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“Nao obstante, o naturalista viajando de norte ao sul, por exemplo, ndo pode
deixar de maravilhar-se pela maneira como grupos sucessivos de seres
especificamente distintos, ainda que em estreita relagdo uns com os outros, se
substituem reciprocamente. Veem-se aves carecidas: 0 seu canto € quase
semelhante; os ninhos sdo construidos quase da mesma forma; os ovos sao
quase da mesma cor, contudo sao espécies diferentes.”

Charles Darwin

A Origem das Espécies

Capitulo XlI- Distribuigcdo geogréfica
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RESUMO

No presente trabalho nos investigamos a historia filogeografica de dois
passeriformes: Dendrocincla turdina (Dendrocolaptidae) e Drymophila
squamata (Thamnophilidae). As duas espécies sdo endémicas de baixadas da
Mata Atlantica e boa parte de suas distribuicdes € coincidente, mas D. turdina
chega a altitudes maiores e D. squamata ocorre em uma regiao disjunta no
nordeste onde D. turdina ndo ocorre. Foram analisadas a estrutura genética
das duas espécies e suas histérias demograficas, também foram feitas
inferéncias sobre os processos histoéricos que poderiam ter contribuido para a
diversidade genética que observamos hoje. Para D. turdina foram utilizados
sete microssatélites, um marcador mitocondrial e um intron. Enquanto para D.
squamata foram utilizados um marcador mitocondrial e dois introns. O primeiro
capitulo da Tese aborda os dados de D. turdina, que mostraram auséncia de
estrutura geografica e evidéncias de expansao populacional. A utilizacdo de
microssatélites reforcou a possibilidade de ser uma populagédo Unica, uma vez
que, dada a alta taxa de mutacdo desses marcadores, em geral € possivel
detectar divergéncias recentes. A expansado demogréafica foi evidenciada e
datada a partir do dltimo maximo glacial (UMG) baseado no marcador
mitocondrial e no intron. A computacdo Bayesiana aproximada (ABC) foi
utiizada para testar esse cenario de populacdo Unica com expansao
populacional baseado nos nove marcadores. Os parametros estimados foram
congruentes com os resultados das outras analises. Parece ter ocorrido um
gargalo genético seguido por aumento do tamanho populacional, sendo que no
UMG o tamanho efetivo populacional era duas ordens de grandeza menor do
gue o atual. No segundo capitulo da Tese analisamos a espécie D. squamata,
para a qual foram encontradas quatro linhagens mitocondriais separadas
geograficamente. Sendo que as linhagens Sul, Centro e Norte parecem ter se
divergido durante o Pleistoceno médio, enquanto o grupo Nordeste, composto
pela populacdo disjunta, parece ter se diversificado ha mais tempo, cerca de
1,1 milhdo de anos atrds. Para os clados Sul e Norte foram identificadas
expansdes demograficas no UMG. Tanto eventos geotectbnicos quanto
oscilacbes climaticas do Quaternario podem ter atuado no processo de

diversificacdo; enquanto os rios podem ter contribuido para a manutencdo
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dessas divergéncias, ao menos entre os clados Norte e Centro. Os grupos
genéticos encontrados no presente estudo ndo condizem com a distribuicao
geografica descrita para as subespécies descritas de D. squamata, isso indica
a necessidade de uma revisdo taxondémica. A divergéncia do clado Nordeste
parece ser bastante antiga e essa linhagem ocorre em uma area reduzida e
impactada da mata Atlantica, além de geograficamente isolada das maior area
de distribuicdo do tédxon. Isso indica que o clado Nordeste merece atencgdo
guanto a sua conservacdo. A presente Tese contribuiu com o melhor
entendimento da distribuicAo da diversidade genética das espécies aqui
estudadas e da historia da biodiversidade da mata Atlantica, trazendo
informacdes sobre dois tAxons com histdrias filogeogréficas diferentes, embora

possivelmente moldadas por processos semelhantes.
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ABSTRACT

Here we present the phylogeographic history of two Passerine birds:
Dendrocincla turdina  (Dendrocolaptidae) and Drymophila squamata
(Thamnophilidae). Both are endemic species of the Atlantic Forest lowlands and
their occurrence overlaps along most of their geographic distribution, but D.
turdina reaches higher altitudes and D. squamata has in a disjunct population in
the northeast, where D. turdina does not occur. The genetic structure and the
demographic history of both species was studied, and inferences about
potential historical processes that could have influenced their genetic diversity
pattern were made. For D. turdina we used seven microsatellites and
sequences of one mitochondrial (mtDNA) gene and one intron. For D.
squamata sequences of one mtDNA gene and two introns were obtained. The
first chapter shows that D. turdina does not present population genetic structure
but has evidences of population expansion. Microsatellite analyses also show
absence of structure and given their high mutation rates, this indicates that
there is no evidence of any recent divergences. Results based on mtDNA and
intron sequences showed that the demographic expansion started during the
last glacial maximum (LGM). Approximate bayesian computation (ABC) was
used to test this scenario of a unique population with expansion based on nine
molecular markers. The results were congruent with those from other analyses.
It seems that a bottleneck was followed by an increase of population size, and
at the LGM the population effective size was two orders of magnitude lower
than nowadays. The second chapter presents data on D. squamata. Four
mitochondrial lineages that are geographically separated were observed.
Lineages South, Center, and North seem to have diverged in the middle of the
Pleistocene and the Northeast lineage, that grouped the disjunct population,
seems to have diverged around 1.1 million years ago. Clades South and North
presented evidences of demographic expansions during the LGM. Both
geotectonic and climatic oscillations from the Quaternay could have beeen
involved in the diversification process; while rivers may helped to maintain the
lineages differentiated, at least clades North and Center. The geographic
distribution of these lineages did not match the one described for D. squamata

subspecies. Thus, indicating that a taxonomic revision is needed. The
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divergence of the Northeast lineage seems to be old and it occurs in a reduced
and deforested area, besides it is geographically isolated from the main
distribution of the species. This highlights that the conservation of the Northeast
lineage should be granted major attention. This thesis contributed with data on
two avian species with distinct phylogeographic histories that could have been

shaped by similar processes that occurred in the Atlantic forest.



INTRODUCAO GERAL

Entender como e quando as espécies se diversificaram e porque algumas
regides apresentam riqueza maior do que outras tém intrigado os pesquisadores
desde os primeiros naturalistas como, por exemplo, Darwin, Wallace e Humboldt
(ANTONELLI & SANMARTIN, 2011). O aumento da biodiversidade com a diminuig&o
da latitude, ou seja, dos poélos em direcdo ao Equador, conhecido como gradiente
latitudinal de biodiversidade, € um padrdo biogeografico bem descrito, como pode
ser visualizado nos mapas que ilustram esse gradiente para espécies de
vertebrados terrestres (Figura 1; MANNION et al., 2014) e de aves (Figura 2;
JENKINS et al., 2013).

Figura 1. Mapa de gradiente latitudinal de biodiversidade de vertebrados terrestres. O gradiente do
vermelho ao azul indica maior para menor riqueza de espécies (Fonte: MANNION et al., 2014).

Species

1
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Figura 2. Mapa de gradiente latitudinal de biodiversidade de aves. O gradiente do vermelho ao azul
indica maior para menor riqueza de espécies (Fonte: www.biodiversitymapping.org, baseado em

JENKINS et al., 2013).




N&o h&d um consenso sobre o que gerou e mantém esse gradiente de
biodiversidade, mesmo existindo algumas hipéteses que buscam explicar sua
origem (KRUG et al., 2009; JABLONSKI et al., 2006; RULL, 2011; MANNION et al.,
2014). Contudo, a enorme diversidade observada na regido tropical é inquestionavel.

A regido zoogeogréfica neotropical contém tanto a regido tropical quanto a
regido temperada e apresenta alta concentracdo de endemismos, como a
encontrada na mata Atlantica (MYERS et al., 2000), que é o bioma em foco no
presente estudo. A mata Atlantica, segunda maior floresta tropical do continente sul
americano, tem sua cobertura original estimada em 1.315.460 km? (FUNDACAO
SOS MATA ATLANTICA & INPE, 2009) com ocorréncia na costa leste do Brasil
desde o Rio Grande do Norte até o Rio Grande do Sul e estende-se pelo interior do
pais até o nordeste da Argentina (Missiones) e sul do Paraguai (DINERSTEIN et al.,
1995, FIASCHI & PIRANI, 2009). O bioma encontra-se atualmente isolado das
outras formacdes florestais da América do Sul (Amazénia e Floresta Andina) pela
diagonal seca formada pelos biomas Caatinga, Cerrado e Chaco (AB’'SABER, 1977).

A area remanescente de mata Atlantica é estimada entre 11,4 a 16% da
vegetacdo original (RIBEIRO et al., 2009). O diferencial dessa estimativa em relacéo
as de trabalhos anteriores, que estimavam de 7,5 a 8% de floresta restante (MYERS
et al., 2000), é a inclusdo de fragmentos menores do que 100 ha e florestas
secundarias em estagio intermediario de regeneragdo (RIBEIRO et al., 2009).
Apesar de aparentemente ser um valor mais elevado, infelizmente o estado geral de
conservacao do bioma é preocupante. A maioria dos fragmentos € menor do que 50
ha com distancia média de 1,4 km entre eles (RIBEIRO et al., 2009). As areas mais
extensas de mata se localizam ao sul e sudeste do Brasil (Figura 3) e apenas 9% se
encontram em areas de preservacdo (GUATURA, 1996; RANTA et al., 1998; ZAU,
1998; MYERS et al., 2000; RIBEIRO et al., 2009).

Apesar de o bioma estar consideravelmente reduzido, ainda abriga uma
enorme variedade de microhdbitats, pois devido a sua grande extensdo, abrange
diferentes climas (ocorrendo acima e abaixo do tropico de Capricornio), tipos de
vegetacdo (formacbes abertas, mistas e densas, semi-deciduas e deciduas), tipos
de solos e indices pluviométricos que estdo relacionados a riqueza, abundancia e
endemismos observados (TABARELLI et al.,, 2005). Em 2003, Silva e Casteletti
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fizeram uma avaliacdo das subregifes biogeogréaficas observadas na mata Atlantica
pela presenca de espécies endémicas e a dividiram em seis subregifes: Brejos
nordestinos, Pernambuco, S&o Francisco, Diamantina, Bahia e Serra do Mar; e em
duas subregides de transicdo: Florestas de interior e Florestas de Pinheiros
Brasileiros. Estas subregides foram reavaliadas e refinadas por Ribeiro et al. (2011)
utiizando 19 variaveis ambientais e altitude e resultaram em 55 subregifes
biogeograficas, caracterizando a heterogeneidade do bioma.

O bioma abriga cerca de 20.000 espécies de plantas e 1.361 espécies de
vertebrados, sendo 2,7 e 2,1% endémicas, respectivamente (MYERS et al., 2000).
Em relacdo a avifauna, das 620 espeécies observadas nesse bioma, 181 sé&o
endémicas (uma das mais altas taxas de endemismo de aves em todo 0 mundo) e
quase 68% dessas espécies sdo consideradas raras (GOERCK, 1997; MYERS et
al., 2000). Devido a sua megadiversidade, alto nimero de endemismos e grande
perda da é&rea original, a mata Atlantica abrange importantes areas para
conservacao (JENKINS et al.,, 2013). O modo como essa notavel diversidade de
espécies surgiu no bioma também é pouco conhecido.

Dentre os modelos tedricos acerca do processo de diversificacdo de espécies
em florestas tropicais podemos citar a hip6tese dos refagios (HAFFER, 1969;
VANZOLINI & WILLIAMS, 1970), a hipotese dos rios (WALLACE, 1876; AYRES &
CLUTTON-BROCK, 1992), a hipotese de distarbio-vicariancia (COLINVAUX, 1998) e
a hipétese dos gradientes ecoldgicos (ENDLER, 1982; TERBORGH, 1985). Os trés
primeiros modelos consideram o isolamento geografico das populacdes, que dado o
devido tempo, pode promover diferenciacdo entre elas podendo levar a especiacao.
O guarto modelo considera a selecao natural como principal fator que levaria a
diferenciacao.

A hipétese dos refugios foi proposta por Haffer (1969), visando explicar a
especiacao de aves da Amazonia, e por Vanzolini e Willians (1970), com o estudo
do complexo Anolis chrysolepis. De acordo com essa hipdtese, nos periodos de
clima frio e seco durante as flutuacdes climaticas ciclicas do planeta, haveria a
retracdo das areas florestadas em pequenos fragmentos isolados uns dos outros por
areas abertas, 0 que causaria o isolamento das populagdes em “refugios florestais”.

As populagbes dependentes de floresta que teriam permanecido isoladas nesses
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reflgios poderiam ter acumulado diferengas suficientes a ponto de resultar em
especiacdo de alguns grupos. Assim, mesmo em periodos quentes e Umidos,
guando as florestas se expandiriam e até se encontrariam, Seus organismos ja
poderiam estar diferenciados permanecendo como entidades independentes
(HAFFER, 1969; VANZOLINI & WILLIANS, 1970). Essa hipotese nao foi refutada em
estudos filogeogréaficos de espécies de diversos grupos presentes na mata Atlantica,
como Xiphorhynchus fuscus (ave; CABANNE et al., 2008), Sclerurus scansor (ave;
D’HORTA et al.,, 2011), Hypsiboas albomarginatus, H. semilineatus e H. faber
(anfibios; CARNAVAL et al., 2009), Desmodus rotundus (mamifero; MARTINS et al.,
2009) e Dalbergia nigra (planta; RIBEIRO et al., 2010). Mas para mamiferos do
género Trinomys os refugios ndo parecem ter sido responsaveis pela diversificacdo
do grupo, embora possam ter influenciado e modelado a distribuicdo atual de suas
espécies e populacbes (LARA & PATTON, 2000). E ainda, em um estudo de
paleomodelagem climatica utilizando o anfibio Rhinella crucifer, a hipétese do
refugio foi refutada como principal mecanismo envolvido na diversificacdo, sendo
gque as quebras filogeograficas coincidiam com algumas barreiras geograficas
(THOME et al., 2010).

Incongruéncias entre o0s resultados obtidos para diferentes espécies
evidenciam que seja pouco provavel que uma unica hipétese possa explicar os
padrdes gerais de diversificacdo em uma regido geograficamente complexa como a
mata Atlantica. Ou seja, outras hipoteses também poderiam explicar os padrbes
encontrados e, portanto, eles ndo podem ser considerados mutuamente exclusivos
(LARA & PATTON, 2000; THOME et al., 2010). Assim, outra hiptese bastante
citada é a dos rios como barreiras (WALLACE, 1876; AYRES & CLUTTON-BROCK,
1992), segundo a qual a origem de rios poderia agir como barreira geogréafica
limitando a dispersdo em determinadas espécies que, na condicdo de alopatria,
poderiam acumular diferencas em margens opostas dos rios. Essa hipotese dos rios
foi evocada para explicar o padréo geografico do complexo Gymnodactylus darwinii
amostrado na mata Atlantica (réptil; PELLEGRINO et al., 2005).

Ao contrario desses modelos que consideram o isolamento geografico entre
as populacdes, existe a hipotese dos gradientes ecoldgicos. Ela postula que a

selecdo natural agiria como fator principal na diversificacdo de espécies que habitam
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areas contiguas com diferencas ecoldgicas entre elas, como ocorre com alguns
grupos de aves dos Andes (SMITH et al., 1997; TERBORGH, 1985).

Essas hipoteses de diversificagcdo podem ser testadas (com diferentes niveis
de precisdo) pela analise da distribuicdo geografica dos taxons e estudos
filogenéticos ou filogeograficos (BATES et al., 1998). A filogeografia foi definida por

John C. Avise em 1987 como o estudo dos “..principios e processos que
determinam a distribuicdo geografica da diversidade genética intraespecifica”
(AVISE, 1987; AVISE, 1998). Na mata Atlantica os estudos filogeograficos tém sido
realizados para diversos grupos de organismos, contribuindo na compreensao da
histéria biogeografica desses taxons, como aves (CABANNE et al., 2008; D’HORTA
et al., 2011; MALDONADO-COELHO, 2012; AMARAL et al., 2013), anfibios
(CARNAVAL et al., 2009; FITZPATRICK et al., 2009; BRUNES et al., 2010; THOME
et al.,, 2010; AMARO et al., 2012; BELL et al., 2012), répteis (PELLEGRINO et al.,
2005; GRAZZIOTIN et al.,, 2006), mamiferos (HARRIS et al., 2005; MORAES-
BARROS et al., 2006; MARTINS et al., 2009), insetos (BATALHA FILHO et al., 2010)
e plantas (PINHEIRO et al., 2011; RIBEIRO et al., 2010).

Esses trabalhos apresentam alguns resultados comparaveis, como por
exemplo, nos tdxons em que se observa estruturacdo genética populacional, existe
certa congruéncia na sua distribuicdo geografica, com trés quebras principais ao
longo da mata Atlantica: na regido do Rio S&o Francisco, na regido do Rio Doce e na
regido proxima ao Rio Paraiba do Sul. Embora haja alguma congruéncia espacial,
nem sempre ha concordancia temporal dessas quebras filogeogréficas, as quais
foram datadas em alguns casos para o Pleistoceno e, em outros, no Plioceno. Por
outro lado, algumas espécies de aves da mata Atlantica ndo apresentaram estrutura
geografica, mas possuem sinais de expansdo demogréafica (CABANNE et al., 2012;
BATALHA FILHO et al., 2012).

Nos estudos filogeograficos é importante considerar que as populacdes
naturais podem possuir histérias complexas, e uma metodologia que permite avaliar
as forcas que podem ter influenciado a variabilidade genética dentro e entre
populacdes é a simulacdo computacional de diferentes cenarios evolutivos com base
em um conjunto de dados moleculares (CSILLERY et al., 2010). Em 2002,

Beaumont et al. propuseram um metodo para realizar inferéncia estatistica
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Bayesiana chamado de ABC (Approximate Bayesian Computation), que utiliza
estatisticas sumarias (valores calculados a partir dos dados para representar o
maximo de informacdo na sua forma mais simples) e simulacfes, possibilitando
inferir qual(is) modelo(s) simulado(s) melhor explicaria(m) os dados (HEY &
NIELSEN, 2007; CSILLERY et al., 2010; BEAUMONT et al., 2010).

Inferéncias filogeogréaficas estatisticas baseadas em testes de modelos tém
sido bastante utilizadas recentemente e permitiram muitos avangcos nos estudos
filogeograficos. Por exemplo, no inicio do desenvolvimento da filogeografia, os
estudos eram basicamente descritivos, ou seja, a histéria demografica de um tédxon
era inferida a partir da interpretacdo direta de uma genealogia de um Unico loco
(HICKERSON et al., 2010). Atualmente, a filogeografia esta se transformando em
uma disciplina mais integrativa, deixando de ser apenas uma ponte entre a filogenia
e a genética de populacdes (HICKERSON et al., 2010). A area passou a incluir o
uso de modelos coalescentes para estimar parametros, a testar modelos a priori,
estimando historias demograficas espacialmente explicitas e a testar se ha
congruéncias espaciais e/ou temporais entre o0s taxons com distribuicbes
geograficas comparaveis (HICKERSON et al., 2010).

Nesse contexto, o presente trabalho utilizou a filogeografia estatistica para
analisar a histéria evolutiva de duas espécies endémicas de passeriformes da mata
Atlantica. Dendrocincla turdina (Dendrocolaptidae) que ocorre na costa leste do
Brasil desde a Bahia até o Rio Grande do Sul, estendendo a distribuicdo para o
interior do Brasil até o nordeste da Argentina (Missiones) e leste do Paraguai (SICK,
1997; MARANTZ et al., 2003) e seu estudo filogeografico é apresentado no Capitulo
1. J& Drymophila squamata (Thamnophilidae) ocorre desde a Bahia até o nordeste
do Rio Grande do Sul, incluindo uma populacdo disjunta em Alagoas (SICK, 1997;
ZIMMER & ISLER, 2003) e seu estudo é apresentado no Capitulo 2. As duas
espécies ocorrem em areas de baixada da mata Atlantica, sendo que a distribuicdo
mais restrita de D. squamata se sobrepde a de D. turdina, exceto em Alagoas, e D.
squamata é observada apenas até 900 m de altitude, enquanto D. turdina ocorre até
1250 m acima do nivel do mar (SICK, 1997; MARANTZ et al., 2003; ZIMMER,;
ISLER, 2003). Comparacbes dos resultados das duas espécies sado abordadas no

capitulo final (Discussao geral e conclusfes) da presente Tese.
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OBJETIVOS

Os objetivos do presente estudo foram:

« Caracterizar a estrutura genética populacional e filogeografica de Dendrocincla
turdina na sua area de ocorréncia, utilizando dados de sequéncias mitocondriais e
dados nucleares (microssatélites e sequéncias de intron) e teste de modelo usando
ABC;

* Analisar a estrutura filogeografica de Drymophila squamata ao longo da mata
Atlantica utilizando dados de sequéncias mitocondriais e nucleares e testar cenarios
evolutivos para a espécie;

» Comparar a histéria evolutiva de D. turdina e D. squamata, espécies de baixada na

mata Atlantica.
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DISCUSSAO GERAL E CONCLUSOES

Foram analisadas as histérias filogeograficas de dois passeriformes com
distribuicdo sobreposta ao longo de suas ocorréncias na mata Atlantica (Figura 1).
Ambos sdo endémicos do bioma e, interessantemente, apresentam padrées de
estrutura genética discordantes, como pudemos verificar no presente trabalho.
Dendrocincla turdina n&do apresentou grupos geneticamente diferenciados com
distribuicdo geografica congruente, tendo sido considerada aqui como uma espécie
sem estruturacéo genética (Capitulo 1). Enquanto Drymophila squamata apresentou-
se subdivida em quatros clados bem suportados pelas andlises com DNA

mitocondrial (Capitulo 2).

B Dendrocincla turdina
D Dendrocincla turdina + Drymophila squamata
D Drymophila squamata

Figura 1. Mapa com as distribuicbes de Dendrocincla turdina (azul) e Drymophila squamata (amarelo).
A area verde corresponde a regiao onde a distribuicdo das duas espécies se sobrepde (modificado de
InfoNatura, 2007).

Esses dois padrbes contrastantes tem sido reportados em outros estudos
publicados com passeriformes da mata Atlantica. As espécies que também néao
apresentaram diferenciagcdo genética ao longo da sua distribuicdo, como
Dendrocincla turdina, foram Basileuterus leucoblepharus (BATALHA FILHO et al.,
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2012), Schiffornis virescens (CABANNE et al., 2012) e Myrmeciza squamosa
(AMARAL et al., 2013). Enquanto espécies de passeriformes com publicacdes que
apresentam diferenciagdo genética como Drymophila squamata, foram
Xiphorhynchus fuscus (CABANNE et al., 2008), Sclerurus scansor (D’HORTA et al.,
2011), Dendrocolaptes platyrostris (CABANNE et al.,, 2011), Pyriglena leucoptera
(MALDONADO-COELHO, 2012) e Synallaxis ruficapilla (BATALHA FILHO et al.,
2013).

Assim como Dendrocincla turdina, as outras espécies sem estruturacao
também apresentaram sinais de expansdo demografica durante o Pleistoceno
(BATALHA FILHO et al., 2012; CABANNE et al., 2012; AMARAL et al., 2013). E as
populacdes localizadas ao sul da mata Atlantica das espécies com estrutura
genética também tém evidéncias de expansdo, embora ndo existam datacdes do
evento demogréfico para todos esses outros grupos (Capitulo 2 do presente estudo;
CABANNE et al, 2008; D'HORTA et al, 2011;CABANNE et al., 2011,
MALDONADO-COELHO, 2012; BATALHA FILHO, 2012). Isso poderia indicar uma
colonizacdo do norte para o sul apés o ultimo maximo glacial (UMG), o que poderia
ter como resultado o padrdo de expansdo dessas populacdes. Porém, para as
espécies analisadas na presente Tese aparentemente esse ndo € o caso, uma vez
gue a divergéncia do clado Sul de D. squamata dos clados Norte e Sul foi antes do
UMG e a expanséao de D. turdina se iniciou dentro do UMG. Assim, esses resultados
sugerem que essas populacdes ja estavam em areas ao sul da mata Atlantica nesse
periodo.

Para essas duas espécies as oscilacdes climaticas Pleistocénicas nao
puderam ser descartadas como tendo contribuido para as histérias demograficas
observadas. Os dados apresentados reforcam a proposicao de Porto et al. (2013)
sobre a permanéncia de um grande refagio no sudeste do Brasil durante o
Quaternario. E também seria congruente como a sugestdo de Thomé et al. (2010)
da existéncia de areas florestadas na porgéo sul do bioma onde algumas linhagens
possivelmente persistiram no mesmo periodo.

Outro ponto em comum entre os dois taxons é que aparentemente o vale do
rio Doce néo representa uma barreira geografica, uma vez que D. turdina ocorre em

ambas as margens do rio e o grupo Centro de D. squamata também apresentou
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linhagens mitocondriais compartilhadas ao norte e ao sul do vale. No entanto, para
D. turdina nenhum rio parece ser uma barreira atual ou passada dada a auséncia de
estrutura, enquanto para D. squamata parece que ao menos o rio Pardo tenha
alguma influéncia na distribuicdo genética atual dada sua concordancia geografica
com as linhagens Centro e Norte.

Interessantemente, a area de ocorréncia da populacdo disjunta de D.
squamata € sobreposta a distribuicdo do taxon irmdo de D. turdina, D. fuliginosa
taunayi, e a divergéncia do clado Nordeste com os demais de D. squamata tem
concordancia temporal com a divergéncia de D. turdina e D. f. taunayi. A divergéncia
em D. squamata foi datada ha 1,1 Ma enquanto entre essas espécies irmas de
Dendrocicla foi datada had 1,3 Ma, ambos foram datados usando marcadores
mitocondriais e nucleares com uma abordagem bayesiana (WEIR & PRICE, 2011).
Outros grupos de aves também apresentaram tempos de divergéncia similares entre
clados nessa mesma regido do rio S&o Francisco, como os filogrupos de
Xiphorhynchus fuscus e as espécies irmas Tangara seledon e T. fastidiosa, que
tiveram divergéncia estimada entre 1,2-1,5Ma calculado por Weir e Price (2011).

Weir e Price (2011) discutem que possivelmente um evento biogeografico
comum teria afetado simultaneamente diversos grupos de aves, o0 que foi
corroboramos pelos dados de D. squamata. Dentre alguns eventos biogeograficos
possiveis, 0s autores destacam que poderia tanto ser a formacdo do curso do rio
Sédo Francisco (que teria fragmentado um grupo ancestral) ou a dispersédo atraves
dessa barreira poderia ter sido possibilitada por alguma alteracdo climatica, ou
ainda, a separacdo poderia ter ocorrido durante os periodos glaciais do Pleistoceno
gue separaram os refugios Pernambuco e Bahia (CARNAVAL & MORITZ, 2008),
podendo levar a divergéncia entre os grupos (WEIR & PRICE, 2011).

Dessa forma, nés verificamos que as duas espécies abordadas nessa Tese
possuem tanto pontos concordantes quanto discordantes em relacdo a sua historia
filogeografica, que vao além de sua biologia, integrando também fatores abioticos.
Isso ressalta a necessidade de mais estudos serem realizados para podermos ter
uma ideia melhor sobre como as diferentes espécies responderam e estao

respondendo a diferentes eventos histéricos geoldgicos e climaticos.
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Conclusdes

A cada novo estudo filogeografico relacionado a mata Atlantica fica mais
evidente a complexidade da histéria evolutiva desse bioma. Na presente tese,
analisando dois passeriformes co-distribuidos, foram identificados dois padrdes
filogeograficos bastante diferentes em relacdo a distribuicdo das linhagens genéticas
e alguma similaridade de respostas aos eventos do Quaternario com alteracao
demografica.

Aqui foi identificado que tanto oscilagbes climaticas quanto eventos
geoldgicos podem ter moldado a diversificagdo em Drymophila squamata, e que os
rios também podem ter contribuido como barreiras secundarias mantendo o0s
padrdes observados. Para Dendrocincla turdina temos evidéncias para as alteracfes
demograficas tendo sido influenciadas pelos ciclos glaciais do Quaternario, o que
nao exclui que eventos geoldgicos que ndo sdo de nosso conhecimento possam ter
influenciado a sua distribuicéo.

Assim, diversos processos evolutivos possivelmente atuaram em conjunto
moldando a diversidade que observamos na mata Atlantica. Quanto mais estudos
com organismos com diferencas em ecologia e capacidade de dispersédo, melhor
sera a compreensdo de como diversos processos geotectbnicos, de formacéo de
vales e rios, de expansfes e contracdes de florestas por alteracdes climaticas,
alteraram e contribuiram para os padrdes de distribuicdo observados nas espécies.

O presente estudo contribuiu com a compreensdo da histéria evolutiva da
mata Atlantica e instiga que outros sejam realizados. Muitas questdes ainda estédo
em aberto. Como, por exemplo, se ha diferenca na filogeografia e demografia de
organismos com biologias diferentes (subbosque x copa, dispersdo das fémeas x
machos, dispersdo x sedentarismo, territorios de grande extensdo X pequena,
sensibilidade a fragmentacgéo x resisténcia, etc.) ou com distribuices diferentes (sul
X norte, montanhas x baixada).

A filogeografia € uma area relativamente recente e seu desenvolvimento nos
ultimos anos parece bastante promissor. Foram desenvolvidos novos métodos de

analise, como testes baseados em modelos mais complexos, geracdo de
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sequéncias em grande escala e métodos computacionais mais avancados. Esses
avangos devem possibilitar que estudos cada vez mais elaborados e com respostas
mais precisas sejam feitos com sucesso contribuindo com o entendimento da

diversificacao neotropical.
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