 2007

ANACARDIACEAE 

SAPINDALES



Fruits and seeds of Toona sulcata,

London Clay, UK, Early Eocene, 49 my of age

(Reid and Chandler, 1933; Chandler, 1964).

MELIACEAE

Muellner et al. 2006



MALPIGHIACEAE

Davis et al. 2002



MALPIGHIACEAE

Davis et al. 2002

Linhagens 

do

Velho 

Mundo64 m.a.

33 m.a.



Configuração continental no

Terciário inferior (Schuster 1970)

MALPIGHIACEAE:

migração laurasiana 

hipotética de táxons do 

Gonduana Ocidental

(traço verde)

Davis et al. 2002



Configuração continental no

Terciário inferior (Schuster 1970)

MALPIGHIACEAE:

migração laurasiana 

hipotética de táxons do 

Gonduana Ocidental

(traço verde)

Davis et al. 2002

em vermelho:

outra rota hipotética de 

clados tropicais de 

angiospermas.



Flora Boreotropical
Nie et al. 2013

Pennington

& Dick 2004

(Baseado nas ideias

de Wolfe 1975

e Morley 2003)



MYRTALES:

Sytsma et al. 2004

CRONOGRAMA

com evolução 

biogeográfica

do grupo

Psidium guajava



MYRTALES:

Sytsma et al. 2004



MYRTALES:

Sytsma et al. 2004



MYRTALES:

Sytsma et al. 2004

Chegada de Myrtoideae

na região Neotropical 

poderia ter sido por

migração via Flora

Boreotropical ?



Melicope (Rutaceae)

nDNA + cpDNA

Harbaugh et al. 2008

Havaí como “stteping stone”

para dispersão no Pacífico

http://lepidoptera.butterflyhouse.com.aua/



Biogeography of the grasses (Poaceae): 

a phylogenetic approach to reveal 

evolutionary history in geographical

space and geological time.

BOUCHENAK-KHELLADI 

et al. 2010

cronograma baseado em 

dados combinados de cpDNA

de uma amostragem 

abrangente:

todos os 800 gêneros da 

família

Poaceae tem ca.10.000 spp.

(5° fam. mais rica)  

Poaceae 



Biogeography of the grasses (Poaceae): 

a phylogenetic approach 

o reveal evolutionary history

in geographical space

and geological time.

BOUCHENAK-KHELLADI 

et al. 2010

additional tree using a 

supermatrix of morphological 

and molecular data that 

included all 800 grass genera 

so that ancestral 

biogeography and ecological 

habitats could be inferred.

likelihood-based method

allows the estimation of 

ancestral polymorphism in 

both biogeographical and 

ecological analyses for large 

data sets.

Poaceae 



POACEAE:

palaeo-biogeographical and palaeo-ecological scenarios

that may have led to present-day distribution and diversity of grasses

at the family level. 

The origin of Poaceae was retrieved as African and shade adapted. 

The crown node of the BEP + PACCMAD clade was dated at 57 Mya, in the early Eocene. 

Grasses dispersed to all continents by approximately 60 million years after their Gondwanan origin in 

the late Cretaceous. 

PACCMAD taxa adapted to open habitats as early as the late Eocene, 

a date consistent with recent phytolith fossil data for North America.

C4 photosynthesis first originated in Africa, at least for Chloridoideae in the Eocene at c. 30 Mya.

The BEP clade members adapted to open habitats later than PACCMAD members; 

this was inferred to occur in Eurasia in the Oligocene.

BOUCHENAK-KHELLADI et al. 2010



Lupinus 

Hughes & 

Eastwood 2006

PNAS



Cyathostegia  - Leguminosae

Andean diversification

Pennington et al. 2010



Cronograma 

combinado com 

análise biogeográfica das

BROMELIACEAE

Givnish et al. 2011



Schnitzler et al. 2011

Causes of Plant Diversification

in the Cape Biodiversity Hotspot

of South Africa

Análise comparativa 

de várias linhagens

da região biogeográfica Capense



Cronograma 

combinado com 

análise biogeográfica das

RUBIACEAE neotropicais

Antonelli et al. 2009

Coffea

Reconstrução das áreas ancestrais
Lemey et al. 2009

(método bayesiano)



Evolução espaço-temporal das RUBIACEAE neotropicais

Antonelli et al. 2009



Reconstrução das áreas ancestrais:
- método bayesiano CTMC: standard continuous time Markov chain (implementado usando BEAST, 

Lemey et al. 2009)

- método de máxima verossimilhança incorporando explicitamente dispersão – extinção – cladogênese

(DEC, Ree et al. 2005) a um modelo de rotas de dispersão disponíveis em cada intervalo histórico

correlacionando eventos estocásticos com persistência de linhagem: Programa Lagrange 2010 (Ree & 

Smith 2008). 

- Exemplo empregando ambas abordagens: Paederia (Rubiaceae) - Nie te al. 2013:



Reconstrução das áreas ancestrais:
- método bayesiano CTMC e

- método de máxima verossimilhança (DEC)

- Exemplo empregando ambas abordagens: Paederia (Rubiaceae) - Nie te al. 2013:



DEC - DISPERSAL-EXTINCTION-CLADOGENESIS MODEL

Ree & Smith 2008
estimating dispersal and extinction parameters and ancestral range inheritance scenarios

(abordagem usando máxima verossimilhança)

software package Lagrange: http://code.google.com/p/lagrange

Taxas de DISPERSÃO Taxas de EXTINÇÃO LOCAL



DEC - DISPERSAL-EXTINCTION-CLADOGENESIS MODEL

Ree & Smith 2008
lagrange: http://code.google.com/p/lagrange

Estudo de caso: Psychotria (Rubiaceae) no Havaí

http://code.google.com/p/lagrange




DEC - DISPERSAL-EXTINCTION-

CLADOGENESIS MODEL

Ree & Smith 2008
Lagrange: http://code.google.com/p/lagrange

Estudo de caso: 

Psychotria (Rubiaceae) no Havaí

http://code.google.com/p/lagrange


ARECACEAE

Baker & Couvreur 2013



Cronograma de Paederia

e grupos relacionados 

(Rubiaceae)

4 marcadores plastidiais: 

rbcL, rps16, trnT-F and atpB-rbcL

Inferido com BEAST.

Barras cinza = 95 % highest posterior 

density intervals for node ages. 

C1 –C5 = calibrations points

Nie et al. 2013

www.flickr.com Paederia foetida

P
a

e
d

e
ria

http://www.flickr.com/


Cantley et al. 2014

Anthospermae 

(Rubiaceae)

Heads 2017



Cantley et al. 2014



Heads

2017



Heads 2017



PAPEL DOS DADOS MOLECULARES NA HISTÓRIA BIOGEGRÁFICA

Crisci et al. 2003
Dados 

moleculares

Métodos de inferência 

filogenética

Cladograma molecular 

de táxons

Testes de taxa de 

constância da 

evolução  molecular

Estimativa da taxa 

de evolução

Cladograma 

molecular de áreas

Critérios explícitos de biogeografia 

(Biogeogr. Cladística  p. ex.)

Hipóteses 

biogeográficas

Critérios implícitos de 

biogeografia

História 

da terra

Registro fóssil 

e/ou evidência 

geológica

Relógio molecular



Morrone 2009

Limitações das datações nas filogenias moleculares:

idades do grupo-copa (crown-group) e do grupo-tronco (stem-group) 

Viés: o fóssil só fornece a idade mínima do grupo (Heads 2012)



História evolutiva

das famílias de

marsupiais sul-americanos

Patterson & Pascual 1972

apud Lomolino et al. 2006

Limitações das datações

nas filogenias moleculares



 Dados moleculares: Chase et al. 1993, Doyle et al.
1994, Rydin et al. 2002, Soltis et al. 2002

 Dados morfológicos: Crane 1985, Doyle et al. 1994,
Loconte & Stevenson 1990

 Dados moleculares: Samigullin et al. 1999, Bowe et
al. 2000, Chaw et al. 1997, Chaw et al. 2000, Soltis et
al. 2002, Simpson 2006, Won & Renner 2006

“GIMNOSPERMAS”

 provavelmente é um grupo parafilético

 hipóteses recentes de monofilia do grupo

Limitações das datações

nas filogenias moleculares



Carbonífero - Permiano

Triássico

Cretáceo inferior



Crane 1985

] viventes

] viventes

viventes

Medullosa

Acesso à informação paleontológica

(campo praticamente exclusivo da morfologia)



Grupos fósseis com sementes:

PTERIDOSPERMALES - Carbonífero ao Permiano

CAYTONIALES - Permiano ao Triássico

GLOSSOPTERIDALES - Triássico ao Cretáceo

BENNETTITALES – Triássico ao Cretáceo

Medullosa 

Williamsoniella

Gifford & Foster 1989

Cycadeoidea
Labandeira et al. 2007



Doyle 
1998



Won & Renner 2006

rbcL + matK

Bayesian relaxed
clock
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Judd et al. 2008

ESPERMATÓFITAS

“GIMNOSPERMAS”

M
e
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G
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B
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>360 m.a.

>325 m.a.

>136 m.a.

Baseado em Judd et al. 2010



Reconstrução da filogenia 

das espermatófitas baseada 

na topologia molecular atual 

e nos dados morfológicos 

de fósseis

Doyle 2008



Nagalingum et al. 2011

CYCADOPHYTA



Distribution of living Cupressaceae

reflects the breakup of Pangea

32 gên., 162 spp.

Mao et al. 2012



Cupressaceae                                                            Mao et al. 2012

Ancestral Areas and Diversification Rate Changes.



Smith et al. 2010

Relaxed-clock

Comprimento dos ramos representa

a média das substituições por sítio

Estimativa de idade 

das Angiospermas: 220 Ma !!!

(Fóssil mais antigo

de angiospermas: 136 Ma)



Some date problems

• Divergence between: 

– Molecular data against fossil date

• Marsupials and Eutherians (104 vs. >218 Mya)

• Humans and gorillas (8 vs. 18 Mya)

– Various molecular dates:

• Rat and mouse 

– Fossil date = 14 Mya

– Molecular date = 33 Mya, 35 Mya, 41 Mya, 42 Mya, and 

23 Mya

Dodson 2003

(Pulquerio and Nichols 2006)

(Douzer et al. 2003)



• 7 Calibration points

– Together none were 

congruent with 

paleontological dates

– 3 points recovered 

2 dates

Dodson 2003



FÓSSIL

ATUAL

Malvaciphyllum macondicus

Malvaceae - Colômbia
PALEOCENO  médio

Carvalho et al. 2011





Palinofósseis Tubulifloridites 

(ASTERACEAE) do Cretáceo na Antártida:

Datados 76-66 m.a. = 20 m.a. mais antigos 

que os conhecidos até hoje.

Barreda et al. 2015  



Cronograma das principais linagens de ASTERACEAE
Diversificação mais antiga no Cretáceo Superior (80 m.a.);

maioria das subfamíias teriam divergido durante o Paleógeno.

Barreda et al. 2015  

Cenozoic’s  warmest interval



Problems

• DNA of even closely related species may evolve 

at different rates (Welch and Bromham 2005)

– Mice have consistently faster rates than humans (2:1 

synonymous substitutions) (Hermann 2003)

– Using a constant rate between “Mice and Men” the 

molecular date is too old

• Cladograms based on morphology data and  

molecular data are only moderately congruent 

(Hermann 2003)



Smith & Donoghue 2008  - Taxas de evolução 

ligadas a história de vida em plantas



Smith & Donoghue 2008



Smith & Donoghue 2008

+  ABRUPT DECELERATION OF MOLECULAR EVOLUTION LINKED TO THE ORIGIN 

OF ARBORESCENCE IN FERNS                                                          Korall et al. 2010 

Palmeiras



Lanfear et al. 2013: 138 famílias de angiospermas



Clarke et al. 2011. Establishing a time-scale for plant evolution.



Clarke et al. 2011.

Establishing 

a time-scale for

plant evolution.

Espermatófitas:

mínimo 306,2 Ma

máximo 366,8 Ma

Angiospermas: 

mínimo 124,4 Ma

máximo 248,4 Ma



Morphological Clocks in Paleontology, and a Mid-Cretaceous Origin of 

Crown Aves.                                                                          Lee et al. 2014

Morphological dating X molecular dating

“...both approaches entail considerable uncertainties:

for example, nonpreservation of fossils always underestimates the antiquity 

of lineages, whereas rate heterogeneity, saturation, and calibration 

uncertainty can strongly bias molecular divergence dating.”

Quental & Marshall 2010

TREE 

Ronquist et al. 2012



Polêmica atual na Biogeografia Histórica

Queiroz 2005 – The resurrection of oceanic dispersal in Biogeography. TREE 20: 68-73.

Cowie & Holland 2006 – Dispersal is fundamental to biogeography and the evolution of 

biodiversity on oceanic islands.  J. Biogeogr. 33.

McGlone 2005 – Goodbye Gondwana. J. Biogeogr. 32.

Christenhusz & Chase 2013. Biogeographical patterns of plants in the Neotropics –

dispersal rather than plate tectonics is most explanatory. Bot. J. Linn. Soc. 171.

X

Arnaud-Haond et al. 2007 - Vicariance patterns in Posidonia.

J. Biogeogr. 34(6). (microssatélites)

Cook & Crisp 2005 – Directional asymmetry of long-distance dispersal and colonization 

could mislead reconstruction of biogeography. J. Biogeogr. 32.

Crisp & Cook 2007 - Congruent molecular signature of vicariance across multiple 

lineages.  Mol. Phyl. Evol. 43(5). (23 linhagens de plantas da Austrália)

Mao et al. 2012 – Distribution of living Cupressaceae reflects the

breakup of Pangea. PNAS.

van den Ende et al. 2017 – The existence and break-up of the Antartic land bridge as 

indicated by both amphi-Pacific distributions and tectonics. Gondwana Research 44 

(múltiplas linhagens)

Yoder et al.  2006. Has vicariance or dispersal been the predominant biogeographic 

force in Madagascar? Only time will tell. Ann. Rev. Ecol. Evol. Syst. 37.



Polêmica atual na Biogeografia Histórica

Heads 2008 - Biological disjunction along the West Caledonian 

fault, New Caledonia: a synthesis of molecular phylogenetics and 

panbiogeography.  Bot. J. Linn. Soc. 158. (87 táxons de plantas, 

mariposas e lagartos - padrões de vicariância)

Datações moleculares desafiando datações geológicas!

Boxclaer et al. 2006

Zaragüeta-Bagils et al. 2004. Temporal paralogy, cladograms, and

the quality of the fossil record. Geodiversitas 26: 381–389.

Nelson, G. & Ladiges, P.Y. 2009. Biogeography and the molecular dating 

game: a futile revival of phenetics? Bull. Soc. géol. Fr. 180: 39–43:

“In molecular dating, branch lengths are considered parameters that may be estimated by counting similarities

and differences in DNA sequences. Long and short branches imply long and short time spans, which might 

appear informative additions when imposed on a tree that is otherwise cladistic. Recent attempts to apply 

molecular dating to southern hemisphere biogeography (Nothofagus, Adansonia) seem only another “excursion 

into futility,” as was the fate of phenetic systematics”.

LIVRO de M. Heads 2012. Molecular Panbiogeography of the Tropics.



Aprimorando a Biogeografia Histórica

Filogenias continuarão sendo fundamentais para nossa 

compreensão da biogeografia.

MAS para testes rigorosos das hipóteses biogeográficas, temos que 

incorporar explicitamente um espectro mais amplo de dados nas 

análises (e.g. tempo, eventos geológicos/climáticos, ecologia).

Novas ferramentas analíticas têm sido desenvolvidas.



BIOGEOGRAFIA HISTÓRICA

“What biogeography is:  a place for process”.

‘Vicariância e dispersão são atributos das distribuições 

bióticas.  A Filogeografia tem grande potencial em 

ajudar a determinar qual desses processos gerou 

os padrões observados’.

R. M. McDowall 2004

J. Biogeogr. 31.

Bases da Filogeografia: na próxima aula.


