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Resumo

O Centro de Endemismo Pernambuco (CEP) é a regido da Mata Atlantica (MA) que mais
sofreu com o desmatamento e fragmentacdo. As relacdes biogeogréaficas entre o CEP, a
MA do Sul e a Amazonia (AM) ndo ainda foram abordadas de forma abrangente em
estudos recentes. Processos que contribuem para a origem da biodiversidade Neotropical
podem ocorrer por meio de diferentes modelos de diversificacdo como os refugios
florestais e a hipotese dos rios como barreira e ambos podem ser testados com as espécies
do CEP. Além disso, conexdes entre a AM e a MA poderiam ter um papel importante no
processo de diversificagdo do CEP, sendo proposta uma possivel relacdo entre a
distribuicdo atitudinal e a origem de uma linhagem. Foi realizado um estudo filogendmico
comparado de 7 taxons de aves endémicas do CEP para esclarecer sua historia
biogeografica e detalhar o histérico de conexdes entre a AM e o CEP utilizando o
sequenciamento de elementos ultraconservados (UCES) e um gene mitocondrial. Foi
sequenciado o gene ND2 e extraido SNPs de aproximadamente 5000 UCEs que foram
utilizados para reconstruir as relacfes filogenéticas entre as populacbes, descrever a
estrutura populacional e testar cenarios demograficos alternativos. Analises de DNA
mitocondrial e SNPs das UCEs apresentaram, em geral, um padrdo congruente, em que
as populacdes do CEP sdo mais proximas das populacfes da MA do Sul sem relagdo com
a distribuicdo altitudinal, em alguns tdxons o CEP ndo ¢ identificado como uma linhagem
evolutiva independente. Andlises de demografia histdrica recuperaram um padrdo de
divergéncia com fluxo génico, a populacdo do CEP se originou de uma populagéo
amazbnica por meio de mdultiplas conexdes durante o Plioceno e Pleistoceno,
posteriormente esta populacdo expandiu para o sul colonizando regifes ao sul do rio Sdo
Francisco, processos de migracdo posterior a divergéncia foram identificados em todos
0s taxons e entre todas as regides resultando em contato secundario. As mudancas
climaticas do Pleistoceno foram as grandes responsaveis pela geracéo de biodiversidade
na MA e por promover conexdes entre a AM e a MA, no entanto, os padrbes de
divergéncia e migracdo recuperados sdo, em geral, idiossincraticos, indicando que
diferencas nos atributos ecologicos de cada espéecie podem ser decisivas em sua historia
evolutiva. A origem da comunidade de aves do CEP é caracterizada como um processo
prolongado e ndo simultaneo em que maultiplas conexdes com a Amazénia conjuntamente
com as diversas variagdes climaticas do Pleistoceno contribuiram para a formacao da sua

diversidade atual.



Abstract
The Pernambuco Centre of Endemism (PCE) is the Atlantic Forest (AF) region most

affected by deforestation and fragmentation. The biogeographical relationships among
the PCE, the Southern AF and Amazonia (AM) have not been addressed comprehensively
in recent studies. Processes that contribute to the origin of the Neotropical biodiversity
can occur through different models of diversification such as the forest refugia and
riverine barriers and both can be tested with the PCE birds. Furthermore, connections
between Amazonia and AF would have been hypothesized to have affected the
composition of the PCE based on the species’ elevational distribution. Furthermore,
connections between AM and AF could have an important role on the PCE diversification
process with a putatively altitudinal related origin. Here, we conducted a comparative
phylogenomic study of 7 bird taxa endemic to the PCE to clarify its biogeographic history
and to detail the historical connections between AM and PCE using the sequencing of
ultraconserved elements (UCEs) and one mitochondrial gene. We sequenced ND2 gene
and extracted SNPs from approximately 5,000 UCEs and used it to reconstruct
phylogenetic relationship among populations, describe population structure and to test
alternative demographic scenarios. Mitochondrial DNA and UCEs SNPs analyses
presented a congruent pattern in general, in which PCE populations are closely related to
Southern AF, an origin not related to elevational range, in some taxa the PCE population
is not even an independent evolutionary lineage. Demographic history demonstrated that
all taxa presented a pattern of divergence with gene flow, the PCE population likely
originated from Amazonia throughout multiple connections within Pliocene and
Pleistocene, afterwards this population expanded southwards and colonized the region on
the South of Rio Sdo Francisco, subsequent migrations after divergence were present in
all taxa and among all regions resulting on secondary contact. Pleistocene climatic
changes were the major responsible for the generation of the AF biodiversity and for
promoting connections between AM and AF, nevertheless, the divergence and migration
patterns we recovered are generally idiosyncratic, demonstrating that differences in the
ecological traits of each species may be a decisive factor in their evolutionary history.
The origin of PCE bird community has been a prolonged process instead of simultaneous
event and multiple connections with Amazonia together with the various Pleistocene

climatic oscillations contributed to the formation of its present-day diversity.



Introducao Geral

A Mata Atlantica e o Centro de Endemismo Pernambuco

As florestas da regido Neotropical sdo amplamente conhecidas pela sua diversidade de
especies extremamente elevada e a compreensao dos padrdes e processos geradores dessa
diversidade ainda permanecem pouco explorados e se tornaram um dos principais
objetivos dos bidlogos evolutivos deste século (Haffer, 1969; Hoorn et al., 2010; Ribas et
al., 2012; Smith et al., 2014b). Uma das areas mais diversas da regido Neotropical que
ainda permanece pouco estudada é a Mata Atlantica; a Mata Atlantica esta entre as regides
que apresentam a maior riqueza de espécies do planeta, abrigando mais de 60% das
especies terrestres (Myers et al., 2000; Galindo-Leal & Camara, 2003; Mittermeier et al.,
2005). Estende-se por todo o leste do Brasil, leste do Paraguai e nordeste da Argentina
(Rizzini, 1997), ja chegou a cobrir uma area de cerca de 1.500.000 kmz2, no entanto,
atualmente restam entre 11.4-16% de sua cobertura vegetal original (Galindo-Leal &
Céamara, 2003; Ribeiro et al., 2009); tais fragmentos, hoje em dia, abrigam uma das
maiores porcentagens de espécies endémicas do mundo, o que caracteriza a Mata
Atlantica como umas das unidades biogeograficas mais distintas de toda a regido
Neotropical (Rizzini, 1997; Moreira-Lima, 2013).

Entretanto, sabe-se que a Mata Atlantica ndo é formada por um fragmento
continuo e homogéneo de espécies animais e vegetais (Silva et al., 2004). Ao contrario
da floresta Amazonica, a Mata Atlantica ocorre ao longo de um gradiente latitudinal de
aproximadamente 25°, o que inclui diferentes regimes climaticos (Silva et al., 2004;
Ribeiro et al., 2009); outro fator estd na variagdo altitudinal, areas florestadas sdo
encontradas desde o nivel do mar até 1700 m de altitude (Rizzini, 1997), montanhas
originadas por meio das intensas atividades tectonicas do Cenozdico (Petri & Fulfaro,
1983). Considerando-se variacoes latitudinais e altitudinais, diferentes tipos de vegetacao
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desenvolvem-se, influenciando a distribuicdo das espécies (Brown & Lomolino, 1998).
Por isso, algumas areas de endemismo ja foram propostas para a Mata Atlantica e
atualmente sdo reconhecidas quatro areas de endemismo distintas (Silva & Casteleti,
2003; Silva et al., 2004, Figura 1): Serra do Mar, Central Bahia, Costa da Bahia e o Centro

Pernambuco.

Serra do Mar

Figura 1: Mapa mostrando a localizagdo das quatro &reas de endemismo da Mata
Atlantica de acordo com Silva et al. (2004). Modificado de Silva et al. (2004).

O Centro de Endemismo Pernambuco (CEP) € a area mais ameacada da Mata
Atlantica e certamente a mais ameagada das Americas; ja chegou a compreender um bloco
continuo de floresta (56.000 km?) ao longo da costa dos estados da Paraiba, Pernambuco
e Alagoas, desde nivel do mar até as escarpas do planalto da Borborema, ao norte do rio
Sdo Francisco (Silva et al., 2004, Figura 1). O CEP apresenta cinco tipos de vegetacao:
floresta ombrofila aberta, floresta ombrofila densa, zona de tensdo ecoldgica, floresta

estacional semidecidua e formacédo pioneira (IBGE, 2004). Estima-se que as florestas
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maduras do CEP séo principalmente do tipo ombroéfila aberta, seqguida pela floresta
estacional semidecidua e ombrofila densa (Ranta & Blom, 1998; Silva & Tabarelli, 2001;
Silveira et al., 2003).

O nordeste do Brasil foi a primeira regido a ser colonizada pelos europeus, e toda
a area que era extensivamente coberta por florestas rapidamente deu lugar a plantacdes
de cana-de-acUcar, o desmatamento e a modificacdo do habitat ja ocorre ha mais de cinco
séculos, caracterizando uma das mais antigas e de maior escala modificacfes de habitat
produzidas pelas col6nias europeias na América do Sul (Silveira et al., 2003; Tabarelli et
al., 2006; Roda et al., 2011; Barnett & Buzzetti, 2014). O desmatamento foi acelerado
durante as décadas de 1970 e 1980 devido ao plano do governo brasileiro que visava
impulsionar a producdo de etanol, o PROALCOOL (Teixeira et al., 1986; Cavalcanti,
1992; Silveira et al., 2003; Martinelli & Filoso, 2008). A busca por uma alternativa a
gasolina teve como custo as florestas remanescentes do nordeste brasileiro, que deram
lugar novamente a culturas de cana-de-agucar, o que auxiliou o Brasil a diminuir a sua
dependéncia da gasolina durante a crise global do petroleo do inicio da década de 1970
(Silveira et al., 2003; Tabarelli et al., 2010).

De sua extensdo original de 39567 km2, estima-se que restam apenas 2% (1907
km?) de florestas maduras na regifo e grande parte dessas florestas remanescentes s&o
compostas de pequenos fragmentos, muitos deles constituidos de florestas secundarias
e/ou que sofreram extracdo seletiva de madeira. Os fragmentos s&o majoritariamente
encontrados em cadeias de montanhas do interior, como na Chapada da Borborema, 48%
dos fragmentos restantes sdo menores que 10 ha e pouquissimos ultrapassam 1000 ha
(Ranta & Blom, 1998; Silva & Tabarelli, 2000; Silva et al., 2002; Silveira et al., 2003;
Ribeiro et al., 2009; Pereira et al., 2014). Atualmente, ha apenas 157 areas protegidas na

regido e grande parte (78%) sdo menores que 5 km?, além disso, todos os fragmentos



estdo inseridos em meio a plantacdes de cana-de-agUcar e muitos dessas areas nao seriam
funcionais para a conservacao de espécies endémica e/ou ameacadas, e existem alguns
fragmentos com um grande namero de espécies endémicas e/ou ameacadas que nao estao
protegidos (Pereira et al., 2014, 2016).

Apesar de sua elevada exploracdo econémica desde o inicio da colonizacdo do
Brasil, o nordeste brasileiro € uma das regifes mais negligenciadas cientificamente. No
ambito da ornitologia, pouca atencdo foi dada a essa regido ao longo dos séculos,
principalmente para as regides montanhosas, as primeiras expedi¢des cientificas para
essas areas ocorreram, talvez tarde demais. Somente nas décadas de 1970 e 1980
expedicdes do Museu Nacional do Rio de Janeiro (MNRJ) foram realizadas e resultaram
na descricao de quatro novas espécies (Philydor novaesi, Myrmoterula snowi, Terenura
sicki e Phyloscartes ceciliae) endémicas ao estado de Alagoas, na Fazenda Serra Branca,
local que atualmente abriga a Estacdo Ecoldgica de Murici, o que tornou esta localidade
a area mais emblematica e importante para a conservacdo dos Neotrépicos (Wege &
Long, 1995). Ja nessa época, a cobertura vegetal da regido encontrava-se bastante
reduzida, e por isso, essas espécies foram encontradas principalmente em areas
florestadas remanescentes do alto de montanhas (Teixeira & Gonzaga, 1983b, 1983a;
Teixeira et al., 1987; Barnett & Buzzetti, 2014). Outras espécies foram descritas ainda
mais recentemente, como Glaucidium mooreorum (Silva et al., 2002) e Cichlocolaptes
mazarbarnetti (Barnett & Buzzetti, 2014), quando ja estavam a beira da extingdo, e muitas
espécies provavelmente foram extintas antes mesmo de serem descritas (Lees et al.,
2015).

O CEP ¢ identificado como uma importante area de endemismo tanto para plantas
(Prance, 1982), borboletas (Brown, 1979; Tyler et al., 1994) e aves (Silva et al., 2004).

Das 435 espécies de aves registradas no CEP (incluindo brejos de altitude), 18 espécies e



21 subespécies sdo endémicas, totalizando 39 taxons endémicos (Silveira et al., 2003,
2004; Roda et al., 2011; Batalha-Filho et al., 2013b; Barnett & Buzzetti, 2014; Pereira et
al., 2014; Régo et al., 2014). Do total de espécies 65% estd associada a ambientes
florestais (Roda et al., 2011), 15 estdo atualmente listadas como ameacadas na lista
vermelha da IUCN (IUCN, 2014) e 26 estdo listados em alguma categoria de ameaca na
lista vermelha de animais ameacados de extin¢do do Brasil (ICMBIo, 2016).

Recentemente, Pereira et al. (2014) fizeram uma revisao do status de conservagéo
das aves ameacadas do CEP e concluiram que, além de Pauxi mitu (Silveira et al., 2004),
outras trés espécies endémicas foram declaradas extintas (Glaucidium mooreorum,
Cichlocolaptes mazarbarnetti e Philydor novaesi), com base em investigacoes realizadas
nos ultimos 11 anos em 14 fragmentos que variavam desde 6 até 1200 ha. Tais dados
tornam o CEP a regido Neotropical com o maior numero relativo de espécies ameacadas
e extintas (Silveira et al., 2003; Olmos, 2005; Pereira et al., 2014). Além disso, pelo
menos trés novos taxons endémicos ao CEP estdo sendo descritos neste momento,
indicando que o conhecimento sobre a biodiversidade da regido ainda ndo se esgotou
(Silveira, com. pess.). Apesar da grande importancia biol6gica associada a presenca de
muitas espécies endémicas e ameacadas de extingdo, as relacbes biogeograficas do CEP
com as demais regies da Mata Atlantica e da Amazonia ainda sdo pouco compreendidas.
O esclarecimento detalhado dessas relacdes é chave para a compreensdo da evolugdo das
biotas Amazonica e Atlantica, ja que € bastante conhecida a origem mista de sua avifauna
endémica (Teixeira et al., 1986; Roda, 2003).

A identificacdo dos mecanismos ecoldgicos e evolutivos que podem contribuir
para as elevadas taxas de diversidade de espécies em florestas tropicais € um dos temas
centrais da biologia evolutiva e seus resultados podem fornecer subsidios para a biologia

da conservacdo (Whittaker et al., 2005; Maldonado-Coelho, 2012). Tais estudos sé&o



especialmente relevantes na regido Neotropical, que possui a maior diversidade biologica
do mundo e que apesar disso, poucos estudos com o objetivo de testar os fatores que
causaram a diferenciacdo populacional, especiacédo e as afinidades biogeograficas entre
espeécies foram realizados. No caso nas espécies do CEP, que possuem uma distribuicdo
extremamente restrita e ameacada, a determinacao dos padrdes e processos que delimitam
suas relacdes biogeograficas permite que decisbes mais acuradas sejam tomadas no
planejamento de areas de conservacdo, restauracdo, manejo de espécies invasoras e
também na escolha de areas para reintroducdo de espécies, quando necessario
(Richardson & Whittaker, 2010).

A origem da fauna do CEP, assim como as relagdes biogeograficas entre o CEP,
a Amazonia e a Mata Atlantica Meridional (ao sul do rio Sdo Francisco) ainda
permanecem pouco estudas e dificilmente sdo alvo de estudos biogeograficos e
filogeograficos modernos (Silveira et al., 2003; Santos et al., 2007). Para compreender a
origem biogeografica do CEP é necessario testar as hipdteses biogeograficas que
envolvem a Mata Atlantica como um todo, focando-se nas predi¢Oes especificas para a
regido do CEP, além disso, devido a conhecida origem mista de sua avifauna, € necessario
testar as hipoteses que envolvem as possiveis conexdes entre a Amazénia e a Mata
Atlantica, e a decisdo de quais hipoteses serdo testadas dependera de onde sao seus taxons
irmaos (Amazonia e a Mata Atlantica).
As hipdteses de diversificacdo na Mata Atlantica

Uma das principais e mais discutidas hipoOteses para explicar a origem da
biodiversidade Neotropical é a teoria dos refugios florestais pleistocénicos (Haffer, 1969,
1997). A teoria classica dos refugios hipotetiza que organismos florestais ficariam
isolados em manchas de floretas separadas por savanas durante os periodos das grandes

mudangas climaticas que afetaram a vida na Terra desde o Quaternario (Haffer, 1969;
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Vanzolini & Williams, 1970) e os ciclos de fragmentacdo e reconexao da floresta
resultariam em altos niveis de riqueza de espécies, ja que o isolamento em fragmentos
florestais cercados por habitats inospitos resultariam em diferenciacdo e, em alguns casos,
em especiacao.

Derivado da hipdtese classica dos refugios, o0 modelo de estabilidade e extincao
(Carnaval & Moritz, 2008; Carnaval et al., 2009), utiliza modelos de distribuicdo de
espécies da Mata Atlantica do passado e do presente para sugerir que os padrdes atuais
de variacdo genética intraespecifica sdo resultados do isolamento peridédico em areas de
estabilidade florestal (refuigios) e da extingdo em areas fora dos refugios, durante o Ultimo
Méaximo Glacial (LGM), ha cerca de 21000 anos. Este modelo é caracteriza-se pela
hipbtese de que a maioria das regides florestadas ao sul do rio Doce foram substituidas
por regides de savana no decorrer do ultimo periodo glacial e seriam ambientalmente
menos estaveis, e dois refugios florestais persistiram ao norte do rio Doce: o primeiro
deles chamado de refugio da Bahia, foi uma grande area florestada que se estendia desde
a margem norte do rio Doce até a margem sul do rio Sdo Francisco; o segundo chamado
de reflgio de Pernambuco caracterizava-se por uma menor regido florestada localizada
ao norte do rio Sao Francisco (Carnaval & Moritz, 2008).

Portanto, considerando-se as predi¢cbes do modelo de estabilidade e extingéo,
organismos que possuem uma distribuicdo ao longo de toda a Mata Atlantica deveriam
ter uma maior diversidade genética, uma maior estruturacao populacional e as populagdes
distribuidas ao norte do Rio Doce teriam uma historia demografica mais estavel. Sendo
assim, as populagdes das espécies endémicas do CEP, quando comparadas com seu tdxon-
irmdo da Mata Atlantica do Sul, apresentariam maior estabilidade demogréfica, seriam
mais diferenciadas e estruturadas, seu taxon irmdo apresentaria tragos de eventos de

recolonizacdo recente provenientes das populacbes do norte, enquanto que elas
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apresentariam niveis baixissimo de migragéo devido ao seu isolamento em areas refugias
(Carnaval & Moritz, 2008; Carnaval et al., 2009).

Este modelo impulsionou a realizacdo de uma grande variedade de novos estudos
envolvendo tdxons endémicos da Mata Atlantica e os resultados foram variados, alguns
deles encontraram padrfes condizentes com a hipdtese dos refugios e que davam suporte
a este modelo (Carnaval et al., 2009; Fitzpatrick et al., 2009; Mata et al., 2009; Brunes et
al., 2010; Dhorta et al., 2011; Amaral et al., 2013; Batalha-Filho & Miyaki, 2016),
enquanto outros estudos filogeograficos questionam sua validade, visto que foram
capazes de recuperar linhagens endémicas do reflgio da Bahia mais antigas do que o
Ultimo Méximo Glacial, ou porque suportavam a persisténcia de populacdes estaveis fora
das supostas regides refugiais, com na regido central e sul da Mata Atlantica (Cabanne et
al., 2008; Fitzpatrick et al., 2009; Thomé et al., 2010; Amaral et al., 2013; Alvarez-Presas
et al., 2014). No entanto, estudos delineados com o objetivo de corroborar este modelo e
utiliza-lo como uma ferramenta para estudos biogeogréaficos ainda sao escassos (Carnaval
et al., 2009; Maldonado-Coelho, 2012; Amaral et al., 2013).

Com o objetivo de testar explicitamente os efeitos das mudancas climaticas do
Pleistoceno na distribuicdo das espécies e nos processos evolutivos das aves endémicas
da Mata Atlantica Cabanne et al., (2016), utilizaram 15 espécies endémicas da Mata
Atlantica para avaliar a relacdo os parametros de genética de populagdes com as métricas
das mudancas de distribuicdo das espécies que ocorreram entre o presente e 0 LGM.
Identificou-se que as mudancas de distribuicdo do Pleistoceno de fato afetaram a
diversificacdo dos organismos florestais, mas com um efeito menor do que o esperado.
Verificou-se que as respostas evolutivas as mudancas na distribui¢do variam muito entre
as espécies de aves da Mata Atlantica, podendo variar de acordo com seus requerimentos

ecoldgicos, capacidade de dispersdo, idade da populagéo, etc., 0 que explicaria as grandes
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divergéncias nos resultados de estudos biogeograficos com aves da Mata Atlantica. E
proposto um novo modelo de como seriam as distribuicdes das espécies da Mata Atlantica
durante 0 LGM, elas seriam maiores, igualmente fragmentadas e geograficamente
deslocadas das suas distribui¢des durante os periodos interglaciais. Este estudo demonstra
que a resposta de uma espécie a mudancgas ambientais pode variar de acordo com seus
atributos ecolégicos, como ja demonstrado por Smith et al. (2014) com aves amazonicas,
gerando diferentes padrbes de diversidade e estruturacdo genética, evidenciando a
importancia de se analisar dados diferentes espécies de forma comparativa em analises
biogeogréficas.

Dois estudos publicados recentemente (Arruda et al., 2018; Costa et al., 2018)
utilizando padrdes de vegetacdo a longo prazo e modelagem de habitat, revelaram padrbes
de estabilidade na Mata Atlantica que diferem dos padrdes descritos anteriormente.
Apesar de Costa et al. (2017) ter verificado areas de estabilidades nas regides do refugio
de Pernambuco e Bahia, também foram identificadas areas estaveis na porcéo sul da Mata
Atlantica, por ser uma regido climaticamente distinta (Carnaval et al., 2014), além disso,
seus dados quando projetados para o LGM resultam o oposto do esperado, ou seja,
expansdo das florestas tropicais e contracdo das regiGes de areas abertas (savanas) e €
proposto para a Mata Atlantica que a contracdo e expansdo de florestas ocorreu em
diversos periodos nos ultimos 30 mil anos, sendo a recuperacao florestal bastante rapida,
sugerindo a existéncia multiplos refugios ao logo de todo bioma em diferentes periodos.
Ja 0os modelos de Arruda et al. (2018), predizem que o clima no passado era mais frio e
mais Umido em quase toda a América do Sul, sendo que a Amazonia e as regides ecotonais
foram as mais afetada pelas mudangas climaticas dos ultimos 21000 anos.

Outra hipotese de diversificacdo € a teoria dos rios como barreira ao fluxo génico

de animais terrestres (Wallace, 1852; Sick, 1967), especificamente para a Mata Atlantica,
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tem se sugerido que o desenvolvimento dos rios e de outras barreiras fisiograficas seriam
fatores importantes que moldam a diversidade da Mata Atlantica (Thomé et al., 2010,
2014). Os rios e as variacOes atitudinais geralmente estdo associados aos limites de
distribuicdo de muitos taxons de aves da Mata Atlantica, o rio Doce e o rio S&o Francisco
sdo vistos como as barreiras mais importantes que modelam a diversidade, sendo que eles
que delimitam as principais areas de endemismo do bioma (Silva et al., 2004). A hipotese
dos rios como barreira na diversificacdo da Mata Atlantica diverge drasticamente da
hipdtese dos refugios em suas predicdes, espacialmente, as principais quebras entre as
populacdes coincidiriam com o0s rios e ndo com os supostos refugios, temporalmente,
qguando um rio é o principal agente promotor de especiacdo, as divergéncias entre as
populacdes devem coincidir com a formacéo dos rios e, por isso, o tempo de divergéncia
seria muito mais antigo do que aquele previsto pela hipotese dos refugios, e
principalmente, sob a hipo6tese dos rios como barreira, as flutuacdes demogréaficas das
populacdes ao longo do tempo ndo deveriam ocorrer, ja que ciclos de extingao e expansao
ndo sdo esperados (Maldonado-Coelho, 2012; Amaral et al., 2013).

Diversos estudos biogeograficos realizados com organismos endémicos da Mata
Atlantica revelaram que, muitas vezes, as quebras genéticas coincidem com 0s seus
principais rios (Pellegrino et al., 2005; Cabanne et al., 2007; Lara-Ruiz et al., 2008;
Brunes et al., 2010; Resende et al., 2010), entretanto, o tempo de divergéncia entre as
populacdes varia muitos nos diversos taxons, o que chama atencdo para qual seria o real
papel dos rios como uma barreira geogréfica para especiacdo (Cabanne et al., 2008;
Colombi et al., 2010). Estudos demonstraram que 0s rios tem um papel importante na
diversificacdo da Amazonia (Cracraft, 1985; Haffer, 1997; Gascon et al., 1998; Ribas et
al., 2012), mas o seu papel na Mata Atlantica permanece bastante questionado e pouco

conclusivo no caso das aves (Maldonado-Coelho, 2012). Recentemente, novas
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ferramentas computacionais tornaram-se disponiveis para testar hipoteses biogeograficas,
métodos baseados em modelos vem sendo cada vez mais utilizados (Carnaval et al., 2009;
Amaral et al., 2013; Alvarez-Presas et al., 2014; Prates et al., 2016; Thomé et al., 2016)
proporcionando formas mais rigorosas de se testar modelos biogeogréficas, e a utilizacao
desses recursos torna-se especialmente importante quando os limites entre as supostas
barreiras e refugios coincidem, como € o caso do refugio da Bahia, que fica localizado
entre duas possiveis barreiras, o rio Doce e rio Sdo Francisco (Carnaval & Moritz, 2008).
As conexdes entre Amazonia e Mata Atlantica

A floresta Amazdnica e a Mata Atlantica sdo consideradas as florestas tropicais
mais diversas do planeta (Morley, 2000), entre esses dois biomas encontra-se um cinturdo
de vegetacdo aberta e matas secas que inclui o chaco argentino e paraguaio, o cerrado e a
caatinga brasileira (Ab’Saber, 1977), e € esta diagonal seca que sempre foi apontada como
uma importante restricdo a migracdo de espécies entre esses dois grandes biomas de
floresta tropical (Mori, 1981; Rizzini, 1997). Mudancas na distribuicdo geografica dos
habitats no decorrer do tempo geologico podem resultar em dispersdo e vicariancia e,
portanto, influenciar padrbes biogeograficos, por exemplo, barreiras topograficas (rios e
montanhas) e barreiras ambientais (corredores secos separando ambientes Umidos)
favorecem a divergéncia entre tdxons disjuntos proximamente relacionados (Graham et
al., 2004; Ribas et al., 2012; Thomé et al., 2014; Prates et al., 2016). Assim, sempre que
ecossistemas similares sdo conectados novamente, 0s organismos tem a oportunidade de
colonizar areas adjacentes e interagir com novas espécies (Petren et al., 2005), este tipo
de conexao entre habitas sempre esteve relacionado com mudancas climaticas (Prates et
al., 2016), sendo assim, presume-se que a dispersdo mediada por mudancas climéticas
teria desempenhado um papel fundamental na formagdo dos biomas Amazo6nia e Mata

Atlantica.
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No passado, a Amazonia e a Mata Atlantica provavelmente formavam um unico
continuo de floresta tropical, tornando-se separadas devido ao soerguimento dos Andes e
as drasticas mudancas climaticas que ocorreram durante o Eoceno/Mioceno que
resultaram no crescimento da aridez e a formacéo da diagonal seca entre elas (Bigarella
et al., 1975). Dados paleoambientais auxiliaram a desvendar as recentes conexdes entre
as duas florestas tropicais, registros como de is6topos de oxigénio (Cheng et al., 2013),
espeleotemas (Auler et al., 2004) e de simulacdes paleoclimaticas (Sobral-Souza et al.,
2015) indicam que realmente ocorreram varia¢fes climaticas ao longo do tempo
favorecendo a expansdo de florestas tropicais conectando ambos os biomas. Foi
demonstrado que a regido central do Brasil era mais imida durante o Quaternario (Ledru,
1993), o que poderia ter favorecido a formacéao de corredores de floresta tropical entre o
leste da Amazonia e o norte da Mata Atlantica e também entre o sul da Mata Atlantica e
o0 sudoeste da Amazodnia, padrdes consistentes com a distribuicdo de diversos taxons de
aves com distribuicdo disjunta (Cheng et al., 2013; Batalha-Filho et al., 2013a).

No entanto, os dados detalhados sobre as possiveis conexdes entre a Amazénia e
a Mata Atlantica ainda sdo escassos, pouco se sabe sobre o tempo, a frequéncia e a
magnitude dessas conexdes. Batalha-Filho et al. (2013a) utilizaram a filogenia molecular
de aves combinada com dados de distribuicdo para obter uma perspectiva do tempo
evolutivo sobre a dindmica das relagGes historicas entre Amazonia e Mata Atlantica. S&o
propostas a0 menos duas supostas conexdes biogeograficas entre Amazonia e Mata
Atlantica, a primeira delas, mais antiga, durante o Mioceno tardio, através da porg¢éo sul
do Cerrado e Mato Grosso para 0 Chaco e as savanas da Bolivia e Paraguai; a segunda,
mais recente, datada do Plioceno ao Pleistoceno, provavelmente ocorreu entre o Cerrado
e a Caatinga no nordeste do Brasil, padréo que poderia explicar colonizagdo do CEP por

populacdes de origem Amazonica. Este padrdo biogeografico ja havia sido proposto por
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Andrade-Lima (1964) e Bigarella et al. (1975) que hipotetizaram a ocorréncia de duas
conexdes entre 0 CEP e a Amaz6nia, uma delas pela regido costeira que segue as planicies
sedimentarias do Terceario pela costa do Atlantico e outra rota pela regido que hoje
compreende a Caatinga, 0 que também é suportado por dados palinoldgicos e geoldgicos
(Oliveira et al., 1999; Auler & Smart, 2001; Auler et al., 2004). No entanto, estudos
envolvendo diferentes tdxons de lagartos sugerem que a rota pelo nordeste da Mata
Atlantica pode ser bem mais antiga, datada para o Mioceno (Pellegrino et al., 2011,
Rodrigues et al., 2014; Prates et al., 2017; Sd et al., 2019).

Prates et al. (2016) utilizaram dados de filogenias de trés espécies de lagartos
arboricolas co-distribuidos tanto na Amazénia quanto na Mata Atlantica para testar
cenarios demogréficos alternativos de colonizacao e vicariancia, seus resultados deram
suporte a colonizacdo da Mata Atlantica pelo leste da Amazonia, revelando que as
flutuagbes climaticas do Quaternario foram oportunidades chave de dispersdo e
colonizacdo. Thomé et al., (2016) também utilizaram simulacdes de modelos
biogeogréaficos para testar como as conexdes passadas entre Amazonia e Mata Atlantica
influenciaram a diversidade da Caatinga, usando dados de genes mitocondriais e de
microsatélites dos sapos do género Pleurodema, concluindo que a estrutura genética deste
género endémico da caatinga, estd de acordo com as invasfes florestais em meio a
caatinga conectando a Amazonia e a Mata Atlantica.

Em uma recente revisdo sobre as conexdes historicas entre Amazonia e Mata
Atlantica (Ledo & Colli, 2017), foram utilizados dados de modelagem de nicho
ecologico, paleobioldgiocos e moleculares para testar a rota sudeste-noroeste como a mais
importante em termos de frequéncia e duragdo. Foram identificados dois grupos
climéticos principais que compartilhavam o espaco ambiental, um adaptado ao clima frio

e outro adaptado ao clima quente e seus resultados demonstram que o papel das conexdes
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dependia do grupo o qual um organismo pertencia, sendo que elas poderiam ter efeitos
opostos dependendo do tipo organismo e do clima. Durante periodos de clima mais frio
como o LGM haveria a expansdo de espécies adaptadas ao frio por meio corredores
florestais formados por comunidades de plantas também adaptadas ao frio, durante os
periodos interglaciais (mais quentes) essas conexfes também ocorreram, mas elas eram
relacionadas a comunidade de plantas e animais adaptados ao calor. Essas conclusfes
suportam a ideia de Por (1992) de que rota sudeste-noroeste ocorreu varias vezes no
passado e provavelmente foi estabelecida ap6s o soerguimento do Andes, padrao também
recuperado recentemente por Costa et al. (2017).

Com relacdo ao CEP, poucos estudos avaliaram especificamente as possiveis
relacGes entre suas espécies endémicas e a Amazonia. Santos et al. (2007) utilizaram
dados de vegetacdo para realizar analises cladisticas de parcimonia das distribuicdes e
dos endemismos do CEP, da Mata Atlantica Meridional, dos enclaves florestais da
Caatinga (os brejos de altitude) e da Amaz6nia. Os resultados obtidos sugerem que o CEP
€ mais proximamente relacionado com a Amazonia do que com a Mata Atlantica
Meridional, esta relacdo corrobora a hipétese que provavelmente ocorreram conexdes
entre Amazonia e a Mata Atlantica através da Caatinga durante o Pleistoceno.

Este padrdo em que populacGes do CEP sdo mais relacionadas com populagdes
Amazonicas (Santos et al., 2007) ou de outras areas que nao pertencem a Mata Atlantica
ja fora observado em alguns estudos filogeograficos recentes envolvendo taxons de
passeriformes endémicos do CEP (Maldonado-Coelho, 2012; Batalha-Filho et al., 2013b;
Maldonado-Coelho et al., 2013; Tello et al., 2014; Thom & Aleixo, 2015), tdxons restritos
ao CEP como Synallaxis infuscata, Pyriglena leuconota pernambucensis, Thamnophilus

aethiops distans e Cercomacra laeta sabinoi tem sua populacdo mais proximamente
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relacionada na Amazénia e 0S mecanismos responsaveis por esses padrdes ainda nao
puderam ser compreendidos de forma detalhada.
A relacdo com a altitude

Teixeira & Gonzaga (1983a, 1983b), ao descreverem espécies tipicas de florestas
de altitude: Terenura sickii, Philydor novaesi e Myrmotherula snowi identificaram que a
distribuicdo da avifauna das florestas do CEP ndo € homogénea e que possivelmente seria
formada por dois grupos, um deles de florestas de altitude (em torno de 550m) e outro de
florestas de baixada da regido costeira. Seus dados indicam que a avifauna das florestas
de baixada séo possivelmente mais relacionados com espécies amazonicas, enquanto que
as aves de florestas seriam predominantemente mais proximas de espécies da Mata
Atlantica Meridional.

As espécies descritas por Teixeira & Gonzaga (1983a, 1983b) que ocorrem em
altitudes mais elevadas, sdo encontradas, na maioria das vezes, nos chamados “brejos de
altitude”. Os brejos de altitude sdo enclaves de floresta, caracterizados por habitats
extremamente umidos, localizados acima de 500 m de altitude nas encostas e topos de
montanhas, como ilhas florestadas em meio a Caatinga, chuvas localizadas e a
condensacéo de neblina permitem a persisténcia desses enclaves Umidos, que apresentam
niveis de precipitacdo maiores quando comparados com regifes adjacentes (Vanzolini,
1981; Andrade-Lima, 1982). Sob o ponto de vista floristico, os brejos de altitude sao
classificados como uma porgdo disjunta da Mata Atlantica (Rodal et al., 1998). Vanzolini
(1981) e Andrade-Lima (1982) chegaram a afirmar que a existéncia desses enclaves
florestados seria uma evidéncia da existéncia de reflgios florestais atuais no nordeste do
Brasil.

A origem biogeografica dos brejos de altitude tem sido atribuida as expansées

florestais que ocorreram durante os periodos umidos do Pleistoceno e Holoceno, seguido

19



pela contracdo das florestas de baixada em resposta ao crescimento da aridez, estas
florestas de montanha sobreviveram em areas com o microclima favoravel (Andrade-
Lima, 1982; Prado & Gibbs, 1993). Carnaval & Bates (2007), utilizando dados genéticos
de anuros, encontraram que as populacdes dos brejos apresentam menos variagao genética
do que em outros fragmentos da Mata Atlantica, entretanto eles abrigam populacdes
geneticamente Unicas, 0 que evidencia seu isolamento em refagios durante o LGM.
Poucos estudos avaliaram se os taxons de montanha da Mata Atlantica compartilharam
mudancas demograficas similares aos taxons de baixada durante o LGM (Amaral et al.,
2018a; Pie et al., 2018) e nenhum estudo de filogeografia comparou espécies de baixada
e de altitude da Mata Atlantica do nordeste do Brasil, uma regido que pertence a um nicho
climatico distinto da Mata Atlantica localizada ao sul do rio Doce de espécies adaptadas
ao calor (Cheng et al., 2013; Carnaval et al., 2014; Ledo & Colli, 2017)

A filogeografia comparada e o sequenciamento de proxima geracao (NGS)

A grande quantidade de hipoteses biogeograficas envolvendo o CEP evidencia a
necessidade iminente de estudos e biogeograficos e filogeograficos mais aprofundados
que se foquem especificamente em seus tdxons endémicos. Os avangos recentes das
técnicas e analises de filogenia e filogeografia permitem que hipoteses sobre a histéria
evolutiva de populacdes e a biogeografia de tdxons sejam levantadas e aprofundadas (e.g.,
Hickerson et al., 2007; Ronquist & Sanmartin, 2011). A filogeografia se foca nas relages
entre a geografia e as filogenias moleculares, ao nivel de espécie ou abaixo, incorporando
a perspectiva filogenética e da genética de populagbes na biogeografia (Avise et al.,
1987). O papel de processos historicos, como dispersdo e vicariancia, em padrbes
geograficos sob um nivel populacional podem ser interpretados com as ferramentas
estatisticas apropriadas (Avise, 2000; Antonelli et al., 2009). A filogeografia comparada

utiliza o estudo biogeografico de multiplas espécies co-distribuidas em uma determinada
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regido geografica, como um método para elucidar eventos vicariantes compartilhados
entre taxons para que hipdteses biogeograficas possam ser desenvolvidas e testadas
(Avise & Walker, 1998; Edwards & Beerli, 2000).

A maioria dos estudos filogeograficos primeiramente focou-se em um tipo de
genoma, 0 DNA mitocondrial (mtDNA), o mtDNA ¢é o mais abundante nas células
animais e foi o primeiro a ser isolado e sequenciado com sucesso, por isso, seu uso em
estudos filogeogréaficos tornou-se generalizado a principio, e devido aos seus bons
resultados, 0 mtDNA foi mantido como o primeiro recurso a ser sequenciado neste tipo
de estudo (Edwards & Beerli, 2000; Brito & Edwards, 2009). O mtDNA possui a
vantagem de apresentar taxas relativamente rapidas de evolucgéo, fornecendo resolugédo
para eventos de especiacdo recentes (Brown et al., 1979; Moore, 1995; Zink &
Barrowclough, 2008). Mais recentemente, foram incorporados marcadores nucleares,
mas o uso de marcadores mitocondriais predominou, ja que poucos marcadores nucleares
apresentam taxas de evolucdo suficientemente rapidas para estudos intraespecificos
(Hare, 2001; Crawford, 2003). A incorporacdo de outros marcadores e de uma maior
quantidade deles ocorre devido as incongruéncias observadas quando sdo comparadas
genealogias originadas de diferentes tipos de marcadores, por isso, a abordagem
filogeogréafica multilocus tornou-se cada vez mais importante, o crescimento do tamanho
dos dados de sequéncias proporciona estimativas mais robustas das historias
filogenéticas, fornecendo resolucdo até mesmo para os mais dificeis problemas de
reconstrugdo filogenética (Brito & Edwards, 2009; Edwards, 2009).

Apesar da tecnologia do sequenciamento de primeira geragdo (Sanger et al. 1977)
ter proporcionado um grande avanco nos estudos filogeograficos e biogeograficos, o
desenvolvimento e sequenciamento de marcadores de DNA sob esta tecnologia é

intensamente trabalhosa e de custo bastante elevado, pois cada marcador adicional
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aumenta o custo final do projeto, o que fez com que a maioria dos estudos filogeograficos
fosse baseada em um pequeno numero de loci (Shendure & Ji, 2008). A utilizacédo deste
tipo de tecnologia contribuiu significativamente na compreensao de processos evolutivos
e biogeogréaficos em diversos grupos, no entanto, para o preenchimento de lacunas e a
solucdo de filogenias problematicas tornou-se necessario um conjunto de dados que
tivesse um grande numero de loci e uma maior cobertura taxonémica (Rocha et al. 2013).

Atualmente, com o advento do sequenciamento paralelo em massa (massive
parallel sequencing — MPS) é possivel adquirir conjuntos de dados provenientes de
milhares de loci desvinculados, utilizando centenas de individuos simultaneamente,
mesmo sem o conhecimento prévio da sequéncia do genoma de base (Glenn, 2011;
McCormack et al., 2013b; Smith et al., 2014a). Diversas técnicas foram desenvolvidas
para utilizar a representacéo reduzida de bibliotecas de DNA para o MPS, como a geracao
de aplicon (e.g., Morin et al., 2008; O’Neill et al., 2013), métodos baseados na digestéo
por enzimas de restricdo (RADseq, e.g., Baird et al., 2008), transcriptomas (e.g., Geraldes
et al., 2011) e a captura de sequéncia (sequence capture — Seg-cap, e.g., Briggs et al.,
2009). Métodos como 0 RADseq e a captura de sequéncia (Sec-cap) sdo o que teriam uma
maior utilidade para estudos sistematicos e filogeograficos, ja que esses métodos
permitem que sejam utilizados extratos de DNA de tecidos de qualidade baixa a
moderada; amostras de museus que nao contétm DNA de alta qualidade podem ser
utilizadas sem problemas. Uma grande quantidade de dados (i.e., milhares de loci) de
muitos individuos (i.e., >100) com um esforco relativamente baixo pode ser coletada,
além de ndo serem necessarios muitos equipamentos especializados (Harvey et al., 2013).

O método de captura de sequéncia (Seg-cap) envolve a preparacdo de bibliotecas
de DNA a partir de moldes de DNA fragmentados aleatoriamente e a hibridizagao dessas

bibliotecas a sondas sintéticas de oligonucleotideos (60-120 mer) que possuem centenas
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ou milhares regides genémicas de interesse (Harvey et al., 2013). Recentemente, 0 Seg-
cap tem sido utilizado para sequenciar muitos loci em organismos modelos em que 0s
genomas ja estdo disponiveis (e.g., Choi et al., 2009). Quando se deseja estudar
organismos gque nao possuem o genoma disponivel, pode ser utilizada a captura de regides
genbmicas especificas utilizando sondas desenhadas para ter como alvo sequéncias
conservadas do genoma que sdo compartilhadas entre muitos taxons divergentes
(Faircloth et al., 2012; Lemmon et al., 2012; Hedtke et al., 2013; Li, 2013). Foi dessa
forma que Faircloth et al. (2012) utilizaram o Seg-cap para direcionar o sequenciamento
de milhares de elementos ultraconservados (UCES).

UCEs sdo uma nova classe de marcadores genéticos recentemente descobertos
que correspondem a uma regido especifica do genoma, foram primeiramente observados
em humanos (Bejerano et al., 2007) e rapidamente identificados em outros animais
(Stephen et al., 2008; Faircloth et al.,, 2012), suas funcBes permanecem pouco
compreendias, provavelmente estdo relacionados com regulacdo e desenvolvimento
(Sandelin et al., 2004; Woolfe et al., 2005). Atualmente, sabe-se que os UCEs sdo regides
do genoma compartilhadas entre taxons muito distantes evolutivamente, e por isso ja
foram utilizados para resolver as relacdes filogenéticas entre aves basais (McCormack et
al., 2013a; Hosner et al., 2016), mamiferos (McCormack et al., 2012) e peixes (Faircloth
et al.,, 2013; Chakrabarty et al., 2017; Alda et al., 2018), para determinar a posi¢éo
filogenética das tartarugas entre os répteis (Crawford et al., 2012), e recentemente
também apresentou bons resultados para resolver a filogenia de grupos de invertebrados
(Branstetter et al., 2017; Campillo et al., 2018; Kieran et al., 2019). Apesar dos UCEs
serem altamente conservados entre taxons distantemente relacionados, suas regides
adjacentes abrigam uma grande fonte de variacdo (Faircloth et al., 2012; Harvey et al.,

2017), o que aumenta o sinal filogenético em diferentes niveis temporais, aumentando a
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resolucdo dos nds das arvores obtidas (Crawford et al., 2012; McCormack et al., 2012;
Hosner et al., 2015). Os UCEs podem ser obtidos de uma grande variedade de taxons, sao
polimorficos em uma escala de tempo evolutivo recente, sdo rapidamente gerados com
um baixo custo, tornando-se um marcador genético efetivo para estudos de historias
demogréaficas e padrdes populacionais (McCormack et al., 2013b; Rocha et al., 2013;
Smith et al., 2014a; Zarza et al., 2016; Palacios et al., 2018; Thom et al., 2018).

A utilizacdo de UCEs como um marcador para resolver relac@es filogeograficas
tem se demostrado bastante vantajosa, provando que seu emprego sob nivel populacional
também produz resultados satisfatorios (Smith et al., 2014a; Harvey & Brumfield, 2015;
Zarza et al., 2016; Palacios et al., 2018; Thom et al., 2018). Smith et al. (2014) foram
pioneiros na utilizacdo de dados provenientes de UCEs na filogeografia, testando seu uso
na resolucdo das relacGes filogeograficas entre aves amazobnicas; seus resultados
corroboraram a utilidade das UCEs para o entendimento dos parametros demogréaficos
que descrevem a histéria populacional ao longo da América do Sul, sdo capazes de
diferenciar populacGes e resolver as relagdes entre essas populagdes com alto grau de
confiabilidade. Quando dados de UCEs sdo comparados com dados de mtDNA os
resultados obtidos sdo similares aos fornecidos pelas UCEs, mas os dados de UCEs
diminuem consideravelmente a variancia na estimativa do tempo de divergéncia (Smith
etal., 2014).

A utilizagdo de dados de UCEs em estudos sistematicos e filogeograficos tornou-
se cada vez mais comum nos ultimos anos, e sua eficicia tem sido corroborada em uma
grande diversidade de estudos. Zarza et al. (2016) utilizaram dados de UCEs para testar
existéncia de fluxo génico entre diferentes espécies de gralhas do México; Manthey et al.
(2016) realizaram um estudo comparativo entre dados de UCES e RADseq para inferir a

filogenia do género Piranga, obtendo um arvore de espécies idéntica em ambas as
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metodologias, mas com tamanhos de ramos divergentes, resultado similar a outros
estudos com esse viés comparativo de metodologias (Harvey et al., 2013; Leache et al.,
2015). McCormack et al. (2016) utilizaram UCEs para coletar dados de espécimes de
aves de museus (peles) de até 120 anos, apesar das amostras dos espécimes mais velhos
terem produzido menos loci e mais curtos, em geral, foram coletados milhares de
marcadores até mesmo do espécime mais antigo, evidenciando a importancia das colecoes
cientificas em museus de historia natural, onde milhdes de espécimes antigos agora
podem ser considerados como potenciais fontes de recursos genémicos, permitindo
inclusive a utilizacdo de espécimes ameacados de extincdo ou até mesmo extintos na
natureza, sem a necessidade de coleta de novos individuos na natureza.

Com relacdo a andlise de dados filogeograficos, este campo tem progredido em
varios estagios desde Avise et al. (1987) e diferentes abordagens ja foram utilizadas.
Primeiramente, os estudos eram focados em informacbes que poderiam ser geradas a
partir dos dados genéticos sob poucas premissas, como o calculo do resumo da estatistica
de genética de populacdes ou estimativa de arvores dos genes, as inferéncias
biogeogréficas eram feitas entdo de maneira qualitativa, avaliando as informacdes
implicitas naqueles resultados (e.g., Bernatchez & Wilson, 1998). Esse tipo de abordagem
recebeu muitas criticas, além de gerar certa subjetividade, os pesquisadores tem a
tendéncia de propor cenarios historicos mais complexos e detalhados do que aquilo que
os dados realmente suportam (Knowles & Maddison, 2002). Como resposta a esse tipo
de critica, os estudos filogeograficos passaram a adotar outro tipo de abordagem para
analise, os métodos baseados em modelos, em particular, aqueles que incorporam a teoria
coalescente (Kingman, 1982). Apesar desse tipo de abordagem representar um grande
avanco, ainda assim certa subjetividade permanecia, pois a influéncia de processos

evolutivos é derivada da magnitude dos valores numéricos dos pardmetros que medem
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aquilo que os pesquisadores consideram importantes processos evolutivos (Thomé &
Carstens, 2016).

Com o objetivo de diminuir ao maximo o nivel de subjetividade das analises
filogeogréaficas, uma estratégia ainda mais promissora esta sendo cada vez mais adotada
nos estudos recentes (e.g., Amaral et al. 2013;Thomé et al. 2016; Prates et al. 2016;
Amaral et al., 2018a), que ¢ identificar qual modelo, entre muitos modelos de histdria
demogréafica possiveis, € aquele que estatisticamente mais se adequa aos dados
observados, ao invés de testar uma hipotese nula, em que sua rejeicéo representaria apenas
que esta hipdtese ndo se adequa aos dados obtidos. A selecdo de modelos torna-se entdo
uma ferramenta extremamente Util para a inferéncia filogeografica, ja que representa um
tipo de abordagem que leva em consideracdo a incerteza presente nos modelos utilizados
para analisar os dados e estudos recentes utilizando este tipo de abordagem aumentaram
0 poder de caracterizacdo e detalhamento dos processos historicos envolvidos em cada
estudo filogeografico (Prates et al., 2016; Thomé & Carstens, 2016; Amaral et al., 20183,

2018b; Thom et al., 2018).
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Discussao Geral e Conclusoes

Os capitulos que compBem essa tese tiveram como objetivo principal desvendar a origem
e 0s mecanismos de diversificagdo da avifauna endémica do Centro de Endemismo
Pernambuco (CEP), a regido mais ameacada e fragmentada das Américas. Para isso,
adotou-se uma abordagem nunca antes utilizada em estudos na Mata Atlantica, foi
empregada uma combinacdo de analises filogenémicas sob o nivel populacional e selecéo
de modelos demogréaficos por métodos coalescentes utilizando 7 taxons endémicos do
CEP, sendo este o estudo mais abrangente ja realizado para a Mata Atlantica tanto com
relacdo ao numero de tdxons quanto ao ndmero de loci. Os resultados evidenciaram o
poder da utilizacdo de uma base de dados sub-genémica de forma comparativa em 7
taxons ndo relacionados para descrever a historia biogeografica de uma regido
detalhadamente e testar cenarios demograficos alternativos na busca por padrdes
congruentes.

Anélises de DNA mitocondrial e SNPs das UCEs revelaram um padrdo oposto do
esperado considerando estudos anteriores e a hipétese da relacdo com a altitude, em que
a populacdo do CEP é extremamente relacionada com as populacdes da MA que ocorre
ao sul do Rio Séo Francisco, em alguns tdxons o CEP ndo é nem mesmo identificado
como uma linhagem evolutiva independente. As espeécies utilizadas nesse estudo eram,
em geral, adaptadas a regides de baixa altitude e seria esperado que, a0 menos para
aquelas estritamente de baixada, elas fossem mais relacionadas com populagdes
Amazonicas, considerando as predi¢cGes da hipdtese de Teixeira e Gonzaga (1983a,
1983b). Esse resultado demonstra que a estabilidade climatica do CEP durante o LGM
ndo permitiu a extingdo de espécies de baixada e o papel da AM na origem da avifauna
do CEP seria bem mais antigo durante eventos de conexdo entre a AM e a MA que
modelaram a diversidade genética da regido, sendo que a sua relagdo intima com a MA
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do Sul seria explicada por eventos de dispersdo ou vicariancia da populacdo ancestral da
MA.

A utilizacdo da modelagem demogréfica foi uma ferramenta poderosa para testar
hipdteses divergentes com relacdo a origem e a diversificacdo da avifauna endémica do
CEP, esse tipo de abordagem permitiu que fossem testados até 40 modelos demogréaficos
alternativos, levando em consideragdo todos os cendrios plausiveis como a presenca de
expansdo ou gargalos populacionais e migracdo diferencial posterior a divergéncia entre
populacdes divergentes, proporcionando uma imagem detalhada do cenario de
diversificacdo mais provavel. Os resultados encontrados sugerem uma forte evidéncia de
que os refagios florestais Pleistocénicos teriam um papel fundamental na diversificacdo
da MA, entretanto, ndo foi possivel identificar padrdes simultaneos entre as espécies, 0
tempo de divergéncia entre o CEP e a MA do Sul variou consideravelmente, revelando
que ndo foi um dnico evento climéatico (como o LGM) responsavel pela origem da
diversidade do CEP, e sim as diversas variacdes climaticas que ocorreram durante o
Pleistoceno que agiram de forma a moldar sua diversidade contemporanea, num processo
constante de expansdo e contracdo das regides de floresta tropical Umida. O padrdo
idiossincratico de divergéncia dentro da MA sugere que cada espécie respondeu de
maneira diferenciada aos ciclos glacias do Pleistoceno, demonstrando que o papel
desempenhado pelas caracteristicas ecoldgicas especificas de cada espécie é decisivo na
historia evolutiva de uma linhagem, ja que podem determinar a maneira com que ela
respondeu as mudancas climaticas do passado.

Adicionalmente a influéncia das mudangas climaticas do Pleistoceno na
diversificacdo do CEP, as conexfes com a Amazonia também desempenharam um papel
fundamental na formac&o das espécies do CEP e o presente estudo conseguiu de detalhar

0 tempo, a frequéncia e a magnitude dessas conexdes de forma que nenhum estudo
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anterior alcancou, caracterizando como as mudancas ambientais do passado foram
capazes de moldar a diversidade genética dos dois maiores biomas florestais da América
do Sul. Das 7 espécies aqui amostradas foram selecionadas 4 que apresentavam
distribuicdo disjunta na AM, CEP e MA do Sul, as analises filogenéticas, de estrutura
populacional e de demografia historica suportaram a ocorréncia de corredores florestais
em meio a atual Caatinga conectando a AM e o nordeste da MA, quando comparamos 0s
resultados dos 4 taxons percebe-se que essas conexdes ocorreram multiplas vezes desde
o final do Plioceno até o Pleistoceno tardio como consequéncia das oscilagdes climaticas
através do tempo. As variacOes climaticas do Pleistoceno promoveram o aumento da
umidade e da pluviosidade ciclicamente e serviram como oportunidades chaves para a
dispersdo entre a AM e a MA. Nossos dados demonstraram que possiveis eventos de
colonizacdo ou migracdo ocorreram sempre da AM para a MA, sendo que a AM pode ser
caracterizada como fonte de diversidade do CEP. A modelagem demogréfica auxiliou na
identificacdo de eventos de migracdo posterior a divergéncia das populacbes da AM e da
MA resultando em contato secundario em todos os taxons, um padrdo ainda nao
encontrado em outros organismos com distribuicdo disjunta na AM e MA.
Considerando tanto os tempos de divergéncia quanto os tempos de migracao
estimados por meio dos modelos de demografia historica, foi possivel inferir cinco ou
seis periodos de conexdo entre a MA do Nordeste e a AM, sendo um evento no final do
Plioceno, um no inicio do Pleistoceno, duas conexdes no Pleistoceno médio e outras duas
gue poderiam se sobrepor durante o Pleistoceno tardio. A partir desses dados é possivel
generalizar um padrdo em que as conexdes envolvendo o nordeste do Brasil seriam mais
recentes, e o fato de que alguns tempos de conexdo inferidos nesse estudo eram
parcialmente simultdneos com o tempo estimado em estudos anteriores com outros

organismos relacionados com a conexao do sudeste da MA sugere que as conexdes pelo
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Nordeste e pelo Sudeste poderiam ter sido estabelecidas ao mesmo tempo e ndo seriam
restritas a distintos periodos geoldgicos.

O padréo idiossincratico observado entre as espécies deste estudo tanto com
relacdo aos tempos de divergéncia das espécies do CEP quanto relacionado aos tempos
de conexao entre AM e CEP demonstram que a busca por um padrdo que possa ser
generalizado e aplicavel a organismos distantemente relacionados é sem sentido, a
maneira com que um organismo ira responder as mudancas ambientais do passado ird
depender de suas caracteristicas ecologicas e a falta de congruéncia deve ser uma regra.
Seria muito simples imaginar que a origem da avifauna do CEP seria explicada por um
Unico mecanismo congruente em espécies nao relacionadas, a origem da comunidade de
aves do CEP deve ser caracterizada como um processo prolongado e ndo simultaneo em
que multiplas conexdes com a Amazbnia conjuntamente com as diversas variacdes
climaticas do Pleistoceno contribuiram para a formacéo da sua grande diversidade atual.
Estudos futuros, com viés comparativo utilizando organismos endémicos do CEP
distantemente relacionados e com diferentes atributos ecoldgicos sdo necessarios para
aprimorar a caracterizacdo dos processos relacionados a diversificacdo de CEP e para

compreender a generalidade de todos os padrdes observados.
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