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Sinopse:

Foi realizada uma analise filogenética do género Xenopipo (Aves: Pipridae) para verificar a
relacdo entre trés das cinco espécies que compdem o género e a relacdo deste com outros
géneros na familia. Foram realizadas analises filogeograficas e de genética da paisagem de
Xenopipo atronitens, uma espécie que ocorre em habitats de campina e campinarana da
Amazonia, a fim de identificar padrdes de distribuicdo da diversidade genética, barreiras
geogréficas atuais e histdricas e elementos da paisagem atual e histérica que influenciam a

organizacdo da diversidade genética na espécie.

Palavras-chave: barreiras geograficas, diversidade genética, crescimento demografico,

diversificacdo, Neotropico.
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“Mas se Deus ¢ as arvores e as flores
E os montes e o luar e o sol,

Para que Ihe chamo eu Deus?
Chamo-lhe flores e arvores e montes e sol e luar;
Porque, se ele se fez, para eu o ver,

Sol e luar e flores e arvores e montes,

Se ele me aparece como sendo arvores e montes
E luar e sol e flores,

E que ele quer que eu o conheca
Como arvores e montes e flores e luar e sol.

E por isso eu obedego-lhe,
(que mais sei eu de Deus que Deus de si proprio?),
Obedeco-lhe a viver, espontaneamente,
Como quem abre 0s olhos e Vé,
E chamo-lhe luar e sol e flores e arvores e montes,
E amo-o sem pensar nele,
E penso-o vendo e ouvindo,
E ando com ele a toda hora.”
Alberto Caeiro (F.P.)

“No meio do meu caminho
Sempre havera uma pedra
Plantarei a minha casa
Numa cidade de pedra.”
Milton Nascimento e
Fernando Brant
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Resumo

A familia Pipridae (Aves: Passeriformes) é exclusivamente neotropical e suas espécies
ocorrem relacionadas principalmente aos habitats florestais. Os Pipridae encontram-se
filogeneticamente relacionados as superfamilias Tyrannoidae e Cotingoidae. Porém, algumas
relagdes entre géneros dentro da familia ainda encontram-se sem resolugdo. Particularmente, o
género Xenopipo encontra-se sem posicionamento definido na filogenia da familia. Trés
espécies do género ocorrem na regido andina: X. holochlora, X. flavicapilla e X. unicolor.
Uma espécie, X. uniformis, ocorre nos Tepuis (Brasil, Guiana e Venezuela) e por fim, X.
atronitens ocorre nas terras baixas da Amazo6nia de maneira disjunta, associada as areas onde
ocorrem solos de areia branca (campinas/campinaranas). Foi estudada a relacdo filogenética
entre Xenopipo e 0s outros géneros da familia e entre algumas das espécies que compdem o
género, a fim de propor hipéOteses sobre a sua origem. Duas espécies, X. atronitens e X.
uniformis, formam um clado bem suportado, confirmando a relacdo filogenética entre as
mesmas. Porém, X. unicolor ndo apresentou relacdo definida com as demais espécies de
Pipridae, nem com as outras especies de Xenopipo. Assim, a hipotese de monofilia para
género Xenopipo ndo pode ser confirmada e sua relacdo com os outros géneros de piprideos
permanece incerta. A separacdo entre X. atronitens e X. uniformis, ocorreu héa
aproximadamente 8,85 Ma antes do presente. O isolamento entre as regifes de maior altitude
e as terras baixas nos Tepuis durante o Mioceno pode ter iniciado o processo de separacao de
X. atronitens nas campinas e campinaranas e X. uniformis nas maiores elevacoes, através de
especiacdo alopatrica. As campinas sdao ambientes abertos estritamente associados aos solos
de areia branca distribuidos de forma heterogénea por toda Amazdnia. Xenopipo atronitens,
uma espécie caracteristica das campinas e campinaranas da Amazonia, foi estudada como um
modelo para inferir os efeitos que mudancas climaticas no passado recente tiveram sobre
espécies de aves que hoje tém habito restrito a estas formacgdes. Além disso, foi investigada a
importancia relativa das diferentes caracteristicas e elementos da paisagem atual em explicar a
variabilidade genética de X. atronitens. Assim, foi realizada a analise filogeografica de X.
atronitens e estudada a relacdo entre métricas da paisagem e a diversidade genética da
espécie. Foi encontrada pouca variabilidade genética entre as populacdes de X. atronitens,
porém é observada estruturacdo populacional. As principais separacdes ocorreram entre as
margens dos rios Amazonas, Branco e Madeira. Este resultado evidenciou a importancia das
areas de varzea como barreiras ao fluxo génico entre populacdes. Inversamente, as areas de

terra-firme e igapO parecem ser barreiras mais permeaveis para X. atronitens. A distancia
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geografica também influenciou a distancia genética entre populagdes. Xenopipo atronitens
apresentou crescimento demografico no passado recente (aprox. 25,000 anos antes do
presente), o qual pode estar associado a génese recente de areas de areia branca, ou as
variac@es climaticas durante o Gltimo méaximo glacial. As analises da paisagem evidenciaram
a importancia de aspectos historicos e atuais em gerar a variabilidade genética da espécie. As
populacbes da paisagem do Jau foram influenciadas principalmente por fatores histéricos.
Enquanto que nas paisagens do Araca e Uatuma, a variabilidade genética das populacdes de
X. atronitens encontra-se relacionada a disponibilidade e proximidade dos habitats de

campina.
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Abstract. Combining phylogeography and landscape genetics to understand the
evolution of Xenopipo atronitens (Aves; Pipridae), a species characteristic of the

Amazonian white sand campinas.

The family Pipridae (Aves: Passeriformes) is exclusively Neotropical and its species occur
mainly in forested habitats. The Pipridae are phylogeneticaly related to the Tyrannoidea and
the Cotingoidae superfamilies albeit some relationships among genera in this family are still
unresolved. Particularly, the phylogenetic position of the genus Xenopipo remains undefined.
Three species of the genus occur on the Andes: X. holochlora, X. flavicapilla, X. unicolor.
Xenopipo uniformis occurs on the Tepuis (Brazil, Guiana and Venezuela) while X. atronitens
occurs on the Amazonian lowlands, with a disjunct distribution associated with areas of
white-sand stunted forest (campinas/campinaranas). The relationships between Xenopipo and
other genera in this family as well as those among species within this genus were studied. In
the phylogenetic analysis, X. atronitens and X. uniformis appear as a well supported clade,
confirming their sister relationship. Xenopipo unicolor showed no defined relationship with
any of the Pipridae taxa, even with the other Xenopipo species. Therefore, the monophily of
the genus Xenopipo could not be confirmed and its relationship to the other Pipridae genera
remains uncertain. The split between X. uniformis and X. atronitens ocurred at 8.85 My ago,
approximately. The isolation between high elevation habitats in the Tepuis and the
Amazonian lowlands during the Miocene could have triggered the separation between X.
atronitens on the campinas and X. uniformis on the Tepuis highlands through allopatric
speciation. The campinas are open vegetation habitats strictly associated to white-sand soils
heterogeneously distributed throughout Amazonia. Xenopipo atronitens, a white-sand stunted
forest specialist bird species, was studied as a model to infer the effects of climate changes in
the recent past on birds restricted to white-sand vegetation areas. Furthermore, the relative
importance of different landscape characteristics in explaining the genetic variability of X.
atronitens was estimated. Thus, a phylogeographic analysis of X. atronitens was carried out
and the relationship between landscape metrics and genetic diversity of the species was
studied. Low genetic variability among populations was found, but some population structure
was detected. The main phylogeographic breaks were across the Amazonas, Branco and
Madeira Rivers. This result indicates the importance of varzea habitats as a barrier to gene
flow between populations. Conversely, terra-firme and igap0 areas appear to be more
permeable barriers to X. atronitens. Geographic distance also influenced the genetic distance

between populations. Xenopipo atronitens showed demographic growth in the recent past



(25,000 years before present, aprox.) that may be related to a recent genesis of white-sand soil
areas or to the climatic oscillations during the last glacial maximum. The landscape analysis
showed the importance of historical and current aspects in generating genetic variability of the
species. The genetic structure of Jau populations were mostly influenced by historical factors,
while genetic variability of populations in the Araca and Uatuma landscapes are related to the

availability and proximity of campina habitats.



Sumario

INEFOAUGED GBIAL.......oiiciiice e e 11
ODJBEIVOS. ...ttt ettt b bt h et s e e r et e 14
(021011 (1] (o 1 OSSP 15
INEFOTUGED. ...ttt eb e ene e 17
Material € MELOTOS. ........cveiiie e 19
LTI o [0TSR 21
DISCUSSAD. ...ttt e ete st et eetee st e e e es e steesee s s e e reen e eseesee e e enseeneeas e eneeasenneens 22
AGIadECIMENTOS. ...ttt bbbt b e e e e 26
Referéncias biDHOgrafiCas.........ccoov i 26
CAPITUIO 2. 29
INEFOAUGED. ...ttt e et 32
Material € METOUOS. .......eeieeeie et e e e e eraenrees 34
RESUIAAOS. ..ottt sttt e e seen e eraennennes 40
D T T 17 Lo SRR 51
o 1o LoTod T T=T ] (LS SSSRSPSN 58
Referéncias bibliografiCas..........cccvviviiiiiie i 59
Y[ 1S ST 66
Referéncias bIDIIOGrafiCas..........coce i e .68

N 02T o ot ST SSR 77



11
Introducéo geral

Os padr@es de diversidade de espécies sdo fortemente estruturados no espacgo. Isso €
consequéncia do fato de que os processos ecoldgicos e evolutivos ocorrem em um contexto
geografico, através da adaptacdo, selecdo e deriva genética (Diniz-Filho et al. 2008). Estes
processos que geram a diversidade intra e interespecifica podem ser considerados em
diferentes escalas temporais, caracterizando entdo 0s processos atuais (ecolégicos) e
histéricos (evolutivos) (Moritz et al. 2000, Morrone 2009). Sendo assim, as diferentes formas
de investigar os processos e padres de biodiversidade no tempo e no espaco levaram ao
surgimento de diferentes métodos de pesquisa e analise. Através de estudos biogeogréaficos e
filogeograficos € possivel entender os fatores historicos que influenciam na distribuicdo da
diversidade intra e interespecifica (Avise 2000). J& estudos em genética da paisagem
identificam processos microevolutivos que geram a diversidade intra e interpopulacional
(Manel et al. 2003). A confiabilidade em reconstruir o passado a partir do padrdo de
diversidade de uma espécie ou conjunto de espécies depende do grau com que as informacdes
ecologicas sdo consideradas na inferéncia sobre os processos historicos (Tuomisto 2007).
Portanto, a interacdo entre os diferentes enfoques fortalece a compreensdo dos processos que

geraram os padrdes de diversidade tal qual sdo observados atualmente.

Estudos em filogeografia buscam compreender como processos histéricos, como
dispersdo e vicariancia, moldaram o padrdo de distribuicdo de espécies relacionadas ou de
linhagens intraespecificas (Avise 2000). Como uma subdisciplina em biogeografia, a
filogeografia estuda, em uma escala temporal ampla, as pressdes ecologicas e evolutivas que
moldam a distribuicdo espacial dos organismos (Avise 2000). Nesse sentido, é possivel
ampliar o entendimento de como processos demograficos, dispersdo e isolamento geram

assinaturas genéticas nas populacées (Diniz-Filho et al. 2008).

A unido das disciplinas genética de populacdes e ecologia da paisagem levou ao
surgimento dos estudos em genética da paisagem. O foco desta nova disciplina é o estudo da
interacdo entre caracteristicas da paisagem e processos microevolutivos que moldam os
padrdes de diversidade (Manel et al. 2003). Ao obter dados e fazer analises em uma escala
fina, estudos em genética da paisagem fornecem novas ferramentas para a compreensdo de
como processos microevolutivos (e.g. fluxo génico, deriva genética e selecdo) geram estrutura
genética através do espaco (Manel et al. 2003). As analises sdo feitas quantificando

explicitamente as caracteristicas da paisagem e sua influéncia sobre o fluxo génico e a
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variabilidade genética (Storfer et al. 2007). Estudos desta natureza sdo importantes, pois
auxiliam na compreensdo de como 0s processos ecolégicos sdo capazes de influenciar os
padrdes observados em outros estudos, como em biogeografia e filogeografia, que possuem

uma escala espacial e temporal mais ampla.

A origem da grande diversidade de espécies que existe hoje na Amazbnia € um
exemplo de interacdo entre processos ecoldgicos e historicos, em que os diferentes fatores que
colaboram ou colaboraram na geracdo e manutencédo deste padréo de alta diversidade ainda
sdo pouco conhecidos. As variacBes climaticas do Pleistoceno ja foram consideradas como o
principal fator responsavel por influenciar os processos que geraram a alta diversidade na
Amazonia (Haffer 1969). Porém, as evidéncias sdo poucas a respeito das mudangas ocorridas
na paisagem Amazonica em decorréncia dos ciclos glaciais (Hewitt 2000, Behling et al.
2010). Resultados obtidos com base em datacdo molecular apontam para a origem das
espécies amazonicas tanto antes (Plioceno e Mioceno) como durante o Pleistoceno (Rull
2008, Patel et al. 2011, Rull 2011, Ribas et al. 2012). Deste modo, as variagdes climaticas do
Pleistoceno e seus possiveis efeitos sobre a paisagem amazonica tornaram-se apenas mais
uma das diversas hipdteses de diversificacdo formuladas para a regido (Bonnacorso et al.
2006, Rull 2008, Rull 2011).

Se uma espécie € restrita a algum tipo de ambiente, as barreiras ao fluxo génico podem
variar em sua importancia relativa devido a retracdo e expansdo deste ambiente ao longo do
tempo (Tuomisto 2007). Atualmente, ocorrem na Amazonia formacgdes de vegetacdo aberta
isoladas em meio a matriz florestal, as quais estdo tipicamente associadas a solos com
caracteristicas especificas e com diferentes niveis de alagamento. Dentre estes ambientes se
destacam as pouco conhecidas campinas e campinaranas, que estdo associadas aos solos de
areia branca (Anderson 1981). As populactes de espécies que habitam as campinas podem
estar isoladas entre si por potenciais barreiras ao fluxo génico como as diferentes formacoes
florestais ou os grandes rios amazonicos. Sendo assim, o estudo filogeografico de espécies de
campina pode auxiliar na compreensdo de como os ciclos climaticos podem ter alterado, ou
ndo, a paisagem na Amazonia. Dessa forma, a utilizacdo de espécies nao-florestais em estudos
filogeogréficos pode ser importante também para estimar a distribuicdo de florestas no
passado recente (Antonelli et al. 2010). Além disso, o estudo da histéria evolutiva das
espécies relacionadas as campinas pode contribuir para o conhecimento sobre a evolucdo
deste habitat.
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A familia Pipridae inclui espécies associadas aos diferentes ambientes Amazonicos,
incluindo uma espécie (Xenopipo atronitens) que ocorre preferencialmente em é&reas de
campinas e campinaranas (Hilty e Brown 1986, Borges 2004, Ridgely e Tudor 2009). Os
Pipridae encontram-se filogeneticamente relacionados as superfamilias Tyrannoidae e
Cotingoidae (sensu Tello et al. 2009). Poucos estudos foram realizados com o objetivo de
identificar as relacbes entre as espécies de piprideos. Nestes estudos foram utilizados dados
comportamentais (Prum 1990), anatémicos (Prum 1992) e moleculares (McKay et al. 2010)
para as andlises filogenéticas. Porém, mesmo utilizando um conjunto de dados diverso,
algumas relacbes filogenéticas entre os Pipridae ndo foram definidas ou apresentaram
resultados divergentes. O género Xenopipo ndo teve seu posicionamento definido dentro da
filogenia da familia a partir das analises moleculares (McKay et al. 2010), divergindo dos
resultados obtidos utilizando um conjunto de dados anatdmicos (Prum 1992). As cinco
espécies que hoje compdem o género Xenopipo (Xenopipo atronitens Cabanis 1847, X.
uniformis Salvin e Godman 1884, X. unicolor Taczanowski 1884, X. holochlora Sclater 1888
e X. flavicapilla Sclater 1852) pertenciam a dois géneros distintos: Xenopipo (atronitens) e
Chloropipo (uniformis, unicolor, holochlora, flavicapilla). A partir da analise de Prum
(1992), todas as cinco especies foram incluidas no género Xenopipo, apesar de algumas
relacBes interespecificas ndo terem recebido suporte. Ainda assim, nenhuma outra analise
filogenética foi realizada buscando verificar a validade do género e a relacdo entre as espécies

que o compdem.

A partir das observacdes acima, foi realizada uma analise, a qual comp&e o primeiro
capitulo desta dissertacdo, com o objetivo de estudar a relacdo entre Xenopipo e 0s outros
géneros da familia, testar a monofilia entre trés das espécies do género (atronitens, uniformis

e unicolor), a fim de propor hipdteses sobre a origem filogenética de X. atronitens.

O objetivo do segundo capitulo foi utilizar Xenopipo atronitens como um modelo para
inferir os efeitos que mudancas climaticas no passado recente tiveram sobre espécies de aves
que hoje tém habito relacionado as campinas amazdnicas. Além disso, foi investigada a
relacdo entre diferentes caracteristicas da paisagem atual e historica e a diversidade genética
de X. atronitens, caracterizando a histéria recente de suas populacdes a partir do estudo da

variabilidade genética.
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Objetivos

Objetivo geral: Caracterizar a distribuicdo espacial da diversidade genética em Xenopipo
atronitens para determinar a importancia relativa das diferentes caracteristicas e elementos da
paisagem atual e de processos histéricos, como os ciclos glaciais do Pleistoceno, em explicar
0 padréo atual de diversidade.

Obijetivos especificos:

(1) Identificar as relagdes filogenéticas do género Xenopipo e da espécie foco deste
estudo, X. atronitens, em relacdo aos outros géneros e espécies da familia Pipridae;

(2) Descrever o padréo filogeografico atual de X. atronitens na Amazonia;

(3) Testar a ocorréncia de variacdo demogréafica no passado recente;

(4) Com base no padrdo filogeogréafico, inferir a evolugdo recente da paisagem, em
especial se ha sinais de alteracdes na distribuicdo de areas florestais e ndo florestais na
Amazonia;

(5) Identificar se existem e quais séo as barreiras geograficas atuais ao fluxo génico entre
as populacdes de X. atronitens;

(6) Avaliar a influéncia de caracteristicas da paisagem atual na diversidade genética das

populacdes de X. atronitens.



Capitulo 1

Capurucho, J.M.G.; Cornelius, C. & Ribas, C.C.
Relacdes filogenéticas no género Xenopipo e
especiacdo no escudo das Guianas. Manuscrito

formatado para a Revista Brasileira de Ornitologia.
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Relagdes filogenéticas no género Xenopipo e especiacdo no escudo das Guianas

Jodo Marcos Guimardes Capurucho®*, Camila Cherem Ribas? e Cintia Cornelius®

L PPG-Ecologia, Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia, Av. André Araljo, 2936,
Petropolis, 69011-970, Manaus, AM.

2 Coordenacdo de Pesquisa em Biodiversidade, Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia,
Manaus, AM.

% Departamento de Biologia, Universidade Federal do Amazonas, Manaus.

% jmcapurucho @yahoo.com.br

ABSTRACT: Phylogenetic relationships in the genus Xenopipo and speciation in the
Guayanan Shield. Phylogenetic analyses of the Pipridae were performed with the objective
of determining the placement of three species of the genus Xenopipo with respect to the
remaining genera in the family, and determining the sister group of the Amazonian species X.
atronitens using molecular data. Three Xenopipo species (atronitens, uniformis, unicolor)
were added to a previously published phylogeny of the Pipridae. The relationship of Xenopipo
with the other genera within the family remains uncertain. Xenopipo unicolor did not group
with the other Xenopipo species and remains without a defined position in the phylogeny.
Xenopipo atronitens and X. uniformis are sister species and their divergence was dated
between 10.9 to 6.9 My before the present. This diversification event may be related to
history of the white sand vegetation areas and the escarpments formation of the Tepuis by the
intense erosion that occurred in the Miocene, leading to colonization of new habitats and the

altitudinal isolation of the ancestors of the two species.

KEY-WORDS: Pipridae; Tepuis; Miocene; White-sand campinas.

RESUMO: Foi realizada uma anélise filogenética da familia Pipridae com o objetivo de
determinar o posicionamento de trés das cinco espécies do género Xenopipo em relacdo aos
outros géneros da familia e identificar o grupo irmdo da espécie amazdnica X. atronitens
utilizando dados moleculares. Foram incluidas trés espécies do género Xenopipo (atronitens,

uniformis, unicolor) em uma filogenia previamente publicada da familia Pipridae. A relagdo
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do género Xenopipo com os outros géneros da familia permaneceu incerta. Xenopipo unicolor
ndo agrupou com as outras espécies do género analisadas, permanecendo sem relacdo
definida. Xenopipo atronitens e X. uniformis sdo espécies irmas, e a origem destas espécies a
partir de um ancestral comum esta datada entre 10.9 a 6.9 milhdes de anos antes do presente.
Esta origem pode estar relacionada a histéria das areas de campina e com a formacdo dos
escarpamentos nos Tepuis devido a intensa erosdo ocorrida durante o Mioceno. Isto levaria a

colonizagdo de novos habitats e ao isolamento altitudinal dos ancestrais das duas espécies.

PALAVRAS-CHAVE: Pipridae; Tepuis; Mioceno; campinas.

Introducéo

A familia Pipridae (Aves: Passeriformes) € exclusivamente neotropical e suas espécies
ocorrem relacionadas principalmente as florestas da regido (Sick 1997). Em sua maioria, 0s
piprideos sdo aves pequenas, de cauda curta, dimorficas, frugivoras e poligamas. Os machos
apresentam uma coloragdo viva, enquanto as fémeas sdao de uma coloracdo discreta e muito

semelhante entre as diversas espécies (Ridgely e Tudor 2009).

Os Pipridae encontram-se filogeneticamente relacionados as superfamilias
Tyrannoidae e Cotingoidae (sensu Tello et al. 2009). Porém, algumas relagdes entre géneros
dentro da familia ainda encontram-se sem resolucdo. As primeiras tentativas de reconstruir a
filogenia do grupo foram realizadas por Prum (1990, 1992), baseadas em dados
comportamentais e anatémicos. Além destes trabalhos, outros estudos foram realizados
baseando-se principalmente em dados genéticos, os quais estavam focados na filogenia da
familia Pipridae, nas relaces entre um conjunto de espécies de um género, ou buscavam
relacGes em um nivel taxondmico mais elevado, como entre familias (e.g. Lanyon et al. 1985,
Régo et al. 2007, Tello et al. 2009, McKay et al. 2010).

Particularmente, o género Xenopipo ainda se encontra sem posicionamento definido
dentro da filogenia da familia (McKay et al. 2010). As cinco espécies que hoje compdem o
género Xenopipo (Xenopipo atronitens Cabanis 1847, X. uniformis Salvin e Godman 1884, X.
unicolor Taczanowski 1884, X. holochlora Sclater 1888 e X. flavicapilla Sclater 1852)
pertenciam a dois géneros distintos: Xenopipo (atronitens, monoespecifico) e Chloropipo
(uniformis, unicolor, holochlora, flavicapilla). Prum (1992) a partir de analises da anatomia

da siringe de piprideos identificou uma relacdo entre Xenopipo atronitens e as outras espécies
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de Chloropipo. Nesta analise, X. atronitens e C. uniformis foram identificas como espécies-
irmas. Porém, a relagdo entre as outras espécies de Chloropipo nao foi totalmente resolvida
(Prum 1992). Ainda assim, Prum (1992) sugeriu a incluséo de todas as cinco espécies em um
Unico género (Xenopipo), sendo esta a nomenclatura adotada desde entdo. Entretanto, até o
momento nenhuma outra analise filogenética foi realizada buscando verificar a validade do

género e a relagdo entre as espécies que o compdem.

O género Xenopipo € composto por espécies que ocorrem na regido andina, na
Amazbnia e nos Tepuis. S80 caracterizadas por serem espécies inconspicuas e ndo
apresentarem o comportamento caracteristico da familia, ou seja, as agregacdes de machos em
leks (Ridgely e Tudor 2009). Trés espécies do género ocorrem na regido andina, desde
altitudes elevadas até as terras baixas associadas a esta formacdo: X. holochlora (< 1,300 m),
X. flavicapilla (1,200-2,400 m) e X. unicolor (950-1900 m). Uma espécie, X. uniformis,
ocorre na regido dos Tepuis (Brasil, Guiana e Venezuela), entre 800 m e 2,100 m de altitude.
Por fim, X. atronitens ocorre nas terras baixas (< 700 m) da Amazo6nia de maneira disjunta,
associada as areas onde ocorrem solos de areia branca (Ridgely e Tudor 2009) (Figura 1).
Esse tipo de solo caracteriza dois tipos de habitat na Amazonia, as campinas e campinaranas.
A relacdo entre espécies de aves que ocorrem nos Tepuis e nos Andes com especies das terras
baixas da Amazoénia ja foi identificada em diversos trabalhos (e.g. Oren 1981, Brumfield e
Edwards 2007, Ribas et al. 2007, Rheindt et al. 2008). H& exemplos em que é evidente uma
relacdo entre as espécies das campinas amazoénicas e as espécies da regido dos Tepuis (Oren
1981, Prum 1992). Desta forma, a origem destas espécies pode estar relacionada a fatores
historicos ligando estes dois ambientes. Compreender estas relaces, assim como a origem
destas espécies, pode ampliar o conhecimento acerca da origem da diversidade na regido

amazonica e areas associadas.

Os objetivos deste trabalho foram: determinar a relacdo filogenética entre Xenopipo
atronitens e outras espécies de piprideos, representando todos os géneros da familia, e avaliar

hipdteses alternativas sobre a origem de X. atronitens.
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Material e Métodos
Amostragem

Para o presente estudo foram obtidas sequéncias do gene ND2 de quatro individuos de
Xenopipo atronitens provenientes de diferentes localidades dentro da &rea de ocorréncia da
espécie, e quatro de Xenopipo uniformis provenientes de duas localidades distintas. As
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Figura 1. Distribui¢do conhecida das espécies de Xenopipo (http://www.natureserve.org/infonatura, acesso em
20/08/2011).
Figure 1. Known distribution of Xenopipo species (http://www.natureserve.org/infonatura, accessed in
20/08/2011).

sequéncias obtidas foram analisadas em conjunto com sequéncias do gene mitocondrial ND2
obtidas por McKay et al. (2010). Informac6es sobre as amostras encontram-se no Apéndice D
e em McKay et al. (2010) (Tab.1, p.734). Este trabalho inclui, portanto, trés espécies do
género Xenopipo — X. atronitens, X. uniformis e X. unicolor, sendo esta Gltima a Unica espécie

do género representada na filogenia de McKay et al. (2010). A relacdo entre estas espécies
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ndo foi estudada em nenhum trabalho anterior utilizando ferramentas moleculares. Inimeros
questionamentos ja foram feitos sobre a utilizagdo apenas de um gene mitocondrial em
analises filogenéticas. Dentre eles se destacam a heranga matrilineal dos genes mitocondriais,
a ocorréncia de saturacdo mais rapido do que em genes nucleares, e as diferengas nos tempos
para a coaelescéncia entre 0 mtDNA (rapido) e o nuDNA (lento) (Zink e Barrowclough
2008). Porém, como observado na revisdo feita por Zink e Barrowclough (2008), a maioria
dos resultados obtidos em analises conjuntas com mtDNA e nuDNA apresentaram 0S mesmos
padrdes, ou quando diferentes, foram consistentes com a teoria coalescente. A utilizacdo de
genes nucleares se mostra, portanto, complementar a utilizacdo de genes mitocondriais. Sendo
assim, a utilizacdo apenas do gene mitocondrial ND2 é consistente para os objetivos do
presente estudo. A inclusdo de mais genes, incluindo genes nucleares, pode conferir maior
robustez as analises, diminuindo intervalos de confianca e complementando os resultados

obtidos para o gene ND2 (Zink e Barrowclough 2008).
Extracdo, amplificacdo e sequenciamento do DNA

O DNA das amostras de X. atronitens foi extraido utilizando o DNA Purification Kit
(A1125) da Promega, seguindo o protocolo sugerido pelo fornecedor com modificacdes. Para
a amplificacdo do gene mitocondrial ND2 foram utilizados os primers L5204 e H6313
(Sorenson et al. 1999), utilizando a seguinte ciclagem, implementada no termocilclador Veriti
da Applied Biosystems: 94°C por 4 minutos para desnaturacéo, seguido por 30 ciclos de 94°C
por 1 min, 50°C por 1 min e 72°C por 2 min, finalizando a 72°C por 10 min. A purificacdo do
produto amplificado foi realizada com PEG (polietilenoglicol) 8000 20% NaCl 2.5 M. A
reacdo de sequenciamento foi realizada utilizando o protocolo elaborado por Platt et al.
(2007) com modificacdes especificas para cada primer. Para o sequenciamento foi utilizado o

kit BigDye® Terminator 3.1, e o sequenciador 3130x da Applied Biosystems.
Analise filogenética

As sequéncias foram alinhadas manualmente utilizando o programa MacClade v4.08
(Maddison e Maddison 2005). Foram utilizados trés métodos para a reconstrucao da filogenia
dos Pipridae: Méaxima Parciménia (MP), Maxima Verossimilnanca (ML) e Inferéncia
Bayesiana (IB). Para selecdo do melhor modelo que explique a evolucdo das sequéncias
obtidas foi utilizado o programa ModelTest 3.7 (Posada e Crandall 1998), baseando-se no
Critério de Informacdo de Akaike (AIC) para a selecdo do modelo. O modelo selecionado foi

entdo utilizado para reconstrugdo da arvore filogenética por ML e por IB. A reconstrucéo
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filogenética por MP e ML foi realizada no programa PAUP 4.0 (Swofford 2002). A andlise de
bootstrap foi utilizada para obtencdo do valor de suporte dos ramos, com 1000 e com 100
replicacdes, para MP e ML, respectivamente. Para a reconstrucdo por IB foi utilizado o
programa MrBayes 3.2.1 (Ronquist et al. 2012). Este programa utiliza o método da cadeia de
Markov Monte Carlo (MCMC), o qual estima a probabilidade posterior de arvores dado o
conjunto de dados (matriz de sequéncias). Foram realizadas duas corridas simultaneas de
20,000,000 de iteracdes, descartando os 5,000,000 de valores iniciais (burn-in). Além disso,
foram utilizadas trés cadeias aquecidas e uma cadeia fria para melhor explorar o espaco de
arvores possiveis. Em todas as andlises foram utilizadas como grupo externo as espécies
Cotinga cayana, Piprites chloris e Schiffornis major. Cada uma destas espécies é
representante de um dos clados proximamente relacionados a familia Pipridae (Cotingidae,
Tyrannidae e Tityridae, respectivamente) (Tello et al. 2009). Estas espécies tambem foram
utilizadas por McKay et al. (2010) como grupo externo para reconstrucdo filogenética a partir
do gene ND2.

Foram geradas as estimativas de tempo ate o ancestral comum para cada bifurcacdo da
filogenia através de analises bayesianas implementadas no programa BEAST (Drummond et
al. in press). Foi utilizada uma taxa de mutacdo para o gene ND2 de 2.1% de divergéncia
entre sequéncias por milhdo de anos (Weir e Schluter 2008). O programa utiliza dados
moleculares para realizar buscas através das arvores possiveis pelo método MCMC. Este
método possibilita a obtencdo de valores para os parametros com maior probabilidade
considerando a matriz de dados. Foi utilizado o modelo de Yule de ramificacdo da arvore
filogenética com 10,000,000 de iteracfes, amostrando parametros a cada 1000 iteracdes e

descartando os primeiros 1,000,000 de valores (burn-in).

Resultados

As arvores obtidas foram muito semelhantes entre si, desta forma, a Figura 2 apresenta
apenas a arvore obtida por Maxima Verossimilhanca e inclui os valores de suporte para 0s
ramos estimados pelas trés analises (MP, ML e IB). Duas espécies, X. atronitens e X.
uniformis, formam um clado bem suportado, confirmando a relacdo filogenética entre as
mesmas. Porém, X. unicolor permanece sem relacdo definida com as demais espécies de
Pipridae, ja que seu agrupamento com o clado Antilophia, Chiroxiphia, Corapipo, Masius,

Ilicura teve baixo suporte em todas as analises. Esta espécie ndo foi identificada nas analises
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como préxima as outras duas espécies de Xenopipo, evidenciando que o género pode ndo ser
monofilético. Além disso, o posicionamento do clado uniformis-atronitens também néo foi
bem suportado, de modo que as relacdes entre as espécies de Xenopipo com as outras espécies

de piprideos permanecem incertas.

As estimativas de tempo até o ancestral comum de atronitens-uniformis foram téo
antigas quanto a separacdo entre alguns géneros de Pipridae. Mais especificamente, a
separagdo entre as duas espécies monofiléticas de Xenopipo ocorreu ha aproximadamente
8.85 Ma antes do presente (o intervalo de confianca de 95% abrange valores de 6.92 a 10.9
Ma antes do presente). As divergéncias intraespecificas em X. atronitens chegam a 1.12 Ma
antes do presente, enquanto que em X. uniformis 0 maximo é de 0.15 Ma antes do presente
(Apéndice A).

Discussao

As espécies do género Xenopipo sdo geralmente inconspicuas apresentando pouco ou
nenhum display comportamental conhecido (Ridgely e Tudor 2009). Essa caracteristica
comportamental as diferencia das outras espécies definidas como true manakins, ou tangaras
verdadeiros (Prum 1990). Devido a auséncia de conhecimento acerca de suas caracteristicas
comportamentais, as espécies de Xenopipo ndo foram incluidas nas analises filogenéticas de
Prum (1990), sendo consideradas apenas em analises posteriores baseadas em caracteristicas
anatdmicas (anatomia da siringe) (Prum 1992). Nesta segunda analise, Prum (1992) incluiu
quatro das cinco espécies do género Xenopipo (X. flavicapilla ndo foi analisada por falta de
dados). Alguns dos resultados das analises anatdmicas de Prum (1992) sdo semelhantes aos
apresentados neste trabalho, em que atronitens e uniformis sdo espécies-irmas. Porém, neste
estudo unicolor ndo possui uma posicdo definida, enquanto que os resultados de Prum (1992)
definem que esta espécie em conjunto com atronitens-uniformis formam um grupo

monofilético.
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Figura 2. Arvore obtida a partir de Méaxima Verossimilhanca. S&o apresentados os valores de suporte para os

ramos na seguinte ordem: maxima parcimoénia/méaxima verossimilhancga/inferéncia bayesiana. (-) = suporte <
50%; (*) = suporte igual a 100%.
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Figure 2. Phylogenetic tree obtained by maximum likelihood. The support values are presented for each branch
in the following order: maximum parcimony/maximum likelihood/Bayesian inference. (-) = < 50% support; (*)
= 100% support.

A relacdo do género Xenopipo entre os piprideos é incerta e ainda ndo apresentou
suporte nos diversos estudos em que foi analisada, considerando dados moleculares (Régo et
al. 2007. Tello et al. 2009, McKay et al. 2010). A familia inclui dois clados bem definidos,
onde estdo os tangaras verdadeiros (sensu Prum 1990), um primeiro que inclui os géneros
Antilophia, Chiroxiphia, Corapipo, Masius e llicura, e um segundo, com os géneros Dixiphia,
Machaeropterus, Heterocercus, Manacus, Lepidothrix e Pipra. O clado X
atronitens/uniformis ndo possui sua relacdo bem suportada com nenhum destes dois clados.
Na analise bayesiana realizada neste estudo, o clado agrupou com Antilophia, Chiroxiphia,
Corapipo, Masius, llicura, porém esta relagdo nao foi evidenciada nas analises de parciménia
ou verossimilhanga. Segundo Prum (1992), Xenopipo estad relacionado ao clado Dixiphia,
Pipra, Macheropterus, Manacus, Heterocercus, Lepidothrix. A mesma relagdo obtida neste
trabalho foi observada por Tello et al. (2009), e da mesma forma apresentou um fraco suporte

e apenas nas analises bayesianas.

Parte das formacdes geologicas dos Tepuis sdo de arenito (Maguire 1970, Bricefio e
Schubert 1990), ou seja, 0 material é semelhante ao das campinas e campinaranas das terras
baixas da Amazonia, formadas em solos de areia branca (Anderson 1981). Possivelmente, o
ancestral de atronitens-uniformis estaria distribuido em areas caracterizadas por estes tipos de
formacdo, desde as terras baixas até as areas mais altas nos Tepuis. O isolamento entre as
regibes de maior altitude e as terras baixas pode ter iniciado o processo de separacdo de X.
atronitens nas campinas e campinaranas e X. uniformis nos Tepuis, atraves de especiacdo
alopatrica. Segundo a estimativa da datacdo molecular, esse processo teve inicio no médio
Mioceno, culminado ao final deste periodo. Sendo assim, o processo de erosao dos Tepuis,
que foi acentuado durante o Mioceno, isolando os cumes das formacdes e caracterizando a
paisagem da regido como é observada atualmente (Maguire 1970), possivelmente influenciou

o isolamento altitudinal do ancestral de atronitens-uniformis.

Apesar da diversificacdo das espécies nos Tepuis atualmente ser atribuida aos ciclos
climaticos do Pleistoceno (Rull 2005), a separacdo entre atronitens e uniformis é bem mais

antiga e remete a um periodo de maior estabilidade climatica. Outro grupo de organismos,



25

Stegolepis, pertencente & familia de plantas Rapateaceae, também é conhecido por ter
diversificado durante o mesmo periodo (Givnish 2000). Para o género de anuros Stefania o
mesmo padrdo de especiagdo entre duas linhagens, uma de terras baixas e outras de terras
altas, € observado durante 0 mesmo periodo em que ocorre a separacdo entre X. atronitens e
X. uniformis (Salerno et al. 2012). Isto demonstra que este pode ter sido um padrao recorrente
em diversos grupos durante o periodo, e que processos ainda desconhecidos podem ter
facilitado estes eventos de especiacdo. Sendo assim, & possivel que a separacdo entre
atronitens e uniformis tenha ocorrido a partir do isolamento em um gradiente altitudinal, que
foi capaz de interromper o fluxo génico entre individuos isolados nas terras altas dos Tepuis e

aqueles das campinas e campinaranas nas terras baixas da Amazonia.

Esta relacdo entre espécies dos Tepuis e espécies de campina foi identificada por Oren
(1981). O autor relacionou a origem de certos endemismos da avifauna dos Tepuis com
eventos de dispersdo de espécies de campina para maiores altitudes e consequente especiacao.
Estes eventos de dispersdo estariam relacionados aos ciclos climaticos do Pleistoceno (Oren
1981). Porém, como j& mencionado, 0s eventos de especiacdo podem estar relacionados
também a outros processos da histéria dos Tepuis, podendo inclusive estar relacionada a
formacdo dos escarpamentos caracteristicos da regido. Além disso, o processo pode ser
inverso, em que elementos dos Tepuis ddo origem aqueles das campinas. Sendo assim, ha
provavelmente uma estreita relacdo entre as espécies relacionadas a estes ambientes que sera

melhor elucidada conforme o conhecimento sobre a evolucgdo destas biotas ¢ ampliado.

Este trabalho, ainda que incluindo trés das cinco espécies de Xenopipo, ndo conseguiu
resolver a posicdo do género na familia. Além disso, a monofilia do género identificada
através de dados anatomicos (Prum 1992), mas ndo corroborada por dados moleculares,
permanece incerta. A inclusdo das outras duas espécies do género (X. holochlora e X.
flavicapilla) poderd dar mais suporte as analises, definindo a relacdo entre as espécies do
género, assim como a posicdo deste na familia. As duas espécies de ocorréncia fora da regido
andina (atronitens e uniformis) parecem formar um grupo monofilético, e sua relacdo com a
espécie andina analisada (unicolor) € incerta. Sendo assim, a inclusdo de X. holochlora e X.
flavicapilla — espécies de ocorréncia restrita a regido dos Andes — pode auxiliar na

compreensdo da relacdo entre as espécies de Xenopipo e a origem da diversidade neste grupo.
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ABSTRACT. Xenopipo atronitens (Aves: Pipridae) a white sand campina species:
phylogeography, population growth and gene flow between populations apparently
isolated. Campinas are open vegetation habitats related to white-sand soils and naturally
fragmented. The goals of this study were: (1) analyze phylogeographic patterns in Xenopipo
atronitens, an Amazonian white-sand stunted forest specialist species, (2) identify main
barriers to gene flow among populations, (3) determine whether demographic variation
occurred in the recent past, (4) identify factors that led to those phylogeographic patterns, (5)
and analyze current landscape patterns that influence the genetic diversity of the species. Low
genetic variability was found among X. atronitens populations, and the intraspecific
phylogeny showed little resolution. However, the haplotype network showed groups restricted
to some Amazonian regions. These were: the Branco and Negro rivers interfluvium, the
Guayana shield, the regions north and south of the Amazon river and the regions east and
west of the Madeira river. The most important barriers to gene flow between populations
seem to be the varzea habitats associated with white water rivers, and isolation by distance.
On the other hand, terra-firme and igap6 habitats do not constitute strong barriers to gene
flow. Demographic growth was found in the recent past, around 25,000 years before present.
It may be related to the genesis of white-sand soil during the same period favoring a
population expansion of X. atronitens. Alternatively, this may be related to a greater

connectivity among campinas due to the expansion of open habitats during the last glacial
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maximum. Both hypotheses are related to changes in the landscape due to climatic variations
during the Pleistocene. Xenopipo atronitens did not show population structure at the
landscape-scale studied. The Jal landscape seems to receive a large influence of other regions
leading to a higher genetic diversity in this landscape. Aracd and Uatumd landscapes had their
genetic diversity explained, in part, by landscape characteristics such as the area of the
campina in the studied sites. Thus, the genetic diversity of populations is related to historical
and current processes in the studied landscapes.

KEY-WORDS: Landscape genetics; Genetic diversity; Last glacial maximum; Pleistocene.

RESUMO: As campinas sdo ambientes abertos e naturalmente fragmentados que ocorrem
associados a solos essencialmente arenosos na Bacia Amazénica. Os objetivos deste trabalho
foram: (1) realizar uma analise filogeografica de Xenopipo atronitens, uma especie
caracteristica das campinas e campinaranas amazonicas, (2) identificar as principais barreiras
ao fluxo génico entre populagdes, (3) determinar se ocorreram variacbes demogréaficas no
passado, (4) entender os processos que causaram estes padrées filogeograficos e (5) analisar
elementos da paisagem atual que influenciam a distribuicdo geografica da diversidade
genética da espécie. Foi encontrada pouca variabilidade genética entre as populacbes de X.
atronitens, sendo que a genealogia da espécie apresentou pouca resolucdo. Porém, a rede
haplotipos apresentou separacdes claras entre regides da Amazénia. Séo elas: o interflivio
entre os rios Branco e Negro, o escudo das Guianas, as regifes ao norte e ao sul do rio
Amazonas e entre margens opostas do rio Madeira. As principais barreiras ao fluxo génico
entre populacdes parecem ser 0os ambientes de varzea associados a rios de agua branca e o
isolamento por distancia. Areas de terra-firme e igap6 ndo constituiram fortes barreiras ao
fluxo génico. Foi observado crescimento demografico no passado recente, ha
aproximadamente 25,000 anos antes do presente. Este crescimento pode estar associado a
génese de solos de areia branca no passado recente, favorecendo a expanséo populacional em
X. atronitens. Alternativamente, ele pode estar associado a uma maior conectividade das
campinas devido a expansdo das areas abertas durante o ultimo maximo glacial. Ambas as
hipdteses estdo relacionadas a alteracdes no ambiente influenciadas pelas variacdes climaticas
do Pleistoceno. As populacdes de X. atronitens ndo apresentaram estruturacdo populacional
na escala da paisagem. Na paisagem do Jau € possivel identificar uma grande influéncia das

outras duas paisagens estudadas (Aracd e Uatumd) que levou a um aumento na diversidade
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genética. No Aracd e no Uatuma a diversidade genética foi explicada, em parte, pelas
caracteristicas da paisagem. Processos histéricos e atuais estdo associados a diversidade
genética das populacdes nas paisagens estudadas.

PALAVRAS-CHAVE: Genética da paisagem; Diversidade genética; Ultimo méaximo glacial;
Pleistoceno.

Introducéo

Estudos em filogeografia e biogeografia estdo contribuindo em larga escala para uma
melhor compreensdo da histdria evolutiva da Amazonia (Bates et al. 2008). Tais trabalhos
também tém recebido e fornecido contribuicdes importantes para o desenvolvimento do
conhecimento acerca da historia geoldgica da Amazonia (Rossetti et al. 2004, Hoorn et al.
2010, Antonelli et al. 2010, Ribas et al. 2012). A busca pela compreensdo dos processos que
geraram os padrdes de diversidade na regido amazonica teve inicio com a formulacdo da
Hipdtese dos Refugios, por Haffer em 1969, a partir da extrapolacdo dos resultados obtidos
em regides temperadas. Haffer (1969) pressupds que os ciclos glaciais do Pleistoceno
favoreciam a ocorréncia de um clima mais seco na Amazonia, levando a expansao das areas
abertas na regido e a consequente fragmentacdo da floresta. Em diferentes fragmentos,
chamados de refugios, populacdes isoladas poderiam diferenciar-se, levando ao surgimento de
novas espéecies. Apds muitos anos de debate acerca da hipotese dos refugios (e.g. Bush 1994,
Colinvaux et al. 1996, Bush e Oliveira 2006), estudos recentes demonstraram que processos
de especiacdo na Amazdnia tém ocorrido de maneira praticamente continua desde periodos
anteriores ao Pleistoceno (Moritz et al., 2000, Rull 2008, Rull 2011). Ainda assim, diversos
estudos buscam compreender quais foram os reais efeitos que as mudancas climaticas
ocorridas durante o Pleistoceno tiveram sobre a paisagem da Amazonia (Cowling et al. 2001,
Anhuf et al. 2006, Beerling e Mayle 2006) e sobre a distribuicdo dos organismos (Bonaccorso
et al. 2006), utilizando principalmente ferramentas de modelagem climatica. Estes estudos
apresentam resultados bastante diversos, que vado desde a fragmentacdo e reducdo das areas
florestadas, até menores alteracGes como mudancas na composicao da floresta. Deste modo, a
distribuicdo e organizacdo espacial da diversidade na Amazdnia provavelmente foram
influenciadas pelos ciclos glaciais, mas seu impacto depende da intensidade com que estes

causaram mudancas na paisagem da regido.
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Na Amazonia sdo encontrados dois tipos de habitats abertos, os relictos de cerrado e as
campinas. Os primeiros sdo provaveis relictos de vegetagdo de savana anteriormente
distribuida de forma mais ampla pela regido (Werneck 2011). J4 as campinas sdo ambientes
estritamente associados aos solos de areia branca distribuidos de forma heterogénea por toda
Amazonia (Anderson 1981). Caracterizam-se por manchas de vegetacdo de pequeno porte,
formadas principalmente por ervas e arbustos esclerofilos, podendo estar isoladas por solo
arenoso exposto, ou formando uma vegetacdo densamente agregada (Anderson 1981,
Vicentini 2004). Estdo associadas as campinaranas que, por sua vez, formam uma zona de
transicdo entre a campina e a mata de terra-firme. As campinaranas ocorrem em solos
arenosos com uma proporc¢ao maior de material argiloso do que no solo das campinas, 0 que
proporciona uma maior concentracdo de matéria organica na faixa superficial do solo e a

formacdo de uma vegetacdo com estrutura florestal (Ab’Saber 2004).

As campinas ndo apresentam uma grande diversidade de espécies quando comparadas
as formacOes florestais da Amazbnia. Porém, algumas espécies de aves encontram-se
associadas a este tipo de ambiente, enquanto outras o utilizam de maneira oportunistica
(Alonso e Whitney 2003, Borges 2004, Poletto e Aleixo 2005). Devido ao padrdo de
ocorréncia deste habitat na Amazonia, as espécies associadas as campinas possuem um padréo
de distribuicdo diferente do observado para as espécies florestais. Sendo assim, estudos
filogeogréaficos de espécies de campinas podem contribuir para uma melhor compreensédo da
historia da paisagem na Amazonia, pois estas espéecies podem apresentar sinais das variacdes
na disponibilidade de habitat ndo florestal no passado. Se uma espécie € restrita a algum tipo
de ambiente, as barreiras ao fluxo génico podem variar em sua importancia relativa devido a
retracdo e expansao deste ambiente ao longo do tempo (Tuomisto 2007), gerando padrdes
filogeogréaficos especificos. Como a disponibilidade de formacbes abertas na Amazonia
atualmente é mais restrita, estas espécies podem ser mais sensiveis as alteracdes na paisagem,

apresentando respostas mais rapidas a estas mudancgas.

Com base nas ideias apresentadas acima, foi estudada uma espécie de ave (Xenopipo
atronitens, Pipridae) caracteristica das campinas e campinaranas da Amazdnia como um
modelo para inferir os efeitos que mudancas climéaticas no passado recente tiveram sobre
espécies de aves que hoje tém habito restrito as formacBes associadas a areia branca. Além
disso, foi determinada a relacdo entre diferentes caracteristicas da paisagem e a variabilidade
genética de X. atronitens, caracterizando a historia recente de suas populagdes, a partir do

estudo da variabilidade genética.
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Material e Métodos
Espécie estudada

Xenopipo atronitens (Cabanis, 1847) (Aves: Pipridae), apresenta dimorfismo sexual,
sendo o macho de coloracdo negra uniforme e bico grafite com a ponta negra, e a fémea de
coloracdo verde-olivacea e bico negro (Sick 1997). Possui a cauda mais longa do que o
comum entre os piprideos. Seu comportamento ndo € o caracteristico da familia, pois ndo
apresenta os palcos ou areas definidas onde ocorrem os leks comuns em outros piprideos
(Hilty e Brown 1986). E comum em é&reas associadas a areia branca, como as campinas e
campinaranas, estando distribuido por toda a Amazdnia associado a estes tipos de habitat
(Oren 1981, Ridgely e Tudor 2009).

Obtencao das amostras de X. atronitens

Para o0 estudo do padrdo filogeografico de Xenopipo atronitens foram utilizadas
amostras de tecido ou sangue obtidas a partir das cole¢6es ornitoldgicas do Instituto Nacional
de Pesquisas da Amazoénia (INPA), do Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG), do American
Museum of Natural History (AMNH) e de coletas em campo (Apéndice D). Estas amostras

contemplam localidades em quase toda a distribuicdo da espécie (Figura 1).

Devido ao delineamento utilizado nas analises da paisagem, o qual serd detalhado a
seguir, um maior numero de individuos foi amostrado nas localidades (paisagens)
denominadas Araca, Jau e Uatuma. As amostras oriundas destas paisagens foram obtidas a
partir da coleta de sangue de individuos capturados em redes-de-neblina. Foi coletado um
casal em cada um dos sitios amostrais como vouchers, 0s quais foram depositados na Colecéo
de Aves do INPA. Foram utilizadas sequéncias de Xenopipo uniformis como grupo externo

nas reconstrucdes filogenéticas (ver Capitulo 1).
Andlises da paisagem

A andlise da paisagem foi realizada em trés localidades (doravante paisagens) ao norte
do rio Amazonas. Duas estdo nas partes méedia e baixa da bacia do rio Negro, e uma paisagem
no médio rio Uatuma (afluente do rio Amazonas). Uma das paisagens esta localizada no inter-
fldvio entre os rios Branco e Negro, numa regido denominada Araca (0°28'7.76"N e

63°28'32.20"W), municipio de Barcelos. Outra paisagem esta localizada as margens do rio
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Figura 1. Mapa com a localizacdo das amostras de Xenopipo atronitens analisadas (tridngulos). VeB =
Venezuela (Bolivar); VeA = Venezuela (Amazonas); Ar = Araca; Ba = Barcelos; Ja = Jad; Vi = Virug; Ua =
Uatumd; Or = Oriximina; Al = Alenquer; Ob = Obidos; CrS = Cruzeiro do Sul; DoP = Dois Portos; PoV = Porto
Velho; Um = Umirizal; Ma = Manicoré; Ap = Apui; Su = Sucunduri; SeC = Serra do Cachimbo. Os circulos em
cinza representam registros obtidos por andlises de espécimens em museus (MNRJ, NMNH, AMNH, MZUSP;
dados de Marina Anciaes).

Figure 1. Map with the location of the Xenopipo atronitens samples analyzed (triangles). VeB = Venezuela
(Bolivar); VeA = Venezuela (Amazonas); Ar = Aracd; Ba = Barcelos; Ja = Jal; Vi = Virua; Ua = Uatuma; Or
= Oriximina; Al = Alenquer; Ob = Obidos; CrS = Cruzeiro do Sul; DoP = Dois Portos; PoV = Porto Velho;
Um = Umirizal; Ma = Manicoré; Ap = Apui; Su = Sucunduri; SeC = Serra do Cachimbo. The gray circles are
records obtained through the analisys of museum specimens (MNRJ, NMNH, AMNH, MZUSP; Marina Anciaes
data).

Uatumd, na area da Reserva do Desenvolvimento Sustentavel do Uatuma (2°17'9.19"S e
58°51'53.92"W), pertencente aos municipios de Itapiranga e Sdo Sebastido do Uatuma. A
terceira paisagem esta localizada na margem direita do rio Negro, no Parque Nacional do Jau
(1°48'57.61"S e 61°45'50.33"W), municipio de Novo Airdo. Cada uma destas paisagens difere

quanto a proporc¢do de cobertura florestal e area das campinas. A regido do Araca é dominada
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por vegetacdo de campina (45.33%, em uma &rea de 50 x 50 km), havendo pouca cobertura
florestal. Por sua vez, o Jal apresenta campinas mais isoladas e de area reduzida devido a
maior propor¢do de cobertura florestal (cobertura de campina = 1.3%). E finalmente, a
paisagem do Uatuma apresenta uma proporcdo de campina (0.8%) muito semelhante ao Jad,
porém a distribuicdo e tamanho das campinas sdo diferentes entre as duas paisagens (ver

Apéndice B que apresenta 0s mapas de cada uma das paisagens).

Foram estudados seis sitios na paisagem do Aracd, seis no Uatuma e quatro no Jad,
que foram selecionados em cada paisagem em uma area pré-determinada de 50 x 50 km. Estes
sitios possuem uma distribuicdo espacial e distancias entre sitios semelhantes nas trés
paisagens, com o objetivo de padronizar a amostragem, possibilitando a comparacdo dos
resultados obtidos entre paisagens que diferem na configuracdo da vegetacdo. Além disso, a
escolha da disposicao dos sitios de amostragem em cada paisagem foi realizada considerando
a presenca do principal rio (mais caudaloso), a presenca de areas de floresta de terra-firme, a
distribuicdo e a distancia geogréfica entre sitios, que variou de 4 km a 43 km. A area de coleta
(raio de 500 m) é equivalente em todos os sitios, permitindo a comparagdo da diversidade
genética existente em dareas de amostragem equivalentes independente do tamanho da
campina. Nestas areas de coleta foram distribuidas 20 redes-de-neblina (12 x 3 m, 36 mm),
divididas em quatro linhas de cinco redes. Com o objetivo de diminuir a probabilidade de
amostrar apenas um grupo familiar, a cada dia ao menos duas linhas de rede eram deslocadas
para cobrir outras partes da area de coleta. Cada sitio foi amostrado até atingir um nimero
minimo de dez individuos de X. atronitens por sitio. ApOs a captura os individuos eram

marcados para indentificagdo em caso de recapturas.
Extracdo, amplificacdo e sequenciamento do DNA

DNA foi extraido a partir das amostras de sangue ou tecido usando o DNA
Purification Kit (A1125) da Promega, utilizando o protocolo rapido sugerido pelo fabricante
com modificacdes. Foi amplificado o gene mitocondrial ND2, a partir dos primers L5204 e
H6313 (Sorenson et al. 1999), realizada em um termociclador Veriti da Applied Biosystems,
com a seguinte ciclagem: 94°C por quatro minutos para desnaturacéo, seguido por 30 ciclos
de 94°C por um min, 50°C por um min e 72°C por dois min, finalizando com 72°C por 10
min. A purificacdo do produto amplificado foi realizada com PEG (polietilenoglicol) 8000

20% NaCl 2.5 M. A reacdo de sequenciamento foi realizada utilizando o protocolo definido
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por Platt et al. (2007) com modificacdes especificas para cada primer. Foi utilizado o kit
BigDye® Terminator 3.1, e o sequenciador 3130x da Applied Biosystems.

Analise dos dados

Rede de hapldtipos e andlise filogenética. Foi utilizado o programa BioEdit 7.1.3.0
(Hall 1999) para montagem das sequéncias consenso para cada individuo e alinhamento das
mesmas. Para o alinhamento foi utilizada a ferramenta ClustalW, com posterior verificacdo e
corre¢cdo manual. Foram eliminados os sitios com ambiguidades nas extremidades das

sequéncias. Gaps ndo foram observados.

Para testar a hipotese de neutralidade do marcador (ND2) foi realizado o teste de
MacDonald e Kreitman (MK test) implementado no programa DNAsp v5.0 (Librado e Rozas
2009). O programa TCS 1.21 (Clement et al. 2000) foi utilizado para construcdo da rede de
haplotipos para a espécie. A rede é calculada par-a-par por parcimdnia estatistica, a partir do
namero maximo de diferencas entre haplotipos que sdo resultado de substituicdes Unicas, a
uma probabilidade de 95% (Posada e Crandall 2001). Além disso, também foram construidas
redes de hapldtipos especificas para cada paisagem estudada (Aracd, Jal e Uatuma)
(Apéndice C).

Apos a identificacdo dos haplotipos foi construida uma matriz contendo apenas um
representante de cada hapldtipo, e a partir desta foi realizada a inferéncia filogenética
utilizando o programa PAUP 4.0 (Swofford 2002). Foi utilizado apenas 0 método de maxima
parcimbnia (MP) para reconstrucdo da arvore filogenética devido a baixa variabilidade do
conjunto de dados e, portanto, pouca propensédo a saturacdo. O suporte dos ramos foi estimado
através de analises de bootstrap com 1000 replicacGes. A espécie Xenopipo uniformis foi

utilizada como grupo externo.

Estrutura genética e fluxo génico. Foi realizada uma Analise de Variancia Molecular
(AMOVA) para testar em diversos niveis se ha estruturacéo entre populacdes de X. atronitens.
Para isso, foram utilizadas apenas as trés paisagens (Araca, Jal, Uatumd) e a localidade do
Apui que apresentou um nimero de amostras suficiente para analise. A partir da AMOVA é
possivel verificar onde esta concentrada a variabilidade genética: entre grupos de populacdes
(Fct) (Aracd, Jad, Uatuma e Apui), entre populacdes dentro dos grupos (Fsc) (sitios em cada
paisagem) e dentro das populacdes (Fst) (cada sitio); e, desta forma testar se ha estruturacao

em algum dos niveis. A AMOVA ¢ calculada nos trés niveis de estruturacdo a partir do
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nimero mutacdes e da frequéncia dos diferentes haplétipos, utilizando o indice de fixagéo
(Fcr, Fsc e Fst) (Excoffier et al. 1992). A significancia dos valores dos indices de fixacao é
testada por permutacdes ndo-paramétricas (10,000 permutacbes foram realizadas). Além
disso, também foram calculadas as matrizes de distancia genética (Fsr) entre os sitios de cada
paisagem (Araca, Jau, Uatumd) e entre Araca, Jau, Uatumd e Apui. Nos casos em que as
distancias genéticas (Fst) foram significativas (p<0.05), testes de Mantel foram realizados
para testar se ha relacdo entre a distancia genética e a distancia geografica (distancia
euclidiana entre os pontos centrais de cada paisagem). O teste de Mantel também foi aplicado
a toda a amostragem (com excecdo das amostras localizadas na Venezuela, devido a menor
especificidade com relacdo ao local da coleta; n = 16), utilizando também o indice de fixacdo
(Fst). As andlises de estrutura genética descritas acima e os testes de Mantel foram
implementados no programa Arlequin 3.1 (Excoffier et al. 2005).

Analises Demograficas. Foram realizados os testes R, de Ramos-Onsins e Rozas
(2002), Fs de Fu (1997) e D de Tajima (1989), para deteccdo de possiveis variagOes
demogréaficas de X. atronitens, todos implementados no programa DNAsp v.5.0 (Librado e
Rozas 2009). Neste mesmo programa foram realizadas simulagdes, com 10,000 repeticGes
cada, para obter o nivel de significancia para cada teste. As estatisticas citadas acima foram
calculadas utilizando diferentes particdes dos dados: (1) com todo o conjunto de sequéncias
(214 individuos) distribuidas por toda a Amazonia e (2) utilizando apenas os individuos
amostrados em cada uma das paisagens (Araca, Jal e Uatumd) e da regido do Apui. Desta
forma, buscou-se caracterizar o padrdo demografico geral para a espécie, assim como
especificidades relacionadas as areas mais amostradas. Buscou-se relacionar os resultados das

estatisticas com possiveis cenarios paleoambientais especificos.

Foi utilizado o programa BEAST 1.6.2 (Drummond e Rambaut 2007) para a
construcdo do Bayesian Skyline Plot (BSP) utilizando todas as amostras de X. atronitens. A
partir desta analise é calculado o tamanho efetivo populacional (N¢) através do tempo (neste
caso, 0 tamanho efetivo de fémeas devido a heranga matrilinear dos genes mitocondriais).
Para a selecdo do melhor modelo de evolucdo das sequéncias obtidas foi utilizado o programa
ModelTest 3.7 (Posada e Crandall 1998) baseando-se no Critério de Informacdo de Akaike
(AIC) (TrN+I+G foi 0 modelo selecionado). O BSP foi gerado a partir de dez passos (pontos
de mudancas populacionais), considerando a taxa de mutacdo do gene ND2 como 0,0105
substituigdes por sitio por milhdo de anos (o que corresponde a taxa de 2.1% de divergéncia

entre sequéncias por milhdo de anos) (Weir & Schluter 2008) e um modelo de variagdo
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demografica linear entre pontos de mudanga populacional. Foram geradas 80,000,000 de
iteracOes, amostrando os parametros a cada 1,000 iteragdes, sendo as primeiras 8,000,000
descartadas como burn-in. O programa Tracer 1.5 (Rambaut e Drummond 2007) foi utilizado
para verificar a eficiéncia das cadeias de Markov Monte-Carlo e o tamanho efetivo amostral,
assim como para obter o gréfico resultante da analise.

A taxa de crescimento populacional (g) foi estimada utilizando o programa Lamarc
2.1.6 (Kuhner 2006). O programa utiliza o método da cadeia de Markov Monte-Carlo
(MCMC) para estimar os parametros: tamanho populacional (), migracdo (m) e taxa de
crescimento populacional (g). No caso da taxa de crescimento populacional, valores positivos
indicam crescimento demografico no passado e valores negativos indicam reducédo
demografica. Para estimar g foram realizadas dez cadeias iniciais amostrando um total de
5,000 valores a cada 20 iteracdes apds descartar os primeiros 10,000 valores como burn-in,
sequidas de duas cadeias finais amostrando 100,000 valores ap0s descartar 0s primeiros
10,000. Foram utilizadas trés cadeias “aquecidas” e uma “fria” para ampliar a eficiéncia da

busca durante a MCMC.

Meétricas da paisagem. Com base nos mapas categoricos de cobertura vegetacional,
foram calculadas duas métricas para cada uma das paisagens estudadas (Araca, Jau e
Uatumd). Uma primeira métrica de area foi subdividida em dois célculos diferentes: (1)
proporcao de habitat de campina em um raio de 5 km em torno do sitio amostral e (2) area da
campina (ha) onde esté localizado o sitio amostral. A segunda métrica calculada foi o indice
de proximidade (Prox), uma medida de isolamento, em que é calculado o somatério das areas
das campinas em um raio de 5 km perpendicular a borda da campina em que esta localizado o
sitio amostral, dividido pelo somatorio das distancias entre as campinas vizinhas e a campina

focal (borda-a-borda) ao quadrado, como expresso na formula:

n 4

Prox = )M, —.
l—ldiz

Sendo a; = area da campina i e d; = distancia da borda da campina i até a borda da campina
onde estéa localizado o sitio amostral. Foi verificada a relacdo entre estas métricas de paisagem
(as duas medidas de area e o indice de proximidade) e a diversidade nucleotidica (7)
correspondente as populacdes de cada sitio amostral, através de modelos lineares
generalizados (GLM) (Crawley 2007). Desta forma, as métricas da paisagem foram utilizadas

como variaveis independentes e a diversidade nucleotidica é a variavel dependente. Além
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disso, foi realizada a analise dos residuos para verificar a adequacdo do modelo a distribuicdo
de erros utilizada nas anélises (gaussiana). A diversidade nucleotidica foi calculada utilizando
0 programa MEGA 5.0 (Tamura et al. 2011). Para a elaboracdo dos mapas categoricos foram
utilizadas imagens do satélite LANDSAT TM5 e o programa Envi 4.6, no qual foi realizada
uma classificacdo supervisionada utilizando o método de maxima verossimilhanga. Para 0s
calculos das métricas da paisagem foram utilizados os programas ArcGIS 9.1 (ESRI 2005) e
Fragstas 3.4 (McGarigal et al. 2002). A analise de GLM foi realizada no programa R 2.10.1
(R Development Core Team 2009).

Resultados
Filogeografia de X. atronitens

Foram obtidas as sequéncias do gene mitocondrial ND2 para 214 individuos de X.
atronitens (Apéndice D). Foram sequenciados até 1050 sitios, sendo que a matriz com as
sequéncias alinhadas sem nenhum missing data contem 915 sitios homdlogos. No total foram
observados 71 sitios variaveis e 37 sitios informativos para parciménia. A partir do teste de

MacDonald e Kreitman néo foi rejeitada a hipdtese de neutralidade do gene ND2 (p>0.1).

Um total de 51 haplétipos foi obtido. A rede de haplétipos é apresentada na Figura 2.
Foi observada a separacao parcial entre os haplotipos localizados ao sul e ao norte do rio
Amazonas. Ao norte deste rio, os hapldtipos que ocorrem no interflivio dos rios Negro-
Branco (INB) encontram-se agrupados e parcialmente separados dos demais haplétipos. As
populacdes dessa regido compartilham um anico haplétipo com a regido do Jad. Além disso, é
observado outro hapl6tipo (representado por um Unico individuo) relacionado aos do INB que
ocorre na margem direita do rio Negro (Jau). Os haplotipos da regido do escudo das Guianas
(EG) também se separaram parcialmente dos demais, com apenas um haplotipo
compartilhado com a regido do Jau e outro que ocorre também ao sul do rio Amazonas
(Apui). Os haplétipos distribuidos ao sul do rio Amazonas se diferenciaram das demais
regides, sendo apenas um haplotipo compartilhado entre o Apui e 0 Uatumd. Dois conjuntos
de haplotipos relacionados ao sul do rio Amazonas foram observados na rede. Estes dois

conjuntos possuem haplétipos que ocorrem na mesma regido, como por exemplo, no Apui.
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Figura 2. (a) mapa apresentando as localidades das amostras que foram sequenciadas. (b) rede de haplétipos; as
cores e as siglas correspondem as localidades amostradas em (a) e o tamanho dos circulos corresponde ao
namero de individuos com cada haplétipo.

Figure 2. (a) map with the location from where the sequenced samples were obtained. (b) haplotype network; the
colors and labels are related to the localities in (a) and the size of the circles are related to the number of

individuals with each haplotype.

As redes de haplotipos para cada paisagem estudada indicam a auséncia de
estruturacdo populacional em pequena escala. Em cada paisagem os hapl6tipos identificados
encontram-se distribuidos entre praticamente todos os sitios amostrados. As redes de
hapétipos especificas do Araca, Jal e Uatuma estdo no Apéndice C.

Foi encontrada pouca estrutura populacional em X. atronitens a partir da reconstrucéo
filogenética, com apenas dois clados bem definidos e com alto suporte nas analises de
bootstrap (Figura 3). Estes dois clados representam duas subdivisfes dentro das distribuicdes
ao norte e ao sul do rio Amazonas. Ao norte foram agrupados os haplotipos do interflavio dos
rios Negro-Branco e do Jau junto com aqueles do extremo norte da distribuicdo da espécie
(Venezuela) (suporte = 92%). E ao sul, é observada a separacdo dos haplotipos que se
encontram a oeste do rio Madeira (area de endemismo Inambari) (suporte = 86%). Apenas
parte da estruturacdo entre as populacGes evidenciada na rede haplotipos é observada na

arvore, isto devido a pequena distancia genética entre 0s mesmos.

Estrutura genética e fluxo génico

Os resultados da AMOVA evidenciaram a ocorréncia de estruturacdo genética entre
Aracd, Jad, Uatuma e Apui (Fcr = 0.6146; p < 0.001). Porém, nao foi observada estruturacdo
no nivel imediatamente inferior, ou seja, entre sitios dentro de uma paisagem (Fsc = -0.0487;
p > 0.1). A variabilidade genética também foi grande em cada sitio (Fst = 0.5958; p < 0.001),
pois cada sitio apresenta varios haplotipos diferentes (Apéndice C). A variabilidade entre
Aracd, Jau, Uatumd e Apui, e dentro de cada populacdo correspondeu a 61.46% e 40.42% da
variabilidade genética total em cada nivel, respectivamente. Sendo assim, os hapl6tipos
encontram-se amplamente distribuidos entre sitios em cada paisagem. Porém, os haplotipos
que compdem cada uma das paisagens sdo diferentes, evidenciando o isolamento entre as

mesmas.
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Figura 3. Reconstrugdo filogenética de Xenopipo atronitens baseada em méaxima parcimonia. Os valores de
suporte (> 50) estdo apresentados junto aos respectivos ramos. Os nimeros ap6s a localidade séo referentes ao
numero de individuos observados com cada hapl6tipo. O grupo externo foi retirado da figura.

Figure 3. Phylogenetic reconstruction of Xenopipo atronitens by maximum parcimony. The support values (>
50) are show with its respective branch. The numbers after the localities are related to the number of individuals

with each haplotype. The outgroup was removed from the figure.

Foram calculadas as distancias genéticas (Fst) par-a-par entre as paisagens, incluindo
também a regido do Apui, ao sul do rio Amazonas (Tabela 1). Todos os resultados foram
significativos & 5% de probabilidade, com as distancias variando entre Fsr = 0.786
(Aracd/Uatumad) e Fst = 0.309 (Jat/Uatumd). O Aracé foi a paisagem que apresentou a maior
distancia genética com relacdo as outras paisagens. Este resultado complementa as
observacOes feitas a partir da rede de haplotipos e da arvore genealogica, em que a regido

entre os rios Negro e Branco se apresenta como uma das regides mais distintas.

Tabela 1. Valores para o indice de fixacdo (Fst) entre cada
uma das paisagens mais 0 Apui e a distancia entre as mesmas
(km).

Table 1. Fixation index values (Fst) among each of the
landscapes plus the Apui and the distance among them (km).

Fst/ km Araca Jau Uatuma Apui
Araca 311 585 925
Jau 0.54 315 624
Uatuma 0.78 0.30 549
Apui 0.74 0.46 0.66

Além disso, também foram calculadas as distancias genéticas entre as populacdes de
cada paisagem. Como esperado a partir dos resultados da AMOVA e das redes de haplotipos
especificas, os valores de Fst ndo foram significativos em nenhuma das paisagens. A distancia
genética entre os sitios dentro de cada paisagem foi pequena, o que pode ser uma evidéncia da
ocorréncia de fluxo génico na escala da paisagem estudada. Ou ainda, pode representar uma

separacdo recente entre estas populagdes.

Como os resultados para distancia genética (Fst) foram significativos apenas entre
Aracd, Jau, Uatuma e Apui, o teste de Mantel foi realizado apenas nesta escala de estudo. Foi
entdo testado se ha relacdo entre as distancias genéticas e a distancia geografica entre as trés

paisagens e 0 Apui. Nado foi observada relacdo entre estas duas variaveis (coeficiente de
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correlacdo = 0.64; p = 0.11), ou seja, somente a distancia geogréfica ndo foi capaz de explicar
a variacdo na distancia genética entre paisagens. Portanto, ndo apenas a distancia geogréafica
impede a dispersdo de individuos entre estas localidades. Outras barreiras podem estar
restringindo o fluxo génico entre estas regides. Inversamente, podem ocorrer paisagens mais
conectadas devido as caracteristicas do ambiente que facilitam o fluxo génico e a dispersao de
individuos. Considerando todas as localidades amostradas (n = 16), a distancia geografica
apresentou uma relacdo positiva com a distancia genética entre populacdes de X. atronitens
(coeficiente de correlagdo = 0.46; p < 0.01).

Historia demografica

Para realizar as analises demograficas os individuos de X. atronitens foram divididos
em diferentes agrupamentos. Estes agrupamentos foram: (1) todo o conjunto de amostras
analisadas e (2) as trés paisagens independentemente (Aracd, Jau e Uatumd) e a regido do
Apui, pois estas apresentam um numero de amostras suficiente que permite uma analise em
uma escala mais fina para cada regido. Assim, buscou-se identificar padrdes locais que

pudessem ser relacionados a histdria de cada regido.

O resultado para os testes envolvendo todos os individuos sequenciados foi
significativo apenas para o teste Fs de Fu (Fs = -16.893; p < 0.02; Tabela 2), evidenciando a
expansdo demografica no passado recente. Os outros testes, R> e D de Tajima, ndo
apresentaram resultados significativos (Tabela 2). Apesar da incongruéncia dos resultados, o
teste Fs de Fu é o mais robusto e indicado quando se utiliza um nimero grande de amostras
(Ramos-Onsins & Rozas 2002). Assim, devido ao elevado numero de amostras (214
individuos), o resultado para o teste Fs de Fu é o mais confiavel na analise de todo o conjunto

de populacgdes.
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Tabela 2. Valores de R, de Ramos-Onsins e Rozas
(2002), Fs de Fu (1997) e D de Tajima (1989) para
cada uma das paisagens, para 0 Apui e para todos os
individuos de Xenopipo atronitens.

Table 2. Values of Ramos-Onsins and Rozas’ (2002)
Ry, Fu’s Fs (1997) and Tajima’s D (1989) tests for
each landscape, Apui and all individuals of Xenopipo

atronitens.

Populagéo R> Fs D
Todas 0.0501 -16.893 -1.17382
Aracéa 0.0607 -4.128 -1.20144
Jau 0.1493 5.504 1.01254
Uatuma 0.0487 -6.942 -1.62952
Apui 0.2264 3.624 1.90409

* Os valores em negrito foram significativos a 5% de
significancia, exceto no caso do F; de Fu que ¢
significativo a 2% de probabilidade.

Apenas a populacdo do Uatuma apresentou evidéncias de crescimento populacional,
tendo todos os testes apresentado resultado significativo, Fs de Fu (Fs = -6.942; p < 0.02), R,
(R2=0.0487; p < 0.05) e D de Tajima (D =-1.6295; p < 0.05). As populac¢des das outras duas
paisagens, Aracé e Jal, e a regido do Apui analisadas isoladamente, ndo apresentaram sinais

de alteragdes demograficas.

Os resultados do Bayesian Skyline Plot (BSP) foram de uma possivel tendéncia a
expansdo populacional recente de X. atronitens (Figura 4). Isto devido ao intervalo de
confianca para os valores de tamanho populacional no passado e no presente se sobreporem.
A partir do BSP é possivel observar que a tendéncia ao crescimento demografico de X.
atronitens em aproximadamente 10 vezes ocorre a partir de 25,000 anos antes do presente.
Este periodo é correspondente ao ultimo maximo glacial, que teve seu apice ha
aproximadamente 21,000 anos antes do presente. Anteriormente a este periodo de crescimento
a populacdo se mostrou estavel, até aproximadamente 0,6 Ma antes do presente,

representando a escala temporal recuperada pela analise.
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Figura 4. Variacdo demogréafica de Xenopipo atronitens através do tempo. A linha preta corresponde a mediana e
as linhas em cinza claro ao intervalo de confianga de 95%.
Figure 4. Demographic variation of Xenopipo atronitens through time. The black line corresponds to the median

and gray lines to the confidence interval of 95%.

A estimativa da taxa de crescimento populacional (g) foi correspondente aos
resultados das andlises anteriores, também evidenciando o crescimento demografico no
passado recente. O valor estimado para g foi 2.18, incluindo valores de 0.29 a 4.94 no
intervalo de confiangca de 95%, o que € um fraco indicio de crescimento demografico. Isto
devido ao intervalo de confianca incluir valores muito proximos de zero, e as estimativas
calculadas pelo programa Lamarc serem ligeiramente enviesadas para valores positivos
(Kuhner 2006).

Analises em genética da paisagem

Os valores de diversidade nucleotidica (z) e diversidade haplotipica para cada
paisagem e cada sitio amostral estdo sumarizados nas Tabelas 3 e 4. A regido do Apui,

seguida da paisagem do Jau, apresentaram os maiores valores de diversidade nucleotidica.
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Este resultado € devido a ambas as regides apresentam dois conjuntos de haplotipos distantes

na rede (Figura 2).

Como esperado se o contexto (histérico e atual) da paisagem é importante, ndo foi
observada relacéo entre disponibilidade de habitat de campina em um raio de 5 km, métrica
de area (1), e a diversidade nucleotidica () de cada populagdo (F = 0.0545; p = 0.81) quando
todos os sitios das trés paisagens sdo considerados na analise (Figura 5a). As populacdes da
paisagem do Jau apresentaram uma z maior do que as populacdes da paisagem do Uatuma,
em &reas com disponibilidade de habitat similares. Alem disso, a z na paisagem do Jau foi
maior do que na paisagem do Araca, que por sua vez apresenta uma maior disponibilidade de
habitat. Porém, quando a andlise é realizada com o Aracé e o Uatumd apenas, é observada
uma relagé@o positiva entre a area de habitat disponivel e a = (F = 15.628; p < 0.01) (Figura
5h).

Foi realizada a converséo dos valores de area e do indice de proximidade, utilizando o
logaritmo na base natural (In) para melhor adequacdo dos dados ao modelo (GLM). Com
relacdo a métrica de area da campina onde esta localizado o sitio amostral e o indice de
proximidade, os resultados ndao foram significativos (F = 0.0614; p = 0.8, e F = 0.0029; p =
0.95, respectivamente) quando todos os sitios foram considerados na analise (Figuras 5c¢ e 5e).
Porém, assim como foi feito anteriormente, ao considerar apenas o Araca e o Uatuma, ha uma
relacdo significativa entre z e a area da campina, e entre z e 0 indice de proximidade (F =
6.4752; p < 0.05, e F = 6.3262; p < 0.05, respectivamente) (Figuras 5d e 5f). Este resultado
demonstra que a relacdo da diversidade genética com as caracteristicas da paisagem é
dependente do contexto da paisagem considerada. Sendo assim, existe uma grande diferenca
entre o padrdo de diversidade na paisagem do Jau e das outras duas paisagens, tal que

diferentes processos podem determinar a diversidade genética nestas paisagens.



Tabela 3. Diversidade nucleotidica (x), diversidade haplotipica (Hd), com os respectivos erros
padrdo (EP) e nimero de haplétipos (Hn) referentes a cada paisagem estudada e a regido do
Apui.

Table 3. Nucleotide diversity (x), haplotype diversity (Hd), with the respectives standard errors
(EP) and the number of haplotypes (Hn) within each studied landscape and the Apui region.

Paisagem n EP Hd EP Hn NUmero de individuos
Araca 0.00255  0.0002 0.75 0.045 14 60
Jau 0.00577  0.00084 0.576 0.071 6 41
Uatumd  0.00147  0.0002 0.687 0.061 13 61
Apui 0.01002  0.00129 0.8 0.1 5 10

Tabela 4. Diversidade nucleotidica (x), haplotipica (Hd) e
numero de haplétipos (Hn) de cada sitio amostral.

Table 4. Nucleotide diversity (), haplotype diversity (Hd) and
the number of haplotypes (Hn) of each sampling site.

Paisagem n Hd Hn
AR1 0,00243 0,644 4
AR2 0,00361 0,867 6
AR3 0,00243 0,711 4
AR4 0,00221 0,711 4
AR5 0,00324 0,911 7
AR7 0,00199 0,6 3
JAL 0,00775 0,764 5
JA3 0,00494 0,511 3
JA4 0,00619 0,467 2
JA5 0,00491 0,622 3
uT12 0,0014 0,711 4
UT10 0,00193 0,855 6
UT1 0,00133 0,667 5
uT2 0,00209 0,822 5
uT3 0,00044 0,2 2
UT5 0,00155 0,711 4
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Figura 5. Graficos apresentando a relacdo entre as métricas da paisagem e a diversidade nucleotidica (x). (a)

relacdo entre z e a drea de campina em um raio de 5 km em torno do sitio amostral, e em (b) a mesma relagao,

porém excluindo a paisagem do Jad. (c) relacdo entre z e a area total da campina onde esta localizado o sitio
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amostral, e em (d) a mesma relacdo, porém excluindo a paisagem do Jad. (e) relacdo entre = e o indice de
proximidade (Prox) de cada sitio amostral, e em (f) a mesma relagdo, porém excluindo a paisagem do Jad.

Figure 5. Graphics showing the relation among the landscape metrics and the nucleotide diversity (x). (2)
relation among 7 and the campina area at a 5 km radius around the sampling site, and in (b) the same relation,
but excluding the Jad landscape. (c) relation among z and the total area of the campina where is located the
sampling site, and in (d) the same relation, but excluding the Jad landscape. (€) relation among = and proximity

index (Prox) of each sampling site, and in () the same relation, but excluding the Jad landscape.

Discusséo
Filogeografia de X. atronitens

As campinas amazonicas apresentam uma distribuicdo geografica diferente de outras
formagOes abertas caracteristicas da América do Sul. Primeiramente, as campinas estéo
estritamente associadas aos solos de areia branca (Anderson 1981). Devido as caracteristicas
do solo, essencialmente arenoso, € uma formacao aberta em uma regido dominada por habitats
florestais. Sendo assim, sua distribuicdo é disjunta e insular, ocorrendo em maior extensao e
conectividade apenas na regido noroeste da Amazbnia (Anderson 1981). As campinas,
portanto, diferem dos outros tipos de formacGes abertas da América do Sul, como o cerrado e
0 chaco, que apresentam uma distribuicdo mais continua e, portanto, com maior conectividade
(Werneck 2011). Os estudos relacionados ao historico das campinas concentram-se no final
do Pleistoceno e Holoceno (Dubroeucq e Volkoff 1998, Carneiro-Filho et al. 2002, Horbe et
al. 2003, Teeuw e Rhodes 2004). O historico de formacao, distribuicdo no passado e idade
das campinas amazonicas é desconhecido. No entanto, foi identificada a génese recente de
areas de campina nos estudos realizados, a qual pode estar relacionada aos periodos glaciais
(Carneiro-Filho et al. 2002, Horbe et al. 2003, Teeuw e Rhodes 2004).

Como é possivel observar na rede de hapldtipos (Figura 2), Xenopipo atronitens
apresentou conjuntos de haplétipos geograficamente estruturados, apesar da baixa divergéncia
genética. Estes conjuntos de haplétipos estdo delimitados por grandes rios Amazonicos de
agua branca. Ndo sdo conhecidos outros estudos filogeograficos envolvendo espécies de
campina, e a distribuicdo peculiar deste ambiente torna dificil a comparacdo com outros
ambientes de fisionomia semelhante. Ainda assim, parte do padrdo filogeografico de X.
atronitens é coerente com o observado na distribuicdo da diversidade genética em espécies
das florestas de terra-firme da Amazo6nia (Marks et al. 2002, Aleixo 2004, Ribas et al. 2012),
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porém, com menor isolamento do que é observado nas espécies de terra-firme. Diversas
espécies de terra-firme ja estudadas apresentam linhagens ou espécies delimitadas pelos
maiores rios da Amazonia (Aleixo e Rossetti 2007), que por sua vez caracterizam as areas de
endemismo da regido (Cracraft 1985). Este padrdo de distribuicdo da diversidade também foi
observado, em parte, para as linhagens de Xenopipo atronitens, porém a divergéncia genética
entre 0s mesmos € pequena quando comparado as espécies de terra-firme. Em espécies de
terra-firme é comum observar grupos monofiléticos e com alto suporte nas analises
filogenéticas (Marks et al. 2002, Aleixo 2004, Ribas et al. 2012), diferentemente dos
resultados do presente estudo. Por outro lado, espécies de areas abertas apresentam, na
maioria das vezes, menor divergéncia genética (e.g. Bates et al. 2003, Cabanne et al. 2011) e
nao é comum ser observada estruturacéo genética como observado para Xenopipo, em que ha
pouco ou nenhum compartilhamento de haplotipos entre areas. Assim, a combinacdo entre
processos historicos e ecologicos tém contribuido para a estruturacdo populacional de
Xenopipo, moldando o padrdo filogeografico da espécie, com populagdes geograficamente

estruturadas, mas com baixa divergéncia genética.

A éarea de distribuicdo ancestral de uma espécie estd normalmente associada a uma
maior diversidade genética e uma posicdo central dos hapldtipos dessa regido na rede de
haplotipos (Templeton 1998). Apesar da populagdo com maior diversidade nucleotidica ser a
do Apui, os hapldtipos centrais da rede sdo exclusivos do escudo das Guianas. Além disso, a
alta diversidade genética do Apui e também do Jau podem estar associadas a processos
historicos, como a ocorréncia de fluxo génico com outras areas ou estas terem mais de uma
origem. Isto devido a ambas as regibes apresentarem haplotipos distribuidos em dois
conjuntos distintos e terminais na rede. A espécie filogeneticamente mais proxima de X.
atronitens é X. uniformis, uma espécie endémica dos Tepuis, formacao vizinha ao Escudo das
Guianas (Capitulo 1). As outras trés espécies do género (X. unicolor, X. flavicapilla e X.
holochlora) estdo distribuidas na regido Andina. Sendo assim, com base na rede de haplétipos
e na distribuicdo da espécie-irmd de X. atronitens, estima-se que a distribuicdo ancestral da

linhagem que deu origem a X. atronitens seria na regido do escudo das Guianas.

A separacdo entre as espécies X. atronitens e X. uniformis ocorreu durante 0 Mioceno,
tendo o processo culminado ha aproximadamente 6.9 milhdes de anos atrds (intervalo de
confianca de 95% = 10.9 — 6.9 m.a.) (Capitulo 1). Considerando uma origem antiga como
observado para X. atronitens, o esperado é que haja grande variabilidade intraespecifica se ha

estruturacdo geografica entre as linhagens. Porém, a diversidade intraespecifica é
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relativamente baixa e a estruturacdo geografica em X. atronitens somente foi distinguida a
partir da rede de haplétipos, evidenciando populagdes proximas, enquanto que
filogeograficamente estruturadas em diferentes regides da Amazonia.

E possivel que as diferentes formacdes florestais (varzea e igapo, que sio florestas
inundaveis, e as matas de terra-firme, ndo inundéaveis) apresentem diferente permeabilidade a
dispersdo de X. atronitens. Neste sentido, as florestas de igap6 e de terra-firme se mostraram
permeaveis ao fluxo génico, tanto em uma escala ampla (analise filogeogréfica), quanto na
escala das paisagens. Aparentemente, apenas quando a distancia entre as margens dos rios de
agua preta é somada a distancia geografica entre localidades, pode-se verificar algum efeito
barreira, pois ndo ha estruturacéo entre populacGes separadas pelos rios Aracd, Jau e Uatuma,
enquanto que é observada restricdo ao fluxo génico entre populagdes separadas pelo rio
Negro. Xenopipo atronitens ja foi registrado em florestas de igapd (Oren 1981, Borges 2004,
Pinheiro e Dornas 2009), porem nenhum registro para as florestas de terra-firme e de varzea
foram encontrados na literatura. Isto explica em parte a maior permeabilidade das florestas de
igapd, mas ndo das matas de terra-firme. As florestas de terra-firme apresentam uma grande
heterogeneidade ambiental, tal que s@o encontrados associados a ela, enclaves de
campinarana. A presenca deste tipo de ambiente pode estar relacionada a permeabilidade das

florestas de terra-firme, facilitando a disperséo de individuos de Xenopipo.

Por outro lado, o padréo filogeogréafico de X. atronitens também pode ter sido causado
através de um isolamento recente das populacfes. Assim, uma populacdo antes panmitica
teria se fragmentado recentemente a partir de alteracbes na paisagem. Isto também poderia
ocasionar as separacoes sutis entre linhagens e a baixa diversidade genética. Este cenario €
possivel considerando o proposto por Haffer (1969) para os refugios florestais do Pleistoceno.
A expansdo das areas abertas poderia favorecer a conectividade entre as populaces de
Xenopipo levando a formacdo de uma populacdo panmitica. Neste caso, € necessario
considerar que X. atronitens € capaz de se movimentar através de areas de savana, que
segundo Haffer (1969) dominariam parte da paisagem Amazonica. Sendo assim, este processo
de formacdo de uma populacdo panmitica e posterior isolamento teria se repetido ao longo de

todo o Pleistoceno acompanhando as variagdes climaticas do periodo.

O compartilhamento de haplétipos entre as populagdes do Jau e aquelas do Aracé e do
Uatuma pode ser resultado tanto da maior permeabilidade dos ambientes de igapd, quanto das

caracteristicas do rio Negro. O rio Negro possui ao longo de seu curso diversos estreitamentos
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de canais e formacdo de ilhas. Dois importantes estreitamentos em conjunto com um
complexo de ilhas sdo conhecidos, o de Mariua e o de Anavilhanas (Latrubesse e Franzinelli
2005). O complexo de Mariua é formado antes do encontro entre os rios Branco e Negro, e
possui aproximadamente 275 km de extensdo. O complexo de Anavilhanas encontra-se mais
préximo ao delta do rio Negro e é constituido de grandes ilhas (Latrubesse e Franzinelli
2005). A presenca destes estreitamentos de canais e das ilhas podem facilitar a disperséo de
individuos de X. atronitens entre margens opostas do rio. A formagdo destes arquipélagos é
bastante recente, tendo ocorrido entre aproximadamente 14 até 1 mil anos atras (Latrubesse e
Franzinelli 2005). E possivel que devido a formacdo desta conexdo entre margens do rio
Negro a partir dos arquipélagos tenha favorecido o estabelecimento do fluxo génico recente
entre as populacbes do Jal e as das margens opostas do rio Negro. Ou ainda, a coloniza¢do da
regido do Jau pode ser extremamente recente, a partir da imigracdo de individuos advindos da

regido das Guianas e do INB.

Por outro lado, as florestas de varzea, associadas a rios de agua branca, parecem
constituir uma barreira ao fluxo génico. As linhagens mais diferenciadas de X. atronitens,
com a maior distancia genética, sdo separadas pelos rios Branco, Amazonas e Madeira, todos
rios de dgua branca. Portanto, as florestas de varzea parecem ter constituido, em conjunto com
a largura entre as margens dos rios e a distancia geografica, as principais barreiras ao fluxo

génico entre populacGes de X. atronitens.

Alonso e Whitney (2003), a partir de estudos da comunidade de aves associada as
areas de areia branca no Peru e de dados geologicos, sugerem o escudo das Guianas como a
regido ancestral dos elementos da avifauna das campinas do Peru. Segundo os autores, existia
uma conexdo entre a regido das Guianas e 0 oeste da Amazoénia até a base dos Andes. Esta
conexdo se daria através de corredores arenosos no sul da VVenezuela, norte do Brasil e oeste
da Colémbia. Apds o isolamento edafico entre estas areas, fatores como a capacidade de
dispersdo e adaptacdo a novas condicdes e os diversos niveis de fragmentacdo entre
populacdes atuaram moldando a comunidade de aves das campinas do sudoeste da Amazonia
(Alonso e Whitney 2003). No presente estudo, as populacdes do extremo oeste da distribuicdo
de amostras encontram-se relacionadas as populacées do sudeste da Amazonia. E possivel que
a distribuicdo ancestral de X. atronitens seja no escudo das Guianas corroborando o proposto
por Alonso e Whitney (2003) para a origem das espécies associadas as campinas e

campinaranas. Porém, a dispersdo dos individuos e colonizacdo das &reas do sudoeste da
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Amazonia pode ter ocorrido a partir do sudeste, como parece ser 0 caso de Xenopipo, e ndo
pelo noroeste como proposto por estes autores.

Variagdo demogréafica durante o Gltimo maximo glacial

Parte dos testes realizados apresentou como resultado a expansdo demografica das
populacdes de X. atronitens no passado recente. O grafico gerado pelo Bayesian Skyline Plot
sugere que a expansao demografica teve inicio ha aproximadamente 25,000 anos. A expansao
demografica observada pode ser explicada pela expansdo recente das areas de campina. A
maioria dos estudos relacionados a formacéo dos solos arenosos na Amazonia concentra-se ao
norte da regido, principalmente na bacia do rio Negro (Dubroeucq e Volkoff 1998, Carneiro-
Filho et al. 2002, Horbe et al. 2003, Teeuw e Rhodes 2004). Os estudos de Horbe et al.
(2003) e Carneiro-Filho et al. (2002) evidenciam uma génese recente (final do Pleistoceno e
Holoceno) de areas de areia branca na regido ao norte de Manaus (AM) e um aumento na
atividade de paleodunas ao norte de Barcelos, respectivamente. As populagdes de X.
atronitens localizadas no escudo das Guianas (Uatumd) apresentaram evidéncias de
crescimento populacional no passado recente. Sendo assim, esta expansdo pode estar
relacionada a um aumento na distribuicdo das areas de campina ocasionado pelo
desenvolvimento recente de areas de solo arenoso na regido. Neste caso, hd& uma maior
probabilidade da génese e da expansdo de areas de solo arenoso ocorrerem durante ciclos
glaciais, relacionadas a um aumento na velocidade dos ventos, aridez e reducdo na cobertura
vegetal, comumente associados aos periodos de clima seco (Carneiro-Filho et al. 2002, Teeuw
e Rhodes 2004). Porém, assim como as analises paleoecoldgicas, os estudos sobre a histdria
geoldgica da Amazonia ainda sdo incipientes (Rossetti et al. 2005) e, apesar de demonstrarem
uma estreita relacdo com a formacao dos padrdes de biodiversidade na regido, muitos estudos
ainda sdo necessarios para compreender os padrdes e processos resultantes desta interacéo
(Rossetti et al.2005, Hoorn e Wesselingh 2010).

Os dados obtidos a respeito das variacdes climaticas ocorridas durante o ultimo
méaximo glacial (LGM), assim como seus efeitos sobre os organismos, sdo baseados
principalmente nas regibes temperadas (Hewitt 2001, Clark et al. 2009). Ainda existem
poucas evidéncias de seus efeitos na regido Amazénica (Hewitt 2000, Behling et al. 2010), o
que gerou muitos debates desde a concepcdo da hipdtese dos refugios por Haffer (1969).

Haffer (1969) prop6s que durante os ciclos glaciais do Pleistoceno, assim com nas regifes
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temperadas, as florestas tropicais teriam retraido e se fragmentado, sendo substituidas por
ambientes de savana. Os debates deixaram de se concentrar nos ciclos glaciais no momento
em que, a partir de analises utilizando datacdo molecular, foi observado que a origem das
espécies na Amazonia ndo esta concentrada somente no Pleistoceno (Rull 2008, Antonelli et
al. 2011). Entretanto, a organizacdo da diversidade genética intraespecifica pode ter sido
influenciada pelos ciclos glaciais, como foi recentemente proposto para anuros da Floresta
Atlantica (Carnaval et al. 2009). O importante é que, apesar de ndo ser considerado o
principal fator desencadeador de processos de especiacdo, os ciclos climaticos do Pleistoceno
podem também ter afetado a distribuicdo e diversidade genética dos organismos na Amazénia
(Bonaccorso et al. 2006).

Neste sentido, a datacdo para expansdo demografica de X. atronitens coincide com o
periodo de maior extensdo das calotas polares durante o LGM, que ocorreu entre 26.5 e 19
mil anos atras (Clark et al. 2009). Xenopipo atronitens apresenta uma preferéncia por areas de
vegetacdo arbustiva densa, e areas de transicdo campina/campinarana (Diaz et al. 1995). Um
aumento da extensdo das areas abertas e menos umidas na Amazonia, fisionomicamente
semelhantes as campinas e campinaranas, como areas de savana, pode favorecer a
conectividade entre populacdes de X. atronitens anteriormente isoladas. Estas areas de
vegetacdo fisionomicamente semelhante as campinas podem ser mais permeaveis a
movimentacdo da espécie do que areas de vegetacdo florestal. Sendo assim, se estas
consideracOes estiverem corretas, a datacdo para a expansdo demografica de X. atronitens e
sua relacdo com o LGM apontam para mudancas na paisagem amazonica durante esse
periodo. Mais estudos, como p.ex., a modelagem de nicho, podem ajudar a compreender
como alteracdes na paisagem podem ter influenciado a expansdo demografica de X. atronitens
durante o LGM.

Processos que influenciam a diversidade genética local em X. atronitens

Bull et al. (2011) enfatizam a importancia de se estudar diferentes paisagens,
replicando a amostragem, para entdo compreender como 0s atributos da paisagem séo capazes
de influenciar o fluxo génico. Esta observacdo foi contemplada pelo presente estudo, pois as
paisagens com caracteristicas distintas apresentaram padrdes diferentes de diversidade
genética. Os resultados em conjunto para as paisagens do Araca e Uatuma evidenciaram como

as caracteristicas da paisagem (area da campina, disponibilidade de habitat de campina e
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presenca de outras campinas proximas) podem influenciar a diversidade genética das
populacbes de X. atronitens. Porém, as popula¢bes do Jad ndo responderam a estas mesmas
caracteristicas da paisagem. Por outro lado, as populacdes da paisagem do Jau evidenciaram a
importancia também de processos historicos em moldar a diversidade genética. Isto se torna
mais evidente a partir das andlises filogeograficas que evidenciam o compartilhamento de
haplotipos entre o Jal e as paisagens do Aracd e Uatumd, e o isolamento entre estas duas
ultimas. Assim, ha provavelmente a ocorréncia de fluxo génico entre o Jad e as outras duas
paisagens, o que influenciou a alta diversidade genética do Jal, apesar da pouca
disponibilidade de areas de campina.

Apesar de determinados atributos da paisagem influenciarem a diversidade genética,
ndo foi observada estruturacdo populacional. Em cada uma das trés paisagens estudadas
ocorre o compartilhamento de haplotipos entre sitios amostrais (Apéndice C). Apesar de nao
haver restricdo ao fluxo génico, fatores como a proximidade a outras campinas favoreceram a
diversidade genética. Sendo assim, paisagens mais conectadas, como Aracd, favorecem a
dispersdo de individuos entre campinas, possibilitando, desta forma, 0 aumento da diversidade
genética nestas regides. Por outro lado, a auséncia de estrutura pode ser um efeito do
isolamento recente. Neste caso, ainda haveira tempo suficiente para que hapldtipos Unicos

fossem fixados em cada populacéo.

Diferentemente do esperado, as populagcdes de X. atronitens nas campinas, que sdo
ambientes naturalmente fragmentados, ndo apresentaram nenhuma estruturacdo populacional
na escala da paisagem. Em outros ambientes, que por sua vez foram fragmentados pela
atividade humana, as espécies de aves estudadas apresentaram uma reducéo no fluxo génico
entre populacdes e na diversidade genética (Pavlacky et al. 2009, Shanahan et al. 2011). O
contrario é observado no presente trabalho, em que na paisagem do Jad, a qual possui baixa
disponibilidade de habitat de campina e um elevado grau de isolamento, a diversidade
genética foi a maior entre as trés paisagens. Em ambientes naturalmente fragmentados as
espécies podem estar mais adaptadas a transpor areas de ndo habitat. Sendo assim, populacfes
em habitats isolados apresentariam um constante fluxo génico com populacdes de outras
areas, levando a manutencdo da diversidade genética sem a ocorréncia de estruturacdo
populacional. Nestes ambientes naturalmente fragmentados, os fatores histéricos tém grande
relevancia, pois as areas estdo isoladas hd muito tempo. Por outro lado, em paisagens
antropogénicas, processos ecoldgicos, ou seja, atuais, sdo determinantes na distribuicdo da

diversidade genética e estruturacdo das populacdes. Mas é justamente a interacdo entre 0s
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processos ecolégicos e evolutivos que geram os padrdes de diversidade tal qual s&o
observados atualmente (Bates 2002), por isso a importancia de realizar estudos em diferentes
escalas temporais e espaciais.
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Sintese

A partir da analise filogenética dos Pipridae, foi observado que Xenopipo atronitens e
X. uniformis s&o espécies irmas. As duas espécies estdo distribuidas no escudo das Guianas.
Xenopipo uniformis é endémica dos Tepuis, enquanto X. atronitens ocorre em toda a
Amazonia nos ambientes associados aos solos de areia branca. A separacdo entre as duas
espécies ocorreu entre 10.9 e 6.9 milhdes de anos atras, durante o Mioceno. Durante este
periodo os Tepuis estavam em intensa erosdao, que levou ao isolamento das cadeias de
montanha observadas atualmente (Maguire 1970). Provavelmente a separacdo entre as duas
espécies ocorreu a partir do isolamento altitudinal devido a formacdo dos escarpamentos dos
Tepuis e consequente vicariancia. Outro resultado que reforca esta hiptese, em que o
ancestral destas espécies ocorre no escudo das Guianas (Tepuis), é a rede de hapldtipos de X.
atronitens. O hapl6tipo central e mais comum na rede esté distribuido no escudo das Guianas,
sendo assim, estima-se que a distribuicdo ancestral da linhagem que deu origem a X.

atronitens seria nesta mesma regiao.

A relacdo de X. unicolor com as outras espécies de Xenopipo ndo foi resolvida a partir
da analise realizada. E ainda, a posicdo do género na familia permanece incerta. A adicao das
outras duas espécies do género (flavicapilla e holochlora) podem ajudar a resolver tais

incertezas, assim como determinar a validade taxondmica do género.

Xenopipo atronitens apresentou uma baixa diversidade genética, apresentando pouca
resolucdo na analise filogenética. Mas, a partir da rede de haplétipos foi possivel observar
estruturacdo espacial da diversidade genética na espécie. Houve a separacdo entre as
populacdes que ocorrem nas regides do interflivio entre os rios Negro e Branco, no escudo
das Guianas a partir da margem esquerda dos rios Negro e Branco, ao norte e sul do rio
Amazonas, e por fim, a leste e a oeste do rio Madeira. Desta forma, a principal barreira ao
fluxo génico entre populacdes sdo os ambientes de varzea associados aos rios de agua branca.
Este padrdo observado para X. atronitens também ocorre (com algumas diferencas) em
espécies de aves de terra-firme da Amazonia, apesar de que estas espécies costumam
apresentar clados monofiléticos e maior diversidade genética (Marks et al. 2002, Aleixo 2004,
Ribas et al. 2012). Comparado com espécies de areas abertas, X. atronitens apresenta maior
diversidade genética e populacBes mais estruturadas (e.g. Cabanne et al. in press). Além

disso, também foi observado isolamento por distancia entre populacdes de X. atronitens.
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As populacbes de X. atronitens apresentaram crescimento demografico no passado
recente, o qual teve seu inicio estimado para aproximadamente 25,000 anos atras. Esta
estimativa é correspondente com o Gltimo méximo glacial (Clark et al. 2010). Estima-se que
um aumento nas areas de vegetacdo aberta na Amazbnia durante os ciclos glaciais pode
favorecer a conectividade entre campinas. Esta maior conectividade favoreceria a expansdo
populacional da espécie durante os ciclos glaciais do Pleistoceno. Por outro lado, as areas de
solo de areia branca também apresentaram uma expansdo no passado recente (Carneiro-Filho
et al. 2002, Horbe et al. 2003). Sendo assim, esta expansdo (que por sua vez também pode
estar relacionada aos ciclos glaciais) poderia favorecer o crescimento demogréfico de X.

atronitens através da colonizacao de novas areas.

Por fim, as analises da paisagem permitiram observar a importancia relativa de
processos historicos e ecoldgicos na formacdo e manutencdo da diversidade genética em
Xenopipo. A regido do Jau tem influéncia histdrica das regides do Aracd e Uatumd, o que
provavelmente gerou a alta diversidade genética nesta regido. Ja a diversidade genética nas
outras duas regides (Araca e Uatumd), foi influenciada positivamente por caracteristicas da
paisagem, como a area das campinas e a proximidade a outras campinas. Sendo assim, as
andlises filogeogréaficas e em genética da paisagem permitiram distinguir entre 0s processos

ecoldgicos e evolutivos que estariam caracterizando a diversidade genética em X. atronitens.
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APENDICE A - Arvore filogenética da familia Pipridae contendo a escala de tempo com a

datagéo da separacdo entre atronitens-uniformis, incluindo o intervalo de confianca.
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APENDICE B — Mapas referentes a cada uma das paisagens estudadas. (B1) Aracé; (B2) Jau;

(B3) Uatuma.
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APENDICE C — Redes de haplotipos correspondentes & cada uma das paisagens analisadas:
(C1) Araca, (C2) Jau e (C3) Uatuma.
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APENDICE D - Tabela com informacdes sobre as amostras sequenciadas para o presente
estudo (AR = Aracd; JA = Jal; UT = Uatuma).

NUmero Cocygo Localidade Espécie Colecao Tipo
projeto

377 n.p. Umirizal (RO) Xenopipo atronitens INPA tecido
380 n.p. Umirizal (RO) Xenopipo atronitens INPA tecido
382 n.p. Umirizal (RO) Xenopipo atronitens INPA tecido
765 n.p. Parque ESt?gﬁl) Sueunduri Xenopipo atronitens INPA tecido
766 n.p. Parque EStZil:\il) Sueunduri Xenopipo atronitens INPA tecido
779 n.p. Parque EStZil:\il) Sueunduri Xenopipo atronitens INPA tecido
990 n.p. Parque Na?:?og)al do Virua Xenopipo atronitens INPA tecido
1011 n.p. Parque Na%';g;“ do Virua Xenopipo atronitens INPA tecido
1457 n.p. Ramal do Mucuim (AM) Xenopipo atronitens INPA tecido
1472 n.p. Ramal do Mucuim (AM) Xenopipo atronitens INPA tecido
1802 n.p. Parque Na((:llqog)al do Virua Xenopipo atronitens INPA tecido
1815 n.p. Parque Na((:ll?og)al do Virua Xenopipo atronitens INPA tecido
1818 n.p. Parque Na((:;{og)al do Virua Xenopipo atronitens INPA tecido
1852 n.p. Parque Na((:;{og)al do Virua Xenopipo atronitens INPA tecido
2287 n.p. Barcelos (AM) Xenopipo atronitens INPA tecido
2290 n.p. Barcelos (AM) Xenopipo atronitens INPA tecido
2967 JAT745 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2969 JAT754 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2970 JAT755 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2971 JAT756 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2972 JAT759 JAL Xenopipo atronitens INPA tecido
2973 JA760 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2974 JA763 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2975 JAT768 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2976 JAT780 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2977 JAT79 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2981 JAT83 JAL Xenopipo atronitens INPA sangue
2895 JA580 JA3 Xenopipo atronitens INPA sangue
2899 JA594 JA3 Xenopipo atronitens INPA sangue
2900 JA598 JA3 Xenopipo atronitens INPA sangue
2907 JA616 JA3 Xenopipo atronitens INPA sangue
3064 JA832 JA3 Xenopipo atronitens INPA sangue
3066 JA834 JA3 Xenopipo atronitens INPA sangue
3067 JA839 JA3 Xenopipo atronitens INPA sangue
3365 JA593 JA3 Xenopipo atronitens INPA tecido
3370 JA620 JA3 Xenopipo atronitens INPA tecido
2920 JAB4T JA4 Xenopipo atronitens INPA sangue
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2923
2924
2927
2942
2946
3373
3374
3375
2953
2954
2955
2961
2962
2963
2966
3388
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3211
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3741
3743
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3228
3231
3756
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JA718
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JA736
JA743
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AR34
AR42
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AR125
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AR113
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AR133
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ARL77
AR188
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AR207
AR208
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JA4
JA4
JA4
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JA4
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Xenopipo atronitens
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Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens

INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
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AR414
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AR490
AR503
AR515
AR516
AR540
ARS554
AR556
AR560
uT930
UT946
uT869
uT877
uT885
uT886
uT887
uT892
uT900
uT927
uT981
uT988
UT1018
UT1026
UT1036
UT1039

AR3
AR3
AR4
AR4
AR4
AR4
AR4
AR4
AR4
AR4
AR4
AR4
AR5
AR5
AR5
AR5
AR5
AR5
AR5
AR5
AR5
AR5
AR7
AR7
AR7
AR7
AR7
AR7
AR7
AR7
AR7
AR7
uT12
uT12
uT12
uT12
uT12
uT12
uT12
uT12
uT12
uT12
uT10
uT10
uT10
uT10
UT10
UT10

Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens

INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA

sangue
sangue
tecido
tecido
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
tecido
tecido
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
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4004
4005
4007
4008
4010
4286
4292
4297
4302
4306
4307
4309
4329
4330
4331
4288
4289
4290
4304
4348
4351
4356
4357
4359
4360
4400
4401
4408
4409
4419
4421
4432
4437
4440
4442
4367
4369
4370
4371
4372
4375
4376
4377
4381
4382
57487
57490
57491

uUT1047
UT1050
UT1059
UT1066
uUT1073
UT1426
uT1424
UT1438
UT1453
UT1461
UT1462
uT1457
uUT1403
uT1407
uT1408
uUT1476
uT1477
uT1470
UT1484
UT1507
UT1505
UT1531
UT1522
UT1525
uUT1521
UT1543
UT1544
UT1557
UT1558
UT1571
UT1590
uUT1622
UT1630
uUT1637
UT1645
UT1309
UT1311
UT1312
UT1313
UT1314
UT1320
UT1324
UT1326
UT1356
UT1362
aall
aal4
aa04

uT10
uT10
uT10
uT10
uT10
uT1
uT1
uT1
uT1
uT1
uT1
uT1
uT1
uT1
uT1
uT2
uT2
uT2
uT2
uT2
uT2
uT?2
uT?2
uT?2
uT?2
uT3
uT3
uT3
uT3
uT3
uT3
uT3
uT3
uT3
uT3
uUTS
uUTS
uUTS
uUTS
uTS
uTS
uTS
uTS
uTS
uTS

Cruzeiro do Sul (AC)
Cruzeiro do Sul (AC)
Cruzeiro do Sul (AC)

Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens

INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
MPEG
MPEG
MPEG

sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
sangue
tecido
tecido
tecido
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57492
57765
57988
57989
62141
62142
62145
62146
65513
65514
65515
65516
66721
66722
66725
66726
66836
69896
69897
69898
4052
4162
4167
4200
4201
4209
4228
4266
4267
4275
4292
8833
9694
4689
4705
11991
12008

aa06
mar227
ch315
ch309
ufac0975
ufac0966
ufac1026
ufac1051
cn516
cn515
cn498
cn445
cnl421
cnl416
cnl1357
cn1356
orx54
orx138
orx139
orx161
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.
n.p.

Cruzeiro do Sul (AC)

Manicoré (AM)

Serra do Cachimbo (PA)
Serra do Cachimbo (PA)

Dois Portos (AC)
Dois Portos (AC)
Dois Portos (AC)
Dois Portos (AC)
Alenquer (PA)
Alenquer (PA)
Alenquer (PA)
Alenquer (PA)
Obidos (PA)
Obidos (PA)
Obidos (PA)
Obidos (PA)
Oriximina (PA)
Oriximina (PA)
Oriximina (PA)
Oriximina (PA)
Apui (AM)
Apui (AM)
Apui (AM)
Apui (AM)
Apui (AM)
Apui (AM)
Apui (AM)
Apui (AM)
Apui (AM)
Apui (AM)

Venezuela (Amazonas)
Venezuela (Amazonas)
Venezuela (Bolivar)

Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela

Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo atronitens
Xenopipo uniformis
Xenopipo uniformis
Xenopipo uniformis
Xenopipo uniformis

MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
INPA
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH

tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
tecido
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APENDICE E — Parecer dos avaliadores trabalho escrito (ndo presencial).

Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia - INPA %
Programa de Pés-graduacio em Ecologia I N P A

BETITUTO MACIONAL DE
PGECO'INPA. FERGUISAS DA AMAT 0N

Avaliacao de dissertacao de mestrado

Titulo: Combinando filogeografia e genética da paisagem para compreender a
evolugdo de Xenopipo atronitens (Aves; Pipridae), uma espécie caracteristica das
campinas Amazdnicas

Aluno: JOAQ MARCOS GUIMARAES CAPURUCHO

Orientador: Camila C. Ribas Co-orientador: Cintia Cornelius

Avaliador: Ana Carolina Carnaval

Por faver, marque a alternativa que considerar mais apropriada para cada item abaixo, e marque seu
parecer final no quadro abaixo

MNecessita revisa

Relevancia do estudo [ %) [ () L)
Revisao bibliografica { =) { ) { ) { )
Desenho amostral/experimental ( % )no capitulo 2 (Ea:iujl;‘?l () [
Metodologia { =) { ) { ) { )
Resultados (=) [ { ) { )
Discusséo e conclusdes { % )no capitulo 2 .-Ea:iuhgi () [}
Formatagio e estilo texto { =) [ ) [ )
Potencial para publicagio em { x )parao {1 [ = ) para o capitulo [}
periddico(s) indexado(s) capitulo 2 1

PS ~ Considero o capitulo 1 bom para fins de conclusdo da dissertagdo — mas tal como indicado em meus comentarios
ao aluno, acho que ele requer a adigao de amosiras de outras espécies e possivelmente de mais marcadores genélicos
para fins de publicacio. Dada a falta de dados e o baixo suporte da genealogia publicada, a discussio ainda estd um
pouco especulativa. Uma revisdo - atrelada a coleta de dados adicionais — sera imporiante para que esse capitulo
resulte em uma publicagiio mais relevanie,

O Capitulo 2 certamente possui dados, andlises e discussbes para fins de publicagio imediata. Meus comentarios e
sugesibes vao em anexo, no texto editado.

Meus parabens ao aluno e suas co-arentadoras.

PARECER FINAL
( ) Aprovada (indica que o avaliador aprova o trabalho Sem COegOes ou COm COMecoes minimas)

{ x ) Aprovada com correces (indica que o avaliador aprova o trabalho com comegbes exlensas, mas que Néo precisa
retormar ao avaliador para reavaliagio)

( ) Necessita revisao (indica que ha necessidade de reformulagio do trabalho e que o avaliador quer reavaliar a nova versao
antes de emitir uma decisio final)

( ) Reprovada (indica que o trabalho nio & adequado, nem com modificaptes substanciais)

lamef]
__Nova lorque . 30/junho/2012, Y e !
Local Data Assinatura

Comentarios e sugestées podem ser enviados como uma continuagio desta ficha, como arguivo
separado ou como anotagoes no texto impresso ou digital da tese. Por favor, envie a ficha assinada,
bem como a copia anotada da tese efou arquivo de comentarios por e-mail para

e claudiakeller23@gmail.com ou por correio ao enderego abaixo. O envio por
e-mail é preferivel ao envio por correio. Uma cdpia digital de sua assinatura sera valida.



Instituto Nacional de Pesquisas da Amazdnia - INPA
Programa de Pds-graduagao em Ecologia

INPA

INSTITUTO. MACIGHAL DE
PG.ECO."\I?St FESQUISAS DA AMAZONLA
) AL AL EM EOOLOGH

Avaliagao de dissertagao de mestrado

Titulo: Combinando filogeografia e genética da paisagem para compreender a
evolugdo de Xenopipo atronitens (Aves; Pipridae), uma espécie caracteristica das
campinas Amazdénicas

Aluno: JOAO MARCOS GUIMARAES CAPURUCHO

Orientador: Camila C. Ribas Co-orientador: Cintia Cornelius

Avaliador: Fernando Mendonga d'Horta

Por favor, marque a alternativa que considerar mais apropriada para cada item abaixo, @ marque seu
parecer final no quadro abaixo

o)
Relevancia do estudo (X} (. (. ()
Revisdo bibliografica (X) (. () { )
Desenho amostral’experimental (X) [ ) [ ] { )
Metodologia () { X} () ()
Resultados (X) (' [ ()
Discusséo e conclusdes () (X) () { )
Formatagdo e estilo texto (X) { ) { ) [
Potencial para publicagdo em (%) () () ()

peribdico(s) indexado(s)

PARECER FINAL

( X) Aprovada (indica que o avaliador aprova o frabalho sem comecBes oU com come;es minimas)

( ) Aprovada com corregoes (indica que o avaliador aprova o trabalho com commeqdes extensas, mas que ndo precisa
retornar ao avaliador para reavaliaciio)

( ) Necessita revisao (indica que hi necessidade de reformulagsio do trabalho e que o avaliador quer reavaliar a nova verséio
antes de emitir uma decisdo final)

( ) Reprovada (indica que o trabalho no & adequado, nem com modificagtes substanciais)

Séo Paulo - SP 27 de junho de 2012

Local Data Assinatura

Comentarios e sugestdes podem ser enviados como uma continuagao desta ficha, como arquivo
separado ou como anotagdes no texto impresso ou digital da tese. Por favor, envie a ficha assinada,
bem como a copia anotada da tese elou arquivo de comentarios por e-mail para
pgecologia@gmail.com e claudiakeller23@gmail.com ou por correic ao enderego abaixo. O envio por
e-mail é preferivel ao envio por correio. Uma copia digital de sua assinatura sera valida.

Endereco para envio de correspondéncia:

Claudia Keller
DCEC/CPEC/INPA

CP 478

69011-970 Manaus AM
Brazil
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PGE

COINPA

Instituto Nacional de Pesquisas da Amazénia - INPA

Avaliagao de dissertacao de mestrado

Titulo: Combinando filogeografia e genética da paisagem para compreender a
evolugdao de Xenopipo atronitens (Aves; Pipridae), uma espécie caracteristica das

campinas Amazonicas
Aluno: JOAO MARCOS GUIMARAES CAPURUCHO

Orientador: Camila C. Ribas Co-orientador: Cintia Cornelius

Avaliador: Alexandre Aleixo

Por favor, marque a alternativa que considerar mais apropriada para cada item abaixo, e marque seu
parecer final no quadro abaixo

[Muito bom| [Bom)
Relevancia do estudo ( ) t 9 ( )
Reviséo bibliografica ( ) ()
Desenho amostral/experimental
Metodologia
Resultados
Discussao e conclusdes
Formatacéo e estilo texto
Potencial para publicagdo em

periddico(s) indexado(s)

—_

X e X
<

x
Nt N St S it
XX X

i

P

()
()
{: )
()
()
()
()

A~~~ o~

PARECER FINAL

( ) Aprovada (indica que o avaliador aprova o trabalho sem corregdes ou com corregdes minimas)

( X ) Aprovada com correcoes (indica que o avaliador aprova o trabalho com 0 mas que ndo precisa
retornar ao avaliador para liagao)

( ) Necessita revisao (indica que ha necessidade de reformutagdo do trabalho e que o avaliador quer liar a nova versao
antes de emitir uma decisao final)

( ) Reprovada (indica que o trabalho nao é adequado, nem com modificagdes substanciais)

Belém 9 de julho de 2012

Local Data Assinatura

Comentarios e sugestées podem ser enviados como uma continuagdo desta ficha, como arquivo
separado ou como anotagées no texto impresso ou digital da tese. Por favor, envie a ficha assinada,
bem como a copia anotada da tese e/ou arquivo de comentarios por e-mail para
pgecologia@gmail.com e claudiakeller23@gmail.com ou por correio ao enderego abaixo. O envio por
e-mail é preferivel ao envio por correio. Uma cépia digital de sua assinatura sera valida.

Enderecgo para envio de correspondéncia:

Claudia Keller
DCEC/CPEC/INPA

CP 478

69011-970 Manaus AM
Brazil
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APENDICE F — Ata da aula de qualificaco.

INPA

1 P ;
mm AN IR S b,

O GRADAGAD M ECOLGHA SN L DO SEVELTAN

AULA DE QUALIFICAGAO
PARECER

Curso: ECOLOGIA
i Nivel: MESTRADO

Qrientador(a): CAMILA C. RIBAS
Co-orientador(a): CINTIA CORNELIUS

Aluno(a): JOAO MARCOS GUIMARAES CAPURUCHO ‘

“Variabilidade genética em espécie de Ave restrita as Campinas Amazdnicas: estrutura da
paisagem atual e evolugao paleoambiental na bacia do rio Negro™.

BANCA JULGADORA;

TITULARES: SUPLENTES:
Mario Cohn Haft (INPA) Izeni Pires Farias (UFAM)
Tomas Hrbek (UFAM) Jorge lvan R. Porto (INPA)

‘Pedro Ivo Simées (INPA)

.7 Sadtey s e T L HARERER ‘ ASSINATURA -

[ Mario Cohn Haft (INPA) (> Aprovado () Reprovado "l{" @Zﬁ%}ﬂ’”
E'mamas:Hmak((tu,FmM,) (>yAprovado () Reprovado____

| Pedro ivo Simdes (INPA) ) Aprovado () Reprovado_ £t Lt
| tzeni Pires Farias (UFAM) ( )Aprovado ( )Reprovado

‘ Jorge lvan R. Parto (INPA) ( )Aprovado ( )Reprovado

Manaus(AM). 13 de abril de 2011

OBS: A UUCA  SUGEDRE Bt ©  Adpior) LWOSUIA S0 TROSETO  MAL

TR MEMEATTE  CM  um  CoMREXTO i Ceeatiala A D CAVALIING
AL VNN S TR

< R e . ” S 8 . U ¢
DEL f-‘f)&) X VAR € OEAICTY (4 . NN AN TIES
!

ARGPTAR Wi we SES  SORRe A O GEA T DWEY Ny

INPALORICA

INSTITUTO NACIONAL DE JESC)UtSAS DA AMAZONIA INPA
PROGRAMA DE POS-GRADUACAO EM ECOLOGIA PPG-ECONNPA
Av. Efigénio ‘Sales, 2239 - Bairro: Aleixo -~ Caixa Postal: 478 - CEP: 69.011-970, Manaus/AM.

Fome: (+55] 92 3643-1909 Fax:(+ 55) 92 3643-1909
sive: hitp://pg.inpa.gov.br e-mail: pgeco@inpa.gov .br
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APENDICE G — Ata da defesa da dissertacdo de mestrado (presencial).

W
l N PA PG-ECO-INPA

INSTITUTO NACIONAL DE POS-GRADUAGAD EM ECOLOGIA
PESQUISAS DA AMAZONIA

PAlS RICO E PAIS SEM POBREZA

ATA DA DEFESA PUBLICA DA
DISSERTACAO DE MESTRADO DO
PROGRAMA DE POS-GRADUAGCAO EM
ECOLOGIA DO INSTITUTO NACIONAL
DE PESQUISAS DA AMAZONIA.

Aos 18 dias do més de setembro do ano de 2012, as 09:00 horas, no auditério do Programa
de Pés Graduag&o em Biologia de Agua Doce e Pesca Interior - PPG BADPI/INPA, reuniu-
se a Comiss30 Examinadora de Defesa Publica, composta pelos seguintes membros: o(a)
Prof(a). Dr(a). Tomas Hrbek, da Universidade Federal do Amazonas - UFAM, o(a) Prof(a).
Dr(a). Sérgio Henrique Borges, da Fundagéo Vitéria Amazénica — FVA e o(a) Prof(a).
Dr(a). Marina Ancides, do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia — INPA, tendo
como suplentes o(a) Prof(a). Dr(a). Alberto Vicentini, do Instituto Nacional de Pesquisas da
Amazénia e o(a) Prof(a). Dr(a). Paulo Estefano Dineli Bobrowiec, do Instituto Nacional de
Pesquisas da Amazodnia — INPA/CENBAM/PDBFF, sob a presidéncia do(a) primeiro(a), a fim
de proceder a argligéo publica do trabalho de DISSERTAGAO DE MESTRADO de JOAO
MARCOS GUIMARAES CAPURUCHO, intitulado “Combinando filogeografia e genética da
paisagem para compreender a evolucado de Xenopipo atronitens (Aves; Pipridae), uma
espécie caracteristica das campinas Amazénicas’, orientado pelo(a) Prof(a). Dr(a). Camila
Cherem Ribas, do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia — INPA e co-orientado
pelo(a) Prof(a). Dr(a). Cintia Cornelius Frische, do Instituto Nacional de Pesquisas da
Amazénia — INPA.

Apos a exposicdo, o(a) discente foi arguido(a) oralmente pelos membros da Comissé&o
Examinadora, tendo recebido o conceito final:

ﬂAPROVADO(A) [ ] REPROVADO(A)

[Z) POR UNANIMIDADE ~ [__] POR MAIORIA

Nada mais havendo, foi lavrada a presente ata, que, apos lida e aprovada, foi assinada pelos
membros da Comissdo Examinadora.

Prof(a).Dr(a). Tomas Hrbek V

Prof(a).Dr(a). Sérgio Henrique Borges /g l£ 'LV
74 J e
Prof(a).Dr(a). Marina Anciaes ~“WM w0 'A'\&LIK .
e

Juh

Coordenagdo PPG-ECO/INPA

-~
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