
FILOGEOGRAFIA

Avise 1987, 1994, 2000;  Hillis et al. 1996

Estudo dos princípios e processos que governam a distribuição geográfica 

das linhagens genealógicas em nível intra-específico (ou entre espécies 

muito proximamente relacionadas).

Emprego de estudos genômicos para estudar a estrutura intra-específica 

de populações naturais.



FILOGEOGRAFIA
Avise 1987, 1994, 2000;  Hillis et al. 1996

Natureza hierárquica da filogenia:

Contínuo de conectividade genética

da  MACROESCALA à  microescala

Macroescala                                       microescala

FILOGENIA



FILOGEOGRAFIA

Avise 1987, 1994, 2000;  Hillis et al. 1996

Quantidade e distribuição da variação dentro e entre populações depende 

do tamanho das mesmas e da taxa de fluxo gênico.

A distribuição  espacial das características nos organismos NÃO é regida 

apenas por pressões ecológicas contemporâneas;

Seleção natural NÃO é o único mecanismo capaz de gerar padrões 

geográficos em atributos genéticos, pois em pops delimitadas 

historicamente e que experimentaram pouco ou nenhum fluxo gênico por 

um período de tempo longo, a divergência genética ocorrerá 

inexoravelmente tanto em genes neutros como em genes sob seleção.

As frequências de alelos nas populações variam aleatoriamente = deriva 

genética – causa perda de variabilidade genética dentro da pop. e aumenta 

as diferenças entre pops.  



FILOGEOGRAFIA
Avise 1987, 1994, 2000, ;  Hillis et al. 1996

Estudos genômicos para estudar a estrutura intra-específica de populações:

- sítios de restrição – AFLP (amplified fragment lenght polymorphism) 

- microssatélites: SSRs (Simple Sequence Repeats) e STRs (Short Tandem 

Repeats) – sequências repetidas de 1-6 pares de bases de DNA.  Tipicamente 

neutros e codominantes; numerosas no genoma de animais e plantas; alta taxa de 

mutação .

- seqüenciamento de nucleotídeos.

- mtDNA  e  cpDNA – herança materna, e não sofrem recombinação = 

transmitidos de modo clonal = compartilham um mesmo padrão histórico de 

descendência comum.



FILOGEOGRAFIA
Avise 1987, 1994, 2000, ;  Hillis et al. 1996

Características relevantes do mtDNA: 

- taxa de evolução muito mais rápida que a do nDNA

- herança materna permite que se trate o mtDNA todo (genes codificantes de 

proteínas, genes tRNA e rRNA, e sequências não-codificantes) como um 

único “locus”;

- mtDNA é um genoma haplóide (não diplóide) = genótipos diferentes são 

denominados HAPLÓTIPOS;

- mtDNA é transmitido de uma geração a outra por intermédio de uma 

linhagem materna – linhagem matrilinear.



Lomolino et al. 2006

Árvores de genes –

Linhagens

Extinção estocástica 

de linhagens

haplotípicas ancestrais

Coalescência a um

haplótipo único

Interrupção

do fluxo gênico



Morrone 2009

Coalescência a um

haplótipo único

de mtDNA ou cpDNA 

é muito mais rápida

do que a do nDNA

interrupção do fluxo gênico

2 pops isoladas 

passarão por estágios 

reciprocamente

poli-, para- ou monofiléticos 

em relação às suas

ascendências matriarcais



Morrone 2009

Alta taxa de mutação

gerando novos haplótipos rapidamente

+  rápida extinção de

haplótipos ancestrais numa população =

mtDNA desenvolve um

sinal de divergência (monofilia recíproca)

entre 2 pops isoladas 

(coalescência em cada pop)

num lapso (depois do isolamento)

muito mais breve do que no nDNA

Plantas: cpDNA taxa de evolução mas baixa,

mas muitas regiões têm taxa rápida. 



Martins & Domingues in Carvalho & Almeida 2010



Exemplo de estudo:

10 sequências amostradas. 

Variações entre elas sublinhadas.

Espécime 1 AAATGCGCTCAATGCGATTCCGCCCGTCGCTAAGAT

Espécime 2 AAATGCGCTCAATGCGATTCCGCCCGTCGCTAAGAT

Espécime 3 AAATGCGCTCAATGCGATTCCGCCCGTCGCTAAGAT

Espécime 4 AAATGCGCTCAATGCGATTCCGCCCGTCGCTAAGAT

Espécime 5 AAATGCGCTCAATGCGATTCCGCCCGTCGCTAAGAT

Espécime 6 AAATGCGTTCAATGCGATTCCGCCCGTCGCTAAGAT

Espécime 7 AAATGCGCTGAATGCGATTCCGCCCGTCGCTAAGAT

Espécime 8 AAATGCGCTCAACGCGATTCCGCCCGTCGCTAAGAT

Espécime 9 AAATGCGCTCAATGCGTTTCCGCCCGTCGCTAAGAT

Espécime 10 AAATGCGCTCAATGCGATTCCGCCCGTAGCTAAGAT



1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

1 X

2 0 X

3 0 0 X

4 0 0 0 X

5 0 0 0 0 X

6 1 1 1 1 1 X

7 1 1 1 1 1 2 X

8 1 1 1 1 1 2 2 X

9 1 1 1 1 1 2 2 2 X

10 1 1 1 1 1 2 2 2 2 X

Matriz de distâncias entre as sequências amostradas

Matriz de distâncias permite:

detectar quantos haplótipos existem na amostragem;

estimar a frequência de cada um desses haplótipos; 

construir uma rede de haplótipos com as sequências:



Padrões  Filogeográficos:

as 5 categorias possíveis

segundo Avise 2000

letras = haplótipos

retângulos = grupos

de haplótipos

proximamente

relacionados

(Morrone 2009)

Grandes lacunas 

genéticas (gaps)

-várias mutações

FILOGRUPOS

Sem grandes 

lacunas 

genéticas (gaps)

- uma mutação

sp com fluxo gênico

contínuo entre pops

padrões similares a a e b,

porém mais recentes, 

resultantes de 

histórias de vida,

não de atributos

biogeográficos



Lomolino et al. 2006

Ascaphus truei

frog

Costa Noroeste Pacífica

EUA

Padrões com FILOGRUPOS

(categorias a e b de Avise 2000)

são adequados a

análises filogenéticas:

cada haplótipo único é tratado

como uma OTU numa matriz de dados

submetida aos algoritmos usados

na reconstrução de filogenias.



Nielson et al. 2001

apud 

Lomolino 

et al. 2006

Ascaphus truei

Costa Noroeste Pacífica

EUA

filogrupo costeiro

filogrupo continental

Haplotipos 

formando 2 clados 

profundamente divergentes,

reciprocamente monofiléticos 

e alopátridos 

2 espécies crípticas?

(pontos de coalescência 

mais profundos

entre os subclados)



Gavin et al. 2014

Reconstrução 

paleoclimática

explicativa da

especiação 

em Ascaphus



Roca et al. 2005,

apud Lomolino et al. 2006

Loxodonta  e Elephas   - haplótipos não-enraizados  (network)

Padrões sem FILOGRUPOS

(categorias c, d, e de Avise 2000):

rede filogenética não-enraizada

sumariza as relações entre os haplotipos

3 genes nucleares



Morrone 2009

Hipótese filogeográfica

Rede parcimoniosa

conectando haplótipos

e 2 filogrupos

Distribuição geográfica

dos haplótipos



Avise 2002,

apud Lomolino et al. 2006

Árvore genética com 

topologia diferente

da “filogenia real”

Martins & Domingues in

Carvalho & Almeida 2010



FILOGEOGRAFIA

Avise 1987, 1994, 2000;  Hillis et al. 1996

Estrutura genética das pops permite:

-estimar filogenia das populações 

-investigar os padrões de biogeografia histórica (dispersão como 

migrações, colonizações, isolamento geográfico)

- comparar espécies simpátridas que não exibam padrões congruentes.

Ronquist (1997): filogeografia é uma aproximação da Biogeogr. Histórica 

a uma escala ecológica de tempo.



Hipóteses filogeográficas (Walker & Avise 1998):

1. a maioria das espécies compõem-se de pops geográficas, as 

quais ocupam ramos distintos de uma árvore filogenética intra-

específica.

2.

3.



Hipóteses filogeográficas (Walker & Avise 1998):

1. a maioria das espécies compõem-se de pops geográficas, as 

quais ocupam ramos distintos de uma árvore filogenética intra-

específica.

2. as espécies que não exibem uma estrutura genealógica que 

evidencie sua distribuição geográfica devem ter ocupado 

habitats livres de barreiras ao fluxo gênico e devem ter sofrido 

dispersão entre suas pops.

3. 



Hipóteses filogeográficas (Walker & Avise 1998):

1. a maioria das espécies compõem-se de pops geográficas, as quais 

ocupam ramos distintos de uma árvore filogenética intra-específica.

2. as espécies que não exibem uma estrutura genealógica que evidencie 

sua distribuição geográfica devem ter ocupado habitats livres de 

barreiras ao fluxo gênico e devem ter sofrido dispersão entre suas 

pops.

3. os grupos monofiléticos intra-específicos que se distinguem por 

grandes separações filogenéticas devem ter-se originado devido à 

presença de barreiras extrínsecas (biogeográficas) de longa duração.

Esta última hipótese inclui 4 corolários (4 aspectos da concordância 

genealógica):



Filogeografia    - Corolário 1
Concordância entre caracteres seqüenciais dentro de um gene

Espécie A      

Gene 1

I

II



Filogeografia     - Corolário 2
Concordância em parte significativa das partições genealógicas 

entre múltiplos genes dentro de uma espécie

I

II

Espécie A

Gene 1

I

II

Gene 2



Filogeografia   - Corolário 3
Concordância das partições da árvore de genes entre múltiplas 

espécies co-ocorrentes

I

II

Espécie A

I

II

Espécie B

Gene 1



Filogeografia

Corolário 4
Concordância das partições da árvore de genes com limites espaciais entre 

prov. biogeográficas tradicionais

Província 1

I

II

Província 2



4 aspectos distintos

de concordância

genealógica

Morrone 2009



Padrões  Filogeográficos:

as 5 categorias possíveis

segundo Avise 2000

letras = haplotipos

retângulos = grupos

de haplotipos

proximamente

relacionados

(Morrone 2009)

Grandes lacunas 

genéticas (gaps)

-várias mutações

FILOGRUPOS

Sem grandes 

lacunas 

genéticas (gaps)

- uma mutação

sp com fluxo gênico

contínuo entre pops

padrões similares a a e b,

porém mais recentes, 

resultantes de 

histórias de vida,

não de atributos

biogeográficos



Filogeografia  nos 

Cárpatos           Ronikier 2011

Cinturão alpino - atual

Cinturão alpino - LGM

1600 m

1800 m



Cárpatos 
Ronikier 2011

Carex firma

Cyperaceae

Carex curvula

Cyperaceae

Soldanella  

pusilla

Primulaceae

Silene nivalis

Silene zawadzkii

Caryophyllaceae



Cárpatos 
Ronikier 2011

Campanula alpina

Campanulaceae



Cárpatos 
Ronikier 2011

Hypochaeris uniflora

Compositae



Cárpatos 
Ronikier 2011



AFLPs, RAPDs, isozimas:
Proteopsis argentea, Asteraceae (isozimas) – Jesus et al. 2001

Cryptocarya aschersoniana, Lauraceae (isozimas) – Moares & Derbyshire 2003

Machaerium villosum, Leg.Pap. (isozimas) - Botrel & Carvalho 2004

Eschweilera ovata, Lecythidaceae  (isozimas) – Gusson et al. 2005

Bromus auleticus, Poaceae (isozimas e RAPDs) - Yanaka et al. 2005 

Microssatélites (SSRs) e sequenciamento de marcadores genômicos 

plastidiais (como íntron trnL e o espaçador intergênico psbA-trnH)  e 

nucleares (espaçador não codificador ITS nrDNA):
Lychnophora ericoides, Asteraceae – Colevatti et al. 2009   

Wunderlichia mirabilis, Asteraceae - Feres et al. 2009

Cedrela fissilis, Meliaceae - Garcia et al. 2011, Mangaravite et al. 2016

Callibrachoa spp. e Petunia spp., Solanaceae – Fregonezzi et al. 2012

Tabebuia impetiginosa, Bignoniaceae – Colevatti et al. 2012

Mauritia flexuosa, Arecaceae – Lima et al. 2014

Amostragens crescentes: 12 populações, 192 indivíduos (Collevati et al. 2009); 

40 pops, 220 indivíduos (Novaes et al. 2010)

Network analysis,  AMOVA  (Analysis of Molecular Variance),  testes de Mantel 



AFLPs, RAPDs, isozimas:
Proteopsis argentea, Asteraceae (isozimas) – Jesus et al. 2001

Cryptocarya aschersoniana, Lauraceae (isozimas) – Moares & Derbyshire 2003

Machaerium villosum, Leg.Pap. (isozimas) - Botrel & Carvalho 2004

Eschweilera ovata, Lecythidaceae  (isozimas) – Gusson et al. 2005

Bromus auleticus, Poaceae (isozimas e RAPDs) - Yanaka et al. 2005 

Microssatélites (SSRs) e sequenciamento de marcadores genômicos 

plastidiais (como íntron trnL e o espaçador intergênico psbA-trnH)  e 

nucleares (espaçador não codificador ITS nrDNA):
Lychnophora ericoides, Asteraceae – Colevatti et al. 2009   

Wunderlichia mirabilis, Asteraceae - Feres et al. 2009

Cedrela fissilis, Meliaceae - Garcia et al. 2011, Mangaravite et al. 2016

Callibrachoa spp. e Petunia spp., Solanaceae – Fregonezzi et al. 2012

Tabebuia impetiginosa, Bignoniaceae – Colevatti et al. 2012

Mauritia flexuosa, Arecaceae – Lima et al. 2014

Amostragens crescentes: 12 populações, 192 indivíduos (Collevati et al. 2009); 

40 pops, 220 indivíduos (Novaes et al. 2010)

Network analysis,  AMOVA  (Analysis of Molecular Variance),  testes de Mantel

Padrão comum em muitas espécies brasileiras:
variabilidade genética maior dentro das populações do que entre populações 

+  ausência de correlação geográfica e genética



Turchetto-Zolet et al. 2012

Molecular Ecology:  INVITED REVIEW AND META-ANALYSES :

Phylogeographical patterns shed light on evolutionary

process in South America



Turchetto-Zolet et al. 2012



Andrade et al. 2009

marcadores AFLP

12 populações de

Anthurium sinuatum

e A. pentaphyllum



Eugenia uniflora (Myrtaceae)

- AFLP markers – moderate genetic variance among studied populations, with 78.9%

of variability residing within populations.

Populations with a considerable genetic structure (nuclear and chloroplastic DNA markers).

- Data suggest the existence of different glacial refugia and

a limited pollen and seed gene flow,

mainly between the southern and

the other regions enclosed in

the Atlantic rain forest.

Salgueiro et al. 2004



Dick et al. 2007



Dick et al. 2007



Dick et al. 2007



Dick et al. 2007



Hymenaea stigonocarpa – Leg.Caes.
Ramos et al. 2007



Plathymenia reticulata (Leguminosae-Mimosoideae) - vinhático

Novaes et al. 2010 

trnS-trnG e trnL-trnL-trnF     cpDNA41 pops

indivíduos

G.P. Lewis 



Phylogeography of Plathymenia reticulata

(Leguminosae) reveals 

patterns of recent range expansion 

towards northeastern Brazil and

southern Cerrados in 

Eastern Tropical South America

Dados combinados de trnS-trnG e trnL-trnF  

revelaram 18 haplótipos estruturados geograficamente (8 linhagens)

Novaes et al. 2010 



Área com

diversidade

genética

maior

8 linhagens

das 41 pops
Novaes 

et al. 2010 



Padrões filogeográficos:
maior diversidade genética na área central 

+ 

os poucos haplótipos das periferias são comuns 

aos da área central 

+

“long-branched star-like network” 

Padrões sugerem expansão recente da 

distribuição de Plathymenia reticulata a partir 

das fontes da região central.

Origem recente das espécies (Pleistocene 

inferior)  ou extinção de algumas pops devido a 

climas mais secos ou mais frios no LGM ? 

Novaes et al. 2010 
8 linhagens



Tibouchina papyrus (Melastomataceae) - árvore-do-papel

474 indivíduos das 3 localidades:

Serra dos Pirineus, Serra Dourada, Serra de Natividade.

Polimorfismos no cpDNA e nos loci de microssatélites 

nucleares

Colevatti et al. 2012



Colevatti et al. 2012

Filogeografia de Tibouchina papyrus (Melastomataceae) 

NAT 

PIR

SDO



Análise de coalescência: estimativa de tempo de divergência 

desde o ancestral comum mais recente (TMRCA).

Fluxo gênico entre pops das 3 áreas quase ausente  + genoma plastidial com tempo de 

coalescência antigo: TMRCA datou de ∼836.491 ± 107.515 kyr BP

distribution disjunta atual pode constituir relicto climático: 

Expansão bidirectional  da distr. geogr. original favorecida pelas condições mais secas e frias 

que prevaleceram em larga extensão do Brazil durante a Glaciação Pre-Illinioiana, 

seguida de retração à medida que o clima ficou mais quente e úmido.

Filogeografia de Tibouchina papyrus (Melastomataceae) 

Colevatti et al. 2012



FILOGEOGRAFIA: processos genéticos demográficos

Lychnophora ericoides, Asteraceae Collevatti et al. 2009

No âmbito populacional,

marcas de eventos ambientais

(por exemplo paleoclimáticos)

podem ser notados na

estruturação genética

(distribuição de alelos)

e distribuição espacial de

populações de uma espécie.

Análises filogeográficas 

disponíveis permitem 

avaliar (corroborando

ou não) hipóteses de

eventos ambientais 

pretéritos como 

causadores de isolamento

espacial e interrupção de

fluxo gênico entre 

populações levando a

aumento de divergência

genética interpopulacional e diversificação. 



Epidendrum cinnabarinum (A)

E. secundum (B)

Orchidaceae

Pinheiro et al. 2014



Genetic Structure Is Associated with Phenotypic Divergence in Floral Traits 

and Reproductive Investment in a High-Altitude Orchid from the

Iron Quadrangle, Southeastern Brazil                                         Leles et al. 2015



Cattleya liliputana, 

Orchidaceae

Iron Quadrangle, 

Southeastern Brazil                                       

Leles et al. 2015



Cattleya liliputana, Orchidaceae, Iron Quadrangle, Southeastern Brazil                               

Leles et al. 2015



Cattleya liliputana, Orchidaceae

Iron Quadrangle, Southeastern Brazil

Leles et al. 2015



Genetic Consequences

of Range Expansions

Excoffier et al. 2009



ISOLATING NUCLEAR GENES

AND IDENTIFYING LINEAGES

WITHOUT MONOPHYLY: 

AN EXAMPLE OF CLOSELY 

RELATED SPECIES

FROM SOUTHERN MADAGASCAR

Megistostegium

(endêmico de Madagascar)

Malvaceae

Koopman & Baum 2010



CLOSELY 

RELATED SPECIES

FROM SOUTHERN MADAGASCAR

Megistostegium

(endêmico de Madagascar)

Malvaceae

Koopman & Baum 2010



Quercus 3 spp.

FAGACEAE

Marcadores

nucleares

(AFLPs + ITSs)

e

cpDNA

López de Heredia

et al.  2007



Quercus 3 spp.

Marcadores

nucleares

(AFLPs + ITSs)

e

cpDNA

López de Heredia

et al.  2007



Quercus 3 spp.

López de Heredia

et al.  2007



Neogene origins and implied warmth tolerance of Amazon tree species                                                                             

Dick et al. 2012



Neogene origins and implied warmth tolerance of Amazon tree species                                                  

Dick et al. 2012



a

c

d

bConservantismo de nicho 

+

Modelagem de nicho +

Delimitação de espécies

Wiens & Graham 2005



Padrões esperados em consequência de Conservantismo de nicho 

X  padrões que rejeitam o modelo

Wiens  &  Graham 2005



Paula-Souza  &  Pirani  em prep.

VIOLACEAE

consenso estrito máxima parcimônia

trnL-F  de 97 táxons

Viola - ½ das spp da família

Evolução de nicho?

23 gêneros tropicais

Anchietea Hybanthopsis



Filogeografia +

modelagem de

nicho ecológico: 

História demográfica 

no Quaternário

Mauritia flexuosa

Arecaceae

Lima et al. 2014



Morrone 2009

Filogeografia e

Biogeografia Ecológica:

Filogeografia ajuda a identificar qual das

classes de dinâmica de 

distribuição corresponde a

uma dada espécie analisada 

(Gaston 2003)

PALEOFILOGEOGRAFIA

(Betancourt  2004)



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.



GeoPhylo: an online tool  

for developing visualizations

of phylogenetic trees

in geographic space

Hill  &  Guralnick 2010
Ecography

SÍNTESE EMERGENTE

NA BIOGEOGRAFIA ?

1. Modelos de Biogeografia Ecológica 

incorporando Filogenias 

e Filogeografia

(Wiens & Donoghue 2004, 

Hawkins et al. 2006,

Riddle & Hafner 2006)



A step-wise approach to integrating phylogeographic

and phylogenetic biogeographic perspectives on the

history of a core North American warm deserts biota

Riddle & Hafner 2006

Development of a five-step approach for analysis of historical relationships among 

areas of endemism using a set of 22 clades (9 mammal, 7 bird, 4 reptile, 

1 amphibian, and 1 cactus) drawn from the warm deserts biota of western North America: 

Biota with a complex biogeographic history, but with substantial support for the influence of 

several major vicariant events in the diversification and assembly of the aridlands biota. 

Discuss and demonstrate the reciprocal strengths (and weaknesses) of phylogeography and 

phylogenetic biogeography for defining areas of endemism, analysing vicariance

and dispersal, and dealing with temporal and spatial pseudo-congruence.



5  steps approach to integrating phylogeographic and phylogenetic biogeographic 

perspectives on the history of a core biota                            Riddle & Hafner 2006



uso de PAE como etapa de estudo filogeográfico nos desertos da América do 

Norte                   Riddle & Hafner 2006



Analysis of historical relationships 

among areas of endemism

using a set of 22 clades

(9 mammal, 7 bird, 4 reptile,

1 amphibian, and 1 cactus) 

-estudo filogeográfico

nos desertos da América do Norte  

Riddle & Hafner 2006



uso de PAE como etapa inicial de estudo filogeográfico nos desertos da 

América do Norte                   Riddle & Hafner 2006



estudo filogeográfico 

nos desertos da América do Norte 

Riddle & Hafner 2006



SÍNTESE EMERGENTE NA BIOGEOGRAFIA ?

1. Modelos de Biogeografia Ecológica incorporando Filogenias e Filogeografia

(Wiens & Donoghue 2004, Hawkins et al. 2006, Riddle & Hafner 2006, Hill & 

Guralnick 2010)

2. Paleobiogeógrafos empregando métodos filogenéticos modernos (Kuch et al. 

2002, Lieberman 2003, Doyle 2008)

3. Estimativas mais refinadas de tempo de divergência (relógios moleculares 

relaxados) serão consistentes com registro fóssil (Renner 2005, Won & Renner 

2006, De Baets et al. 2016).

4. Filogeografia aproximando as perspectivas modernas e paleoecológicas –

biotas do Neógeno superior (Riddle & Hafner 2004, Betancourt 2004, Swenson

2008) 

Lomolino et al. 2006

_________________________________

Baker et al. 2014:

5. Geogenômica – testes de hipóteses geológicas 

por meio de dados bióticos evolutivos.

Morrone 2009



GEOGENÔMICA
Baker et al. 2014



Wiens & Donoghue 2004

Modelo de Biogeografia Integrativa 

que discutiremos em classe

ecologia 

+ filogenia 

+ microevolução



Hubble 2001 

The Unified Neutral Theory of Biodiversity and Biogeography

a general neutral theory to explain the origin, maintenance, 

and loss of biodiversity in a biogeographic context.

Although neutral, Hubbell's theory is nevertheless able to generate many nonobvious, testable, and remarkably accurate 

quantitative predictions about biodiversity and biogeography. 

In many ways Hubbell's theory is the ecological analog to the neutral theory of genetic drift in genetics.

The unified neutral theory of biogeography and biodiversity should stimulate research in new theoretical and empirical 

directions by ecologists, evolutionary biologists, and biogeographers.



Morrone 2009


