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Resumo

Esta tese revela a diversidade de formas bioldgicas cripticas dentro de um dos
géneros mais caracteristicos de passaros de paisagens abertas da regido Neotropical, 0s
papa-capins, Sporophila, grupo que apresenta uma riqueza de espécies expressiva
dentre os Thraupidae, e com evidéncias de que processos de especiacdo ainda possam
estar em curso. A questdo que guia o estudo é como essa diversidade bioldgica é gerada
e mantida nesse género de passaros, caracterizados pela grande capacidade de dispersao
e baixa propensdo ao isolamento geogréafico por barreiras fisicas. Utilizando maltiplas
ferramentas analiticas, foram estudadas caracteristicas morfoldgicas, de vocalizagéo,
biogeograficas e moleculares para descrever a extensdo das variagbes intra e
interespecificas e como linhagens podem ser formadas. Como modelo de estudo dois
complexos de espécies de Sporophila com ampla e concordante distribuicdo geografica
na América do Sul foram amostrados ao longo de toda sua regido de ocorréncia, as
patativas  (Sporophila  plumbea/beltoni) e os caboclinhos  (Sporophila
bouvreuil/pileata/nigrorufa). Os resultados mostram diferencas entre os padrbes de
radiacdo ou divergéncia das linhagens em cada um dos complexos. Patativas
representam um pequeno conjunto de espécies incipientes com radiacdo adaptativa,
enquanto que a radiacdo nos caboclinhos ndo envolve adaptagdes morfoldgicas.
Linhagens de caboclinhos divergem em alopatria de suas populacdes reprodutivas e
mudangcas nas vocaliza¢Ges sem a formacéo de dialetos locais sdo acompanhadas por
mudancas no colorido da plumagem nupcial dos machos. Em ambos os grupos foi
possivel detectar uma diversidade criptica com diagnose além das espécies
tradicionalmente propostas. Linhagens divergentes ou em franco processo de
diferenciacdo foram corroboradas por marcadores genéticos em diferentes niveis de
organizacdo. Experimentalmente, foi simulado o contato secundario das populacbes
redefinidas resultando em evidéncias quantitativas sobre o desenvolvimento de
mecanismo de isolamento pré-reprodutivo. Os resultados sdo confrontados com o
conhecimento descrito sobre mecanismos de especiacdo em aves num cenario de
selecdo natural e sexual atuante em populaces que podem ter se diversificado apds
isolamento geografico ou via especiagdo ecoldgica. Por fim, sugere-se uma
classificacdo taxondmica util para representar a diversidade de tdxons nos Sporophila
estudados.

Palavras Chave: variac¢des vocais, especiacdo ecoldgica, espécies incipientes,

campos, Sporophila, radiacdo adaptativa, selecdo sexual.



Abstract

This work reveals the diversity of cryptic forms within the most emblematic birds from
the Neotropical grasslands, the Seedeaters, Sporophila, a group with rapid diversification
rate with evidence of ongoing speciation. The background question of the study is how
this biological diversity is generated and maintained in this genus of birds, which are
characterized by the great capacity of dispersion and low susceptibility to geographic
isolation by physic brakes. Using multiple analytical tools, morphological, vocalization,
biogeographic and molecular characteristics were studied to explain the extent of intra
and interspecific variations and how lineages can be formed. As study model, two
Sporophila superspecies with wide and concordant geographic distribution inner South
America were sampled throughout of whole range, the Plumbeous Seedeater and
Capuchinos. The results show marked dichotomy between the more general patterns of
radiation or divergence of the lineages in each of the groups. Plumbeous Seedeeater
represent a small cluster of incipient species with adaptive radiation, whereas the radiation
in Capuchinos does not involve morphological adaptations. Lineages of Capuchinos
diverge in allopatric/peripatric from their breeding populations and changes in
vocalizations without the formation of local dialects covariate to changes in the color of
the breeding plumage of males. In both groups, it was possible to detect a cryptic
diagnosable diversity beyond the traditionally current known species. Divergent or
differentiated lineages ongoing were corroborated by neutral genetic signals at different
sorting levels. Contact of these lineages/taxa was simulated experimentally to test their
skill to discriminate heterospecific closely related species provide assortative mate
predisposition. The results are confronted with the knowledge about the mechanisms of
speciation in birds in a natural and sexual selection scenario among populations that may
have diversified after geographic isolation or via ecological speciation. Finally, a
taxonomic classification useful to represent the biological diversification in the studied
Sporophila is suggested.

Key words: songbirds, ecological speciation, neotropical grassland,

Seedeaters, assortative mate, incipient species.
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Histdrico do Problema: Sporophila como um grupo monofilético

Os ambientes abertos da América do Sul (Cerrado, Pampa, Chaco, Savana do
Beni, etc.) sdo extremamente ricos em gradientes ambientais oferecendo grande
oportunidade para se estudar padrdes de variagdes geograficas em populagdes de aves
tipicas de paisagens abertas. O género Sporophila contempla algumas das espécies
mais emblematicas dessas paisagens oferece oportunidade para compreender
mecanismos evolutivos que podem levar a variacdes geograficas intraespecificas,
isolamentos populacionais e especiacdo num cendrio sem barreiras fisicas. A maioria
das espécies reconhecidas desse género tem o bioma Cerrado como a regido central
(ndcleo) de suas distribuicdes com limites distribucionais periféricos que podem
transgredir os limites deste bioma para areas abertas de outras formacoes fisiogréaficas,
como enclaves de campos da Mata Atléntica, campos do Pampa, Pantanal, Chaco,
Savana do Beni, eco-regido da Savana das Guianas entre outros (Ridgely e Tudor
1989).

Especula-se que o grupo Sporophila tenha origem nas regides planalticas do
centro da Ameérica do Sul pela grande diversidade de espécies do género que ocorrem
nessa regido. Das 28 espécies, 21 ocorrem no centro-leste do Brasil ao sul do Equador
(de Schauensee 1952). Trata-se de um género de ampla distribuicdo com espécies
ocorrendo desde o Texas até o centro da Argentina. Tém tamanho diminuto (média de
11 g) e grande capacidade de voo. Habitam preferencialmente paisagens abertas i.e.,
diferentes formacdes de campos, savanas e areas Umidas (de Schauensee, 1952, Sick
1997). Devido aos seus habitos alimentares especializados em sementes de poaceas e
ciperaceas muitas espécies podem apresentar movimentos associados a fenologia
dessas plantas e, portanto, grande mobilidade sazonal de suas popula¢fes determinado
por condicdes climaticas (Silva 1999). A complexidade inerente a estes deslocamentos
permanece insuficientemente conhecida (Silva 1999). Suspeita-se que em varias
espécies 0s movimentos migratorios de certas populacGes e o sedentarismo em outras
parece levar ao isolamento temporal e espacial de populac6es reprodutivas, ou mesmo
apresentar papel importante na reducéo do fluxo génico entre as mesmas (Areta 2010,
Repenning 2012).

Muitas espécies de Sporophila que possuem ampla distribuicdo apresentam
variagdes morfologicas. Nos casos de S. angolensis, S. americana e S. leucoptera,
foram propostas diferentes formas, ragas geograficas ou subespécies ja no inicio do

século passado (Rising et al. 2011). Grande parte destas proposi¢des subespecificas
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antigas e defasadas foram cunhadas com base em varia¢fes morfoldgicas e colorido
dos machos adultos e, no geral, carecem de uma boa série de espécimes representativos
de um gradiente geografico (Hellmayr 1938, Schwartz 1975, Olson 1981, Ouellet 1992,
Stiles 1996). Embora relevantes pelo pioneirismo esses estudos pouco tém contribuido
para a compreensao da biologia e histdria evolutiva neste grupo porque ndo trazem uma
delimitacdo explicita das diferentes formas (subespécies) correlacionada com uma
distribuicdo geografica organizada dos respectivos taxons. Deste modo pode-se
interpretar simplesmente grande parte da informacéo que se acumulou até hoje sobre
variagdes geograficas dentre os Sporophila spp., como sendo variagdes clinais ou
individuais, tal como vemos na literatura mais abrangente produzida com base em

compilacdes (Rising et al. 2011).

Como a maioria dos Oscines (songbirds) as espécies deste grupo sdo eximias
cantoras e podem exibir variacdes regionais no repertorio de cantos (dialetos).
Individuos de S. plumbea, por exemplo, podem apresentar variacdes regionais
empiricamente reconhecidas do canto (obs. pessoal), enquanto que para outras
espécies, como S. hypoxantha e S. ruficollis e S. melanogaster os elementos do canto
séo conservados num raio de centenas de quildometros (Areta e Repenning 2011, Areta
et al. 2011, Repenning et al. 2010). Contudo, ndo existe uma noc¢do razoavel sobre
extensdo ou estabilidade inter-populacional dessas variacdes regionais no espaco
geogréfico, bem como o papel funcional dessas mudancgas discretas nas vocalizagdes
sobre a estruturacdo populacional para a maioria das espécies do género. Um primeiro
estudo com uma cobertura amostral limitada ndo mostrou uma congruéncia entre sinais

vocais e estruturacdo genética (Campagna et al. 2011).

Mesmo com o grande avan¢o nos métodos de investigacdo sobre dindmica
populacional, na Ornitologia pouco se progrediu nas investigacdes sobre as variagoes
geogréficas, estruturacdo demogréfica e diferenciacdo de linhagens evolutivas em
espécies que apresentam ampla distribuicdo do género Sporophila (Ouellet 1992,
Rising et al. 2011). Estudos moleculares e sobre evolucdo das vocaliza¢es, embora
incipientes, trazem evidéncias de que a radiacdo dentro do género Sporophila tem uma
historia recente (Burns et al. 2014), onde diferenciacbes fenotipicas podem néo
corresponder com estruturacdes genéticas (Campagna et al. 2009, Areta e Repenning
2011, Campagna et al. 2011)

Em Sporophila hypoxantha, por exemplo, diferentes dialetos regionais séo

correlacionados a diferencas nos requerimentos de habitat, sem evidéncias de
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diferencas morfoldgicas (Areta e Repenning 2011), carecendo de uma abordagem
molecular para corroborar padrdes de estruturacdo genética nas mesmas populagdes
(regiolects). Sporophila bouvreuil e S. pileata foram recentemente consideradas
espécies plenas unicamente pelo critério da diagnose de plumagem dos machos
(Machado e Silveira 2008). Num segundo momento um estudo exclusivamente
molecular foi capaz de acessar divergéncias filogenéticas entre esses dois taxons
(Campagna et al. 2014). Entretanto, outros elementos importantes de suas historias de
vida, como preferéncia de habitat e variagBes vocais, atrelados a uma abordagem de
parametros moleculares em harmonia poderiam tornar mais claro os limites entre estas
duas espécies. Situacdo equivalente se aplica para espéecies supostas de radiacbes
recentes como S. plumbea e S. beltoni. Concatenar informacdes de mdltiplas linhas de
evidéncia, tais como fenotipicas (dados morfométricos, padrdo de plumagens,
vocalizagdo), genéticas e ecoldgicas sem duvida é a maneira mais adequada para
compreender a histdria evolutiva das espécies deste grupo (Wiens e Penkrot, 2002;
Yoder et al. 2005, Cadena e Cuervo 2010), bem como para delimitar linhagens

evolutivas (de Queiroz 2011).

Populagbes naturais geralmente tém dispersdo restrita, tendendo a uma
distribuicdo espacial ndo aleatéria dos individuos, com respeito a sua similaridade
genética e fenotipica, 0 que pode contribuir para uma estruturacao genética espacial
(Wring 1943). Na auséncia de selecdo, individuos mais relacionados devem ocorrer
mais proximamente uns dos outros o que levaria a uma estruturagdo genética positiva.
A capacidade de dispersdo de cada espécie deve ser um atributo chave para gerar
diferentes tipos de estruturacdes demogréaficas (Bohonack 1999). O mesmo se aplica
para populac@es de uma espécie mediante influéncia de barreiras fisicas ou ecolégicas
nos padrdes de dispersdo (Wilson et al. 2010). A influéncia de caracteristicas da
paisagem sobre o fluxo génico pode ser avaliada examinando a correlagido entre
distancia genética e a influéncia de tais caracteristicas da paisagem. O isolamento
genético por distancia é o modelo mais testado - equivalente ao modelo nulo - onde a
distancia genética entre populacbes simplesmente é correlacionada com distancias
geograficas entre elas (Wrigth 1943). Contudo, estudos recentes tém mostrado que a
estruturagdo genética é mais intimamente correlacionada com gradientes ecoldgicos
(Cooper 2000, Wilson et al. 2010), barreiras de dispersdo (Funk et al. 2005, Perez-
Espona et al. 2008) e barreiras reprodutivas (Irwin 2002) do que a simples estimativa
de disténcia geografica.
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Aves, comparativamente a outros grupos de vertebrados, geralmente apresentam
rasa estruturacdo genética populacional (Chrochet 2000) e para aumentar as
possibilidades de detectar evidéncias de divergéncias populacionais, os desenhos
experimentais neste grupo tendem a contemplar amplas areas geograficas (Brumfield
2005). Baseado nesse paradigma os resultados de trabalhos relacionados as medidas de
estruturacdo genetica numa escala mais fina (local), dentro de populacdes de aves, sdo
limitados e incipientes (Wilson et al. 2010). Por isso a utilizacdo de novos marcadores
moleculares para detectar radiac0es recentes numa escala de tempo e espago
relativamente pequena (Toews et al. 2016) junto com as demais evidéncias
morfoldgicas e ecoldgicas deve ser eficiente para o entendimento dos processos de

divergéncias populacionais e especiacdo dentre as espécies de Sporophila.

Partindo do pressuposto que ndo existem barreiras fisicas eficientes para impedir
intercruzamento aleatério de individuos em Sporophila spp., qual seria 0 mecanismo
mais relevante na conducdo ao isolamento de populagdes, ou capaz de promover
diversificacao neste género? Sick (1967) propds que a segregacdo no uso de habitat é
0 mecanismo de isolamento mais eficiente (barreira de isolamento) entre
espécies/populacbes proximamente relacionadas do género Sporophila. Areta (2010)
aprimorou esta predicdo de Sick. No mesmo sentido Wiens e Graham (2005)
propuseram que a construcdo de modelos de nicho ecolégico bem fundamentado em
covaridveis ambientais (climaticas) que influenciam a diferenciacdo evolutiva dos
organismos pode servir de ferramenta para a delimitacdo de linhagens independentes
ou espécies. Conhecendo a historia natural de diferentes espécies de Sporophila a
proposicdo de que as linhagens evolutivas sdo moldadas pela segregacdo de
habitat/nichos ecoldgicos entre populacbes proximamente relacionadas parece

plenamente aplicivel para muitas delas.

O evento de captar e registrar informac6es do ambiente na fase inicial da vida
(habitat imprinting) pode ter papel crucial na capacidade de gerar e manter preferéncia
por um determinado habitat/nicho ecoldgico nas aves (Beltman e Hoccou 2005).
Pesquisas recentes tém mostrado que populacdes reprodutivas migratérias e inclusive
cada individuo de Sporophila spp. no sul do Brasil ttm uma alta preferéncia por um
determinado habitat (Rovedder 2011, Franz 2012, Repenning 2012). Associado a
preferéncia de habitat ou exploracdo de novos nichos estd o comportamento de
filopatria natal. A filopatria em populacGes de Sporophila que migram parece surgir
como um elemento em favor do isolamento e merece ser avaliada com cuidado. A

migracdo correlacionada com niveis elevados de filopatria tem sido o pivé da
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diferenciacdo entre populagdes e espécies de Passeriformes na América do Norte e
Europa (Winker 2000, Winker 2010). Estudos envolvendo diferentes sistemas
migratorios (longas distancias) de espécies/populacdes tém refutado a hipdtese que o
comportamento migratério e a grande vagilidade dos individuos dificultariam o
isolamento populacional limitando o surgimento de divergéncias interpopulacionais
(Winker e Pruett 2006, Pruett et al. 2008).

O resultado desses processos interativos, preferéncia de habitat e filopatria tende
a resultar na ocorréncia de pareamentos ndo mais ao acaso entre as populagdes de uma
determinada espécie podendo dar inicio a divergéncia na ecologia de um conjunto de
individuos/populacgdes e contribuindo para o isolamento reprodutivo antes da formacéo
dos pareamentos (pre-mating breeding isolation) (Irwin e Price 1999). No entanto, a
magnitude das divergéncias ecoldgicas entre duas populagdes, que pode vir a se tornar
barreira reprodutiva, por vezes ndo é necessariamente acompanhada por variacdes
fenotipicas explicitas (Funk et al. 2006). Isso tende a tornar mais complexa as
delimitacGes de populacdes ou linhagens quando tal isolamento tem uma histéria
recente (McCormeck et al. 2012).

Em aves Oscines (songbirds) a selecdo sexual tem importante funcdo nos
processos que levam ao isolamento reprodutivo entre populagdes sendo a comunicagdo
sonora, outro elemento central nesse processo (Sick 1979, Alstrom 2001). Estudos
demonstraram que fémeas dentre diferentes espécies exibem forte tendéncia de
escolherem machos que vocalizam o dialeto de sua area natal, assim promovendo
pareamentos ordenados ou ndo aleatdrios (Baptista e Morton 1982, Grant e Grant
2014). A capacidade de aprender o canto, que vem sendo aceita para 0s Sporophila spp.
(embora isso nunca tenha sido plenamente comprovado) é considerado o substrato
bésico para o surgimento de variacdes geograficas no canto das espécies (Lynch 1996,
Catchpole e Slater 2008). A existéncia destes dialetos (culturalmente aprendidos)
podem nao ter uma inter-relacdo direta com caracteristicas genéticas dos individuos
(Edwards et al. 2005, Price 2008) podendo dificultar a observacdo de uma correlacéo
entre variacBes geograficas nas vocalizacbes e a estruturacdo genética destas
populacdes. No entanto alguns autores argumentam que existe a possibilidade de haver
algum tipo de predisposicdo genética nos Oscines, que seja capaz de influenciar os
individuos no processo de aprendizado vocal (Sick 1979, Baptista 1996, Ramsen 2005,
Cadena e Cuervo 2010). Payne (1986) mostrou que a similaridade nos cantos de
machos de Passeriformes africanos de paisagens abertas € correspondida por

similaridades genéticas dos individuos podendo ser plenamente utilizada em analises
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filogenéticas. Sdo crescentes 0s estudos com songbirds que mostram como o
aprendizado cultural nas vocalizacdes serve para delimitar e elevar ao patamar de
espécie, formas cripticas, ou populagdes (Alstrém 2001, Toews e Irwin 2008). Tais
proposi¢cGes fundamentadas no reconhecimento especifico mdtuo com base nas
vocalizagfes sdo sustentadas adicionalmente por divergéncias moleculares,
divergéncias morfologicas sutis e/ou por clara organizacdo geografica e preferéncias
ecologicas. Assim, sugere-se que a vocalizacdo deva ser uma boa ferramenta para

delimitar populagdes em espécies de Sporophila e, inclusive, espécies (Sick 1979).
Objetivos

A grande pergunta que envolve este estudo é: como é gerada e mantida a
impressionante diversidade biologica nos Sporophila? A partir dai o objetivo geral
deste estudo é conhecer a histdria evolutiva e a extensdo das variagcGes geogréficas
continentais dentro do género Sporophila utilizando dois complexos de espécies ou
super-espécies como modelos de estudos: (1) Sporophila plumbea/beltoni e (2) S.
bouvreuil/pileata/nigrorufa. Por se tratarem de complexos de espécies com mesma
origem filogenética, por compartilhar distribui¢do geogréafica e muitos aspectos de suas
historias de vida estes modelos s&o ideais para estudar evolucdo em paralelo. Assim,
pretende-se inferir como e quais 0s principais mecanismos seletivos que levam ao
isolamento de populacdes e a formacdo de linhagens evolutivas ao longo de areas

abertas do centro da América do Sul.
Como objetivos especificos visou-se:

(1) por meio de diferentes linhas de evidéncias (diferenciacdo ecoldgica,
morfoldgica, vocal e genética) e com base em um conjunto de dados atuais, redefinir

(delimitar) as variagdes populacionais para os dois complexos de espécies supracitados;

(2) aportar evidéncias diretas (marcadores moleculares) sobre isolamento
reprodutivo entre as populagfes/taxons previamente descritas ou mesmo em relacao as

novas variacoes cripticas possiveis de serem descobertas no presente estudo;

(3) avaliar se ha congruéncia (correlacdo) entre as variagbes populacionais
geograficas comparando a historia evolutiva de cada modelo de estudo (complexo de
espécies);
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(4) testar o papel de diferentes sinais (vozes e plumagem) no reconhecimento
espécie especifico a partir da redefinicdo de variacdes geogréaficas encontradas neste

estudo;

(5) por fim, propor uma reavaliacdo da taxonomia reunindo os resultados de
maltiplas linhas de evidéncias.

PredicOes e Hipdteses

Partindo da premissa que os grupos de Sporophila sob estudo contemplam aves
com grande capacidade de voo (dispersdo), ndo sendo os deslocamentos dos individuos
afetados por barreiras fisicas da paisagem, e, pelo fato de que as varia¢Ges geograficas
previamente apresentadas na literatura ndo trazem defini¢cdes biogeogréaficas explicitas

a primeira hipétese a ser testada foi:

Os téxons estudados sdo politipicos com variagdes fenotipicas clinais num
gradiente geografico, uma vez que o fluxo génico entre as populacdes é mantido alto

em decorréncia da grande vagilidade dos individuos.

Se tratando de espécies de um grupo com radiagdo muito recente propomos uma

segunda hipdtese:

As variacOes/diferencas na morfologia, nas vocalizacbes e relacionadas a
preferéncia ecoldgicas determinadas ndo permitem a deteccdo de sinais de
estruturacdes genéticas correspondente a uma organizacdo geografica nos sistemas

estudados.
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Capitulo 1. Variacdo populacional e radiacdo adaptativa em patativas
1.1 Introducéo

O entendimento dos processos que promovem e mantém a biodiversidade tem
recebido muita atencdo em diferentes organismos. Moscas (Drosophila), lagartos do
Caribe (Anolis) e ciclideos dos grandes lagos da Africa, aves passeriformes como os
honeycreepers havaianos (Drepanidinae) e os tentilhdes de Galapagos séo organismos
estudados exaustivamente como modelos de evolucdo baseados em selecdo natural e
processos vicariantes (Coyne e Orr 1997, Turner et al. 2001, Grant e Grant 2008, Losos
e Schneider 2009, Reding et al. 2009). Sinais comportamentais ou variacGes
morfoldgicas foram usados tradicionalmente para inferir processos de diferenciacao de
interpopulaciona e de espécies (Mayr e Diamond 2001). Diferentes resultados baseados
em dados moleculares tém ora corroborado, ora refutado, aquelas classificagdes ou
hip6teses filogenéticas propostas sobre caracteristicas fenotipicas (Toews et al. 2016).
Ademais, nota-se que modelos classicos de estudo utilizando Passeriformes para
descrever padrbes de diversificacdo biolégica compreendem sistemas de ilhas
(Amadon 1950, Mayr e Diamond 2001, Grant e Grant 2014). Explorar novos modelos
biol6gicos de estudo no Neotrdpico, onde encontramos um terco da diversidade de aves
do mundo, pode ser muito atil para revelar quais principais mecanismos em
combinacdo sdo capazes de gerar e manter a incrivel diversidade biologica conhecida

de aves continentais.

Sporophila plumbea (patativa) foi por mais de um século considerada uma super
espécie com discretas variacdes na plumagem (Ridgely e Tudor 1989). Sobre os
preceitos tradicionais da taxonomia das aves pode-se predizer que seria uma Unica
meta-populacdo polimdrfica, mais do que entidades bioldgicas independentes.
Sporophila plumbea contempla trés subespécies descritas; S. p. colombiana sem uma
diagnose clara, S. p. whiteleyana distribuida ao norte do rio Amazonas, principalmente
Guianas e Venezuela e S. p. plumbea de ocorréncia no Cerrado e campos do Brasil
central Bolivia e Paraguai. A entidade nominal contemplava duas formas plenamente
diagnosticaveis (de Schauensee 1952). A populacdo mais meridional e diferente dentre
todas as demais, foi entdo recentemente descrita como espécie plena, Sporophila
beltoni (Repenning e Fontana 2013). A partir dessa primeira revisao taxonémica, foi
possivel observar sutis variagcbes fenotipicas entre espécimes com bico preto,
representados por S. plumbea nominal, associados a diferentes regides geogréaficas e

que poderiam realizar movimentos sazonais em diferentes extensoes (Figura 1.1). Tais
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movimentos sdo pouco conhecidos. Sporophila plumbea forma nominal pode habitar
campos limpos, campos arbustivos, beira de brejos e savanas. A espécie possui canto
elaborado (mimetismo de vozes) com grande variedade de notas e muitas variacoes
regionais. A morfologia da asa com marcado alongamento das primarias lhe confere
grande potencial de voo. Em todas as regides individuos das diferentes populacfes séo
intolerantes a degradacdo e tendem a se extinguirem localmente quando seu habitat €

suprimido (Repenning e Fontana 2013).

Figura 1.1. Machos de Sporophila plumbea whiteleyana (1), S. p. plumbea (2) e
Sporophila beltoni (3) Dentro da distribuicdo da subespécie nominal (2), tipica do
Cerrado, ha formas/populaces com discreta diagnose. Foto 1, por Robson Kzaban.
Adaptado de (Ridgely e Tudor 1994 e Rising et al. 2011).

Repenning e Fontana (2013) propdem um esquema qualitativo para determinar
preferéncia de habitat mostrando a freqliéncia na qual cada espécie ocupa determinada
classe de habitat, incluindo a zona de contato. Habitats caracterizados pela estrutura e

predominio de espécies vegetais consideradas importantes para a reproducdo das
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espécies. Padrdo similar de segregagdo ecoldgica poderia ser inferido para outras
populacgdes cripticas dentro do complexo S. plumbea/beltoni ao longo das savanas sul
americanas? Supostamente sim, mas medidas quantitativas mais precisas seriam
necessarias para responder tal questdo. Modelos preditivos de distribui¢do sdo capazes
de projetar a distribuicdo dos tdxons no espaco geogréafico refletindo preferéncias por
um ambiente especifico (Soberon e Peterson 2005, Phiillips 2008, Jimenez-Valverde
et al. 2008). Utilizando registros de ocorréncia dentro das areas de reproducdo podem
ser gerados modelos preditivos de distribuicdo potencial que caracterizam condic¢oes
abidticas otimas para populagdes com diferentes fenotipos. Esse método de analise
mostrou que se pode inferir a presenca de barreiras ecologicas (climaticas) para
reproducéo entre pares de populacdes/taxons num cenario sem barreiras geograficas.
Wiens e Granham 2005 advogam em favor dessa ferramenta de anélise como critério
atil para delimitar espécies e associar a distribuicdo de requisitos ecoldgicos
caracteristicos a estimativas de fluxo génico entre pares populacdes dependendo da

natureza dos padr@es de distribuicdo encontrados.

Adaptacdo para explorar com maior eficiéncia o recurso alimentar num
determinado hébitat tende a resultar numa diversificagdo morfoldgica causada por
selecdo natural em populacdes espacialmente segregadas, enquanto padrGes de
coloracdo tendem a ser produto de selecdo sexual (Lack 1945, Grant e Grant 2014). O
complexo S. plumbea/beltoni parece representar esses padrdes devido a aparente
variagdo no tamanho corporal e do bico, no cinza da plumagem discretamente e na
coloracdo do bico (Repenning e Fontana 2013). No primeiro estudo especifico com
esse subgrupo foi possivel mostrar diferencas fenotipicas significativas comparando
individuos com bico preto e individuos com bico amarelo (Repenning e Fontana 2013).
Contudo, discretas variagdes morfoldgicas regionais foram surgindo a partir do
processo de revisdo de individuos com diferentes procedéncias. Uma questdo que se
imp0s foi: tais variagOes sutis representariam espécies cripticas, ou seriam resultado de
variacao individual ou extremos de um continuo ao longo de um gradiente latitudinal?
Visando acessar tal resposta buscou-se incrementar a base de dados priméarios com
extenso trabalho de campo contemplando a maxima cobertura geografica possivel para

testar o significado dessas variagdes entre as patativas.

Acompanhando as sutis diferengas morfoldgicas observadas cresceram as
suspeitas sobre diversificagdo geografica nas vocaliza¢Ges das patativas. Transmisséo
cultural e aprendizado de canto em Passeriformes Oscines tém papel importante em

estudos de especiacdo (Huber et al 2007, Podos et al. 2013). Cantos territoriais em
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Oscines mostram grande discrepancia entre constancia e variabilidade em larga ou
curta escala geografica. Ambas, constancia e mudancgas representam grande significado
bioldgico (Martens 1996). Estudos tem focado em relativamente poucas espécies com
destaque para estudos em cativeiro com Taeniopyga guttata e Sturnus vulgaris, bem
como, Zonothrichia e Melospiza (Kroodsma 1996). O processo de aprendizado de
canto pode variar entre espécies ou mesmo entre grandes grupos dentre 0s
Passeriformes (Lovette et al. 2002, Podos e Warren 2007, Mason et al. 2016). Para o
aporte de conhecimento sobre o tema s8o necessarios estudos comparativos incluindo
diferentes espécies e grupos taxondmicos. Uma das principais vias para detalhar tipos
de aprendizados de canto € investigar o padrdo de variacdo no repertdrio de
vocalizagGes no espaco geografico (Lynch e Barker 1994, Martens 1996, Podos e
Warren 2007). Dois processos sao reconhecidos como promotores de variagcdo espacial
e temporal nos cantos de Oscines: (1) pelo processo de imitacdo podem transmitir seu
repertorio de elementos vocais de ave para ave (Lynch 1996), (2) por dispersao dos
individuos que carregam elementos vocais de uma area a outra (Payne 1996). A
extensdo das variacdes geograficas e os fatores limitantes relacionados ao processo
cultural de transmissdo do canto, i.e., predisposi¢cdo por aprendizado co-especifico,
bem como fatores particulares da historia de vida sdo fundamentais para determinar o
papel das vocalizagGes quando se busca entender limites interespecificos em Oscines
(Edwards et al. 2005, Remsen 2016).Compilando as diferentes hipdteses sugeridas para
explicar o modo como se d& o aprendizado do canto em Oscines, nota-se que um
conjunto alternativo de predicBes quase sempre relaciona similaridade entre o
repertorio vocal determinado pela distancia entre os individuos no espaco (Nelson e
Marler 1994, Hasselquist 1998, Kroodsma et al. 1999, Peters et al. 2000, Podos e
Warren 2007). Os resultados sobre o processo de assimilacdo das vocalizagdes e
extensdo das varia¢Bes nas vocalizagdes de individuos do complexo S. plumbea/beltoni

serdo utilizados para testar tais predicdes.

Estudos baseado em abordagens moleculares tem contribuido para entendimento
de cenérios filogenéticos em Sporophila (Lijtmaer et al. 2004, Mason e Burns 2013).
Tem sido sugerido que em Thraupidae, Sporophila spp. tém uma alta taxa de
especiacdo (Burns et al. 2014). Além disso, muitas espécies atualmente reconhecidas
parecem ser resultado de radiagdes muito recentes e com baixo sinal de estruturacéo
genetica (Campagna et al. 2015). Repenning e Fontana (2013) descreveram Sporophila
beltoni a partir de espécimes anteriormente reconhecidos como S. plumbea nominal e

especularam a possibilidade de se tratar de espécies irmds. Entretanto, nenhuma
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evidencia genética acompanhou o conjunto de dados fenotipicos para sustentar tal
hipdtese. Este complexo politipico fornece uma interessante oportunidade de desvendar
a relacédo de parentesco entre S. plumbea e S. beltoni e estudar uma suposta diversidade
genética criptica. Sob uma abordagem de reduzida representagdo gendmica
(ddRADseq), o qual amostra milhares de marcadores atraves do genoma (Peterson et
al. 2012), foram gerados os primeiros resultados sobre a organizacdo e niveis de
diferenciacdo genéticas entre populagdes/taxons de fenétipos diagnosticaveis dentro do

complexo S. plumbea/ beltoni.

Focando no complexo S. plumbea/beltoni (patativas) como modelo de estudos
objetivou-se: (1) revisar e descrever as variacdes geogréaficas e fenotipicas baseados
em um extenso conjunto de dados primarios atualizados; (2) estimar mediante modelos
preditivos de distribuicdo potencial os limites de ocorréncia atual das
populagBes/taxons redefinidos; (3) testar as diferentes hipdteses propostas sobre
transmissdo cultural em Passeriformes Oscines; (4) avaliar a extensao das diferencas
regionais nas vocalizacdes e inferir como essas variagdes correspondem aos limites
especificos; (5) testar a hipotese de variacdo clinal num gradiente latitudinal entre as
diferentes populagdes/taxons; (6) investigar a distribuicdo da variabilidade genética
entre as populacdes/taxons e inferir processos que regulam o fluxo génico entre cada
uma delas. Por fim numa abordagem integrativa considerando as diferentes linhas de
evidéncias e sob um mesmo conjunto de dados concluiu-se propondo uma atual

taxonomia para o complexo.
1.2 METODOS
Areas de Estudo

As amostragens contemplaram o maximo dos morfotipos reconhecidos como
sendo do complexo S. plumbea/beltoni no espaco geografico. Foram amostrados de
forma sistemética durante trés anos (2012-2015) diferentes ambientes abertos sul
americanos: 0s campos de altitude do Rio Grande do Sul, os extremos do bioma
Cerrado dentro do Brasil e os Campos Lavrados nos encraves do dominio amazénico
no estado de Roraima (Figura 1.1). Amostragens na regido de Lomas de Arenas e
Pampas de Viru-Viru, Bolivia, foram restritas a gravacdo da vocalizacdo dos

individuos.

Numero e distribuicdo espacial de amostras
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Cada macho gravado e anilhado em atividade de defesa de territério foi
considerado uma amostra independente (ver marcagdo individual). O nimero de
amostras variou conforme a distribuicéo e abundancia, ou densidade, dos individuos de
cada fendtipo por localidade. Definimos uma localidade como uma regido com uma
média de 2 km de raio independentemente de apresentarem continuidade ou ndo no
habitat de ocupacédo potencial de uma determinada populacédo. A distribuicdo espacial
de cada amostra/individuo por localidade contemplou as mais variadas escalas de
distancia, a saber: minima (0.2-2 km); média (50-100 km) e méxima (que foi variavel
alcancando até mais de 1.000 km de distancia dentro da distribuicdo de cada
populacdo/fenotipo) (Figura 1.1). Complementarmente amostras de vocalizagdes
obtidas em estudos prévios e de longo prazo de MR (2006-2016) foram utilizadas para
as analises de transmissdo do canto. Amostras estas restritas a regido sul do Brasil em
trés diferentes areas (Repenning e Fontana 2016). Localidades de espécimes de museus

revisados sao apresentadas na figura 1.2 com detalhes no anexo 1.1.
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Figura 1.2. Area amostrada durante as estacdes reprodutivas de 2012 até 2015. As linhas
coloridas representam transectos percorridos continuamente nos seguintes periodos e
regides: primeira expedi¢cdo compreendendo o sul do Rio Grande do Sul até a regido da
Serra da Canastra, MG (verde); segunda expedicdo desde o norte do Parana, passando
pelo extremo oeste de Vila Bela da Santissima Trindade, MT, Regido do Araguaia,
Jalapdo, TO na regido norte do Brasil chegando ao Grande Sertdo Veredas, MG (laranja);
terceira expedi¢do lavrados de Roraima, Caracarai, Pacaraima e limites com Guiana
(vermelho); quarta expedicédo, Bolivia, Lomas de Arena, Pampas de Vira-Viru (Santa
Cruz de la Sierra) e Beni (amarelo); quinta expedicdo compreendendo o leste da regido
sudeste iniciando em Mogi das Cruzes, SP até Campos de Goytacazes, RJ limites com o
ES (azul); sexta expedicdo desde o planalto médio do RS passando pelo oeste de SC, PR,
chegando ao Pantanal Sul e regido de Terenos no MS. Localidades de espécimes de
museu sobrepostas com localidades amostradas durante o trabalho de campo néo sdo
representadas no mapa. Os circulos brancos com pontos representam capitais. Amostras
coletadas: morfometria, canto e amostras de sangue.

Modelagem de distribui¢éo potencial
Preferéncia no uso de habitat é um aspecto reconhecido para o complexo
Sporophila plumbea/beltoni e tem mostrado papel importante para manter o isolamento
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entre espécies com recente radiacdo no grupo (Sick 1963, Areta 2008, Repenning e
Fontana 2016). Assume-se que ha certo grau de subjetividade intrinseco a
caracterizacdo de um determinado habitat preferido por um taxon ou populacéo, mesmo
que empiricamente possa parecer muito evidente essa preferéncia ap6s muita
observacdo de campo. Quantificar, por exemplo, a fitofiosionomia (estrutura,
diversidade e densidade de plantas) de cada territorio reprodutivo estabelecido por um
individuo e testar se had diferenca significativa nesses atributos comparando 0s
ambientes escolhidos por diferentes populacfes tornou-se secundario no presente
estudo. Assim, a preferéncia de habitat teve um papel complementar nas interpretactes
e inferéncias feitas sobre os resultados dos modelos de distribuicdo potencial, pois 0s
habitas sdo diretamente influenciados pelo clima (Cody 1985).

Modelos de nicho ecologico sdo embasados por dados ambientais,
predominantemente climaticos, dos locais de ocorréncia de um determinado tdxon. Os
modelos gerados que caracterizam nicho ecol6gico no espaco ambiental de um taxon
servem para predizer distribuicdo geografica potencial com base nas condi¢des 6timas
para a ocorréncia das espécies (Elith et al. 2006). H& um consenso sobre a dificuldade
de definir de forma consistente 0o complexo conceito de nicho ecoldgico (Elith e
Leathhwick 2009) e o quanto os modelos de nicho ecoldgico se aproximam do nicho
fundamental de um taxon (Hutchinson 1957, Schoener 1989, Giannini et al. 2012). Por
isso, foi evitado o uso do termo modelagem de nicho ecoldgico (ecological niche
modeling) conforme recomenda Jimenéz-Valverde (2008). Foi assumida idéia de
modelagem preditiva de distribuicdo de espécies, porque os modelos, de fato, séo
capazes de projetar simulacGes da distribuicdo das espécies no espaco geografico por
meio de dados relacionados a condi¢cBes ambientais (abioticos). Além disso, ndo
oferecem uma descricdo do nicho das espécies e dados sobre interagcdo intra e
interespecificas, ainda escassos e de dificil interpretacdo (Araujo e Guisan 2006,
Phillips 2006, Jimenéz-Valverde 2008, Elith e Leathhwick 2009, Junior e Siqueira
2009).

As analises foram embasadas em dados primarios (coordenadas geograficas)
coletados pelo autor em campo (Anexo 1.1). Os registros geograficos foram
criteriosamente selecionados de modo a considerar unicamente 0s pontos
georreferenciados com inequivoca evidéncia de reproducdo de cada individuo
amostrado. Visando maximizar a acuracidade dos dados foi definido como evidéncia
plena de reproducdo, aquelas aves pareadas construindo ninho, com ninho na fase de
incubagdo ou com ninhegos, bem como filhotes com cauda ndo completamente
formada e sendo alimentados pelos adultos no local (i.e. filhotes com até cerca de 30
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dias de vida). Isso porque € bem conhecido que filhotes com essas caracteristicas
(idade) permanecem nos dominios do territorio onde nasceram até pelo menos a
obtencdo da independéncia alimentar que ocorre a partir de 40 dias nas espécies
estudadas (Franz e Fontana 2013, Repenning e Fontana 2016). Complementarmente,
foram considerados, por exemplo, espécimes de colecdes examinados e que
apresentavam disponibilidade de informacGes sobre tamanho de gdnadas (> 4 mm,
maturacdo sexual). Essa informagdo de tamanho de gbnadas quando cruzada com
caracteristicas de desgaste na plumagem (desgaste maximo) é muito eficiente para
determinar com seguranca o estatus reprodutivo de qualquer individuo de Sporophila.
Por ultimo, foram considerados registros geograficos de terceiros (colaboradores)
desde que devidamente documentados e com a informacéo de coordenada geografica
associada.

Para a construcdo dos mapas de distribuicdo foram utilizadas modelagens
preditivas de distribuicdo atual para cada taxon/populacéo implementando o programa
MAXENT 3.3 (Elith et al. 2011, Philips et. al. 2006). Tal programa estima a distribuicéo
com base em dados de presenca, utilizando um algoritmo de méxima entropia. Para as
projecbes de distribuicdo atual de cada populacdo foram acessadas 19 varidveis
climaticas e uma topogréafica obtidas do projeto WorldClim (Hijmanset al., 2005) com
resolucdo de 1 km (~30 arc-segundos). Ao final foram selecionadas sete variaveis
climaticas ndo auto-correlacionadas, a saber: variagéo diurna de temperatura (Bio 2),
isotermalidade (Bio 3), sazonalidade da temperatura (Bio 4), temperatura média do
trimestre mais Umido (Bio 8), temperatura média do trimestre mais frio (Bioll),
precipitacdo anual (Biol2), precipitacdo do trimestre mais quente (Biol8) e
precipitacdo do trimestre mais frio (Biol9). Todas as variaveis tiveram seus limites
geogréficos cortados para 0 mapa politico da América do Sul e foram consideradas
para um ciclo anual completo. A configuracdo dos parametros gerais para as analises
foi a seguinte: 1) random test percentage: 25; 2) replicates: 10; 3) replicate type:

crossvalidate; maximum interations 5000.

O desempenho de cada modelo foi estimado por meio do teste AUC (area sob a
curva), onde valores de AUC acima de 0,75 sdo considerados como de bom
desempenho (modelos melhores que o acaso) e definidos como 6timos quando valores
de AUC situam-se entre 0,9 e 1,0 (Fielding e Bell 1997, Giannini et al. 2012). A curva
ROC (Relative Operating Characterist) tambem foi utilizada para avaliar se o resultado
foi superior a um valor de uma classificacdo aleatoria do algoritmo de modelagem

(importante para modelos com dados de presenga como o de maxima entropia) (Phillips
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et al. 2006). Para padronizacdo e melhor apresentacdo dos mapas, estes foram editados

utilizando o programa Quantum GiS versao 2.12.

Morfometria e marcacéo individual

Para avaliar diferencas morfométricas entre taxons e popula¢des do complexo
estudado foram tomadas medidas de espécimes anilhados complementado com peles
de museus. Cada espécime (macho) de vida livre determinado como em atividade de
reproducédo teve seu repertdrio vocal gravado e posteriormente foi capturado. Cada
individuo macho capturado foi marcado com uma anilha metélica (fornecidas pelo
ICMBIio/CEMAVE - Instituto Chico Mendes de Conservagdo da Biodiversidade —
Centro de Pesquisa para a Conservacao das Aves Silvestres) e coloridas, seguindo os
procedimentos tradicionais de captura e marcacdo de aves (Roos 2010). Cada
combinacdo individual teve no maximo duas anilhas em cada tarso-metatarso incluido
a anilha metalica, conforme estudos anteriores onde o método foi comprovadamente
bem-sucedido (Rovedder 2011, Franz 2011, Repenning 2012).

Logo apds a captura, a contencdo temporaria do espécime foi feita com saco
préprio para passaros, ou seja, confeccionados com tecido de algoddo, opaco e nas
dimens6es de 25 x 30 cm nos moldes referidos pelo CEMAVE (Roos 2010). Todo o
procedimento de manipulacdo foi efetuado no mesmo local da captura, portanto
imediatamente apds a captura. O tempo médio aproximado entre a captura, contencao,
manuseio, repouso e a liberacdo de cada ave foi em média de 25 minutos. De cada
individuo capturado foram obtidas as seguintes medidas morfométricas: tamanho do
cranio, culmen exposto, narina ponta (borda distal da narina), largura e altura do bico,
corda da asa, primeira rémige secundaria, cauda e comprimento total, mensurado com
auxilio de paquimetro e régua (precisdao 0,1 mm). Também, foi mensurada a massa
corporal utilizando balanga do tipo Pesola Swiss Micro 20060, de preciséo 0,59 (Anexo
1.2).

Analises estatisticas e definicGes

Variacdes morfométricas ao longo de gradientes geogréaficos e ecologicos podem
fornecer evidéncias de mudancas adaptativas. Quando em zonas de contato diferencas
na morfologia externa entre populacGes podem esclarecer questdes sobre reproducéo
cruzada entre as mesmas e permitir complementar inferéncias feitas sobre introgressédo
genética (Cadena e Cuervo 2010). Para examinar a existéncia de diferencas estatisticas
nos diferentes parametros morfomeétricos entre os tdxons e popula¢fes do complexo S.

plumbea/beltoni foi utilizado o teste One-Way ANOVA paramétrico. Seguido da
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aplicacdo do teste Tukey-Kramer HSD ad posteriori com significancia de (o) 0,01 para
examinar quais pares de taxons/populacdes diferem entre si. Os grupos foram definidos
com base nos morfotipos delimitados por um padrdo geografico de distribuic&o.
Complementarmente pares de parametros da morfologia externa que apresentaram
diferencas significativas foram submetidos a analises gréaficas (scaterplots), pois
representam padrdes de variacdo no espaco bidimensional. Esse conjunto de analises
foi feito usando o programa SPSS versdo 17 (SPSS 2015).

Visando acessar multiplas caracteristicas da morfologia externa comparando 0s
tdxons ou populagdes foi utilizado um conjunto de sete variaveis ndo correlacionadas.
Para tanto, as variaveis representando cada individuo projetadas no espaco
multidimensional, mediante analises de componentes principais, foram reduzidas a
dois eixos. Essa anélise multivariada foi realizada no programa estatistico MINITAB 17
(Minitab 2010). Tais analises quantitativas somadas a outras evidéncias embasaram as

novas delimitac6es de populagdes divergentes.

Para avaliacdo de medidas morfoldgicas foram utilizados exemplares de vida
livre e de museus. Para comparacdo da massa corporal foram considerados apenas
espécimes pesados em trabalho de campo. Foram desconsiderados, portanto, os valores
de massa constante em etiquetas de espécimes de museu. Para a comparacdo de
medidas de asas (maior rémige primaria e primeira secundaria) e cauda foram
considerados apenas machos em plumagem final. Uma vez que é reconhecido que
machos em plumagem formativa (primeiro ciclo de vida) sensu Wolf at al. (2010),
retém penas de voo de jovem, as quais apresentam diferencas significativas no
comprimento (Repenning 2012). Para medidas com alta correlacdo positiva como
ctlmen, culmen exposto e narina ponta foi considerado apenas uma dessas medidas
(ctlmen exposto) para representar o comprimento do bico. Isso porque esse parametro

pode ser tomado de espécimes vivos e de museus sem variacdes atribuiveis ao método.

Diferentes populacBes podem apresentar historias de vida independentes. E
reconhecido que taxons ou populacdes do complexo S. plumbea/beltoni migram ou
dispersam em diferente extensdo e exploram distintos habitats e espécies de gramineas
(sementes) (Repenning e Fontana 2013) o que pode levar a desvios alométricos no
tamanho de estruturas morfolégicas produto de pressdes adaptativas (Baldwin et al.
2010). Buscando investigar variacOes na adaptacdo funcional associadas ao poder de
voo ou dieta calculamos o indice da forma da asa e 0 volume do bico (mm3). O indice

hand-wing (Hand Wing Index) foi calculado usando a formula: 100 x [(P — S)/P], onde
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P = a distancia da junta carpal até a ponta da maior rémige priméria e S = compreende
a medida desde a junta carpal até a ponta da primeira rémige secundaria (Anexo 1.2).
Esse indice de forma da asa representa a propor¢do de aspecto da asa (Claramunt et al.
2012). O volume que representa a interacdo de trés medidas do bico, foi calculado

utilizando a formula de pirdmide triangular irregular, ver detalhes no anexo 1.2.
Vocalizacbes
Equipamento e Gravacdes

Para as gravacgdes foi utilizado um gravador digital Tascam Teac Profissional
DR680 com um microfone externo Sennheiser ME62 - mono acoplado a uma Parabola
Telinga Pro-Universal (54,7cm/15,5cm) ou Sennheiser ME67. Os arquivos digitais
foram gravados em 96kHz sample rate, 24-bit signed, tipo Wave. As gravacdes obtidas
durante estudo de longo prazo (mais antigas) foram feitas com os gravadores Sony
TCM D50 (cassete) e PCM D50 com microfone externo Sennheiser MEG6. Todas as
gravacdes foram feitas por MR. As gravacdes analdgicas foram digitalizadas utilizando
programa RAVEN versdo 1.4, com 48 kHz sample rate e 16-24-bit signed, tipo Wave.
Os espectrogramas foram gerados com 0s seguintes parametros: discrete Fourier
transform DFT = 512 amostras e resolucédo de frequéncia = 188 Hz; resolugéo temporal

= 2.1 ms e frame overlap = 50% RAVEN Pro 1.5 (Bioacustics Research Program 2004).

Os machos de patativas durante o periodo reprodutivo cantam ao longo de todo
o0 dia se mantendo ativos mesmo nas horas mais quentes do dia. Os mesmos costumam
cantar expostos num circuito de poleiros dentro de seu territorio. Por isso, as gravacoes
foram feitas em qualquer periodo do dia. Cada macho territorial teve seu repertério
vocal gravado da forma mais completa possivel (chamados e cantos) com técnicas de
gravacdo padronizadas em relacdo a distancia da origem do macho cantor (~7 a 15m)
e respeitando um contexto comportamental padronizado (i.e. vocalizagfes espontaneas

e num segundo momento sob minimo estimulo de playback).
Analises acusticas

Os arquivos utilizados nas analises quantitativas ndo foram submetidos a nenhum
tipo de edicéo ou filtro. As andlises das gravacOes digitalizadas foram baseadas nos
espectrogramas gerados com o programa RAVEN Pro 1.5. Para a selecédo
individualizada das silabas ou elementos de cada individuo gravado construimos

detectores automaticos (Band Limiter Energy Detector, BLED) com a seguinte
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configuracdo: freqiiéncia minima 1076 Hz, m&xima 6696 Hz, duracdo minima 0,0243
s, maxima 0,855 s e separacdo minima 0,0087 em Target Signal Parameters. Os demais
parametros seguiram a configuracéo default do programa RAVEN Pro 1.5. Esse detector
se mostrou muito eficiente na selecdo de notas das patativas. Logo apds uma primeira
interacéo do detector foi realizada uma inspecéo visual com o objetivo de certificar que
notas hetero-especificas ndo foram incorporadas na selecdo. Esse procedimento foi

seguido para cada individuo.
Classificacao das silabas

Para cada espécime foram caracterizadas as frases ou complexo de notas/silabas
(canto) e vozes de contato ou alarme (chamados). Silabas diagnosticaveis visualmente
foram rotuladas diretamente na tabela gerada apds a utilizacdo dos BLEDSs. Para aquelas
silabas com maior dificuldade de serem discriminadas via inspec¢éo visual foi utilizada
a ferramenta de Cross-Correlation analysis (RAVENPro 1.5). Tal andlise se mostra
eficiente para medir semelhanca entre elementos vocais curtos no tempo e com
arquivos gravados com bom contraste entre sinal e ruido (Bioacoustics Research
Program 2004). Valores de correlacdo entre pares de silabas acima de 0,7 foram
considerados para assumir que tais silabas representam o mesmo elemento vocal.
Reconhecidamente a definicdo de unidades dos sons pode ser dificultada pela
caracteristica de continuidade ou descontinuidade de cada elemento vocal tipico em
Oscines (Lynch 1996). Por isso foi utilizada uma analise de correlacdo cruzada para
ajudar a diminuir a subjetividade sobre limites discretos de cada elemento vocal (Horn
e Falls 1996).

Aquisicao e transmissao cultural de silabas, variacdo no tempo

Um processo fundamental para se compreender a fungdo dos cantos no
reconhecimento espécie especifico em Oscines diz respeito a forma como sdo
transmitidos e mantidos no tempo os elementos vocais mais basicos (i.e. notas, silabas
ou “themes”) dentro e entre populacdes (Lynch 1996, Catchpole e Slater 2008). Para
avaliar como silabas do canto sdo mantidas nas populacdes de patativas ao longo dos
anos, bem como para entender como tais elementos podem ser transmitidos de um
individuo a outro, foi realizada uma comparacao qualitativa baseada numa cuidadosa
inspecdo visual dos espectrogramas. Essas andlises se limitaram a populagéo de S.
beltoni mais meridionais da distribuicdo (cinco localidades no RS e SC) no complexo
estudado e sé foi possivel devido a um estudo de longo prazo conduzido nessas

populacdes (2006-2016). Tal estudo preterito possibilitou a acumulacdo de grande
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quantidade de gravacbes de individuos marcados individualmente em diferentes

temporadas reprodutivas.
Repertorio de silabas

O repertorio de silabas de canto e chamados de contato foi definido por individuo,
localidade e por populagdo ou tdxon, respectivamente. O repertdrio de silabas do canto
territorial de cada individuo de patativa tende a se estabilizar ap6s quatro a sete frases
emitidas por um individuo (Figura 1.3). O repertério de chamados de contato por
individuo tendeu a se estabilizar ap6s a manifestacdo de 5 a 12 chamados de contato
por individuo (Figura 1.4). Portanto, as gravacgdes tiveram uma média de cantos e
chamados muito superior ao nimero necessario para se obter uma estabilidade no

repertorio de cada individuo.
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10

Numero Silabas (Repertorio)

2 7 12 17 22 27 32 37 42 47 52 57 62 67 72
Ndmero de Cantos (Frases)

Figura 1.3. Curva cumulativa mostrando como novas silabas surgem no repertdrio a cada
novo canto de defesa de territério ou frase analisado. Cada linha preta representa um
macho territorial diferente (n = 33).
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Chamado de contato

Figura 1.4. Curva cumulativa mostrando como novas notas silabas surgem no repertério
a cada novo chamado de contato analisado. Cada linha em tons de cinza representa um
macho territorial diferente (n = 24).

Variacdo Geografica

Foram considerados para as analises todos os individuos com ao menos quatro
frases do canto territorial gravado e/ou aqueles individuos com um minimo de 10
chamados de contato gravados com boa qualidade. Numa primeira etapa foi utilizada
uma média de quatro cantos por individuos (min. 3, max. 7 frases) visando
compreender a extensdo nas diferencas intra-individual comparativamente as variagoes
entre individuos em relagdo ao repertério de silabas. Apds conhecer que as variagdes
intra-individuais sdo significativamente menores do que inter-individuais, mesmo
dentro de uma mesma localidade, foi selecionada uma frase do canto para representar

cada individuo nas analises de similaridade de canto.

As andlises multivariadas utilizadas para acessar semelhanca e divergéncia de
cantos e repertdrio de chamados de contatos entre pares de individuos foram feitas com
base em matrizes construidas ndo apenas com valores de presenca e auséncia de
determinado elemento vocal. Tendo em vista a alta complexidade inerente aos cantos
das patativas foi utilizada para a construgdo das matrizes uma medida que representa
quantitativamente o formato de cada silaba. A ferramenta utilizada para extrair 0s
valores de fregiiéncia (eixo Y) através do tempo (eixo X) e amplitude (eixo Z = escala
de cinza no espectrograma) foi o Contorno de Freqiiéncia Percentil 50% (Hz). Essa
ferramenta captura os valores em cada célula do espectrograma considerando a linha

média de cada elemento com a maior energia do som, ou seja, mais escuro (Figuras
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1.5-1.6). Essa andlise, portanto, é enfocado no elemento (nota, silaba) que carrega

maior energia evitando medidas de elementos harménicos.

Embora reconhecida a importancia funcional das caracteristicas estruturais dos
cantos em aves representadas pelo conjunto de medidas tradicionais (alta, baixa e pico
de freqliéncia, canto e silaba bandwidth; nimero e taxa de repeticdo de notas, etc.)
utilizadas em estudos sobre adaptacao e diferenciacdo vocal em aves (Podos e Warren
2007, Cadena e Cuervo 2010, Zolliger et al. 2012, Podos et al. 2013, Greig e Webster
2013). Este método de analise quantitativa pode mostrar-se pouco eficiente para acessar
as diferencas no repertorio vocais de td&xons com estrutura de canto muito conservada
ou resolver questbes relacionadas ao repertorio vocal e como ele varia no espaco
geografico (Greig et al. 2013). Estudos incluindo espécies irmds de Sporophila
utilizando andlises de componentes principais baseado nessas classicas medidas de
parametros fisicos do som, se mostraram ineficazes para separar tais cantos
diagnosticaveis visualmente (Campagna et al. 2011). Isso porque seus cantos Sao
relativamente conservados em relacao a estrutura e frequéncia das notas (Areta 2010).
Adicionalmente, experimentos classicos como o de Brémond (1976) evidenciaram que
o formato de cada nota ou silaba dentro do canto em Passeriformes pode ser um sinal
funcional com papel mais importante no reconhecimento espécie-especifico, do que

sintaxe ou caracteristicas estruturais do canto (Catchpole e Slater 2008).
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Figura 1.5. Ferramenta Contorno de Freqliéncia Percentil 50% (Hz) representado pela
linha amarela dentro de cada silaba selecionada (Programa RAVEN Pro 1.5). Cada célula
da tabela resultante possui um conjunto sequencial de valores de frequéncia (Hz).
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Figura 1.6. Representacdo aproximada mostrando que o espectrograma é uma matriz de
células discretas. O poligono vermelho indica uma coluna representando uma fragdo de
tempo (2.1 ms) com multiplas células cada uma com um valores de fregiiéncia (Hz). O
gradiente de intensidade de cinza corresponde a distribuicdo da energia do som (dB)
dentro do espectro. A ferramenta de contorno de freqiéncia 50% (tracos amarelos)
considera as células mais escuras (com maior energia dB) para capturar o valor de
freqiiéncia (Hz) na tabela.

Andlises estatisticas

Para determinar padrdes de varia¢des geograficas relacionados a “similaridade”
ou dissimilaridade no repertério de cada macho territorial foram comparados pares de
individuos entre si. Este primeiro passo resultou em uma matriz com valores de
dissimilaridade gerados pela analise multivariada com o estimador de Distancia
Euclidiana usando o programa estatistico SPSS versdo 17 (SPSS 2015). Num segundo
passo foi comparada a matriz de dissimilaridade dos cantos com uma matriz de
distancia geografica em km entre os respectivos machos territoriais gravados. Foi
utilizado o teste de Mantel para verificar a possivel correlacdo entre separagéo espacial
e diferencas nos repertorios de pares de machos territoriais. Para tanto, foram
considerados todos os intervalos de distancias entre pares de individuo.
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Foi avaliada a relacdo entre distancia geografica e divergéncia no canto territorial
de individuos par a par. Numa primeira analise foram considerados todos os individuos
na mais ampla distancia geogréafica observada entre os machos amostrados (até 3.900
km latitude e 2.100 longitude). Posteriormente, foi realizada uma andlise entre
separacgdo espacial e extensdo na diferenca dos cantos. Essa analise se limitou a menor
escala geografica (local ou regional) que considerou pares de machos com territorios

reprodutivos distantes até 5 km.
Amostragem e Anélises moleculares

Coleta de material genético: de cada individuo gravado, anilhado e fotografado
foi coletado 30 ul de sangue em papel filtro e armazenado a seco ou em alcool 96%
(Bull et al. 2010) por meio do procedimento do corte da extremidade da unha do halux
(Braga et al. 2010). Foi coletado tecido de individuos coletados ou que acidentalmente
foram a ébito e que foram depositados na Cole¢do Ornitoldgica do Museu de Ciéncias
e Tecnologia da PUCRS.

Foram reunidos 73 individuos machos do complexo Sporophila plumbea/beltoni:
Sporophila plumbea nominal (29), Sporophila plumbea (populacdo alopéatrica mais
meridional (11), Sporophila p. whiteleyana (8), Sporophila beltoni (25). Estas amostras
compreenderam quase toda a distribuicdo geografica do complexo estudado chegando
aos limites latitudinais e longitudinais (Figura 1.1). Detalhes sobre o conjunto de
amostras utilizadas neste estudo estdo no anexo 1.1. O protocolo molecular (ddRadSeq)
que fornece as primeiras evidéncias de agrupamentos genéticos nesse complexo de

Sporophila sdo detalhadas no anexo 1.3.

Conceito de espécie: uma breve reflexédo

Especiacdo € um processo e ndo um evento (Grant e Grant 2008). Portanto o
tempo condiciona etapas a esse processo que podem ser classificadas com alguma
subjetividade, arbitrariedade (Ramsen 2016). O produto final do processo de
diferenciacdo no tempo ndo é imperativo que vai ser convertido em especiagdo. Outros
cenarios, certo modo estaveis, podem ser estabelecidos a partir da diversificacdo dos
organismos na linha do tempo, tais como clinas, polimorfismo e zonas hibridas num

contato secundario (Lovette e Fitzpatrick 2016).

Sob diferentes conceitos de espécie - especialmente os conceitos filogenético e o
bioldgico de espécie — as conclusdes taxondmicas baseadas nos resultados certamente

podem tomar caminhos diferentes ao se aplicar cada um desses conceitos as popula¢des
36



em estudo. A polarizacdo de idéias e o desacordo historico entre os dois principais
(maiores rivais) conceitos de espécies sugeridos, precisa ser superado. Embora pareca
claro que o conceito bioldgico de espécie prevalece entre os ornitdlogos (Remsen et al.
2014). O conceito bioldgico de espécie, cunhado pelo ornitélogo E. Mayr que trabalhou
fortemente questdes evolutivas nas décadas de 40 até 60, inicialmente parece direto e
pragmatico - definicdo formal (BSC): conjunto de individuos intercruzantes capaz de
gerar descendentes férteis (Mayr 1982). Entretanto ha algumas limitacdes inatas nessa
proposta como a capacidade operacional de aplicagdo do conceito ou, que algumas
limitacOes seriam resultantes de interpretacdes muito restritivas do BSC (Jonhson
1999). O intercruzamento e a geracao de descendentes férteis se tornam imune de teste,
por exemplo, se introduzirmos o elemento geografico. Isto €, populacdes alopatricas
nunca poderdo ser postas a prova de sua capacidade de intercruzamento porque
naturalmente elas estdo espacialmente segregadas. Mesmo que experimentos
simulando contato secundario possam fornecer alguma evidencias quantificaveis a
cerca disso (Grant e Grant 2014). Anélises moleculares de populacGes (alopatricas ou
ndo) permitem a determinagdo quantitativa explicita de niveis de divergéncia trazendo
concordancia de evidencias sobre o estatus de espécie (Young et al.1994). Outra
fragilidade refere-se a alta capacidade de retencdo da habilidade de intercruzar, caso
particularmente comum em aves. Isto pode levar a equivocada interpretacdo da historia
de parentesco (filogenético) uma vez que temos casos classicos de hibridacao de tdxons
ndo irmaos ou ndo proximamente relacionados. Embora, o elemento fundamental de
qualquer espécie bioldgica esteja na independéncia genética, que assim permite a
evolucdo sob trajetoria distinta de todas as outras espécies. Tal independéncia genética
(monofilia reciproca) ndo necessita ser completa (Patten 2010), uma vez que espécies
separadas por milhdes de anos podem reter a habilidade de intercruzar (Jonhson 1999).
Grant 1992, afirmou que mais de 10% das aves conhecidas estdo engajadas em
processos de intercruzamento (hibridagcdo) com hibridos viaveis. Portanto, capacidade
de hibridacdo ndo deve conferir automaticamente co-especificidade mesmo sobre o
BSC. O significado da hibridacdo e compatibilidade reprodutiva € o ponto mais
questionavel do BSC.

Por sua vez, o conceito filogenético de espéecie (PSC) cunhado por J. Cracraft
(1983) é definido como: espécie € o menor conjunto/agrupamento de individuos
diagnosticavel com padréo parental de ancestralidade e descendéncia. O PSC abandona
0 uso de subespécie como tratamento infra-especifico. Uma critica recorrente ao PSC

em relacdo a operacionalidade é a aplicabilidade do metodo filogenético. Teoricamente
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para assumir a independéncia evolutiva entre pares de populacfes faz-se necessario a
aplicacdo de um teste de hipotese filogenética. Ha ainda casos como, por exemplo, o
de Buteo swainsoni e B. galapagoensis (Bollmer et al. 2006) em que parece nao haver
0 compartilhamento de ancestralidade e descendéncia entre as duas espécies
reconhecidas. Neste caso para a manutencdo das duas espécies como plenas, baseado
no teste de hipotese filogenética com evidéncias moleculares, ndo pode ser aplicado,
ou ndo é o mais ajustado para explicar esse caso de especiacdo. Interessante é destacar
que no PSC se mantém o elemento da diagnosticabilidade. Ou seja, uma forte
dependéncia da capacidade sensorial humana. Remsen (2005) interpreta que o uso da
diagnose inequivoca envolve arbitrariedade e decisGes ndo bioldgicas. De fato, todos
0s conceitos de espécie tém em sua esséncia explicita ou implicitamente o aspecto da
capacidade de diagnose ou de diferenciagdo. Portanto, uma questdo que surge de
imediato é: se nés ndo reconhecemos pela aparéncia (Watson 2005) ndo é uma espécie?
Mesmo que os organismos tenham a capacidade de reconhecimento mdtuo entre si.
Continuaremos a ignorar que duas populacbes possam ser tratadas como espécies
distintas simplesmente porque ndo temos capacidade sensorial de perceber eles como
duas linhagens evolutivas distintas? Ao deparar-se com o tema conceito de espécie

essas reflexes sdo sempre inevitaveis.

DefinicGes limitadas (restritivas) de espécies sdo incompativeis com a
complexidade na especiacdo das aves por que tais definicdes podem nunca acomodar
todas as possiveis interacfes de populacGes naturais (Jonhson et al. 1999). Concluimos
que a Unica definicdo de espécies que pode se aproximar da realidade evolucionéaria
precisa ser muito mais generalista e inclusiva do que as oferecidas até aqui. Um
ampliado e modernizado conceito de espécie € eminentemente aplicavel as aves porque
esta nova formulacdo pode incorporar a esséncia dos principais conceitos (e.g. ESC,
RSC, CSC, PSC, e CPC) sem abandonar a validade geral do existente BSC (Remsen
2005). O Comprehensive Biologic Species Concept (CBSC) traz a seguinte definicao:
uma espécie € um sistema de populacBes que representam um grupo essencialmente
monofilético, geneticamente coesivo, e genealogicamente concordante com linhagem
de individuos que compartilnam um sistema comum de fertilizacéo atraves do tempo e
espaco, e que representam uma trajetoria evolucionaria independente com essencial,
mas ndo necessariamente completo isolamento reprodutivo em tais sistemas (espécie
relacionada). A releitura de todos os conceitos para dar origem a um conceito
universalizado e amplo também foi exercitado por de Queiroz (2011), onde a esséncia

de linhagem evolutiva fica evidente, assim como a capacidade humana no
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reconhecimento de tais linhagens. Segundo de Queiroz, espécie € uma linhagem de
meta-populacgdes, sub-populacbes, grupos de individuos (ndo necessariamente uma
populacédo fechada), com curso evolutivo préprio e que mantém sua integridade frente
a outra linhagem. Importante destacar é que esta abordagem ndo menciona mais
reproducdo sexuada, hibridacdo, manutencéo de individuos férteis. Aspectos comuns
aos conceitos mais classicos propostos até hoje. De fato o isolamento reprodutivo
intrinseco ndo assume a propriedade central para uma espécie (de Queiroz 2007;
Sangster 2014). Portanto, nesta tese assume-se o conceito de espécie mais amplo (e.g.
conceito compreensivo de espécie) e capaz de acomodar adequadamente variados
padrdes de divergéncias populacionais encontrados tendo claro sempre que especiacéo
€ um processo. Finalmente a questdo que fica é: sob um conceito sintese de espécie
como 0 CBSC (Comprehensive Biologic Species Concept) quais serdo as implicagdes
taxonémicas mediante novos resultados sobre as populacdes investigadas? As decisdes

taxonémicas serdo norteadas aqui por esse conceito pluralista.

1.3 Resultados
Modelando a distribuicdo potencial das patativas

Foram compilados 268 registros de ocorréncia considerando somente 0s registros
com evidéncias de reproducdo de cada individuo. Numa segunda etapa esses registros
foram selecionados visando eliminar registros de uma mesma localidade (presencas
duplicadas) resultando em 103 registros os quais foram utilizados para rodar as analises
no MAXENT. As figuras 1.7 a 1.11 apresentam os resultados de modelos ecolégicos
de nicho potencial para o presente considerando cada uma das quatro populacdes pré-
determinadas com base nos resultados das analises genéticas, acUsticas e morfoldgicas
apresentadas a seguir. Os suportes para cada um dos modelos de maxima entropia
foram considerados 6timos com valores de AUC distribuidos entre 0,901 — 0,998. Por
isso, a precisdo dos modelos de distribuicdo baseados na predicdo da ocorréncia de
condicdes favoraveis para a reproducdo de cada populacdo pode ser considerada

melhor que o acaso.

Todos 0s mapas mostraram maior detalhamento do que os limites da area de
distribuicéo inferida para cada taxon na literatura tradicional que sempre apresenta um
poligono abrangente para representar a distribuicdo das mesmas. Os resultados dos

modelos de distribuicdo mostram que cada populagdo ocorre em diferentes ambientes
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com quase nenhuma sobreposicdo geogréfica. A populagdo mais central na distribuicéo
geral do complexo estudado mostra uma area muito ampla e espalhada com condic6es
ideais para reproducéo, enquanto as trés demais populagdes/taxons periféricos podem
reproduzir em condi¢des 6timas em &reas mais restritas. A seguir o resultado do modelo

de distribuig&o € caracterizado para cada populagéo.

Para Sporophila beltoni 0 mapa resultante da modelagem mostrou destacada
congruéncia com a distribuicio até entdo conhecida. E possivel observar a distribuicio
potencial para a espécie com uma area aparentemente continua na porcao sul e com
curtas &reas descontinuas em direcdo ao norte, até de sua area de reproducdo. Cabe
destacar a forte predicdo de uma area com condi¢cdes ambientais Otimas para a
reproducdo da espécie na grande regido de Curitiba, mesmo sem existir nenhuma

coordenada nessa area na base de dados (Figura 1.7).

Para a populagdo denominada como Sporophila plumbea “sul” 0 mapa mostra
uma area geografica com condices ideais para a reproducdo bastante restrita. As areas
potencialmente adequadas para a reproducdo deste grupo distribuem-se nas por¢oes
mais altas dos campos gerais do nordeste do estado do Parana adentrando o extremo
sul do estado de S&o Paulo na grande regido de Itararé. O desempenho do modelo para

essa estimativa foi maximo com valor de AUC 0.998 (Figura 1.8).

O mapa de distribuicdo potencial da subespécie nominal S. p. plumbea aponta
uma zona geografica intermediaria do complexo estudado. Foi 0 modelo preditivo que
incluiu a maior area geografica com condi¢fes ambientais 6timas para reproducdo de
uma populacdo correspondendo a distribuicdo do Bioma Cerrado indicando também
areas abertas da regido dos Llanos del Mojos, na Bolivia. Contudo, 0 mapa mostra
muitos pontos de descontinuidade geografica nessa grande mancha que contempla

grande parte do Brasil Central e seu entorno imediato (Figura 1.9).

Para Sporophila p. whiteleyana o mapa de distribuicdo potencial mostra areas
descontinuas no extremo norte da América do Sul. Ha forte predicdo de uma area com
condi¢cdes ambientais Otimas para a reproducdo dessa subespécie para regido dos
Lavrados ao norte do estado de Roraima (norte do rio Amazonas) em direcdo a Grande
Savana Venezuelana. Adicionalmente, uma ampla zona com discreto valor de predicao
para ocorréncia da subespécie € indicada pelo modelo para grande regido da foz do rio
Amazonas. Entretanto, ndo foi possivel compilar nenhum registro confirmado de

reproducéo de nenhuma populagao nestas savanas (Figura 1.10).
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A figura 1.11 ajuda na comparacéo das estimativas de distribui¢do potencial entre
dois tAxons que podem ocorrer em parapatria. Os mapas de distribuicdo mostram uma
abrupta substituicdo de areas geograficas que apresentam as melhores condicGes
ambientais para reproducéo de cada uma das populac6es. Onde uma populagéo tem alta
probabilidade de ocorrer durante a reproducéo tende a ser reciprocamente substituida
pela area de alta probabilidade de ocorréncia da populacdo de outra espécie. Exceto a
zona de parapatria mencionada nenhuma localidade de ocorréncia de uma das quatro
populagBes/espécies esteve presente dentro da &rea na qual o modelo preditivo indicou
como de ocorréncia de outra populagéo.
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Figura 1.7. Resultado do modelo de distribuicdo potencial de Sporophila beltoni. Modelo
baseado na distribuicdo da espécie durante a atividade de reproducdo dos individuos,
gerado com o algoritmo MAXENT a partir de nove covariaveis climaticas. A barra de cor
representa a probabilidade de maior adequacdo ao nicho (regido geografica) dentro de
cada pixel sobre o limiar de sensibilidade-especificidade, baixa (cor claro) e alta (azul
escuro). A coloracdo creme representa regides abaixo dos limiares minimos para predizer
a distribuicdo potencial da espécie. Valor de AUC 0,997.
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Figura 1.8. Resultado do modelo de distribuicdo potencial de Sporophila plumbea
“sul”. Modelo baseado na distribuicdo da populacdo durante a atividade de reproducéo
dos individuos, gerado com o algoritimo MAXENT a partir de nove covariaveis
climaticas. A barra de cor representa a probabilidade de maior adequacdo ao nicho
(regido geografica) dentro de cada pixel sobre o limiar de sensibilidade-especificidade,
baixa (cor claro) e alta (azul escuro). A coloracdo creme representa regifes abaixo dos
limiares minimos para predizer a distribuicdo potencial da espécie. Valor de AUC
0,998.
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Figura 1.9. Resultado do modelo de distribuicdo potencial de Sporophila plumbea
plumbea. Modelo baseado na distribuicdo da subespécie nominal durante a atividade
de reproducdo dos individuos, gerado com o algoritimo MAXENT a partir de nove
covariaveis climaticas. A barra de cor representa a probabilidade de maior adequacgéo
ao nicho (regido geografica) dentro de cada pixel sobre o limiar de sensibilidade-
especificidade, baixa (cor claro) e alta (azul escuro). A coloracdo creme representa
regides abaixo dos limiares minimos para inferir a distribuicdo potencial da espécie.

Valor de AUC 0,948.

43



N
3
b %
[
-10 A
& !

-20

1.0

0.5

0 1,000
-70 60 -50 [ e—
0.0 km

Figura 1.10. Resultado do modelo de distribuigdo potencial de Sporophila plumbea
whiteleyana. Modelo baseado na distribuicdo da subespécie nominal durante a
atividade de reproducgéo dos individuos, gerado com o algoritimo MAXENT a partir de
nove covariaveis climaticas. A barra de cor representa a probabilidade de maior
adequacgdo ao nicho (regido geografica) dentro de cada pixel sobre o limiar de
sensibilidade-especificidade, baixa (cor claro) e alta (azul escuro). A coloracéo creme
representa regides abaixo dos limiares minimos para predizer a distribui¢do potencial
da espécie. Valor de AUC 0,901.
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Figura 1.11. Resultado comparativo entre 0 modelo de distribui¢do potencial de dois
taxons do complexo Sporophila plumbea / S. beltoni. Modelo baseado na distribuicéo
da populagcdo meridional de Sporophila plumbea e de Sporophila beltoni durante a
atividade de reproducéo dos individuos, gerados com o algoritimo MAXENT a partir de
nove covariaveis climaticas. A barra de cor representa a probabilidade de maior
adequacdo ao nicho (regido geogréafica) dentro de cada pixel sobre o limiar de
sensibilidade-especificidade, baixa (cor claro) e alta (azul escuro). A coloracéo creme
representa regides abaixo dos limiares minimos para predizer a distribuicdo potencial
da espécie. Sporophila plumbea “sul” valor de AUC 0.998 e Sporophila beltoni valor
de AUC 0.997.

Variacdes Morfométricas

Os resultados apresentados representam a maior cobertura geografica e a maior
quantidade de individuos examinados do complexo Sporophila plumbea/beltoni. A
andlise de variancia preliminarmente mostrou que as suspeitas de variacdes
populacionais dentro de Sporophila beltoni ndo foram corroboradas comparando as
caracteristicas morfoldgicas entre um conjunto de individuos do Norte (n=24) e outro
do Sul (n=99) da distribuicdo. Nenhuma variavel morfométrica apresentou diferenca
significativa nas médias. Por isso, os resultados apresentados mostram Sporophila
beltoni como uma populacdo Unica baseado nos pardmetros morfométricos. Por outro
lado, em Sporophila plumbea trés grupos ou morfotipos podem ser vizualizados com
base nas variacfes morfoldgicas avaliadas. As tabelas (1.1 a 1.3) mostram a estatistica
descritiva e as comparacfes entre caracteristicas morfoldgicas de pares de
populacdes/espécie (ANOVA teste de Tukey HSD).

Uma representacdo de diferentes caracteristicas morfologicas comparando as
médias de cada varidvel mostra que had uma tendéncia de variagcdo gradativa nas
dimens6es do corpo entre as populagdes. Os individuos com maior tamanho corporal
sdo da espécie Sporophila beltoni com distribuicdo mais meridional e os de menor

tamanho corporal sdo representados por individuos da populagdo S. plumbea
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whiteleyana que ocorre no extremo norte da distribuicdo do complexo. O mesmo
padrdo ndo se repete comparando as médias de parametros associados a dimensdes do
bico, tais como, altura, largura e comprimento do bico. O volume em mm3, que
representa a interacdo entre trés principais medidas do bico supracitadas, pode variar
de forma independente das dimens6es corporais (Figura 1.12).
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Figura 1.12. Média + SE das variaveis obtidas apenas de espécimes capturados em campo
considerando as quatro populacBes/espécies proximamente relacionadas no complexo
Sporophila plumbea/beltoni. O volume em mm3 representa um conjunto das trés
principais dimensdes do bico: altura, largura e culmen: Sporophila plumbea populagéo
“sul” (SpS), Sporophila p. plumbea (Spp), Sporophila p. whiteleyana (SpW), Sporophila
beltoni (Sbelt). O nimero amostral para cada valor médio da variavel por populacéo é
apresentado na tabela 1.1. A figura 1.15 ilustra complementarmente os resultados
gréficos.
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Variacdo morfométrica multivariada

Os resultados considerando sete medidas morfologicas mostram que trés das
quatro populagdes/espécies podem ser separadas no espaco dimensional de dois eixos
e a populacdo S. plumbea “sul” apresentou sobreposicdo parcial no espaco com S.
beltoni (Figura 1.13). Assim, uma populagdo tendeu a ter maior sobreposi¢do com outra

espécie do que com as demais populacbes/tdxons avaliadas dentro de sua espécie.

A diferenciacdo entre as trés populacdes dentro de S. plumbea teve como
resultado a separacdo de trés populagdes sobre o espaco de duas dimensdes (Figura
1.14). Duas das trés populacdes avaliadas nesta analise mostram uma separagdo

completa ao reduzir todas as sete medidas morfoldgicas em dois eixos de componentes

principais.
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Figura 1.13. Relacdo morfoldgica entre todas as populacdes dentro do complexo
Sporophila plumbea/beltoni projetando sete variaveis mensuradas em dois eixos de
componentes principais. O primeiro eixo mostra 74,5% da variacdo e é representado
principalmente pela morfometria do bico, enquanto o segundo eixo mostra 15,8% da
variacdo e é representado principalmente pelas medidas de tamanho de asa e cauda. Os
nomes dos grupos representam as populagdes/espécies: Sporophila plumbea populagdo
“sul” (SpS, n=22), Sporophila p. plumbea (Spp, n=119), Sporophila p. whiteleyana
(SpW, n=48), Sporophila beltoni (Sbelt, n=123). As sete varidveis consideradas sao
apresentadas na tabela 1.4. A figura 1.15 ilustra complementarmente os resultados
gréficos.
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Figura 1.14. Relacdo morfoldgica intra-especifica entre trés populagdes de Sporophila
plumbea projetando sete variaveis mensuradas em dois eixos de componentes principais.
O primeiro eixo corresponde a 45% da variacdo e é representado principalmente pela
morfometria do bico, enquanto o segundo eixo corresponde a 23,5% da variacdo e é
representado principalmente pelas medidas de tamanho de asa e cauda. Os nomes dos
grupos representam as populacdes: Sporophila plumbea populagédo “sul” (SpS, n=22),
Sporophila p. plumbea (Spp, n=119), Sporophila p. whiteleyana (SpW, n=48). As sete
varidveis consideradas na analise sdo apresentadas na tabela 1.5. A figura 1.15 ilustra
complementarmente os resultados graficos.

A tabela 1.3 destaca os valores de importancia das caracteristicas morfoldgicas
associadas a cada escore de componente principal. As caracteristicas relacionadas as
dimensdes do bico estdo associadas a separacdo de agrupamentos de pontos entre S. p.
plumbea de bico menos robusto em relacdo a ambas as populacGes com bicos maiores,
i.e., S. plumbea “sul” e S. p. whiteleyana. Por outro lado, as duas popula¢es com bico
mais robusto divergem por caracteristicas morfoldgicas inter-relacionadas aos
elementos de proporcdes do corpo, i.e., tamanho de cauda, de asa e o indice de hand-
wing (HWI). Os dois primeiros componentes principais combinados explicam 68,5%
da variacdo. Essas caracteristicas relacionadas a morfometria podem ser melhor
compreendidas a seguir quando se apresenta a extensao das variagdes observadas entre

pares de variaveis para cada populacdo/espécie.
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Figura 1.15. Prancha ilustrando variagcbes morfolégicas dos bicos no complexo S.
plumbea/beltoni. A, Sporophila beltoni, machosrepresentando todas as regides desde o
extremo sul até o extremo norte da distribuicdo das espécies. Note que o tamanho do bico
varia discretamente. B, da esquerda para direita S. beltoni, RS e PR; S. plumbea “sul”,
PR; S. p. plumbea, MT; S. p. whiteleyana, RR; a figura ilustra uma clara variagdo no
tamanho dos bicos entre cada populacdo/taxon. C, trés machos a esquerda séo S. p.
plumbea doTO norte da distribuicdo e trés machos da direita séo S. p. whiteleyana de RR.
Destaque para maior diferenca visual entre individuos das duas popula¢des do que a
discreta variagdo observada internamente em cada uma delas.
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Variacao morfologica pareada

Analises de regressdo podem ser usadas para avaliar se pares de caracteristicas
morfoldgicas podem variar de forma isométrica ou alométrica entre espécies ou
populagbes. Enfocando as comparagdes em grupos de variaveis que melhor explicam
as variagGes morfoldgicas entre pares de populages/espécies os resultados mostraram

dois tipos de variagdes relacionadas.

A primeira € que as diferentes dimensdes do bico tendem a variar em funcdo uma
de outra principalmente para altura do bico em relacdo ao comprimento do mesmo. A
figura 1.16A apresenta a regressao da altura do bico em funcdo do comprimento do
bico. O volume do bico e o tamanho do cranio também variaram de forma
correlacionada as medidas de altura e comprimento do bico. A segunda mostra que as
retas de regressao de quatro populacdes/espécies evidenciam que medidas de tamanho
do corpo tendem a variar uma em fungdo da outra dentro de cada populagéo. A figura
1.16B mostra a relacdo positiva de cauda em fungdo da asa. Outras medidas como
massa corporal, tarso e comprimento total mostraram padréo de variacao de correlacéo
positiva quando pareados com comprimento as medidas de asa e cauda. Dimensdes do
bico e o tamanho corporal tendem a variar de forma isométrica dentro de cada

populacdo do complexo S. plumbea/beltoni.

As figuras 1.17 a 1.19 evidenciam que dimens6es do bico ndo se relacionam de
forma direta e proporcional com as medidas que representam a variacdo no tamanho
do corpo entre trés populacdes de Sporophila plumbea. Os pontos dispersos ndo se
acomodam sobre uma reta de regressao linear. Assim, tamanho do bico varia de forma
alométrica entre as populacbes de S. plumbea avaliadas. A figura 1.19 resume dois
conjuntos de medidas que podem ser associados a certo tipo de selecdo adaptativa e

mostram um complexo padréo de variacdo ndo ajustado a nenhuma curva de fungéo.
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Figura 1.16. Sintese de analise estatistica mostrando a regressdo de quatro variaveis
representando caracteristicas morfométricas avaliadas par a par para quatro populacGes
do complexo Sporophila plumbea/beltoni. Os simbolos mostram os valores limites para
cada funcao de regressao linear que resume a distribuicdo observada dos pontos dispersos
no gréafico (312 individuos).
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Figura 1.17. Distribuicdo dos pontos mostrando o padrdo de variacdo de uma
caracteristica do bico relacionada a variacdo de uma medida de caracteristica do tamanho
do corporal, a asa. A curva que mais se ajusta para explicar a variacdo dessas
caracteristicas morfologicas nas trés populacbes de Sporophila plumbea foi a
representada pela fungdo quadratica, R?= 0,127; P<0.001. Os circulos representam a
distribuicdo observada, os tracos que unem os circulos convergem para uma medida
central para cada populacao avaliada e a linha tracejada € o intervalo de confianca de 95%
dos individuos.
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Figura 1.18. Distribuicdo dos pontos mostrando o padrdo de variagdo de uma
caracteristica do bico relacionada a variacdo de uma medida de caracteristica do tamanho
do corporal, a cauda. A curva que melhor explica a variacdo observada dessas
caracteristicas morfoldgicas nas trés populacdes de Sporophila plumbea foi representada
pela funcdo quadratica, R?=0.093; P<0.0001. Os circulos representam a distribuicéo
observada, os tragos que unem os circulos convergem para uma medida central para cada
populacdo avaliada e a linha tracejada é o intervalo de confianga de 95%.
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Figura 1.19. Distribuigdo sobre dois eixos mostrando o padrdo de variagdo no volume do
bico (conjunto de trés medidas do bico) relacionada a varia¢do no indice ‘hand-wing’
(baseado em medidas da asa). A variacdo observada em trés populac6es de Sporophila
plumbea é pouco explicada por uma funcdo quadratica, R2=0.047; P=0.01. Os circulos
representam a distribuicdo observada, os tracos que unem os circulos convergem para
uma medida central para cada populagéo avaliada.

Morfologia Adaptativa ou Funcional

As variagdes nas dimensdes dos bicos no complexo S. plumbea/beltoni ficaram

bem evidenciadas nos resultados mostrados até aqui. Outro resultado potencialmente
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relacionado a um processo adaptativo ou de morfologia funcional sdo as diferengas nas
proporcOes das primarias em relacdo as secundarias (projecdo das primarias).
Diferentes popula¢des mostram significativas diferencas entre medias no HWI1 (Figura
1.20). As duas populagbes que migram longas distancias (Sporophila beltoni e S.
plumbea “sul”) apresentam médias nos HWI significativamente maiores do que as
populacdes que supostamente sdo sedentarias ou fazem apenas movimentos regionais

pos-reproducdo (S. plumbea e S. p. whiteleyana).

A despeito das diferengas na extensao da migracao entre as entidades que migram
(obs. pessoal) ndo ha diferenca significativa nas médias de HWI. O mesmo ocorre
quando avaliamos as duas populacdes sedentarias. Embora estas duas populactes
apresentem médias no HWI um pouco divergente, estas ndo representam diferencas

significativas.

S.plumbea vs S.beltoni (4 grupos)
Diferenca entre médias do indice Hand Wing

T
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Figura 1.20. Diferencas entre médias do indice de Hand-Wing comparando machos
adultos do complexo Sporophila plumbea/beltoni considerando como quatro populagdes
determinadas, S. p. plumbea (Spp), S. plumbea “sul” (SpS) e S. p. whiteleyana (Spw) e S.
beltoni (Sbelt). Intervalos sem sobreposicdo ao zero correspondem a médias
significativamente diferentes para ANOVA teste de Tukey, intervalo de confianca de
95%.

Repertdrio vocal

Os cantos de Sporophila plumbea/beltoni podem ser complexos em sua
organizacdo e estrutura. Combinam padrdes Unicos de notas ou grupo de notas
concatenadas (silabas, elementos) para formar o seu canto territorial que é repetido a
intervalos constantes e mostrando pouca variacdo entre um canto e outro. Alguns

elementos do canto podem ser considerados exclusivos de patativas, ao passo que
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muitos elementos retidos no canto territorial podem ser facilmente reconhecidos como
notas tipicamente de outras aves que co-habitam o mesmo espaco geogréafico. Esses
elementos incorporados ao canto de defesa de territorio contemplam sons de uma
grande variedade de aves, mais frequentemente de Passeriformes Oscines, mas também

Suboscines e, até mesmo, ndo Passeriformes (Repenning 2012).

Esse processo de aquisicdo de elementos vocais heterospecificos confere grande
variacdo no repertorio vocal dentro desse subgrupo. Tal complexidade tende a
aumentar quando individuos das diferentes regides ao longo de toda a distribui¢do séo
amostrados. Mesmo que os machos tenham a capacidade de incorporar sons de outras
espécies (capacidade de mimetizar elementos vocais), 0 modo como isso ocorre ndo se
mostrou aleatdrio e suscetivel a mudanca rapida como, por exemplo, de uma geracgéo a
outra ou mesmo de um individuo a outro numa transmisséo horizontal (entre membros

de uma mesma geragéao).
Aquisicao e transmissao cultural de silabas no canto territorial

Os resultados de quase uma década estudando sistematicamente a biologia
reprodutiva e gravando individuos de Sporophila beltoni em diferentes localidades de
reproducdo permitiram compreender e inferir como ocorre 0 processo de transmisséo
e aquisicdo do canto entre machos da espécie. Ha evidéncias de que a transmissao
cultural de elementos do canto ocorre do pai social para seu filho macho (Figura 1.21).
Ninhegos marcados que sobreviveram e foram encontrados defendendo territorio nas
suas localidades natais compartilham mais notas ou elementos de seus cantos com 0s
seus pais sociais do que com qualquer outro macho com territorio vizinho. Baseado
numa inspecao visual foi possivel notar que os cantos dos filhotes mostraram-se quase
idénticos aos cantos dos seus pais sociais. Para maior detalhe dessa relacéo

comportamental de pai social e filhote ver Repenning e Fontana (2016).
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Figura 1.21. Espectrogramas evidenciando a aquisigdo/transmissdo de elementos notas
no canto territorial de pai para filho. A, filho (2D7032) gravado em 13.1.2010 ainda com
plumagem formativa (pardo) emitindo cantos territoriais a 1,1 km em linha reta do local
onde nasceu (em 10.X11.2008) no vale do rio Lava Tudo, Lages, SC. Esse individuo
jovem estava pareado com uma fémea que incubava dois ovos. Seu pai social D87603 foi
gravado em 15.X11.2008 em plumagem definitiva (cinza com bico amarelo), e se
encarregava dos cuidados parentais junto com uma fémea. Vizinho 1, D87643 gravado
em 16.X11.2008, um macho em plumagem formativa e defendendo um territorio contiguo
ao do Pai Social D87603. Vizinho 2, D87638 gravado em 16.X11.2008, um macho adulto
em plumagem definitiva com territério distante cerca de 600 m em linha reta do territério
do pai social D87603. Os nimeros abaixo representam a classificacdo visual de cada
elemento do canto (silaba ou nota) em cada um dos conjuntos de dados
independentemente. B, filho (D107038) gravado em 2.XI1.2012 emitindo cantos
territoriais no mesmo territdrio onde nasceu em 12.X11.2009, no vale do rio Tainhas,
Jaquirana, RS. Pai social D107036 gravado em 22.X11.2009, um macho adulto em
plumagem definitiva que fora observado atendendo ninhegos junto com a fémea, este ndo
foi mais encontrado no periodo reprodutivo de 2012. Vizinho, ndo marcado, fora gravado
em 22.X11.2009, um macho em plumagem definitiva defendendo um territério contiguo
ao do Pai Social D107036.
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Os resultados de quase dez anos de monitoramento com marcagéo individual
mostram que o canto territorial dos machos sexualmente maduros se mantéem estavel
ano apads ano, ou seja, novos elementos ndo sao incorporados ao canto territorial. Cabe
destacar também que cada macho apresentou sempre apenas um Unico e tipico canto
territorial (song type). A figura 1.22 mostra claramente essa constancia no canto
territorial ao longo de sete anos para um macho gravado sistematicamente desde 2007

até 2014 no mesmo territorio reprodutivo.

Um padrdo muito semelhante de estabilidade nos elementos dos cantos foi
observado quando avaliados visualmente os cantos de diferentes machos em anos
sucessivos que ocuparam um mesmo territorio. Esse padrdo de estabilidade temporal
foi bem evidenciado nas populacbes de Sporophila beltoni e S. p. plumbea “sul”.
Alternativamente também encontramos nas trés populacbes de S. plumbea que
determinados notas ou silabas, supostamente mimetizadas em eventos independentes
de outras espécies, estdo presentes em quase todas as localidades amostradas. Essas
sendo, portanto, notas ou silabas constantes numa ampla distribuicdo geografica
(Figura 1.24).
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Figura 1.22. Canto territorial de um macho (D87603) de Sporophila beltoni ao longo de
sucessivas estacOes reprodutivas no vale do rio Lava Tudo, Lages, SC. A sintaxe e 0
formato de cada nota sdo em grande parte mantidos entre subsequentes estacOes

reprodutivas. No ano de 2007 o individuo tinha uma idade estimada de ao menos trés anos

baseado no padréo de ciclo de muda conhecido, uma vez que 0 mesmo se encontrava em

plumagem definitiva.
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VariagOes geograficas no canto ou variagdes populacionais

Foram analisados os cantos de 223 individuos gravados resultando na selecao
11.451 cantos e 127.126 notas (chamados de contato) ao longo dos extremos
geogréficos (3.900 km Sul-Norte e 2.100 km Oeste - Leste) da distribuicdo do
complexo S. plumbea/beltoni foi possivel acessar a extensdo das variagGes espaciais
nos cantos territoriais (Figura 1.23). A tabela 1.6 resume a amostragem de gravacdes
das espécies estudadas. Na analise de agrupamento por Distancia Euclidiana foram
recuperados agrupamentos de individuos que correspondem as diferentes
populagbes/taxons predefinidos. Em uma segunda analise, restrita apenas aos 73
individuos machos, o resultado seguiu exatamente 0 mesmo padréo de agrupamento
baseado na dissimilaridade de cantos observados para o total de machos analisados
(Figuras 1.23 e 1.24). Estes 73 machos representam aqueles individuos que foram
utilizados para analises de similaridade genética. Apenas 4% dos machos ficaram fora
de qualquer dos quatro agrupamentos recuperados na andlise de dissimilaridade entre

0s cantos.
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Figura 1.23. Mapa com as localidades de individuos de Sporophila plumbea/beltoni que
tiveram seu repertério vocal gravados. A coloracdo das localidades esta diretamente
relacionada com as populagdes/tdxons denominados nas figuras que apresentam
resultados sobre dissimilaridade de cantos e chamados. Sporophila beltoni (amarelo),
Sporophila p. plumbea “sul” (laranja), S. p. plumbea (verde), S. p. whiteleyana (cinza).
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Figura 1.24. Anélise de similaridade dos cantos de 73 espécimes do complexo Sporophila
plumbea/beltoni. Matriz sintese com os cantos de cada espécime, construida com base no
formato (contorno de freqliéncia vs. tempo) de cada elemento do canto (nota ou silaba).

Escala geografica das variacdes

Considerando o padrdo de escala geografica mais amplo possivel no complexo
foi gerada uma matriz de dissimilaridade de cantos com 73 individuos machos
territoriais. Os resultados do teste de Mantel para a matriz de distancia geografica
confrontada com a matriz de dissimilaridade de cantos territoriais foi significativo (r =
0,259, P< 0,0001).Complementarmente, a figura 1.25 mostra como 0s cantos variam
em funcdo da distancia geografica considerando aqueles individuos que contemplam a

distribuicdo geografica mais ampla amostrada para o complexo.
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Figura 1.25. Dissimilaridade dos cantos territoriais no complexo S. plumbea/beltoni
variando em funcédo da distancia geografica (km). Cada ponto representa um valor de
dissimilaridade baseado em Distancia Euclidiana (DE) para 73 individuos. Cada
individuo foi representado por trés cantos extraidos aleatoriamente das analises feitas
inicialmente para escalas populacionais separadamente. A dissimilaridade aumenta
continuamente em funcéo da distancia geografica Rz = 0,169, P< 0,0001.

Variacao intra-populacional

Além de ser possivel identificar agrupamentos por semelhanca quantitativa dos
cantos em nivel populacional ou interespecifico (regional), ficou evidente que ha
variacao acentuada entre os cantos de uma localidade a outra. Dentro de todas as quatro
populacdes/taxons a variagdo nos cantos mostra minima divergéncia em escalas de
distancia muito curtas. Esse padrdo na variacdo dos cantos em escala local é
demonstrado na Figura 1.26 Assim, a substitui¢do de notas do canto de um individuo a
outro é muito discreta dentro de uma mesma localidade e pode ser gradual e discreta
de uma localidade a outra. Algumas notas ou silabas (elementos) podem ser
compartilhadas por machos de diferentes localidades dentro de cada populacéo
(Anexos 1.4 a 1.7). H4 um padrdo de compartilhamento de silabas, este evidenciado
mesmo entre localidades muito distantes dentro da distribuicdo do taxon Sporophila p.
plumbea. Neste ultimo, observou-se a presenca de 14% (6/41) dos machos com canto
territorial totalmente diferente (estrangeiro) desafiando machos territoriais locais.

Nenhum desses machos estrangeiros foi observado pareado com fémeas, todavia. Em
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Sporophila beltoni um individuo mostrou canto completamente divergente de qualquer
agrupamento por localidade, este representado quase completamente de silabas

heteroespecificas de Sicalis citrina “mimetizadas”.
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Figura 1.26. Anélise de similaridade baseado no canto territorial entre individuos de
Sporophila beltoni no extremo sul da distribuicdo. Cada cor no terminal representa um
individuo por localidade. Cada distancia em km representa a maxima distancia entre um
par de individuos dentro de tal agrupamento. Mesmo padrdo pode ser reportado em
diferentes localidades em diferentes populacdes/taxons estudados.

Os resultados do teste de Mantel para as matrizes de distancia geogréfica
confrontadas com as matrizes de dissimilaridade de cantos territoriais foi significativo
para um valor de P< 0,0001 (r = 0,564; r = 0,410; r = 0,513, representando S. beltoni,
S. p. plumbea e S. p. whiteleyana), respectivamente. Ha, portanto, associacdo entre
dissimilaridade dos cantos territoriais e a distancia geografica dos individuos mostrados
dentro de cada populagdo/taxon analisado individualmente. As figuras 1.27-1.29
mostram como 0s cantos variam em funcdo da distancia geografica numa escala de

centenas de quildmetros.
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Figura 1.27. Dissimilaridade dos cantos territoriais em Sporophila beltoni variando em
funcdo da distancia geografica (km). Cada ponto representa um valor de dissimilaridade
baseado na anéalise de Distancia Euclidiana (DE) para 47 individuos. Cada individuo foi
representado por trés cantos (extraidos de uma média de seis cantos nas analises
preliminares), cada um deles com uma média de 15 elementos/silabas. A dissimilaridade
aumenta rapidamente em funcao da distancia geogréafica (R2 = 0,629, P< 0,0001).
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Figura 1.28. Dissimilaridade dos cantos territoriais em Sporophila p. plumbea variando
em funcdo da distancia geogréfica (km). Cada ponto representa um valor de
dissimilaridade baseado na analise de Distancia Euclidiana (DE) para 29 individuos. Cada
individuo foi representado por trés cantos (extraidos de uma média de seis cantos nas
andlises preliminares), cada um deles com uma média de 15 elementos/silabas. A
dissimilaridade aumenta rapidamente em funcédo da distancia geografica (R? = 0,315, P<
0,0001).
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Figura 1.29. Dissimilaridade dos cantos territoriais em Sporophila p. whiteleyana
variando em funcdo da distancia geografica (km). Cada ponto representa um valor de
dissimilaridade baseado na anélise de Distancia Euclidiana (DE) para 13 individuos. Cada
individuo foi representado por trés cantos (extraidos de uma média de seis cantos nas
analises preliminares), cada um deles com uma média de 15 elementos/silabas. A
dissimilaridade aumenta rapidamente em funcéo da distancia geografica (R2 = 0,638, P<
0,0001).

Variacao micro-geografica

Na mesma linha das andlises quantitativas que relacionam variagdo nas
similaridades ou dissimilaridades de cantos entre machos territoriais em relacao a
distancia geogréafica dentro de cada uma das populag6es/taxons foi analisado qual
padrdo ocorreria numa escala geografica minima 2 — 5 km. H& variacdo
significativa nos cantos em funcéo da distancia geografica numa escala menor do
que cinco quildémetros (figura 1.30). Esses resultados mostram que ha diferenca
sutil no padrdo de variacdo dos cantos em relacdo a distancia geogréafica nas
diferentes sub-regides avaliadas.
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Figura 1.30. Dissimilaridade dos cantos territoriais variando em funcdo da distancia
geogréfica (km). Cada ponto representa um valor de dissimilaridade baseado na anélise
de Distancia Euclidiana (DE). Sporophila beltoni, n = 19, localidade de Jaquirana, RS
(A); Sporophila p. plumbea “sul”, n = 7, Pirai do Sul, PR (B); Sporophila p. plumbea, n

20, localidade Jalapdo, TO (C); Sporophila p. whiteleyana, n = 9, localidade de

Pacaraima, RR (D). Cada individuo foi representado por uma média de trés cantos, cada
um deles com uma média de 15 elementos/silabas. A dissimilaridade aumenta
rapidamente em funcdo da distancia geografica (P< 0,0001).

Variagdo geogréfica dos chamados de contato

A diversidade de chamados de contato variou entre as populacdes/taxons.
Sporophila p. plumbea apresenta 0 maior nimero de chamados classificados (33),
seguida por Sporophila p. whiteleyana (21), S. p. plumbea “sul” (14). Sporophila
beltoni mostrou a menor diversidade de chamados (13). Ndo ha uma associacéo entre
numero de individuos gravados e a diversidade de chamados de contatos caracterizados
em cada populacdo. A figura 1.31 representa a diversidade dos chamados de contato
considerando todos os individuos que foram gravados ao longo da distribuicdo
geografica do complexo Sporophila plumbea/beltoni (Figura 1.23). A analise de
dissimilaridade entre os chamados de contato de Sporophila p. whiteleyana e

Sporophila beltoni mostraram agrupamentos com as menores diferencas
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intraespecificas, do que com outros individuos de outra populagdo do complexo.
Desconsiderando os individuos de uma suposta zona de contato secundario (ver item a
seguir). Sporophila p. plumbea apresentou maior diversidade de chamados de contato

compartilhados com individuos da populacéo S. p. plumbea “sul” (Figura 1.32).

A dissimilaridade entre chamados de contato dos individuos ndo mostrou
associacdo com a proximidade geografica dentro de uma mesma populacdo. Na anélise
multivariada com distancia euclidiana foi possivel notar que individuos dos extremos
da distribuicdo podem se agrupar mais proximamente do que dois individuos de uma
mesma localidade (minima distancia) par a par. Alguns agrupamentos, gerados
mediante analise de dissimilaridade entre os chamados de cada individuo,
correspondem razoavelmente bem aos limites fenotipicos encontrados para cada
populacdo/taxon. Individuos de fendtipos semelhantes podem pertencer a diferentes
agrupamentos baseados em chamados (Figura 1.32).
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Figura 1.31. Diversidade dos tipos de chamados de contato emitidos pelas diferentes
populacdes (taxons) do complexo Sporophila plumbea/beltoni. Notas (35 a 38) exclusivas
dos individuos (n = 21) registrados no Jalapdo, TO. Notas exclusivas observadas na zona
de contato entre S. beltoni e S. p. plumbea “sul”” onde individuos das duas espécies podem
ocorrer em simpatria (#). Nota caracteristica de S. plumbea observada em individuos de
S. beltoni na zona de contato entre as espécies (*). Nota caracteristica de S. beltoni
observadas em individuos de S. plumbea na zona de contato entre as espécies (**). Isso
revela que pode haver introgressdo de caracteristicas das vozes entre as duas espécies.
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Figura 1.32. Andlise de dissimilaridade dos chamados de 132 espécimes (terminais) do
complexo Sporophila plumbea/beltoni. Matriz sintese com o0s chamados de contato de
cada espécime construida com base no formato (contorno de freqiiéncia 50% vs. tempo)
de cada nota. (1) Ramo que agrupa os individuos da localidade do Jalapdo, TO, que
mostra um conjunto de notas ndo compartilhadas com individuos de outras localidades.

Zona de contato, introgressao de elementos das vocalizagoes

Duas localidades podem ser identificadas como zonas de contatos ou zona com
potencial de hibridacdo dentro da estreita zona de parapatria entre Sporophila p.
plumbea “sul” e Sporophila beltoni. Estas areas situam-se na regido dos campos gerais

do Parand. Nessas duas &reas foram gravados sete individuos que compreendem o
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fenotipo de S. beltoni e seis individuos atribuiveis S. p. plumbea “sul”, com elementos

vocais compartilhados.

Tanto nas analises relacionadas aos cantos territoriais quanto aos chamados de
contato ha troca de notas ou silabas nessas duas localidades estudadas. Individuos
representando os fendtipos puros de cada espécie em territdrios contiguos emitiram
cantos territoriais com repertdrios quase idénticos (Figuras 1.24 e 1.33). Numa anélise
restringida a zona de contato entre S. beltoni e S. p. plumbea “sul” seguindo para areas
gradativamente mais distantes fica evidente que individuos em territorios vizinhos na
zona hibrida mostram menor divergéncia nos elementos de seus cantos do que em
relacdo a individuos das respectivas espécies fora da zona de contato (Figura 1.33). O
processo de introgressao de caracteres fenotipicos entre dois tdxons nestas localidades
torna-se mais evidente numa avaliagdo dos chamados de contato (Figura 1.32).
Chamados de contato tipicos de S. p. plumbea “sul” foram emitidos por individuos com

fendtipos de S. beltoni. O mesmo ocorreu no sentido contrério.

© Sporophila plumbea 'sul’

1007 Sporophila beltoni

80

2088 &

601

Silabas Compartilhadas (%)

Distancia Zona Contato, km (ponto médio)

Figura 1.33. Proporgé&o de silabas do canto compartilhada por individuos a partir de duas
zonas de contato (areas de simpatria e peripatria) identificadas entre Sporophila plumbea
“sul” (n = 32) e Sporophila beltoni (n = 27) nos Campos Gerais do Parana. A linha
sombreada indica o raio de no maximo 1 km de distancia entre o ponto central das zonas

de contato.
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Estrutura populacional

Analise de componentes principais (CP) revelou que a subespécie reconhecida S.
p. whiteleyana é geneticamente divergente em relacdo aos trés demais taxons (Figura
1.34). Uma segunda analise CP sugere que ha baixo nivel de diferenciacdo genética
entre os trés demais grupos contemplados, a saber, Sporophila beltoni, S. p. plumbea e

uma populacao diagnoéstica Sporophila p. plumbea “sul” (Figura 1.35).

Analises da estimativa do numero de agrupamentos genéticos (K) baseado em
todas as amostras sem informacgdes pré-determinadas de suas origens geograficas
mostram que os valores de likelihood tendem a decair a partir de K = 4. Também mostra
que os maximos valores estdo entre K=2 e K=4, onde 0 modelo de K= 2 foi o0 melhor
suportado (Figura 1.36). Para acessar o padrdo de segregacdo na estrutura dos grupos

a proporcao de segregacao individual € mostrada nas figuras 1.38 e 1.39.

Comparando as mudangas nos escores likelihood entre diferentes configuragdes
dos parametros de K, foi identificado K = 2 como o modelo melhor ajustado ao
conjunto de dados. Essa andlise de genética de populacdes resultado do STRUCTURE
baseado em 4.056 SNPs diferenciados mostra clara segregacéo de S. p. whiteleyana em
relacdo aos outros trés taxons/populacdes definidos a priori (Figura 1.37). Para um
modelo com K = 4 limitado as quatro populac@es definidas a priori corroborando um
padrdo de diferenciacao similar entre o agrupamento S. p. whiteleyana em relacdo aos
demais (Figura 1.38). Um modelo com K = 2 foi rodado excluindo a subespécie S. p.
whiteleyana, buscando melhorar a resolucdo entre os agrupamentos restantes, o qual
sugeriu baixa estruturacdo genética. Sporophila p. plumbea “sul” mostrou-se mais

semelhante a S. beltoni do que S. p. plumbea nominal (Figura 1.39).
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Figura 1.34. Relacdo genética entre quatro populagBes/taxons (73 individuos)
representados em dois eixos de componentes principais. Sporophila beltoni (Sbel),
Sporophila p. plumbea “sul” (Spp “sul”), S. p. plumbea (Spp), S. p. whiteleyana (Spw).
Sporophila p. whiteleyana difere das demais populagdes/taxons. Baseado em 4.039 SNPs

diferenciados.
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Figura 1.35. Relacdo genética entre 65 individuos representados em dois eixos numa
analise de componentes principais, indicando fraca estruturacdo populacional entre as
espécies reconhecidas Sporophila beltoni (Shel), S. p. plumbea (Spp) e uma populacéo
diagnostica Sporophila p. plumbea “sul” (Spp “sul”’). Baseado em 3.866 SNPs.
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Figura 1.36. Estimativa do numero de agrupamentos genéticos (K) no complexo
Sporophila plumbea/beltoni. Média de estimativa de Log Probabilidade dos valores (LnP
- D) analisados no STRUCTURE com Vvalores (a priori) de K para uma distribuicdo de 1 a
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Figura 1.37. Estimativa da estrutura genética de quatro populagdes do complexo
Sporophila plumbea/beltoni. Analise mostra falta de agrupamento populacional entre os
grupos/taxons 1, 2 e 3, bem como, a segregac¢do dos individuos do tdxon 4. Structure plot
baseado em 4.039 SNPs diferenciados para um modelo com K = 2, o0 modelo melhor
ajustado aos dados. Os codigos de populagbes/taxons sdo: Sporophila beltoni (1), S. p.
plumbea “sul” (2), S. p. plumbea (3) e S. p. whiteleyana (4).

1 2 3 4

Figura 1.38. Estimativa da estrutura genética de quatro populagdes do complexo
Sporophila plumbea/beltoni. Structure plot baseado em 4.039 SNPs diferenciados para
um modelo com K = 4 restringido a quatro populac¢@es definidas a priori. Cada individuo
representa uma barra vertical (coluna) dividida em um ou mais segmentos. Os cédigos de
populacBes/taxons sdo: Sporophila beltoni (1), Sporophila p. plumbea “sul” (2), S. p.
plumbea (3) e S. p. whiteleyana (4). Sporophila p. whiteleyana difere significativamente
das demais populacdes.
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Figura 1.39. Estimativa da estrutura genética de trés populacdes do complexo Sporophila
plumbea/beltoni. Structure plot baseado em 3623 SNPs diferenciados para um modelo
com K = 2 restringido a trés populacdes definidas a priori. Cada individuo representa
uma barra vertical (coluna) dividida em um ou mais segmentos. Os cddigos de
populacbes/taxons sdo: Sporophila beltoni (1), Sporophila p. plumbea “sul” (2), S. p.
plumbea (3). A analise mostra que ha baixo nivel de diferenciacdo genética entre os trés
grupos contemplados.
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1.4 Discussao
Modelando a distribuicédo potencial de populagdes divergentes

A distribuicdo geogréfica de tdxons inferida por meio de modelos preditivos de
distribuicéo potencial tem sido utilizada com sucesso (Marini et al. 2010, Giannini et
al. 2012, Radosavljevic e Anderson 2014). Para aquelas espécies que realizam
movimentos migratérios sazonais esse tipo de abordagem pode sofrer limitagdes
principalmente pela falta de disponibilidade de bases de dados com suficiente
informacdo que permitam classificar quais individuos migram e em qual momento
(Joseph e Stockwell 2000). Essas informacGes sdo fundamentais para se atingir bons
desempenhos de modelos capazes de inferir areas de reproducéo quando a mesma area
geogréfica apresenta variacdo climética sazonalmente (Nakazawa et al. 2004). N0ssos
resultados permitem assumir com alto grau de confianca os mapas de predicao das areas
de reproducédo entre as diferentes populacdes/espécies porque as analises contaram
apenas com informacGes primarias e inequivocas em relacao ao estatus reprodutivo em
cada ponto geografico considerado.

As éreas de distribuicdo previstas ou inferidas pelos modelos de méxima entropia
para as populacdes espécies do complexo S. plumbea/beltoni revelam um alto
refinamento quando comparado aos mapas tradicionais (Ridgely e Tudor 1989, Belton
1994), o que de certa forma pode ser um resultado esperado. Ha dois motivos para isso:
O primeiro é limitacdo dos registros para localidades com confirmac&o de nidificagdo
e 0 segundo é que o método para a proposicdo de mapas tradicionais de distribuicao
tende a superestimar as areas de ocorréncia, pois se utilizam da unido dos pontos de
ocorréncia extremos conhecidos para determinado taxon (Odum e Kuenzler 1955).
Dessa forma tende-se ignorar que dentro de uma area geogréafica delimitada possa haver
diferentes tipos de habitats. Logo, se um taxon requer especificas condicdes para
subsistir ele ndo estara presente em toda area delimitada.

Devido a escala que sdo apresentadas as areas de reproducdo de cada
populacdo/espécie avaliada pode-se inferir que S. p. plumbea com distribuicdo limitada
as formacdes do bioma Cerrado parece reproduzir em um mosaico de areas e nao de
forma continua. Isso de fato ocorre porque seus habitats de reproducéo, as savanas
abertas e os campos sujos do Cerrado, estdo distribuidos de forma naturalmente
descontinua e, ndo raro, se fazem presentes no alto de amplos platds. Neste contexto é
possivel sugerir que dentro do bioma Cerrado este taxon tende a preferir zonas mais
elevadas para reproduzir, embora possa ser registrado em muitas areas de menor
elevacdo ao longo de todo ano (Willis e Oniki 1990, Kirwan e Areta 2009). Ou seja,
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apos a reproducdo ao menos parte dos individuos deve se dispersar em busca de
sementes tornando-se menos restritivos quanto ao habitat nesse periodo.

Mesmo para S. beltoni e S. plumbea “sul” que apresentam restrita area de
ocorréncia durante a reproducédo o resultado do modelo preditivo foi capaz de excluir
algumas areas tipicamente florestais ou de campos de relva rala caracteristicos dos
topos do planalto meridional onde sabidamente esses taxons nao ocorrem (Repenning
e Fontana 2013). Adicionalmente, a alta predi¢do da area de ocorréncia de S. beltoni
para a regido da atual cidade de Curitiba sem que nenhum ponto geogréafico historico
tenha sido inserido na base de dados para rodar a analise explicita a precisdo do modelo.
Pois, registros histéricos do naturalista Natterer documentam a ocorréncia desta espécie
recém descrita para essa regido a cerca de dois séculos atrds (Hellmayr 1938).
Populacdo essa reconhecida como localmente extinta (Repenning e Fontana 2013).

Modelos preditivos de distribuicdo sdo capazes de projetar a distribuicdo dos
tdxons no espagco geografico com base em coordenadas geograficas conhecidas
refletindo preferéncias por um ambiente especifico (Soberdn e Peterson 2005, Phiillips
2008, Jimenez-Valverde et al. 2008). Esse tipo de abordagem, contudo, ndo é capaz de
recuperar interacGes bidticas como capacidade de dispersdo ou outras interacGes
bioticas (Soberon 2010). Dispersdo acaba ndo sendo um elemento determinante para
caracterizar o padrdo de distribuicdo dos taxons de S. plumbea/beltoni porque todas as
populagcdes conhecidas apresentam alta vagilidade. Portanto, essa organizacao
geogréfica de cada populagdo representada nos mapas de distribuicdo preditiva como
pode ter se estabelecido como consequiéncia de um processo de selecdo de habitat a
partir da experiéncia natal (habitat imprinting) (Davis e Stump 2004, Beltman e Haccou
2005).

Dois taxons com grande semelhanca fenotipica S. p. plumbea e S. p. whiteleyana
tiveram modelos preditivos de distribuicdo alopatricos. O primeiro taxon com
ocorréncia sobrepondo as formagdes do bioma Cerrado sensu stricto incluindo
encraves no sistema de influéncia amazonica (Aleixo e Poletto 2007). O segundo tdxon
teve predicdo de ocorréncia associado a eco-regido da Savana das Guyanas
(Capobianco et al. 2001) ao norte da hiléia, ambientes abertos estes, reconhecidos como
campos do Rio Branco ou lavrados (Barbosa et al. 2007). Embora possa refletir um
evento vicariante na histdria dessas duas areas fisiograficas (Carneiro-Filho 1991, Silva
e Bates 2002) o resultado do modelo de distribui¢do preditiva deste par de Sporophila
representa também as diferencas bioclimaticas estabelecidas entre estas formagdes

divergentes no que tange a fito-ecologia e biota (Ratter et al. 2003). A consequéncia
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desse processo € que cada um desses taxons proximamente relacionados deve ter
acumulado sutis divergéncias adaptativas durante suas historias de vida para se

perpetuarem com sucesso em condicOes ecologicas divergentes (Funk et al. 2006).

Sporophila beltoni e a populacdo meridional de S. plumbea apresentam
substituicdo no espago geografico refletindo uma tendéncia de segregacéo por altitude
na zona de contato. Esse resultado encontrado corrobora a proposicdo empirica de que
a selecdo de habitat num gradiente de altitude tem um papel chave para manutencdo da
independéncia entre essas entidades quando ocorrem numa mesma regido (Repenning
e Fontana 2013). Como se tratam de tdxons com grande capacidade de dispersdo
parecem manter sua organizacao geografica e identidade fenotipica devido a falta de
significativo intercdmbio nos seus requerimentos ecologicos (Templeton 1989, Nosil
et al. 2009). Os mapas de predicdo representaram em detalhes os limites dos nichos
climaticos respeitado por ambos os tdxons e pode ser expresso como uma representacao
de barreiras ecoldgicas entre os mesmos. Sporophila plumbea “sul” reproduz nos
campos hidromorficos das por¢fes mais altas (900-1200 m a.n.m.) do planalto sul de
Séo Paulo e nordeste do Parana (Tannus 2007), ao passo que S. beltoni reproduz em
campos secos e arbustivos nas baixadas do segundo planalto paranaense (700 — 900 m
a.n.m.) (Repenning e Fontana 2013). Essas sensiveis varia¢fes no tipo de habitat séo
diretamente influenciadas pela combinacdo de caracteristicas orogréficas, aspectos
edéaficos e clima (Leite 1995).

Esse resultado de segregacdo altitudinal apresentado é obviamente mais discreto
do que os padrbes mais acentuados observados em zoneamentos climaticos de
montanhas do neotrépico (Fjeldsa e Krabbe 1990, Remsen e Graves 1995). Nesse
contexto o par de populacdo/espécie potencialmente concorrente tende a nado
transgredir o ténue limite nos seus nichos térmicos associado a divergéncias na auto-
ecologia de cada uma delas ao longo da zona de parapatria. Isso pode ser inferido ou
servir de explicacdo, pois taxons proximamente relacionados exibem maior
conservadorismo evolutivo em seus nichos térmicos do que pares de

espécies/populacdes em zonas temperadas (Cadena et al. 2011).

Por fim, técnicas de modelagem de distribuicdo mostraram-se uma importante
ferramenta para se compreender diversos aspectos sobre a distribuicdo atual das
populagGes/espécies do complexo Sporophila plumbea/beltoni. Esse tipo de anélise
permitiu ter a clara nocao da extensao dos limites das populacdes reprodutivas

ficando claro que cada populacao de patativa ndo ocorre de forma amplamente
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distribuida ao longo de todo 0 mapa de distribuicdo proposto tradicionalmente. Isso
pode ser uma evidéncia direta que nesse complexo ha claras barreiras ecoldgicas para
a reproducéo que € refletida no uso seletivo do habitat, pois os individuos tém

capacidades plenas de permear pelas diferentes regides geograficas.
Entendendo as varia¢des morfoldgicas

Os primeiros taxonomistas classificaram espécies de Sporophila baseados no
colorido da plumagem de machos adultos. O refinamento das classificagdes intra-
especificas nesse grupo, sumarizado no conceito de subespécies, foi enfocado no
tamanho, proporcao entre caracteristicas morfologicas, bem como nas caracteristicas
sutis da plumagem (Sharpe 1888, Hellmayr 1938, de Schauensee 1952). De modo geral
0 tratamento de superespécie para as patativas cinzentas sugeria se tratar de Unica
espécie monomorfica (Sick 1997). Ndo ha duvidas que tais classificacdes antigas
necessitavam de renovadas analises quantitativas para entendermos a extensdo nas
variacOes fenotipicas entre populac@es divergentes. Os resultados encontrados, de fato,
s8o Uteis para caracterizar e determinar variagdes em espécies de Sporophila (patativas)
como adaptativas no cenario de uma ampla distribuicdo geografica e de distintos

gradientes ecoldgicos.

O complexo S. plumbea/beltoni apresenta sutil variacdo na coloracéo da
plumagem. Contudo, os resultados sobre variacdes morfoldgicas (forma e tamanho)
mostram que é possivel separar grupos com caracteristicas fenotipicas Unicas entre
populacdes e entre espécies. As analises multivariadas avaliando dimens@es de
tamanho do corpo e proporc¢des do bico evidenciam claramente isso quando
consideradas simultaneamente. Quando associado varia¢fes no padrao da plumagem
e coloracdo de partes nuas com as diferencas morfométricas se torna mais claro que o
acumulo de diferencas fenotipicas deve ter sido condicionado por pressdes ecoldgicas
adaptativas em acordo com algum grau de selecdo sexual. Mesmo que tais diferencas

se imponham de forma assimétrica dentre as diferentes populacdes diagnosticadas.

Em extensas regides continentais tamanho do corpo em vertebrados pode variar
regularmente com a latitude, bem como com a altitude. Em geral o tamanho do corpo
aumenta com o aumento da latitude, portanto, com o decréscimo da temperatura. James
(1970) aprimorando a regra de Bergmann sugere gque a varia¢do no tamanho do corpo
co-varia em fungdo da combinagdo de fatores climaticos (temperatura e umidade
relativa) propondo que tamanho corporal menor estaria associado a condigdes quentes
e Umidas, e, maior, com condicdes frias e aridas (Yom-Tov e Geffen 2006). Tendéncias
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regulares como predizem tais regras nos ajudam a identificar fatores que podem ser
responsaveis pelas variacdes no tamanho medio entre populagdes. Os resultados sobre
as variagdes morfoldgicas apresentadas aqui sugerem uma tendéncia de variacéo
latitudinal nas dimensdes do corpo, uma vez que os individuos proporcionalmente
maiores correspondem as populacdes meridionais e 0s menores ao extremo norte da

distribuicdo junto a linha do equador.

Estruturas da morfologia podem variar proporcionalmente em fun¢édo do tamanho
do corpo. Avaliando a varia¢do no tamanho de asa e cauda em fungdo de massa corporal
ou comprimento total fica claro que essas caracteristicas variam de forma isométrica
uma em relacdo a outra, entre as populacdes de patativas. Os coeficientes associados a
inclinacdo da reta entre pares de variaveis evidenciam isso. Diferentes populacGes de
Sporophila plumbea e S. beltoni mostram mesmo padrdo de variagdo isométrica nas
proporcdes do corpo, portanto. O mesmo padrdo de variacdo isométrica € observado
nas analises das dimens@es do bico e do cranio entre si.Contudo, variacdo alométrica
pode ser verificada quando foram pareadas variaveis de dimensfes do bico contra
caracteristicas de tamanho do corpo. Na populacdo S. p. whiteleyana a dispersédo dos
pontos relacionados a medidas do bico ndo se ajustam sobre a reta com medidas que
representam a variagdo no tamanho do corpo comparado-se as outras duas populacoes
de S. plumbea. Em S. p. whiteleyana o bico aumenta de forma desmedida em funcéo
do tamanho corporal, podendo esta ser diagnosticada como uma populacdo com o
menor tamanho nas caracteristicas corporais e com bico tao robusto quanto a populacéo

mais meridional, S. plumbea “sul”.

Sporophila p. plumbea apresentou a maior variacdo na dispersdo dos pontos no
espaco de comparagdo entre uma variavel de tamanho do corpo em relagdo a dimensdes
do bico evidenciando maior variacao individual dentro desta populagédo. Entretanto, S.
plumbea nominal apresenta bico pouco robusto e este padrdo pode ser atribuido
basicamente a altura do bico que é significativamente menor que nas demais
populacdes. Esta populagdo, portanto, pode ser caracterizada como de tamanho
intermediario as outras duas populacfes, porém com bico menos robusto que todas as

demais.

As variacdes observadas no tamanho do corpo associadas a um gradiente
geogréfico pode sugerir algum grau de adaptacéao. O interessante resultado comparando
trés populagdes de Sporophila plumbea mostra o desvio de valores de dimensdes do

bico em funcgéo dos valores de estruturas morfologicas e tamanho do corpo e por essa
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razdo remetem fortemente a exigéncia de modificacdo adaptativa de uma estrutura
independente do tamanho do corpo. Realmente a variacao nas dimensdes do bico entre
as populacbes de Sporophila plumbea empiricamente poderia ser associada a
diferencas na disponibilidade de sementes de capins ja que a composic¢do floristica
entre as areas de ocorréncia de cada populagdo é diferente (Eiten 1972, Eiten 1992,
Leite 1994). Mais remotamente, “deslocamento” nas dimensdes do bico poderia ser
produto de uma adaptacdo associada a termorregulacdo (Greenberg et al. 2012).
Contudo é possivel que variagdes no tamanho do bico sejam produto do processo de
exclusdo competitiva entre espécies com nicho tréfico semelhante (Fjeldsa 1983,
Milesi et al. 2008).

Sporophila beltoni, S. p. plumbea “sul” reproduzem em simpatria/sintopia com
S. caerulescens (bico menor) nos campos do sul do Bioma Mata Atlantica, onde esta
completamente ausente Sporophila leucoptera (bico robusto) (Repenning et al. 2010).
Da mesma forma S. p. whiteleyana no extremo norte da distribuicdo reproduz em
sintopia com S. nigricollis (espécie irma e com bico de mesmas dimensdes de S.
caerulescens) igualmente na auséncia de S. leucoptera. Por outro lado, a populacéo S.
p. plumbea com ocorréncia fortemente associado ao dominio do bioma Cerrado
reproduz quase sempre na auséncia de S. caerulescens/nigricollis e freqlientemente em
simpatria/sintopia com S. leucoptera de bico mais robusto. Por esse motivo S. plumbea
nominal € quem apresenta maior sobreposi¢cdo no volume e formato do bico em
comparacdo as espécies alopatricas Sporophila caerulescens e S. nigricollis conforme

exemplificado na figura 1.40.
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Figura 1.40. Esquema comparando a proporc¢do de bicos entre espécies Sporophila com
nichos tréficos semelhantes que reproduzem em sintopia. Em cada par de ilustracdes a
espécie a direita representa aquela de bico mais robusto. Sporophila nigricollis vs. S. p.
whiteleyana (A). No quadro (B) S. p. plumbea representa a espécie com bico menos
robusto, na auséncia de S. caerulescens/nigricollis e na presenca de S. leucoptera.
Sporophila caerulescens vs. S. p. plumbea “sul” e S. beltoni, norte do Parana e Sul de Sao
Paulo (C e D). Sporophila caerulescens vs. S. beltoni no extremo sul da distribuicdo de
S. beltoni.

Selec¢do natural é um dos fatores que promove variagdes geograficas. Variagcdes
bidticas no ambiente tendem a alterar pressdes seletivas de uma area a outra, uma vez
que o tipo de recurso e competicdo sdo interagdes ecologicas que fornecem as
evidéncias mais conhecidas e que direcionam o surgimento de variagcdes geogréaficas
entre populacBes (Price 2008). Além das evidéncias diretas de variacdo adaptativa
mostradas para as populagcbes no complexo S. plumbea/beltoni relacionadas as
dimensdes do bico, outro tipo de variacdo adaptativa ou funcional foi detectado. Os
resultados encontrados mostram diferencas significativas encontradas avaliando o
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indice de “hand-wing” (HWI) comparando as populagdes/espécies migrantes de longa

distancia e aquelas que realizam apenas supostos movimentos locais.

Este indice da forma relativa da asa permite uma comparacdo de proporcdes e
consequentemente possibilita inferir de forma objetiva a capacidade de dispersédo ou
eficiéncia de voo entre as populagdes (Claramunt et al. 2012, Baldwin et al. 2010).
Mesmo que o tamanho corporal apresente variacdo isométrica com o tamanho da asa
entre as populagdes/espécies estudadas, as duas populacbes com maiores valores
médios significativamente no HWI foram justamente aquelas que podem ser
considerados migrantes de longa distancia (Repenning e Fontana 2013, obs. pessoal).
O comportamento migratério pode ter contribuido para a fixagdo de uma modificacdo
alométrica na proporcao das rémiges primarias em relacéo as rémiges secundarias. 1sso
sugere uma adaptacdo morfologica para uma pressdo de selecdo criada pelo proprio
comportamento migratério em resposta a mudancas em condi¢fes Ssazonais no
ambiente (Badwin et al. 2010). Uma verificacdo em detalhes da projecao das primarias
permite assim uma avaliacdo objetiva na determinacdo de populagfes do complexo S.

plumbea/beltoni.

Um dos processos promotores de varia¢bes geograficas € conhecido como
plasticidade fenotipica (James 1983). Mais comum, entretanto, sdo tais variagdes
associadas aos fatores genéticos. Em aves, no entanto, ha evidéncias que o processo de
selecdo natural tem papel chave na promocéo de variacdo geografica relacionado com
parametros genéticos (Pruet et al. 2007, Price 2008). Plasticidade fenotipica explicaria
melhor variacBes geograficas continuas ou clinais observadas em populacGes ou
espécies irmas (Mason e Taylor 2014). Varia¢gdes morfométricas entre populacdes ou
espécies aparentadas nos Passeriformes sdo conhecidas como componente herdado
(Grant e Grant 1989). Especificamente, diferente pressdo seletiva junto com alta
heranca genética de caracteristicas morfologicas em Geospiza pode implicar em
mudancas significativas na trajetdria desta caracteristica mesmo num curto espaco de
tempo de algumas décadas (Grant e Grant 2014). A natureza das variacOes
morfoldgicas atribuidas ao complexo estudado aqui parecem corresponder aquelas
descritas para Geospiza. Nesse contexto cabe a ressalva que os resultados encontrados
sobre a variacdo morfoldgica em S. plumbea/beltoni podem representar em algum nivel

um cenario de selecdo natural ainda em curso ou ndo plenamente estabilizado.

Repertdrio vocal

80



Cada macho territorial de S. plumbea/beltoni canta apenas um tipo de canto com
ligeiras variacOes deste mesmo canto dependendo do contexto comportamental.
Normalmente em situagdes de duelo fisico entre machos, nos momentos que precedem
a copula ou em situacgdes de alerta a predadores 0s machos tendem a concatenar cantos
e inserir elementos incomuns. O canto territorial deste grupo de Sporophila se limita
as variacdes de elementos/silabas dentro do Unico tipo de canto emitido. Esse padrao
difere do que se conhece para maioria dos Oscines que possuem mais de um tipo de
canto (distintos song types) de cada individuo como Cistothorus, Melospizia e
Haemorhous (Carpodacus), (Kroodsma e Canady 1985, Marler e Sherman 1985,
Bitterbaum e Baptista 1979). Em quase um terco de todos os Oscines estudados cada

macho canta um Unico tipo de canto (Beecher e Brenowitz 2005).

Os elementos que complGem o0s cantos territoriais estudados podem ser
considerados como constantes em cada individuo com algumas pequenas alterac6es na
sintaxe em cada frase (canto) emitida. Isso permitiria considerar discretas categorias no
tipo de canto ou uma reinterpretacdo de um canto com a mesma funcdo (Baptista e
Kroodsma 2001). Contudo, visando diminuir a complexidade no entendimento das
variacOes, assumem-se essas pequenas mudancas de sintaxe como incapazes de
produzir diferengas funcionais para cada canto. A diversidade de elementos
classificados via inspe¢do visual aumentou & medida que o canto de novos individuos
foi examinado. Esse incremento de elementos que compdem os cantos é ainda mais
ampliado quando os individuos incorporados provém de outras localidades. Variacédo
no espaco geografico € um dos motivos basicos que promove aumento no repertorio de
silabas do canto de espécies ou populacfes que possuem predisposicdo em aprender o
canto (Mulligan 1966, Baptista 1996). A extensao na varia¢do dos cantos € discutida a

sequir.

Dois grupos de elementos ou silabas que compdem o canto neste grupo podem
ser diferenciados. O primeiro compreende as silabas do canto que conferem certa
estabilidade nos cantos. Sdo aqueles definidos como exclusivos de S. plumbea/ beltoni.
Geralmente silabas da porc¢éo introdutéria do canto de anuncio ou territorialidade e que
poderiam ser consideradas inatas de cada espécie de patativa, ou ao menos propagadas
coespecificamente. O segundo que confere maior variagdo dos cantos entre individuos
sdo as notas incorporadas e estocadas como produto da cépia de sons de outras aves no
seu repertorio, processo conhecido como mimetismo de vozes da paisagem (Lynch e
Baker 1994, Lynch 1996, Baptista e Kroodsma 2001). Como esse processo pode
depender de diferentes fatores (Podos e Warren 2007, Podos et al. 2009), uma tentativa
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de explica-lo em S. plumbea/beltoni seria por meio de erro durante a tentativa de copiar
determinadas silabas co-especificas. Num segundo momento a fixacao dessas silabas
mal copiadas ao longo do tempo numa populacdo dependeria da selecdo positiva no
processo de pareamento e/ou dependeria da sobrevivéncia do individuo que “errou” a
copia (Lynch 1996). Num terceiro momento a expansdo deste elemento fixado pode

ser distribuida a outros locais ou populacdes via dispersédo (Payne 1983).

A diferenca no tamanho do repertério de elementos dos cantos entre as
populacdes parece mostrar uma tendéncia que populagdes com distribuicao geografica
mais ampla carregam maior riqueza de elementos no canto entre os individuos.
Sporophila beltoni, por exemplo, com distribuicdo periférica menor e descontinua
apresenta menor repertorio de elementos que S. p. plumbea. Isso corrobora com
resultado de outros estudos que mostraram que populacdes periféricas e com menor
densidade de individuos carregam menor numero de elementos/notas (“themes ou
meme”) como resultado de nova colonizagdo proporcionando poucos modelos
possiveis de serem imitados pelos machos jovens (Baptista 1996). Sempre
considerando que o canto deva ser transmitido, como em outros Oscines, pelo
mecanismo de aprendizado e imitacdo de um individuo a outro (Marler e Tamura
1964). Em paralelo, evidéncias indiretas sugerem que alta filopatria pode contribuir
para limitar a diversificacdo do repertdrio de silabas (Ewert e Kroodsma 1994).

Transmissao cultural do canto

E razoavel sugerir que os sons heteroespecificos mimetizados pelas patativas s3o
justamente aqueles mais barulhentos e emitidos com maior persisténcia na paisagem
acustica de uma localidade (MR dados ndo publicados). Alternativamente, alguns
elementos mimetizados estdo presentes em individuos numa ampla cobertura
geogréafica, como por exemplo, notas caracteristicas de Synallaxis albescens, Elaenia
flavogaster, Colaptes campestris, Myiophobus fasciatus e Emberizoides herbicola,
entre outros (ver anexo 1.4 a 1.7). Numa escala geografica ampla esses elementos
podem ser mimetizados e mantidos nos cantos das diferentes populagdes por meio de
eventos independentes e supostamente analogos. Ou seja, diferentes populacdes
distantes geograficamente incorporam notas heteroespecifica sem seus cantos sem
necessidade de eventos de dispersdo. Uma evidéncia que apdia essa proposicao € que
as diferencas observadas nas notas entre as diferentes subespécies mimetizadas séo

fielmente reproduzidas nos cantos de S. plumbea/beltoni (obs. pessoal).
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A capacidade de mimetizar sons heteroespecificos e tal processo ser promotor
de variacdo no repertdrio de elementos entre individuos, ndo parece um mecanismo
suscetivel as mudancgas rapidas como, por exemplo, de uma geracédo a outra ou
mesmo de um individuo a outro numa transmissao horizontal (entre individuos de
uma mesma geracdo). Os resultados apresentados para S. beltoni trazem evidéncias
diretas de que a transmissdo do canto ocorre do pai social para o respectivo filho.
Esse resultado revela porque os cantos nesse grupo de Oscines apresentam certa
estabilidade no tempo numa mesma localidade. Alta filopatria e sobrevivéncia anual
dos machos seriam fatores favoraveis a manutencdo do repertério do canto constante
ano apds ano numa mesma area de reproducao (Repenning 2012). Por isso, podemos
considerar que nesse caso o0 aprendizado do canto é fortemente associado ao territorio
natal. Nelson (1997) sugere que o canto nos adultos ndo muda com o passar dos anos
devido a predisposicdo de assimilacéo e copia dos elementos do canto co-especifico
limitado as primeiras fazes da vida. O cuidado parental pds-ninhego nas patativas é
sabidamente dependente do género dos pais (Repenning e Fontana 2016). O que
facilita a compreensdo dos resultados de aprendizado vocal dependente de uma
linhagem paternal, uma vez que os filhotes machos recebem total atencdo dos pais
sociais durante toda a fase de dependéncia alimentar, cerca de 50 dias (Repenning e
Fontana 2016).

Em aves com capacidade de aprendizado vocal a transmissao cultural do canto
pode se dar de trés formas basicas, vertical, horizontal ou obliqua. A transmisséo
obliqua (entre membros de uma geracdo para membros da geragdo seguinte que nao
sdo descendentes diretos) é sugerida como o0 modo de transmissdo mais frequente entre
Oscines (Lynch 1996). Isso confere potencialmente rapidas mudancas e muita variacao
entre individuos e por esse motivo basicamente caracteres vocais sao menos utilizados
na taxonomia de Passeriformes Oscines (Irwin et al. 2001). O aprendizado de canto
poderia ainda inibir o isolamento reprodutivo entre espécies irmas com minima
divergéncia num possivel contato secundario (Slabbekoorn e Smith 2002). A soma de
evidéncias, reunidas para Sporophila beltoni e estendida para as populacdes de S.
plumbea, permite concluir que a principal forma de transmisséo nas suas vocalizagdes
é vertical, sugerindo que esse processo reflita uma relacdo de parentesco (se o nivel de
fecundacdo extra-par for baixo) porque a heranga cultural dos cantos nesse sistema é
produto de uma transmissdo familiar (Repenning dados ndo publicados, Putland et al.

2006, Price 2008). Esse sistema de transmissdo menos comum aos Oscines é muito
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semelhante ao mecanismo de transmisséo nas vocaliza¢des demonstrado para Geospiza
(Grant 1986, Gibbs 1990, Grant e Grant 1996).

Variagdes geogréficas no canto

Diferentes investigacdes sobre variacfes geograficas nos cantos enfocam sua
extensdo espacial (Price 2008). Alguns destes levando em consideracdo a proporc¢éo de
silabas/elementos compartilhados entre machos (Bitterbaum e Baptista 1979). Numa
primeira etapa, o resultado da analise que visou avaliar relagdo entre semelhanca do
canto ao longo do gradiente geografico considerando as distancias mais extremas entre
os individuos amostrados permitiu explicar que o padrdo de variagdo no canto
dependente significativamente de uma organizacdo geografica. Payne (1996) destaca
que resultados de muitos estudos sobre variacdo geogréfica e formacdo dos dialetos
podem ser interpretados como variagfes dos cantos no tempo quando estes estudos nao
sdo acompanhados pelo monitoramento de individuos marcados e com gravagdes em
anos consecutivos. Por isso, tamanha a importancia das informacgdes obtidas neste

estudo que investigou variagdes em diferentes anos do canto de individuos marcados.

Foi possivel verificar que os cantos mudam em funcéo da distancia geografica
considerando individuos das quatro populacfes/espécies apresentados aqui. Entretanto,
a distribuicdo dos pontos observados no grafico de divergéncia dos cantos
considerando todas as distancias entre pares de individuos possiveis mostra que
grandes diferencas no repertério ocorrem em todas as classes de distancia geografica.
Ou seja, foi possivel notar que ha certo nimero de cantos com alta dissimilaridade
comparados par a par, mesmo em distancias geogréaficas consideradas pequenas (menos
que 2 km, sensu Podos e Warren 2007). Isso ocorre, pois em algumas localidades
amostradas da populacéo S. p. plumbea, por exemplo, individuos com canto estrangeiro
aparecem com freqiéncia. O mesmo, entretanto, ndo foi comum de observar nas
localidades amostradas das outras trés populacdes/espécies, talvez, pelo menor

tamanho populacional das mesmas.

Cabe destacar algumas caracteristicas da historia de vida de S. p. plumbea como
populagdo que apresenta mais ampla distribuicdo geogréfica (supostamente maior
populacéo), largas extensdo de habitat continuo entre localidades e padréo de dispersao
entre localidades pos-reproducéo (obs. pessoal). Essas caracteristicas apresentadas
podem também ajudar a explicar o porqué que nessa mesma populacdo ha
compartilhamento de elementos no canto entre individuos de localidades distantes mais
de uma centena de quildometros. A fidelidade ao sitio de reproducdo em baixas
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proporcdes foi confirmada para a populagéo S. p. plumbea onde 3 dos 19 machos
(PARNA Emas) e 2/14 machos (PARNA Serra da Canastra), respectivamente. Essa
proporcao se mostra muito menor que aquela reconhecida para machos de S. beltoni
que pode superar 70% (Repenning 2012). Estudos j& mostraram que populagdes
sedentérias ou de pouca mobilidade comparadas as migratorias apresentam marcada
diferencas na extensdo das variagdes geogréaficas nos cantos (Ewert e Kroodsma 1994,
Podos e Warren 2007).

Qualquer individuo macho distante mais de 10 km de outro tende a apresentar
grandes diferencas em seus cantos. Entretanto, é importante destacar que foi possivel
notar em algumas populagdes (e.g. S. p. plumbea e S. beltoni) semelhanga nos cantos
entre localidades, e ndo exclusivamente dentro de uma mesma localidade. Assim, 0s
dialetos das patativas podem ser classificados predominantemente como micro-
geograficos ou pequenos dialetos (Baptista e Kroodsma 2001, Podos e Warren 2007).
Isso se deve a estabilidade espacial entre cantos de grande semelhanga mantidos entre
machos com territorios estabelecidos de forma contigua (vizinhos) até 2 km ou de 2 a
5 km.

Compreender a evolucdo em direcdo ao tipo de dialeto revelado para este
subgrupo de Sporophila depende do entendimento de mdltiplos processos na sua
historia de vida. As evidéncias de transmissdo do canto do pai social para o filho
(vertical) durante as primeiras semanas de vida ap6iam a predicdo de aprendizado
associado a sua localidade natal, mesmo que ndo haja confirmacdo de que seu canto é
cristalizado completamente antes de dispersar. Portanto, pode ser classificada como
“aprendizado pré-dispersdo”, equivalente a categoria ‘close-ended song learning”
(Beecher e Brenowitz 2005). Embora neste grupo a dispersao possa ser potencialmente
alta pela grande capacidade de voo, a fidelidade aos sitios de reproducdo pelos machos
mantém os dialetos espacialmente organizados (Repenning 2012). O conjunto de
evidéncias reunidas para explicar a organizacdo geografica fina se opde, por exemplo,
ao modelo utilizado para explicar esse processo no género Thachycineta, onde ha
evidéncias de aprendizado pos-dispersdo e auséncia de fidelidade aos territorios natais
(Taft et al. 2011).

A certa estabilidade dos dialetos ao longo do tempo é outro aspecto que se explica
pela forma de transmissdo do canto por si s6, lembrando que evidéncias associadas ao
cuidado parental mostram que o pai social € o Unico tutor para o jovem no inicio de sua

vida (Repenning e Fontana 2016). Outras caracteristicas ecologicas como
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sobrevivéncia de machos adultos e tamanho da estacdo reprodutiva estariam
correlacionadas com esta estabilidade nos cantos por localidade (Repenning 2012). A
ontogenia do canto é sempre mencionada como uma das caracteristicas capazes de
influenciar as variacOes geograficas nos cantos (Slabbekoorn e Smith 2002). Gravagdes
de individuos juvenis exercitando canto ainda na area natal (~60 dias de vida)
mostraram que nesta idade os mesmos ndo apresentavam nenhuma nota definida capaz
de ser identificada (subsongs). Esta é uma evidéncia indireta que o canto nas patativas
depende do processo de memorizacdo e repeticdo para chegar ao canto final
(“cristalizado”) (Catchpole e Slater 2008). Por fim, quantificar a variagdo temporal no
canto é necessario para caracterizar melhor como ocorre a ontogenia do canto nas
patativas estudadas aqui. O fato € que machos em sua primeira temporada reprodutiva

ja apresentam cantos territoriais bem definidos (obs. pessoal).

Reunindo as mdaltiplas caracteristicas envolvidas no processo de formacao dos
dialetos numa escala espacial curta de S. plumbea/beltoni ha concordancia com
algumas predicOes propostas para explicar a hipotese de adaptacdo local na evolugdo
dos dialetos em aves (Nottebohm 1969), ndo corroborando com a hipdtese de adaptacao
social proposta para explicar a evolucdo dos dialetos com foco no papel do canto no
reconhecimento entre individuos (Payne 1981). Dispersdo limitada e contato restrito
entre localidades restringida facilitariam a evolugdo dos dialetos de forma nédo
funcional, i.e., sem pressdo seletiva. Predicdes essas formuladas para a hipotese de
“epifenomeno” para explicar a evolugdo dos dialetos: “se o canto é aprendido e a
dispersdo apds o aprendizado é limitada (incluindo-se aqui filopatria alta, por exemplo)
alguma organizagdo no tempo ¢ no espago parece inevitavel” (Slater 1989). Ao menos
para as populacfes/tdxons migrantes de longa distancia como S. beltoni e S. plumbea
“sul” as evidéncias apresentadas corroboram em parte com essa hipdtese porque as
localidades com habitat disponivel para a reproducédo séo espacialmente descontinuas
e a filopatria aos sitios de reproducdo é alta (Repenning 2012, obs. pessoal). Estudos
recentes sobre a evolucdo dos dialetos gradativamente tém corroborado esta terceira
hipbtese (Podos e Warren 2007).

O padrdo de dialetos em escala micro-geogréafica difere entre espécies, mesmo
até entre espécies irmas ou entre populagdes (Kroodsma 1999, Nelson 1999). Porque
Oscines com capacidade de aprender possuem diferentes padrdes de variacOes
geograficas? Esta é uma questdo extensivamente feita com multiplas possiveis
respostas (Kroodsma 1996). A acentuada variacdo do canto em pequenas escalas
geograficas revelada para S. plumbea/beltoni corrobora primariamente com estudos
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que apontam este padrdo de comunicagdo no reconhecimento entre machos territoriais
vizinhos (Ratcliffe e Grant 1985, Byers 1995, Searcy 1997). Estudos buscando
entender a funcdo da acentuada variacdo no canto dos machos apontam que fémeas
teriam um papel importante na promogéo de cantos mais longos e complexos, produto
da selecdo sexual (Neubauer 1999). Searcy e Yasukawa (1996) listaram uma série de
evidéncias apoiando a associagédo entre caracteristicas do canto correlacionadas com
selecdo sexual. Na teoria de selecdo sexual sempre se atribui um papel funcional das
vocalizagGes nesse processo, mas se deve abrir 0 pensamento para mdaltiplas
caracteristicas comportamentais que podem ser usadas para impressionar (atrair) o sexo
oposto. De alguma forma selecao sexual ocorre em todas as espécies, mas a selecdo de
um parceiro em algumas espécies pode ndo depender exclusivamente da vocalizacéo
(Baptista e Kroodsma 2001).

Embora demonstrada a formacdo de dialetos micro-regionais, agrupamentos
discretos entre localidades foram recuperados mediante as analises multivariadas de
dissimilaridade. Algumas silabas ou conjunto de elementos sdo constantes entre
machos de diferentes localidades gradativamente proximas. Estas seriam notas ou
componentes do canto correlacionados com selecdo de parceiros co-especificos (Li e
Sun 2016). Experimentos com Serinus sp., 0 qual tem canto de estrutura e
complexidade semelhante ao das patativas forneceu evidéncias que apenas
determinados componentes do canto desencadearam respostas reprodutivas em fémeas
(Kreutzer et al. 1996). Silabas ou elementos gue se mantém constantes nos cantos entre
diferentes regides estariam relacionados a estabilidade necessaria para que qualquer
fémea possa discriminar que aquele macho é co-especifico evitando pareamentos
aleatorios (Baptista e Kroodsma 2001, Martens et al. 2006). Propensdo para mudanca
ou constancia no repertorio dos cantos podem carregar grande significado bioldgico
(Martens 1996).

Teorias relacionadas a selecdo sexual em favor da formacao de dialetos sustentam
que fémeas devem possuir vantagens adaptativas quando elas sdo habeis para escolher
machos de sua regido natal em detrimento de outras regides (Marler e Tamura 1962,
Nottebohm 1969). Nesse processo a prole teria vantagem no ‘fitness’ expressado por
adaptacgdes as condicOes locais. Assumindo o canto como um sinal determinante no
pareamento a divergéncia por localidade resulta de selecdo para marcar com eficiéncia
a localidade natal de cada individuo. Uma interpretacdo mais elaborada é que dialetos
servem como marcadores para “complexo de genes co-adaptados” e que dialetos
vizinhos representam zonas de contato secundario entre populagdes parcialmente
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isoladas (Baker 1982, Backer e Thompson 1985). Para isso fazer sentido os machos
devem aprender nos primeiros dias de vida o dialeto antes de dispersar de sua
localidade natal (Payne 1981). No mesmo sentido, as fémeas devem apresentar
capacidade de aprender e fixar o canto de seus parentes “imprinting” para poder
discriminar o canto de sua localidade natal no processo de escolha de seu par (Bischof
e Clayton 1991, Grant e Grant 2014). Os resultados apresentados aqui corroboram esse

modelo.
Variacdo geografica dos chamados de contato

Os resultados apresentados para esse grupo de Sporophila relacionados ao
repertorio de chamados, ndo apresentam nenhuma relacdo direta com 0s cantos
territoriais, uma vez que os cantos ndo contemplam silabas isoladamente utilizadas
como voz de contato entre individuos co-especificos. A maioria dos estudos
envolvendo vocalizacGes de aves tende a enfocar nos cantos e menos nas vocalizaces
mais elementares como os chamados de contato social. Os chamados em geral tendem
a ser mais simples que os cantos, ndao raro podem servir de elementos basicos para

formacéo dos cantos em determinadas espécies (Baptista 1996).

A quantidade de chamados de contato variou entre as popula¢fes/espécies. Um
mesmo individuo pode emitir mais de uma dezena de tipos de chamados de contato
sequencialmente sem sair do mesmo poleiro; aparentemente todos esses chamados
podem ter semelhante fungdo no contexto social. Esse tipo de vocalizacdo é emitido
principalmente quando macho e fémea encontram-se forrageando sem contato visual,
quando alarmados pela eminéncia de algum predador ou mesmo do observador, entre
outros contextos comportamentais. A observacdo do comportamento social dessas
patativas sugere que chamados de contato sdo idénticos entre machos e fémeas e
parecem funcionar como refor¢o no processo de selar a unidade dos pareamentos a

cada periodo reprodutivo.

Os resultados encontrados de como os chamados de contato variam
geograficamente incrementam o entendimento desses padrbes em relacdo a estudos
iniciais sobre a taxonomia no grupo (Repenning e Fontana 2013). Dois aspectos se
mostram claros. Um que cada populacéo/espécie apresenta silabas distintas e outra é
que os chamados de contato mantém uma estabilidade dentro de cada popula¢do nao
variando em fungdo da distancia geografica numa mesma populacdo. Portanto, o0s
chamados de contato podem ser considerados constantes dentro de cada populacéo
diferente do que ocorre com 0s cantos territoriais. A menor diversidade de silabas
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associadas a chamados sociais em S. beltoni e S. plumbea “sul” poderia ser explicada
pela demografia dessas populacbes/espécies, que sdo geograficamente periféricas, e de
restrita distribuicdo e consequente menor tamanho populacional do que S. p. plumbea

e S. p. whiteleyana.

Os chamados parecem menos suscetiveis ao processo de transmissdo entre 0s
individuos mediante o aprendizado ou copia. Supostamente, os chamados possuem um
elemento inato mais acentuado surgindo da maturacdo de “begging calls” (Martens
1996). Longo tempo de observacdo do comportamento reprodutivo e desenvolvimento
de filhotes permitem identificar esse processo. Machos e fémeas, por exemplo, com 50
dias de vida ja apresentam chamados de contato iguais aos adultos (obs. pessoal). Nas
patativas que representam um modelo classico de Oscines onde o canto é transmitido
culturalmente, parte dos chamados de contato podem ser considerados ndo aprendidos.
Assim servindo para melhor determinar mudancas de unidades evolutivas via heranca
inata. Algo semelhante ao que ocorre em Troglodytes haemalis onde diferentes
populagBes ou espécies proximamente relacionadas apresentam marcada diferengas

nos chamados de contato (Garret e Dunn 1998).

Por outro lado, alguns resultados evidenciaram que ao menos parte dos chamados
registrados e analisados nas diferentes populacdes pode derivar de aprendizado
também. Na localidade do Jalapdo, TO, porcédo norte da distribuicdo de Sporophila p.
plumbea, alguns chamados de contato estruturalmente mais complexos (com mais
elementos) apareceram na maioria dos individuos. Isso ocorreu pontualmente entre
individuos de algumas outras localidades estudadas. Essas diferencas discretas
observadas entre algumas localidades podem ser explicadas pela diferenca na
capacidade de aprender entre diferentes populagdes (Kroodsma e Canady 1985).

Zona de contato, evidéncias de introgressao de elementos das vocalizagfes

O grande mérito em estudos realizados em zonas de contato (zonas de hibridacéo)
é a percepcdo que se pode fornecer sobre acumulacdo de isolamento reprodutivo entre
dois taxons de recente divergéncia. Encontradas estas zonas de contato entre S. beltoni
e S. plumbea “sul” se progrediu no entendimento de como fatores ecoldgicos e do
comportamento social pode interagir com isolamento reprodutivo pré-pareamento. Os
resultados sugerem introgressao de elementos vocais entre essas duas espécies

parentais envolvidas.
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A andlise de semelhanca entre os cantos mostrou que parte dos machos
territoriais assimilam silabas ou elementos do canto que sdo caracteristicos de ambas
as especies ao longo da zona de contato. Nessa zona, individuos com fenotipos puros
de ambos o0s taxons cantaram cantos territoriais muito similares ou quase idénticos a
ponto de formar um micro-dialeto, produto da convergéncia de silabas em seus cantos.
Isso ndo seria muito surpreendente se nesse grupo estudado fosse comum o processo
de transmisséo cultural do canto ocorrendo deliberadamente de forma horizontal ou
obliqua como forma mais comum sugerida entre os Oscines (Lynch 1996). Porém, foi
discutido na secdo anterior que o principal modo de transmisséo do canto nesse grupo
ocorre do pai social para seu filho. Portanto, surgem duas possibilidades para a
convergéncia de elementos nos cantos das espécies parentais dentro da zona de contato.
Aprimeira seria por cumulativos erros no processo de copia das silabas do pai tutor, e
0 segundo poderia ser em decorréncia da incidéncia de fecundagdo extra-par
envolvendo machos heteroespecificos (interbreeding). Sendo assim a primeira
proposicdo nao envolveria troca de genes entre 0s taxons, ao passo gue no segundo
processo sim. Como os territdrios reprodutivos nessa regido podem ser contiguos ou
muito proximos nenhuma dessas possibilidades devem ser refutadas ou ter menor grau

de importancia.

A grande novidade encontrada é o fato de que a introgressdo de silabas de uma
espécie a outra se deu nos dois sentidos entre individuos de fendtipo puros numa
frequéncia maior que os considerados hibridos com base na mistura de fendtipos
morfolégicos. Assumindo que ao menos alguns chamados de contato derivam de
“begging calls” e, que, portanto, seriam mais restritos ao processo de transmisséo por
aprendizado, a introgressdo de chamados de contato observado corrobora com a
proposicdo de o intercruzamento heteroespecificos. Com isso surgem fortes evidéncias
que S. beltoni e S. plumbea “sul” podem hibridizar estabelecendo fluxo génico em
alguma extensdo. Embora esta hip6tese tenha sido apontada em estudos pretéritos
baseado na observacdo de individuos com tragcos supostamente intermediarios do
fenotipo de ambos os taxons (Repenning e Fontana 2013), as evidéncias eram muito

escassas.

De imediato uma nova questdo se impde: seria a introgressdo nas vocalizagdes
mais frequentes do que em caracteristicas fenotipicas? Os resultados apresentados aqui
sugerem que sim. Isso porque a propor¢ao de individuos que compartilha elementos de
vocalizacdo se mostra maior que a de individuos com caracteristicas de plumagem
consideradas intermedidrias. Numa via, introgressao em silabas dos chamados de
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contato e caracteristicas da plumagem parece produto direto de hibridacdo, enquanto
noutra via, a convergéncia de sinais heteroespecificos do canto territorial entre as
espécies pode surgir também como resultado de falha no processo de transmissao
cultural mediante aprendizado (Payne et al. 2000, Slagslov et al. 2002). Com isso,
conclui-se que a introgressdo entre S. beltoni e S. plumbea “sul” é heterogénea em
relacdo aos diferentes sinais fenotipicos de forma geral. Sabe-se que a convergéncia de
sinais fenotipicos heteroespecifico entre dois td&xons em simpatria pode ser produto de
hibridac&o ou, no caso dos Oscines, pode ser transmitido por aprendizado e, assim vir
a favorecer uma hibridacéo futura (Price 2008).

Apresentamos aqui fortes evidéncias vocais de hibridagdo entre S. beltoni e S.
plumbea “sul” em duas localidades definidas como zona de contato ou de sintopia.
Entretanto a estabilidade dos fenétipos parentais, bem como, a raridade de fenétipos
intermediarios (supostos hibridos) sugere que devam ocorrer mecanismos de selecdo
contra a hibridagdo (Grant e Grant 1992, Servidio 2004, Byers e Kroodsma 2008).
Selegdo sexual contra os fendtipos hibridos resulta geralmente em estreitas zonas de
hibridacdo e a producdo de poucos individuos hibridos caracteriza a ocorréncia de
pareamentos ndo aleatorios (Price 2008, ver capitulo 3). Fatores ecoldgicos associados
a selecdo de um habitat 6timo por parte das espécies parentais (fenétipos puros) podem
atuar contra os hibridos deprimindo seu fitness (Podos et al. 2013). Quando o habitat
preferido ocupado pelas espécies parentais ndo apresenta uma mudanca gradual através
da zona de contato acaba por restringir a probabilidade de producdo de hibridos. Os
resultados apresentados aqui sobre distribuicdo potencial mostraram abrupta
substituicdo de areas com ambiente potencialmente 6timo para cada um dos taxons
estudados concordando com tal proposi¢do. Mais remotamente € possivel que tenha

evoluido algum mecanismo de isolamento p6s pareamentos (Brelsford e Irwin 2009).

Outro aspecto que pode restringir a producdo de hibridos diz respeito a
competicdo entre machos territoriais. A manutencao da divergéncia fenotipica pode ser
mais favorecida do que a convergéncia como resultado da competicdo entre machos
heteroespecificos; se eles competem por territorios na zona de contato e se uma espécie
é dominante sobre a outra. Isso é demonstrado por experimentos onde uma espécie
apresenta reduzida agressividade em relacdo a outra, o que pode contribuir para a
divergéncia gradativa entre as mesmas quando em simpatria, uma vez que a relagéo de
submissdo e dominancia tende a diminuir o intercruzamento das espécies parentais
(Alatalo et al. 1994, Saetre et al. 1994).
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A despeito desse conjunto de possibilidades ndo exclusivas que podem atuar
contra a producdo de hibridos, ou contra a expansao da zona hibrida, entre tais taxons,
a manifestacdo de fenotipos misturados pode depender de uma configuracéo genotipica
especifica quando em heterozigoze. Isto &, individuos com fenétipos tidos como puros
podem carregar genotipos de ambas as espécies parentais (heterozigdticos) e ndo
expressar caracteristicas intermedidrias por conta da dominancia de determinados
alelos, o que deve ocorrer sempre em hibridos de F1 (Rohwer e Wood 1998). Néo se
sabe, no entanto, se ha dominancia genética da coloracdo do bico ou plumagem de S.
plumbea “sul” vs. S. beltoni. Por essa razo a proporcao observada de individuos com
fenotipo hibrido seria menor do que supostos individuos com introgressdo genetica
(este estudo). Nesse cenario mistura fenotipica torna-se mais rara porque dependeria

da producdo de hibridos da segunda geracdo em diante (Rohwer e Wood 1998).

H& casos de aumento de similaridade dos sons em simpatria, 0S quais em
songbirds € relativamente simples de alcancar via aprendizado. Em espécies que
hibridizam machos de uma espécie frequentemente cantam cantos ou frases que
pertencem a outra espécie (Dobkin 1979, Helbig et al. 1985, Haavie et al. 2004).
Cantores mistos presumivelmente copiam de adultos co-especificos e similares
heteroespecificos defendendo territorio contra cada um deles bem como de outros
cantores mistos (Emlen et al. 1975, Haavie et al. 2004). Interpretando os resultados
obtidos, machos de S. plumbea “sul” ou S. beltoni com parcial compartilhamento de
notas em relacdo aos cantos do centro da zona de contato poderiam ser considerados
cantores mistos. Tais individuos poderiam ter facilitado a comunicacdo durante
interacBes com qualquer das espécies parentais. Contudo, em Geospiza, machos que
cantam silabas heteroespecificas como resultado de falha na transmissao via pai social
(aprendizado co-especifico) sdo o0s machos mais envolvidos em pareamentos
heteroespecificos, com uma relacdo inversa a qualidade do territério (Grant e Grant
1997).

Estruturacdo genética

Nossos resultados das analises moleculares revelam uma primeira contribuicao
para o entendimento da dindmica evolutiva das patativas. A maioria dos complexos de
espécies proximamente relacionadas ou populacgdes de aves estudadas atenderam a uma
progressdo gradual em relacdo as estratégias de analises moleculares (Lijtmaer et al.
2004, Campagna et al. 2015). Neste caso especificamente pulou-se a utilizacdo dos

tradicionais marcadores moleculares como mtDNA ou microsatélites, portanto,
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partindo de métodos e anélises com incrementado poder de resolugdo para analises em
nivel populacional e estruturacdo genéticas e aplicadas com outros congéneres
(Campagna et al. 2015, Toews et al. 2016). Abordagens analiticas similares tém sido
utilizadas para inferir limites de espécies e diferenciacdo gendmica em sistemas de

rapida radiacdo entre espécies (Keller et al. 2012; Wagner et al. 2012).

O cenario gerado a partir de milhares de SNPs mostrou que o complexo S.
plumbea/beltoni suporta a existéncia de duas populac¢des génicas quando consideramos
as amostras que representam individuos dos quatro grupos pré-definidos ao longo da
ampla cobertura geogréfica. Os resultados baseados nas analises de sequenciamento
mediante ddRADseq permitiu diferenciar geneticamente a subespécie alopatrica S. p.
whiteleyana das demais populacdes previamente determinadas neste estudo. Embora
S. p. whiteleayna apresente diferencas vocais e na morfologia esta populacédo alopatrica

ndo acumulou diferenciacéo significativa na coloracdo da plumagem e partes nuas.

Isso corrobora com estudos que mostram que populacBes de aves em alopatria
podem reter sinais sexuais mais conservados do que pares de populagdes em simpatria
ou parapatria que tendem a divergir rapidamente se houver selecdo sobre tais sinais
(Edwards et al. 2005). Um estudo desenvolvido com Fidecula descreve esse padréo
(Saetre et al. 1997). Barreiras ao fluxo génico sdo determinantes para gerar tal
divergéncia genética observada em S. p. whiteleyana. Além do processo vicariante que
aparentemente resultou na segregacdo espacial de Spw em relacdo as demais
populacdes, discutimos com base nas figuras 1.41 e 1.42 a marcada segregacao
temporal associada a fenologia reprodutiva no ciclo de vida dessa subespécie.
Concluimos que o isolamento geogréfico de S. p. whiteleyana conferiu um intervalo de
tempo suficiente para que se fixassem caracteristicas singulares da histéria de vida da
mesma. Por exemplo, a reproducéo correspondente ao periodo das chuvas (periodo de
disponibilidade de sementes) que é invertido nas savanas ao norte da linha do equador

(Campos Lavrados) em relacao ao sul (Cerrado) (ver figura 1.41, Barbosa et al. 2007).

\Jho | Julho | Agosto | Setembrol Outubro | Novembm\ Dezembro | Janeiro \ Fevereiro| Marco | Abril
Sb L

S. p. ‘sul [T

S.p.p. [ |

spw [ TN |

Figura 1.41. Diagrama de barras mostrando fenologia reprodutiva dos diferentes
taxons/populacdes do complexo Sporophila plumbea/beltoni. Sporophila beltoni (S.b),
Sporophila plumbea “sul” (S.p. "sul”), Sporophila p. plumbea (S.p.p.), Sporophila p.
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whiteleyana (S.p.w.). O gradiente de cinza representa a proporcao de ninhos ativos ao
longo de um ciclo anual onde a por¢do mais escura soma maior quantidade de ninhos
ativos. Exclusdo temporal na fenologia reprodutiva com uma barreira ao fluxo génico.

100

Precipitagdo, mm

‘D‘———-D-———_D.___

-
=== === = =OF

JUN JuL AGO SET out NOV DEZ JAN FEV MAR ABR MAI

‘ —#— CERRADO — U = LAVRADO ‘

Figura 1.42. Precipitacdo mensal nos dominios do Cerrado e Lavrados. Adaptado de
Cianciaruso e Batalha 2009 e Barbosa et al. 2007, respectivamente.

Tambeém, os resultados sugerem uma baixa diferenciacdo genética entre as duas
espécies atualmente conhecidas, S. p. plumbea e S. beltoni. Apesar das diferencas
diagndsticas marcantes no fenotipo de S. p. plumbea e S. beltoni, essas patativas
mostram baixa diferenciagdo genética com base nos dados de seqlienciamento
ddRADseq. O mais intrigante é o fato de a populacdo reprodutiva meridional
denominada informalmente como S. p. plumbea “sul”, marginalmente alopétrica a S.
plumbea nominal e, ao qual, se parece mais, tende a se aproximar geneticamente de S.
beltoni. O padrdo de isolamento por distancia geografica surge como uma explicacdo
que se ajusta a estes resultados sugerindo que a estruturacdo populacional é fraca. Num
primeiro momento este padrdo pode ser consequéncia da origem extremamente recente
e especiacdo em curso direcionada por forca seletiva ecoldgica e/ou sexual (Marthinsen
et al. 2008). Ambos, selecdo ecoldgica e sexual podem promover rapida diferenciacédo
fenotipica entre populacGes que sobrepdem suas areas de ocorréncia (Rasen et al. 2004,
Edwards et al. 2005, Nosil et al. 2009).

Estudos com mesma abordagem molecular em espécies congéneres de radiacao
especifica recente mostraram pouca diferenciacdo genética, sendo dois motivos
atribuidos a esse fator, a grande populagdo ancestral e a incompleta organizacéo das
linhagens evolutivas atualmente reconhecidas (Campagna et al. 2015).
Particularmente, Sporophila beltoni e S. plumbea “sul” que ocorrem numa estreita zona
de parapatria, podem ser enquadradas no padrdo de especiagéo seguido por contato
secundario. Por se tratarem de populacgdes aparentemente pequenas mesmo que as taxas
de hibridagdo parecam baixas é possivel que esteja em curso um processo de

introgressdo genética nas poucas zonas de contato conhecidas. 1sso seria consistente
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com as evidéncias de introgressdo principalmente nos elementos vocais expostos
anteriormente abordados. Padrdes similares de baixa, ou mesmo a falta de estruturacéo
molecular entre espécies sob recente radiacdo, supostamente potencializado via
introgressdo entre populacfes, apds terem divergido morfologicamente, sdo bem
conhecidos para os TentilhGes de Galdpagos em processos contemporaneos (Grant e
Grant 2008). Estudos classicos esses que assumem evento pretérito de especiacdo

iniciado em alopatria entre os tdxons (Grant e Grant 2009).

Em aves taxons proximamente relacionados podem ser fortemente diferenciadas
em apenas um pequeno numero de loci influenciados por sele¢éo ecoldgica ou sexual
(Edwards et al. 2005). Apo6s caracterizar as diferengas morfoldgicas significativas e
propor a ocorréncia de selecdo adaptativa divergente entre as quatro populacdes de
patativas, esperava-se recuperar heterogeneidade gendmica mais acentuada que a
encontrada com o atual conjunto de dados. Contudo, deve-se ter em conta que mais de
trés mil SNPs analisados sdo apenas uma pequena representacdo do genoma das
patativas, e uma cobertura mais densa do genoma pode ser necessaria para detectar loci
sobre pressdes seletivas (Michel et al. 2010, Tiffin e Ross-Ibarra 2014, Toews 2016,
Taylor e Campagna 2016).

Processos de hibridacao de populacdes podem ter fortes implicagdes no contexto
da biologia da conservacdo (Toews et al. 2016). Quando taxons relacionados comecam
a hibridizar extensivamente tendem a comprometer a independéncia dos mesmos
devido a mistura genética capaz de reverter a especiacdo (Seehausen 2006). Grant e
Grant (2014) mostraram que dois tdxons com completa falta de sobreposi¢do em
dimensdes morfométricas, em condicGes consideradas naturais, passaram a se sobrepor
progressivamente nessas medidas no intervalo de quase trés décadas de hibridacdo. A
convergéncia de caracteristicas de uma espécie em direcdo a outra a partir de um
contato secundario pode por em duvida o estatus de duas espécies com base no conceito
bioldgico de espécie (de Queiroz 1998). Notadamente este € 0 caso de um processo de

especiacao reversa documentado numa escala de tempo breve.

No caso das patativas S. p. “sul” e S. beltoni que ainda mantém uma forte
diferenciacéo fenotipica a evidéncia de falta de diferenciacdo genética segundo nossos
resultados pode ser acentuada pelo processo de hibridacdo. N&o temos uma objetiva
documentacdo dos processos historicos envolvendo essas duas populagdes ao longo da
zona de contato, mas seguramente ambientes 6timos para a reproducdo de cada uma

delas ha meio século eram mais comuns (Repenning e Fontana 2013). Ou seja, a perda
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de habitat promovida por causas antropicas resultou em dréstica perda de habitat de
ambas as populacdes o que pode ter promovido a intensificacdo do contato entre as
mesmas (obs. pessoal). Concomitantemente, a acao de capturadores de aves ao longo
de muitas décadas retirando sistematicamente os machos reprodutivos das populagdes
naturais foi outra forgca que pode ter acelerado o processo de hibridagéo, uma vez que
fémeas na auséncia de machos coespecificos estariam mais suscetiveis ao
intercruzamento uma vez que sdo tdxons com comportamento de corte semelhante o
que pode facilitar esse processo (Grant e Grant 2008). Suposi¢des estas que devem ser
cuidadosamente consideradas.

1.5 Conclusao

A diversificagdo nas populacBes de patativas ocorre num cendrio de radiacdo
adaptativa principalmente sobre a morfologia do bico. Adaptacdo morfoldgica que
pode ser produto de competicdo com outros congéneres em situacdo de

simpatria/sintopia.

Selecéo direcional em favor dos fenotipos puros € um mecanismo eficiente para
manutencdo da independéncia entre S. beltoni e S. plumbea “sul” nas zonas de
parapatria. Uma vez que as evidencia moleculares e vocais sugerem permeabilidade no

fluxo génico e introgresséo de elementos do canto entre essas duas populagdes.

Modelos de distribuicdo potencial corroboram as predicGes de que S. beltoni e
S. plumbea “sul” possuem habitats reprodutivos 6timos segregados e condicionados

pelo clima ao longo da zona de contato.

S. p. whiteleyana se trata de uma populacéo divergente podendo o fluxo génico
ter sido interrompido de forma eficiente pela Hiléia Amazénica como uma barreira
geogréfica ou pela evolucdo de caracteristicas fisiolégicas Unicas que permitem a sua

reproducdo num ciclo anual invertido comparativamente.

A proposicao de uma hipotese filogenética holistica para tentar explicar relagdo
de parentesco entre as populagbes de patativas a luz de todas as novas evidéncias

apresentadas pode ser representada pela figura 1.43.

96



Spw Spp Sp'sul’ Sbel

=R

Figura 1.43. Hipotese de relacdo filogenética entre quatro morfotipos
(populagdes/espécies) de patativas considerando evidéncias fenotipicas e moleculares.
Sporophila p. whiteleyana (Spw.), Sporophila p. plumbea (Spp.), Sporophila plumbea
“sul” (Sp"sul”) e Sporophila beltoni (Sbel).

1.6 Recomendac6es Taxonémicas

Baseado nas primeiras evidéncias moleculares geradas para as patativas a idéia
de que Sporophila beltoni pode ser considerado a espécie de Sporophila mais
proximamente relacionada a S. plumbea é reforcada, embora ndo conclusiva pois nao
é apresentado uma analise filogenética de fato. Mesmo com o aumento da amostragem
ao longo da zona de contato a diagnose plena pode ser feita com base em fendtipo
externo entre os dois tdxons mais meridionais. Embora haja evidencias de hibridacéo
ou introgressao de caracteres vocais entre S. beltoni e S. plumbea “sul” o processo de
selecdo contra os hibridos parece regular e promover a manutencdo da independéncia

uma da outra.

Por outro lado, S. whiteleyana representa uma entidade diagnosticavel pela
morfologia combinando medidas corporais, com vocalizacdo divergente, e com
evidencia genéticas sugerindo restricdo ao fluxo génico de qualquer outra populacéo.
Embora tenha retido o padrdo de colorido da plumagem mais semelhante a S. plumbea

nominal.

Reunindo esse conjunto de evidencias sob a perspectiva do mais plural e
integrador conceito de espécie Comprehensive Biologic Species Concept (CBSC)

propdem-se 0 que o complexo de patativas contempla quatro espécies diagnosticaveis,
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S. beltoni, S. plumbea, S. plumbea “sul” e S. whiteleyana as quais possuem diferentes
niveis de segregacdo genetica entre cada uma delas. Sporophila plumbea nominal
compreenderia, portanto, duas unidades evolutivas com historias independentes, (1)
uma populacéo sedentéria ou que realiza deslocamentos locais, tipica do Cerrado sensu
strictu, com tamanho médio intermedirio e bico diminuto e (2) populagdo, migratdria
e discretamente mais robusta que reproduz nos campos hidromorficos nas por¢des mais

altas do segundo planalto Paranaense e sul de S&o Paulo.

O nome S. plumbea colombiana (Sharpe 1888), com localidade tipo Bogota esta
inserida na distribuicdo potencial resultante do modelo de méxima entropia. Mediante
ao exame de fotografia dos Topotipos e sem pretensao de ser definitivo, portanto, este
taxon poderia num primeiro momento ficar em sinonimia com S. whiteleyana. Embora
seja recomendavel uma revisdo mais exaustiva incluindo novas amostragens com

vocalizacOes e analises moleculares de espéciemes procedentes de Bogota e entorno.
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1.7 Tabelas

Tabela 1.1. Estatistica descritiva para 11 caracteres morfométricos (mm) de machos
adultos ao longo da distribuicdo geografica de Sporophila plumbea com resultados
agrupados em trés populacbes. Trés populagdes determinadas, Sporophila p. plumbea

(Spp), Sporophila plumbea Sul (extremo sul da distribuicdo - SpS) e Sporophila plumbea

whiteleyana (extremo norte da distribuicdo - Spw) e Sporophila beltoni (Sbelt). Erro
padrdo (SE), desvio padrédo (SD), intervalo de confianca (IC) com limite inferior (LI) e
limite superior (LS), Indice de Hand-Wing (HW1).

Variaveis N  Média SD SE 95% IC Média Min.  Max
LI LS
Culmén, mm SpS 22 9518 0360 0.077 9.358 9.677 898 10.24
Spp 119 9.020 0.454 0.042 8938 9.103 7.26  10.00
Spw 48 9592 0403 0.058 9475 9.709 880 10.72
Sbelt 123 10.058 0.346 0.031 9.996 10.120 9.22 11.01
Total 312 9552 0.607 0.034 9485 9620 726 11.01
Altura bico, mm SpS 22 7805 0321 0.068 7.662 7.947 7.20 8.40
Spp 119 7411 0322 0.030 7352 7469 630 8.04
Spw 48 7943 0313 0.045 7852 8033 720 860
Shelt 123 8159 0.272 0.025 8.110 8.207 7.60 8.94
Total 312 7.815 0449 0025 7.765 7.865 630 894
Largura bico, mm SpS 22 8.065 0318 0.068 7.924 8.205 7.64 8.92
Spp 119 7.732 0316 0.029 7674 7.789 6.86  8.90
Spw 48 7909 0.242 0.035 7.838 7.979 7.20 8.38
Shelt 123 8270 0.274 0.025 8.221 8.319 7.55 9.00
Total 312 7.995 0375 0.021 7.953 8.037 6.86 9.00
Volume bico, mm3 SpS 22 101.268 8.990 1.917 97.282 105.254 89.86 116.56
Spp 119 86.318 8.883 0.814 84.705 87.930 66.18 109.86
Spw 48 100.673 9.604 1.386 97.884 103.462 77.09 123.64
Sbelt 123 113.271 8.867 0.799 111.688 114.853 89.33 132.67
Total 312 100.206 14.886 0.843 98.548 101.864 66.18 132.67
Asa (corda), mm SpS 22 64.069 1613 0.344 63.353 64.784 62.00 67.50
Spp 119 60.828 2.103 0.193 60.447 61.210 55.80 65.00
Spw 48 57.827 1356 0.196 57.433 58.220 54.80 61.00
Shelt 123 65.284 1.725 0.156 64.976 65.592 59.50 68.50
Total 312 62352 3.310 0.187 61.983 62.720 54.80 68.50
Cauda, mm SpS 22 45393 1483 0.316 44.736 46.051 42.00 48.00
Spp 119 41.900 2.069 0.190 41.524 42275 38.00 46.50
Spw 48 39.648 1.048 0.151 39.344 39.952 38.00 42.00
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Variaveis N  Média SD SE 95% IC Média Min.  Max
LI LS
Shelt 123 46.089 1.815 0.164 45.765 46.413 41.00 51.00
Total 312 43451 3.066 0.174 43110 43.793 38.00 51.00
HWI SpS 22 26.642 2563 0.546 25506 27.779 22.05 32.82
Spp 119 22399 2331 0.214 21975 22.822 1580 27.97
Spw 48 23.075 1873 0.270 22531 23.619 1799 26.53
Shelt 123 26.453 2.632 0.237 25.983 26.922 20.31 31.86
Total 312 24.400 3.095 0.175 24.055 24.745 1580 32.82
Massa, g SpS 19 11505 0.360 0.083 11.331 11.678 10.80 12.20
Spp 71 10.602 0.514 0.061 10.480 10.724 940 11.62
Spw 13 10.360 0.440 0.122 10.094 10.626 9.61 11.01
Sbelt 110 12.030 0.629 0.060 11.911 12.149 10.20 13.90
Total 213 11.405 0.894 0.061 11.284 11526 9.40 13.90
Crénio, mm SpS 15 23112 0483 0.125 22845 23379 2210 23.68
Spp 87 22422 0590 0.063 22296 22548 21.15 23.70
Spw 41 22476 0.679 0.106 22.261 22.690 20.09 23.50
Shelt 26 23274 0513 0.101 23.067 23481 2210 24.20
Total 169 22.627 0.678 0.052 22524 22.730 20.09 24.20
Tarso, mm SpS 22 14035 0.293 0.063 13.904 14.165 1352 14.70
Spp 118 13.805 0.413 0.038 13.730 13.881 12.77 14.70
Spw 48 13593 0.346 0.050 13.493 13.694 12.82 14.22
Shelt 122 14.365 0.451 0.041 14.285 14.446 13.30 15.60
Total 310 14.009 0511 0.029 13952 14.066 12.77 15.60
Razdo Cauda-Asa SpS 22 0.717 0.027 0.006 0.705  0.729 .67 77
Spp 119 0.677 0.094 0.009 0.661  0.694 .00 77
Spw 48 0.685 0.022 0.003 0.679 0.691 .64 .73
Shelt 123 0.706 0.022 0.002 0.702 0.710 .65 .76
Total 312 0.693 0.062 0.004 0.686  0.700 .00 77
SpS 13 11129 3.273 0.908 109.315 113.270 106.00 116.80
Spp 77 108.93 2.881 0.328 108.272 109.580 102.00 116.00
Comprimento Total, mm Spw 44 10470 3.256 0.491 103.711 105.691 94.60 109.00
Sbelt 108 118.96 2.944 0.283 118.400 119.523 111.00 126.50
Total 242 112.76 6.542 0.421 111.935 113.592 94.60 126.50
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Tabela 1.2. Teste ANOVA paramétrica com nivel de significancia na diferenca das
médias (o) de 0.01 para trés populacdes de Sporophila plumbea e Sporophila beltoni.
HWI: Indice de Hand-Wing (ver Métodos).

Comparagéo entre Média?
populacdes Variancia ~ ANOVA F o
Culmen 2.88 21.74 135.99 0.000
Altura bico 1.02 11.58 127.19 0.000
Largura bico 0.67 6.00 71.67 0.000
Volume do bico, mm3 0.11 14660.83  181.10 0.000
Asa 5.63 793.84 238.31 0.000
Cauda 6.80 639.80 196.18 0.000
HWI 2.83 396.57 68.26 0.000
Tarso 2.32 9.57 56.33 0.000
Massa 2.23 34.38 108.38 0.000
Comprimento total 0.33 2723.95 302.61 0.000
Crénio 1.05 6.34 17.96 0.000
Razao cauda-asa 2.61 0.02 5.92 0.002
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Tabela 1.3. Teste de Tukey HSD para 11 diferentes variaveis (mm) de machos adultos ao
longo da distribuicdo geogréafica de Sporophila plumbea resultante do teste ANOVA
paramétrica com nivel de significancia na diferenca das médias (a) de 0.05 para trés
populacdes determinadas, Sporophila p. plumbea (Spp), Sporophila plumbea Sul
(extremo sul da distribuicéo - SpS) e Sporophila plumbea whiteleyana (extremo norte da
distribuicdo - Spw) e Sporophila beltoni (Shelt). A e B: definem as populagoes
comparadas, diferenca média entre A e B (MD), erro padrao (SE), intervalo de confianca
(1C) com limite inferior (L1) e limite superior (LS), indice de Hand-Wing (HW]1).
D

Variaveis A B M SE o IC
] Li LS
SpS Spp 49731 0.093 0.000 0.258 0.737
sps  Spw -0.074 0.103 0.889 -0.340 0.192
SpS  Shelt -54016" 0.093 0.000 -0.779 -0.301
Culmén, mm o Sow -57145" 0.068 0.000 -0.748 -0.395
Spp Shelt -1.03747" 0.051 0.000 -1.170 -0.905
Spw  Shelt - 46601" 0.068 0.000 -0.642 -0.290
SpS Spp 39379° 0.070 0.000 0213 0575
spS Spw -0.138 0.078 0.287 -0.339 0.063
SpS  Shelt -.35407" 0.070 0.000 -0.535 -0.174
Alturabico, mm o ooy -53174" 0.052 0.000 -0.665 -0.398
Spp Shelt -.74786" 0.039 0.000 -0.848 -0.648
Spw  Shelt -21612° 0.051 0.000 -0.349 -0.083
SpS Spp 33270° 0.067 0.000 0.159 0.506
spS  Spw 0.156 0.075 0.158 -0.037 0.348
SpS  Sbelt -.20554" 0.067 0.013 -0.379 -0.032
Largurabico,mm o, gpg -33270° 0.067 0.000 -0.506 -0.159
Spp Spw -.17690" 0.049 0.002 -0.305 -0.049
Spw  Shelt -.36133" 0.049 0.000 -0.489 -0.234
SpS Spp 14.95037" 2.088 0.000 9.557 20.344
spS  Spw 0.595 2.317 0.994 -5.389 6.579
SpS  Shelt -12.00247" 2.083 0.000 -17.382 -6.622
Volume bico,mm o oy -14.35531" 1538 0.000 -18.329 -10.381
Spp Shelt -26.95284" 1157 0.000 -29.941 -23.964
Spw  Sbelt -12.59753" 1,531 0.000 -16.553 -8.642
SpS Spp 324015 0.424 0.000 2.146 4334
spS Spw 6.24197" 0.470 0.000 5.028 7.456
SpS  Sbelt -1.21551° 0.422 0022 -2.307 -0.124
Asa(corda), mm o gy 3.00182" 0.312 0.000 2.196 3.808
Spp Sbelt -4.45566" 0.235 0.000 -5.062 -3.849
Spw  Shelt -7.45748" 0.311 0.000 -8.260 -6.655
SpS Spp 349343 0.419 0.000 2411 4576
spS  Spw 5.74527" 0.465 0.000 4544 6.946
SpS  Shelt -0.696 0.418 0.345 1775 0.384
Cauda, mm Spp Spw 2.25183" 0.309 0.000 1454 3.049
Spp Shelt -4.18903" 0.232 0.000 -4.789 -3.589
Spw  Sbelt -6.44086" 0.307 0.000 -7.235 5,647
SpS Spp 4.24362° 0.559 0.000 2.799 5.689
HWI spS Spw 356727 0.621 0.000 1.964 5.170
SpS  Shelt 0.190 0.558 0.986 -1.252 1.631
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Variaveis A B MD SE o IC
Li LS
Spp Spw 0676 0412 0357 1741 0.388
Spp Shelt -4.05386" 0.310 0.000 -4.854 -3.253
Spw  Shelt -3.37752" 0.410 0.000 -4.437 -2.318
SpS Spp 90277 0.145 0.000 0526 1.279
spS  Spw 1.14474° 0.203 0.000 0.620 1.670
SpS  Shelt -52517" 0.140 0.001 -0.888 -0.163
Massa, g Spp Spw 0.242 0.170 0.486 -0.198 0.682
Spp Shelt -1.42794" 0.086 0.000 -1.650 -1.206
Spw  Shelt -1.66991" 0.165 0.000 -2.008 -1.242
SPS Spp 68993" 0.166 0.000 0.259 1121
sps  Spw 63615" 0.179 0.003 0171 1.101
SpS  Shelt -0.162 0.193 0.834 -0.662 0.338
Cranio.mm o0 gow -0.054 0.113 0.964 -0.346 0.238
Spp Shelt -85216° 0.133 0.000 -1.197 -0.508
Spw  Shelt -.79838" 0.149 0.000 -1.185 -0.412
SPS Spp 0.229 0.096 0.080 -0.018 0.476
spS Spw 441217 0.106 0.000 0.167 0.715
SpS  Shelt -.33086" 0.095 0.003 0577 -0.084
Tarso, mm Spp Spw 21209" 0.071 0.015 0.030 0.394
Spp Shelt -55999" 0.053 0.000 -0.697 -0.423
Spw  Shelt -77208" 0.070 0.000 -0.953 -0.591
SpS Spp 03934 0.014 0.028 0.003 0.076
spS  Spw 0.032 0.016 0175 -0.008 0.072
SpS  Shelt 0.011 0.014 0.868 -0.025 0.047
Razdo Cauda-Asa o) gy -0.008 0.010 0.886 -0.034 0.019
Spp Shelt -02854" 0.008 0.002 -0.049 -0.008
Spw  Shelt -0.021 0.010 0.176 -0.048 0.006
SPS Spp 237 0.90 0.04 -0.46 5.20
spS Spw 6.59140" 0.95 0.00 3.61 957
Comprimento total, SpS Shelt -7.66964" 0.88 0.00 -10.44 -4.90
o spp Spw 4.22494° 0.57 0.00 244 6.01
Spp Shelt -10.03610" 0.45 0.00 -11.44 -8.63
Spw  Shelt -14.26104" 0.54 0.00 -15.95 1257
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Tabela 1.4. Analise de Componentes Principais baseado numa matriz de Correlagédo
considerando sete varidveis morfométricas de machos de Sporophila pleumbea (tres
populacgdes) e Sporophila beltoni (N = 314). Os valores em negrito mostram os valores
de maior contribuicdo de cada variavel em cada componente principal.
PCL PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7
Culmén, mm 0.4058 -0.2771 0.0510 0.5054 -0.6091 0.0907 0.3482
Altura bico, mm ~ 0.3909 -0.3465 -0.2065 0.1940 0.7297 -0.1053 0.3212
Largura bico, mm  0.4005 -0.1999 0.2264 -0.8092 -0.1323 0.0893 0.2610

Cauda, mm 0.3497 0.4797 0.3986 0.0890 0.0249 -0.6929 0.0107
Asa, mm 0.3367 0.5542 0.2010 0.1307 0.2031 0.6934 0.0043
HWI 0.2938 0.3682 -0.8389 -0.1610 -0.1921 -0.1071 -0.0011

Volume bico, mm3 0.4474 -0.3007 0.0196 0.0342 -0.0129 0.0200 -0.8410

Variancia (%) 7461 1572  4.87 3.79 0.62 0.37 0.03

Tabela 1.5 Analise de Componentes Principais baseado numa matriz de Correlacéo
considerando sete varidveis morfométricas de machos de Sporophila plumbea (trés
populacdes) (N = 189). Os valores em negrito mostram os valores de maior contribuicao
de cada variavel em cada componente principal.

PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7
Culmen, mm 0.4891 -0.0082 0.1125 0.3396 -0.7047 0.0534 -0.3650
Altura bico, mm 0.4766 0.0822 -0.2084 0.3971 0.6650 -0.0418 -0.3480
Largura bico,mm  0.4371 -0.1871 0.2660 -0.7685 0.1259 0.1685 -0.2614

Cauda, mm -0.0218 -0.6423 0.3226 0.1257 0.0656 -0.6798 -0.0244
Asa, mm -0.1394 -0.6423 0.0617 0.2622 0.0929 0.6976 0.0133
HWI 0.0933 -0.3623 -0.8736 -0.2164 -0.1799 -0.1323 -0.0093

Volume bico, nm3 0.5603 -0.0411 0.0450 0.0715 0.0070 0.0266 0.8225

Variancia (%) 4490 2336 1645 6.42 5.54 3.22 0.11
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Tabela 1.6. Resumo da base de dados utilizados nas analises das vocaliza¢bes do
complexo Sporophila plumbea /beltoni. Numero total de individuos gravados pelo autor
223.

Gravacao (min.) Canto  Notas

S. beltoni N 75 69 75
Minimo 2 10 22

Maximo 28.4 132 1986

Média 9.49 51.9 640.9

Total 655.4 3582 46567

S. plumbea “sul” N 37 35 37
Minimo 157 0 23

Maximo 77.33 323 3345

Média 21.56 1046  760.1

Total 754.9 3663 26605

S. p. plumbea N 79 76 79
Minimo 2.13 5 75

Maximo 47.01 143 4453

Média 11.93 56.09  651.0

Total 693.3 3217 39392

S. p. whiteleyana N 20 16 20
Minimo 2.37 3 138

Méximo 40 133 3303

Média 18.09 61.81 9101

Total 289.5 989 14562

Total 2393.23 11451 127126
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1.8 Anexos

Anexo 1.1. Tabela com todos os espécimes examinados nesse estudo, incluindo
individuos anilhados e peles de museus. A figura 1. 2 complementa algumas localidades
ndo representadas por registros nessa tabela. Espécimes adicionais utilizados para as

analises morfométricas estdo listados em Repenning e Fontana (2013).

Museu/

NUMERO

ANILHA MUSEU DATA TAXON SEXO  LOcCAL EST/PAIs
AMNH 319136 11.03.1930  Sporophila beltoni M PARANA PR
E74222 25.2.2013 Sporophila beltoni M ITARARE SP
E74267 15.12.2013  Sporophila beltoni M PIRAI DO SUL PR
E74272 13.12.2012 Sporophila beltoni M Bom JEsus RS
E74224 25.2.2013 Sporophila beltoni M ITARARE SP
E74270 16.12.2012 Sporophila beltoni M ITUIM RS
E74271 16.12.2012 Sporophila beltoni M ITUIM RS
17.12.2012 Sporophila beltoni | ITUIM RS
E74273 11.12.2012 Sporophila beltoni M JAQUIRANA RS
E74274 10.12.2012 Sporophila beltoni M JAQUIRANA RS
E74275 2.12.2012 Sporophila beltoni M JAQUIRANA RS
E74276 2.12.2012 Sporophila beltoni M JAQUIRANA RS
E74277 1.12.2012 Sporophila beltoni M JAQUIRANA RS
E74249 31.1.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SuL PR
E74250 31.1.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SUL PR
E74251 31.1.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SuL PR
E74252 31.1.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SUL PR
E74253 30.1.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SuL PR
E74260 18.1.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SUL PR
E74237 24.2.2013 Sporophila beltoni F ITARARE SP
E74247 06.2.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SUL PR
E74248 06.2.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SuL PR
E74261 16.1.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SUL PR
E74267 13.1.2013 Sporophila beltoni PIRAI DO SuL PR
E74240 20.2.2013 Sporophila beltoni M ITARARE SP
E74245 15.2.2013 Sporophila beltoni N SENGES PR
E74246 15.2.2013 Sporophila beltoni F SENGES PR
CATIVO 00.01.2014  Sporophila beltoni M PIRAI DO SUL PR
D144292 00.01.2014  Sporophila beltoni M PIRAI DO SUL PR
D144328 5.2.2015 Sporophila beltoni M CRIUVA RS
D144299 5.2.2015 Sporophila beltoni M CRIOVA RS
AMNH 431382 19.11.1931 Sporophila plumbea M R10 TOCANTINS TO
AMNH 431380 03.11.1931 Sporophila plumbea M RI0 TOCANTINS TO
AMNH 431381 03.11.1931 Sporophila plumbea M R10 TOCANTINS TO
AMNH 431387 12.11.1931 Sporophila plumbea  M? R10 TOCANTINS TO
AMNH 431379 03.11.1931 Sporophila plumbea M R10 TOCANTINS TO
AMNH 431385 12.11.1931 Sporophila plumbea M R10 TOCANTINS TO
AMNH 431384 12.11.1931 Sporophila plumbea M R10 TOCANTINS TO
AMNH 32541 00.09.1883 Sporophila plumbea M CHAPADA, MT MT
AMNH 32539 20.03.1883 Sporophila plumbea M CHAPADA, MT MT
AMNH 3254? 30.06.1885 Sporophila plumbea M CHAPADA, MT MT
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Museu/

NUMERO

ANILHA MUSEU DATA TAXON SEXO  LoOcAL EST/PAIs
AMNH 514493 Sporophila plumbea M ESPIRITO SANTO ES
AMNH 514494 Sporophila plumbea  F? ESPIRITO SANTO ES
AMNH 321172 20.05.1931 Sporophila plumbea M S. L. DE LA SIERRA PARAGUAI
AMNH 321171 08.05.1931 Sporophila plumbea M S. L. DE LA SIERRA PARAGUAI
AMNH 32585 Sporophila plumbea  F

AMNH 32560 Sporophila plumbea  F

AMNH 32562 Sporophila plumbea  F

MCz 178124 15.01.1932 Sporophila plumbea M MINAS GERAIS BrAZIL
MCz 178123 15.01.1932 Sporophila plumbea M MINAS GERAIS BRAZIL
MCz 262746 31.05.1964 Sporophila plumbea M GoIAS BrAZIL
MCz 154698 22.06.1939 Sporophila plumbea M MS BRAZIL
FM 335362 26.09.1985 Sporophila plumbea M SANTA CRUZ BoLivia
FM 335363 24.05.1985  Sporophila plumbea M SANTA CRUZ BoLivia
LSU 85648 2.7.1977 Sporophila plumbea M DEep. MADRE DE DI0S PERU
LSU 151399 5.10.1989 Sporophila plumbea M DpPT SANTA CRUZ BoLivia
LSU 151397 01.07.1989 Sporophila plumbea M DPT SANTA CRUZ BoLivia
LSU 151401 11.10.1989 Sporophila plumbea M DpPT SANTA CRUZ BoLIviA
LSU 34831 29.6.1963 Sporophila plumbea M DISTRITO FEDERAL BRAZIL
MUZUSP 90291 Sporophila plumbea

MUZUSP 90290 Sporophila plumbea

MUZUSP 84078 Sporophila plumbea

MUZUSP 84077 Sporophila plumbea

MUZUSP 84076 Sporophila plumbea

MUZUSP 84075 Sporophila plumbea

MUZUSP 84074 Sporophila plumbea

MUZUSP 84073 Sporophila plumbea

MUZUSP 82315 Sporophila plumbea

MUZUSP 77569 Sporophila plumbea

MUZUSP 38427 Sporophila plumbea

MUZUSP 74428 Sporophila plumbea E.E.URUCUIUMA

D107081 2.3.2013 Sporophila plumbea M DOURADO SP
D107082 2.3.2013 Sporophila plumbea | DOURADO SP
D107083 2.3.2013 Sporophila plumbea | DOURADO SP
E74219 2.3.2013 Sporophila plumbea DOURADO SP
E74220 2.3.2013 Sporophila plumbea M DOURADO SP
E74233 24.2.2013 Sporophila plumbea M ITARARE SP
E74234 24.2.2013 Sporophila plumbea M ITARARE SP
E74235 24.2.2013 Sporophila plumbea M ITARARE

E74236 24.2.2013 Sporophila plumbea M ITARARE SP
E74238 24.2.2013 Sporophila plumbea M ITARARE SP
E74239 20.2.2012 Sporophila plumbea M ITARARE SP
E74241 20.2.2012 Sporophila plumbea M ITARARE SP
E74242 20.2.2012 Sporophila plumbea | ITARARE SP
E74243 20.2.2012 Sporophila plumbea  F ITARARE SP
E74244 19.2.2012 Sporophila plumbea M ITARARE SP
C71297 14.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
E74254 28.1.2012 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
E74255 30.1.2012 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
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x\ﬂii% FA%’\Q:SO DATA TAXON SEXO  LoOcAL EST/PAIs
E74256 24.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
E74257 21.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
E74262 16.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
E74263 16.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
E74264 14.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
E74265 14.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
E74266 14.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
D107086 10.3.2013 Sporophila plumbea M SACRAMENTO MG
D107087 10.3.2013 Sporophila plumbea M SACRAMENTO MG
D107088 11.3.2013 Sporophila plumbea M SACRAMENTO MG
D107089 11.3.2013 Sporophila plumbea | SACRAMENTO MG
D107090 11.3.2013 Sporophila plumbea | SACRAMENTO MG
D107098 14.3.2013 Sporophila plumbea M SACRAMENTO MG
D107100 14.3.2013 Sporophila plumbea M SACRAMENTO MG
E74201 17.3.2013 Sporophila plumbea M SACRAMENTO MG
E74202 17.3.2013 Sporophila plumbea  F SACRAMENTO MG
E74203 17.3.2013 Sporophila plumbea SA  SACRAMENTO MG
E74205 15.3.2013 Sporophila plumbea  F SACRAMENTO MG
E74206 14.3.2013 Sporophila plumbea  F SACRAMENTO MG
E74207 9.3.2013 Sporophila plumbea  F SACRAMENTO MG
E74208 9.3.2013 Sporophila plumbea SACRAMENTO MG
E74295 17.3.2013 Sporophila plumbea | SACRAMENTO MG
D10705 10.3.2013 Sporophila plumbea  F SACRAMENTO MG
D107059 Sporophila plumbea SACRAMENTO MG
D107091 12.3.2013 Sporophila plumbea M SACRAMENTO MG
E74221 25.2.2013 Sporophila plumbea  M? ITARARE SP
E74223 25.2.2013 Sporophila plumbea | ITARARE SP
E74225 25.2.2013 Sporophila plumbea M ITARARE SP
E74226 25.2.2013 Sporophila plumbea  F ITARARE SP
E74227 25.2.2013 Sporophila plumbea ITARARE SP
E74228 24.2.2013 Sporophila plumbea | ITARARE SP
E74229 24.2.2013 Sporophila plumbea  M? ITARARE SP
E74230 24.2.2013 Sporophila plumbea ~ M? ITARARE SP
E74231 24.2.2013 Sporophila plumbea  F? ITARARE SP
E74232 24.2.2013 Sporophila plumbea  F? ITARARE SP
D107053 18.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SuL PR
E74258 21.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SUL PR
E74259 21.1.2013 Sporophila plumbea PIRAI DO SuL PR
D144302 20.12.2013  Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144303 20.12.2013 Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144304 21.12.2013 Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144305 21.12.2013 Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144306 21.12.2013 Sporophila plumbea  F PARNA EMAS GO
D144307 21.12.2013 Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144308 22.12.2013 Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144309 22.12.2013 Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144310 23.12.2013 Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144311 24.12.2013 Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
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x\ﬂii% FA%’\Q:SO DATA TAXON SEXO  LoOcAL EST/PAIs
D144312 24.12.2013  Sporophila plumbea M FRENTE PARNA EMAS GO
D144313 24.12.2013 Sporophila plumbea M FRENTE PARNA EMAS GO
D144314 26.12.2013  Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144315 27.12.2013 Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144316 27.12.2013  Sporophila plumbea M PARNA EMAS GO
D144318 16.01.2014  Sporophila plumbea M \T/;eITQDBEIBE\ DASANTISSIMA 1
D144319 16012014  Sporophilaplumbea  F YLABELADA SANTISSIMA 1
D144320 17.1.2014 Sporophila plumbea | }r/;{ﬁﬁgglﬁé DA SANTISSIMA MT
D144321 1712014  Sporophila plumbea | \T/;eITQDBEIBE\ DASANTISSIMA 1
D144322 1712004 Sporophilaplumbea M YLABELADA SANTISSIMA 1
D144323 19.1.2014 Sporophila plumbea M }r/;{ﬁﬁgglﬁé DA SANTISSIMA MT
D144324 2212014  Sporophila plumbea | \T/;eITQDBEIBE\ DASANTISSIMA 1
D144325 2412014 Sporophilaplumpea M YILABELADA SANTISSIMA 1
D144326 26.1.2014 Sporophila plumbea M \Tlg]ﬁgglﬁé DA SANTISSIMA MT
D144327 2712014  Sporophilaplumbea M \T/rleLlﬁgAEBé DASANTISSIMA 1
D144330 6.2.2014 Sporophila plumbea M CHAPADA DOS GUIMARAES  MT
D144331 6.2.2014 Sporophila plumbea M CHAPADA DOS GUIMARAES MT
D144332 6.2.2014 Sporophila plumbea M CHAPADA DOS GUIMARAES  MT
D144333 7.2.2014 Sporophila plumbea CHAPADA DOS GUIMARAES ~ MT
D144334 8.2.2014 Sporophila plumbea CHAPADA DOS GUIMARAES  MT
D144329 9.2.2014 Sporophila plumbea M CHAPADA DOS GUIMARAES ~ MT
D144335 8.2.2014 Sporophila plumbea M CHAPADA DOS GUIMARAES  MT
D144336 8.2.2014 Sporophila plumbea M CHAPADA DOS GUIMARAES ~ MT
D144337 9.2.2014 Sporophila plumbea M CHAPADA DOS GUIMARAES  MT
9.2.2014 Sporophila plumbea M CHAPADA DOS GUIMARAES MT
11.2.2014 Sporophila plumbea M ARAGUAIANA MT
D144338 12.2.2014 Sporophila plumbea M ARAGUAIANA MT
D144339 12.2.2014 Sporophila plumbea M ARAGUAIANA MT
14.2.2014 Sporophila plumbea M ARAGUAIANA MT
D144340 15.2.2014 Sporophila plumbea M ARAGUAIANA MT
D144345 1.03.2014 Sporophila plumbea M LAGOA DA CONFUSAO TO
D144346 1.03.2014 Sporophila plumbea M LAGOA DA CONFUSAQ TO
D144347 1.03.2014 Sporophila plumbea M LAGOA DA CONFUSAO TO
D144348 1.03.2014 Sporophila plumbea M LAGOA DA CONFUSAQ TO
D144349 1.03.2014 Sporophila plumbea M LAGOA DA CONFUSAO TO
D144350 1.03.2014 Sporophila plumbea M LAGOA DA CONFUSAQ TO
1.03.2014 Sporophila plumbea LAGOA DA CONFUSAO TO
D144351 3.03.2014 Sporophila plumbea M LAGOA DA CONFUSAQ TO
D144256 3.03.2014 Sporophila plumbea M LAGOA DA CONFUSAO TO
D144257 3.03.2014 Sporophila plumbea  F LAGOA DA CONFUSAQ TO
D144261 4.03.2014 Sporophila plumbea M LAGOA DA CONFUSAO TO
D144266 8.03.2014 Sporophila plumbea M PONTE ALTADO TO TO
D144267 7.03.2014 Sporophila plumbea M PONTE ALTADO TO TO
D144265 7.03.2014 Sporophila plumbea M TO
D144267 8.03.2014 Sporophila plumbea M TO
D144268 8.03.2014 Sporophila plumbea M TO
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Museu/

NUMERO

ANILHA MUSEU DATA TAXON SEXO  LOCAL EsST/PAIs
D144269 9.03.2014 Sporophila plumbea  F TO
D144270 9.03.2014 Sporophila plumbea M TO
D144271 9.03.2014 Sporophila plumbea M TO
D144272 9032014  Sporophilaplumbea M E%EVCOSERRA GERAL,RIO TO
D144273 9032014  Sporophilaplumbea M oo SERRAGERAL RIO T0
. ESEC SERRA GERAL, RIO
D144274 9.03.2014 Sporophila plumbea M NOVO 2 TO
D144275 10.03.2014 Sporophila plumbea M CAMPO LIMPO TO
D144276 10.03.2014  Sporophilaplumbea M CAMPO LIMPO TO
D144277 10.03.2014 Sporophila plumbea M CAMPO LIMPO TO
D144278 10.03.2014  Sporophilaplumbea M TO
D144279 10.03.2014 Sporophila plumbea | TO
D144282 12.03.2014  Sporophilaplumbea M BREJO COMPRIDO TO
D144283 12.03.2014 Sporophila plumbea  F BREJO COMPRIDO TO
D144284 17.03.2014  Sporophilaplumbea M GRANDE SERTAO VEREDAS MG
D144285 17.03.2014 Sporophila plumbea | GRANDE SERTAO VEREDAS MG
D144286 18.03.2014  Sporophila plumbea M GRANDE SERTAO VEREDAS MG
D144341 20.2.2014 Sporophila plumbea M ARAGUAPAZ GO
AMNH 460017 26.03.1950 Sp(_)rophlla M ZANDERY SURINAM SURINAME
whiteleyana
AMNH 514497 02.02.1898 Sp(_)rophlla M ALTAGRACIA ORINOCO VENEZUELA
whiteleyana
Sporophila
AMNH 514499 25.04.1898 whiteleyana M QUIRIBANA DE CAICARA VENEZUELA
AMNH 31368"3"4 05.10.1920 Sp(_)rophlla M VIC. PARAMARIBO SURINAMI
whiteleyana
AMNH 324047 01.03.1938 Sp(_)rophlla M MT. AUYAN-TEPUI VENEZUELA
whiteleyana
Sporophila R
AMNH 324045 28.02.1938 whiteleyana M MT. AUYAN-TEPUI VENEZUELA
AMNH 324048 05.03.1938 Sp(_)rophlla M MT. AUYAN-TEPUI VENEZUELA
whiteleyana
AMNH 324049 27.02.1938 Sp(_)rophlla M MT. AUYAN-TEPUI VENEZUELA
whiteleyana
Sporophila
AMNH 78473 16.12.1901 whiteleyana M MARIPA VENEZUELA
AMNH 78474 17.021902  Sporophila M MARPA VENEZUELA
whiteleyana
AMNH 75644 23041901  Sporophila M MARPA VENEZUELA
whiteleyana
Sporophila
AMNH 514495 01.12.1898 whiteleyana M ALTAGRACIA ORINOCO
AMNH 514501 19.06.1883 Sp(_)rophlla M RORAIMA BRITSH GUIANA
whiteleyana
AMNH 514500 31.10.1889 Spqrophlla M RORAIMA BRITSH GUIANA
whiteleyana
Sporophila
AMNH 514498 02.02.1898 whiteleyana M ALTAGRACIA ORINOCO
Sporophila GUIANA
AMNH 41300 whiteleyana M CAVENNE FRANCESA
AMNH 514505 25.11.1883 Spqrophlla M RORAIMA BRITSH GUIANA
whiteleyana
AMNH 514502 09.06.1883 Sp(_)rophlla M RORAIMA BRITSH GUIANA
whiteleyana
AMNH 514496 12.01.1898 Sp(_)rophlla M ALTAGRACIA ORINOCO VENEZUELA
whiteleyana
AMNH 324050 10.03.1938 Spc_)rophlla F? MT. AUYAN-TEPUI VENEZUELA
whiteleyana
AMNH 514506 14.11.1883 Sp(_)rophlla F? RORAIMA BRITSH GUIANA VENEZUELA
whiteleyana
AMNH 324080 05.03.1938 Sp(_)rophlla F? MT. AUYAN-TEPUI VENEZUELA
whiteleyana
AMNH 514504 23.11.1883 Spc_)rophlla M? RORAIMA BRITSH GUIANA VENEZUELA
whiteleyana
AMNH 514503 09.06.1883 Sp(_)rophlla F? RORAIMA BRITSH GUIANA VENEZUELA
whiteleyana
MCZz 93878 29.05.1919 Sp(_)rophlla M CARABOBO VENEZUELA
whiteleyana
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Museu/

NUMERO

ANILHA MUSEU DATA TAXON SEXO  LocAL EsT/PAis

MCZ 199930 08081921  Sporophila M SURINAM
whiteleyana
Sporophila

MCZz 144987 08.08.1921 whiteleyana M SURINAM

FM 223901 28051919  Sporophila M CARABOBO VENEZUELA
whiteleyana

FM 223904 20.01.1910 Sp(_)rophlla M CAURA DIST/ "BOLIVAR" VENEZUELA
whiteleyana

FM 223902 20.01.1910 Spqrophlla M CAURA DIST/ "BOLIVAR" VENEZUELA
whiteleyana

FM 217607 20.01.1910 Spqrophlla M CAURA DIST/ "BOLIVAR" VENEZUELA
whiteleyana

FM 2239903 20.01.1910 Sp(_)rophlla F CAURA DIST/ "BOLIVAR" VENEZUELA
whiteleyana

FM 291829 01121975  Sporophila M META CoLomBIA
whiteleyana

FM 249352 14.06.1957 ~ Sporophila M MEeTA CoLOMBIA
whiteleyana

FM 298216 2506.1976  Sporophila M META CoLomBIA
whiteleyana
Sporophila IRENG RIVER, 17 KM SSW

LSU 175532 02.08.2004 whiteleyana M KARASABAI GUYANA
Sporophila

ANSP 53624 21.2.1890 whiteleyana M BRITISH GUIANA GUYANA

ANSP 53623 12.05.1980 Sp(_)rophlla M BRITISH GUIANA GUYANA
whiteleyana

ANSP 53622 9.04.1890 Spqrophlla M BRITISH GUIANA GUYANA
whiteleyana
Sporophila

ANSP 189266 1.08.1997 whiteleyana M GUYANA GUYANA

ANSP 53625 3.12.1883 Sp(_)rophlla F BRITISH GUIANA GUYANA
whiteleyana

MUZUSP 79066 21.01.2007  Sporophila M
whiteleyana
Sporophila

MUZUSP 73448 19.3.1992 whiteleyana M
Sporophila

MUZUSP 73449 whiteleyana M

MUZUSP 82481 Sporophila M
whiteleyana
Sporophila

MUZUSP 82480 whiteleyana M
Sporophila

MUZUSP 82482 whiteleyana f

D144293 1692014  Sporophila i PACARAIMA RR
witheleyana
Sporophila .

C100724 16.9.2014 witheleyana i PACARAIMA RR

MCP 4294 17.02014  Sporophila M PACARAIMA RR
witheleyana

C100718 17.9.0014  Sporophila M PACARAIMA RR
witheleyana
Sporophila

MCP 4292 17.9.2014 witheleyana M PACARAIMA RR

D144294 1892014  Sporophila M PACARAIMA RR
witheleyana

MCP 4295 1892014  Sporophila M PACARAIMA RR
witheleyana
Sporophila

D144295 19.9.2014 witheleyana M PACARAIMA RR

MCP 4297 1092014  Sporophila M PACARAIMA RR
witheleyana

C100720 2092014  Sporophila i PACARAIMA RR
witheleyana
Sporophila .

C100721 20.9.2014 witheleyana i PACARAIMA RR
Sporophila

C100723 20.9.2014 witheleyana F PACARAIMA RR

C100726 2192014  Sporophila i PACARAIMA RR
witheleyana
Sporophila .

C100727 21.9.2014 witheleyana i PACARAIMA RR
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Anexo 1.2. Volume do bico em mm? (V), baseado no célculo do volume da piramide
triangular irregular (A). O indice hand-wing (Hand Wing Index = HWI), onde P, é a
distancia da junta carpal até a ponta da maior rémige primaria e S, é a medida desde a
junta carpal até a ponta da primeira rémige secundaria (Claramunt et al. 2012) (B).

B HWI= 100 x [(P-S)/P]
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Anexo 1.3. Métodos Moleculares de Laboratério: Protocolo ddRADSeq

Protocolo Molecular. DNA gendmico foi isolado usando extracdes com fenol-
cloroformo seguido pela precipitacdo com etanol ou DNEasykit para amostra de sangue
e tecido (Qiagen,CA, USA). Foram gerados sitios de restricdo double-digest associados
a marcadores de DNA (ddRADtags) seguindo o protocolo definido por Peterson et al.
(2012) e seguindo os passos descritos em (Campagna et al. 2015). Foram construidas
bibliotecas de reduzida representacdo do DNA genémico digerido. Para cada individuo,
usamos c. 500 ng de DNA gendmico que foi digerido com Sbfl High Fidelity e Mspl
(New England Biolabs, MA, EUA), e ligado aos adaptadores P1/P2. Os adaptadores
P1 incluiram barcodes alinhados (5 a 7 pb) para "multiplexacao”. Informac6es sobre
as sequiéncias desses adaptadores estdo descritas em detalhes em Peterson et al. (2012).
Amostras com barcodes P1 exclusivos foram agrupados em diferentes grupos de
indexacdo pos-digestdo/conexdo e foram purificados utilizando 1,5 x Agencourt
AMPure XP beads (BeckmanCoulter, CA, EUA). Foram selecionados fragmentos de
400 e 700 pb utilizando Blue Pippin (Sage Science, MA, EUA). Os primers Illumina
TruSeq foram incorporados nas bibliotecas, usando diferentes primers de indexagao
para cada grupo indexado, mediante um baixo nimero de ciclos PCR com Phusion
High-Fidelity DNA Polymerase (New England Biolabs). Realizou-se uma ultima
purificacdo 0,7 x AMPure clean-up para eliminar fragmentos menores de 200 pb e
foram visualizadas as bibliotecas num gel de agarose 1% para determinar a distribuigéo
do tamanho dos fragmentos. Ao final, os grupos de indexacdo foram combinados em
concentracdo molar equivalente. As bibliotecas foram seqlienciadas em uma lane do
Illumina HiSeq 2500 no Cornell University Institute for Biotechnology, para obtencéo
de single-end de 100 pb.

Filtragem e controle de qualidade.Foram aparadas nas extremidades 3’todas as
sequéncias de 100 pb usando FASTXToolkit

(http://hannonlab.cshl.edu/fastx_toolkit/) e subseqientemente foram eliminadas as

sequéncias (FASTX QualityFilter) se seus escores de qualidade Phred onde mais de
5% das bases tiveram escore abaixo de 20 (99,9% de acuracidade).O restante das
seqiiéncias de 94 pb foram “demultiplexadas” utilizando o programa
PROCESS_RADTAGS da versdo STACKS 1.19 (Catchen et al., 2011), e filtragem de
bioinformatica foi aplicada atraves da retencdo de leituras que satisfez as seguintes
condicdes: (1) passaram pelo filtro Ilumina; (2) continham uma regido Sbfl RAD
intacta local; (3) continham um dos exclusivos barcodes atribuidos a cada amostra (ndo

foram permitidos desajustes); e (4) ndo continham as sequiéncias de adaptador
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adicionado a extremidade 3’ da biblioteca (indexagdo adaptadores indexados Illumina;
reads discrepantes também foram descartadas). Finalmente, porque os barcodes
alinhados variaram de 5 a 7 pb, todas as sequiéncias foram aparadas na sua extremidade
3> para o comprimento das seqUéncias mais curtas. ApoOs filtragem e
"demultiplexagem", mantivemos uma meédia de 1,5 £ 1,1 milhdes de reads filtradas de

87 pb por individuo (mais longos barcodes alinhados).

Montagem (assembly) referenced-based. Foi usado como referencia para as
montagens (assembly) referenced-based a espécie congénere Sporophila hypoxantha
(Campagna et al. 2016) construida usando o pipeline pstacks / cstacks / sstacks,
controlado pelo programa REF_MAP. Sequéncias foram alinhadas com as montagens
(assembly) de S. hypoxantha no BowTIE2 versdo 2.2.2 (Langmead et al., 2009). O
pipeline de bioinformatica utilizado para a montagem (assembly) referenced-based foi
eficiente para ligar indels e também teve a vantagem de usar menores limiares de
similaridade para construir loci (n = 3, ndo requer um parametro M). A montagem

(assembly) referenced-based produziu 46.050 loci.

Exportacéo de loci. As estimativas pareadas de divergéncia entre espécies foram
calculadas a partir de haplotipos e SNPs de 80% dos individuos (filtrando amostras

com dados faltantes) usando o programa ‘POPULATIONS” Stacks bioinformatics pipeline.

Analises de populac@es. Foi utilizado a versdo STRUCTURE 2.3.4 (Pritchard et al.,
2000) para atribuir individuos a agrupamentos genéticos. Implementou-se o modelo de
mistura ancestral e frequéncias de alelos correlacionadas, explorando valores de K =1
a 6 (realizando 10 iteracGes por K valor). Cada corrida consistiu de 500 000 geracgdes
seguindo um burn-in 200 000. O valor de K mais provavel foi determinada seguindo
0s métodos descritos por Evanno et al. (2005) e implementado em STRUCTURE
HARVESTER Versao 0.6.94 (Earl e von Holdt 2012). Diferentes intera¢des a partir do
valor ideal de K foram combinadas no CLUMPP versdo 1.1.2 (Jakobsson e Rosenberg
2007) e exibidos graficamente usando DISTRUCT versdo 1.1 (Rosenberg 2004).
STRUCTURE foi rodado usando um unico SNP de cada RAD ldcus, para evitar a inclusdo
de SNPs proximamente correlacionados. Por fim, as analises de componentes
principais (PCA) baseadas em diferenciados SNPs foram realizadas para as patativas.
*Para o0s caboclinhos foram considerados todos os SNPs representando
aproximadamente 10 vezes mais dados do que para as patativas. Analises estas

realizadas no programa R (R CoreTeam 2015).
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Anexo 1.4. Prancha de cantos Sporophila plumbea whiteleyana.
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Localidades: Pacaraima (PAC), Boca da Mata, Pacaraima (BM PAC), Amajari
(AMA)), Serra do Tepequém (TPK); acesso a Normandia (NORM).

116



Anexo 1.5. Prancha de cantos Sporophila plumbea plumbea
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Localidades: Barragem do Broa, Broa, SP (BROA), Serra da Canastra, MG (CAN).
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Localidades: Parque Nacional das Emas e Chapaddo do Céu (EMAS).
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Localidades: Vila Bela da Santissima Trindade, MT (VBST), Lomas de Arena, Bolivia
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Araguapaz, GO (ARAG PAZ), Jalapdo, TO (JAL), Parque Nacional Grande Sertdo
Veredas, MG (GSV).
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Anexo 1.6. Prancha de cantos Sporophila plumbea “sul”.
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Localidades: Unidade de Pesquisa e Desenvolvimento, Itararé, SP (UPD), Sengés, PR
(SENGES); Engenheiro Maia, SP (ENG MAIA) Fazenda 4N, Pirai do Sul, PR (4N),
Joaquim Murtinho, PR (JMURT) Fazenda Cuiaba, Pirai do Sul, PR (F.CUIABA).
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Anexo 1.7. Prancha de cantos Sporophila beltoni.
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Capitulina, Vacaria, RS (CAPIT), Vale do Rio Ledo, Vacaria, RS (LEAO), Vila Ituim,

RS (ITUIM), Criuva, Caxias do Sul, RS (CRIUVA), Cachoeira dos Baggio, Bom Jesus,
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Capitulo Il. Variacdo geografica em um complexo de caboclinhos:

investigando a diversidade criptica em espécies de radiacao recente
2.1 Introducao

Os caboclinhos ou “capuchinos” representam as menores espécies e compdem
um grupo particular de espécies proximamente relacionadas dentro de Sporophila. As
espécies foram historicamente definidas com base no colorido dos machos que é
bastante variado (de Schauensee 1952). As fémeas sdo muito similares, visualmente
indistinguiveis (Benites et al. 2010). S&o especies que diferem muito discretamente em
sua morfologia e possuem ampla distribuicdo geogréafica (Sick 1997, Areta 2010). Esse
conjunto de espécies tem sido o foco central de estudos sobre ecologia e evolugédo de
passaros neotropicais na Ultima década (Areta 2010, Machado 2008, Campagna et al.
2015). Trata-se de um grupo monofilético, embora relacfes internas entre as espécies
carecam de uma hipdtese filogenética com nivel de resolucdo consistente. Evidéncias
moleculares tém esbarrado nas limitacbes dos marcadores moleculares mesmo com o
acelerado crescimento nessa area, (Lijtamaer et al. 2004, Campagna et al 20009,
Campagna et al. 2012, Campagna et al. 2015) e propostas baseadas em padrées de
distribuicdo, vocalizacdo e coloracdo da plumagem de machos adultos isoladamente
promovem um avango pequeno na tentativa de reconstruir a relacdo de parentesco dos
caboclinhos (Ridgely e Tudor 1989, Areta 2010).

A aparente falta de correspondéncia entre métodos moleculares, morfol6gicos e
de histéria natural pode ter diferentes motivos. Hibridacdo com diferentes niveis de
introgressao entre espécies surge como um fator importante e capaz de embaralhar os
sinais genéticos Uteis para definir linhagens evolutivas (Toews et al. 2016.). Espécies
com radiacdo recente, ou em curso, podem ainda ndo ter estabelecido uma organizacao
completa entre as linhagens compartilhando caracteristicas genéticas ancestrais, o que
parece ocorrer com os caboclinhos (Campagna et al. 2015). Por outro lado, grupos de
aves com rapida radiacdo podem ter como produto plumagens ou morfologias
convergentes entre linhagens ndo relacionadas umas com a outras podendo, portanto,
tais semelhangas ndo expressarem uma relacdo de parentesco (Lovette e Bermingham
1999, Price 2008). Mesmo se tratando de Oscines que empiricamente podem ter o canto
como produto de transmissdo cultural (Areta e Repenning 2011), suas vocaliza¢Ges
podem carregar sinais filogenéticos (Mason et al. 2016) e a voz ¢ a linha de evidéncia
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menos explorada em estudos com os caboclinhos. De fato, tem sido explorado de forma
qualitativa e incipiente em estudos envolvendo a sistematica do grupo (Areta 2008,
Areta 2010, Repenning et al. 2010, Areta e Repenning 2011, Areta 2012). Um estudo
trazendo informacgfes quantitativas comparando o canto entre diferentes espécie de
caboclinhos mostrou pouca diferenciacdo significativa nos parametros relativos a

estrutura do canto de diferentes espécies (Campagna et al. 2013).

A complexidade que envolve a diversificacdo dos caboclinhos intriga e desafia
0s ornitologos e esse grupo vem se tornando modelo de estudos sobre evolucdo. Com
0 advento do uso de analises de reduzida representacdo gendmica (ddRADseq), as
quais amostram milhares de marcadores através do genoma (Lerner e Fleischer 2010,
Peterson et al. 2012) e que representa uma vantagem sobre os marcadores moleculares
tradicionais como microssatélites, apostava-se que a diversificacdo genética dos
caboclinhos poderia ser mapeada. Contudo, estudos progressivos usando as técnicas
mais modernas de analises moleculares vém mostrando que resolver o quebra-cabeca
envolvendo diversificacdo e relacdo de parentesco entre as espécies de caboclinhos,
principalmente os chamados Caboclinhos do Sul (8 espécies), tem sido tarefa ardua
(Campagna et al. 2013). Uma linha de estudos moleculares parece estar chegando ao
seu limite para tentar encontrar onde estdo as diferencas genéticas dentro do genoma
das diferentes espécies de caboclinhos (Campagna et al. 2017.).

Paralelamente, tem se progredido no conhecimento acerca da historia natural e
principalmente sobre a sistematica dos caboclinhos. Distintas formas de plumagens
anteriormente desconhecidas da literatura tém sido formalmente descritas (Areta 2008,
Areta et al. 2011, Repenning et al. 2011). Mais do que formas aberrantes, Areta (2010)
propde uma hipoOtese para explicar como toda essa diversidade de formas esta
estabelecida no grupo, bem como o potencial que este fendmeno tem para dar inicio a
processos de divergéncia e especiacdo. Subespécies tém sido elevadas a condicao de
espécie (Machado 2008, Campagna et al. 2013) e até mesmo novas espécies de

caboclinhos tém sido encontradas e descritas (Di Giacomo e Kopuchian 2016).

Estudos envolvendo a sistematica e diversificagdo dos caboclinhos parece
suscetivel a um forte viés historico das classificacbes mais tradicionais. Explicar a
diversificacdo das espécies tal com elas estdo nomeadas € recorrente e um aparente

paradoxo se revela nesse contexto: como pode existir tanta organizacdo geografica
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entre as diferentes formas de plumagens e auséncia de estruturacdo genetica nas
mesmas. Com auséncia de barreira pds zigética (Sick 1963, Short 1969), hibridos na
natureza (obs. pessoal) poderiam estar sendo subestimados? Faria sentido considerar
as oito espécies de Caboclinhos do Sul como um Unico pool genético e ndo as
considerar espécies plenas sob o conceito biologico de espécies? Campagna et al.
(2012) usando simula¢Ges com base em modelos bayesianos de migracao e isolamento
chegaram a resultados consistentes de fluxo génico entre as espécies de caboclinhos
desse grupo entre espécies com distribuicdo meridional. A sugestdo de que tempo
insuficiente transcorreu para que seja possivel detectar uma organizacdo estocastica via
marcadores moleculares neutros pode ser a resposta definitiva para o problema
relacionado as discordancias entre diferentes evidéncias usadas para reconhecer as

espécies de caboclinhos (Pruett et al. 2008).

Nesse cendario aparentemente controverso que cerca 0 conhecimento sobre 0s
caboclinhos outras questdes surgem para compor o universo de hipdteses ao redor do
tema. Quais fatores causam divergéncia entre as linhagens de caboclinhos e como eles
operam para manter as diferentes formas? Estaria a diversidade dos caboclinhos
fielmente retratada nas classificacdes atuais? Quais implicacdes o reconhecimento de
novas linhagens cripticas poderia ter no entendimento sobre os modelos de
diversificacdo propostos atualmente para os caboclinhos? Para tentar acessar essas
respostas o foco do estudo foi limitado a um complexo de espécies de caboclinhos
observando sua classificacao atual. Sporophila bouvreuil, S. pileata e S. nigrorufa séo
trés espécies consideradas como mais aparentadas dentro dos caboclinhos seguindo a
hip6tese filogenética mais “holistica” proposta por Areta (Grupo D) (Areta 2010, pag.
145). A super-espécie Sporophila bouvreuil contemplava quatro subespécies
formalmente descritas: Sporophila b. saturata, a qual foi refutada como um taxon
valido e S. b. pileata, que foi elevada a espécie plena (Machado e Silveira 2011); a
subespécie nominal e S. b. crypta que aparecem como duas entidades diagnosticaveis,
porém sem argumentos suficientes para serem tratadas como espécies plenas.
Sporophila nigrorufa considerada espécie plena desde sua descri¢do € alopatrica as
demais formas e tem uma relacdo de parentesco maior com S. bouvreuil nominal do
que com S. pileata (Areta 2010). Ocorrem no Cerrado do Brasil Central e oeste, com
populagdes reprodutivas nos campos do bioma Mata Atlantica, no Pampa e areas da

Caatinga e tem populagbes presumivelmente isoladas no Suriname (Figura 2.1).
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Habitam savanas abertas no cerrado, campos secos e umidos e beira de brejos. O
complexo conta com populacdes migratdrias e residentes (Machado e Silveira 2010).
Existe muita variacdo no colorido dos machos (Machado e Silveira 2011) e estudos
detalhados sobre a variagdo nos seus cantos sdo incipientes e baseados em avalia¢des
qualitativas sobre o repertorio vocal (Areta 2010). O tipo de canto e as demais
vocalizagcbes que envolvem este conjunto de espécies/populacBes podem ser
considerados complexos.

O complexo S. bouvreuil/pileata/nigrorufa serd utilizado como modelo de
estudos considerando diferentes linhas de evidéncias para: (1) revisar e descrever a
extensdo nas variagdes geogréficas cripticas baseadas em um extenso conjunto de
dados primarios atualizados (morfologia, vocalizacdo e molecular); (2) estimar
mediante modelos preditivos de distribuicdo potencial os limites de ocorréncia atual
das populacdes/taxons redefinidos neste estudo; (3) avaliar a extensdo das diferencas
regionais nas vocalizagdes e inferir como essas variagdes correspondem aos limites
especificos; (5) investigar a organizacdo genética entre as populagfes/taxons e inferir
processos que regulam a permeabilidade génica entre cada uma delas. Por fim propor
uma classificacdo taxonémica para o complexo com base em uma abordagem
integrativa considerando as diferentes linhas de evidéncias e 0 mesmo conjunto de

dados.
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Figura 2.1. Distribuicéo atual reportada para machos de Sporophila bouvreuil bouvreuil
(1), S. nigrorufa (2), S. b. crypta (3) e S. pileata (4) ilustrando a variacdo de coloragdes
dentro do complexo. O mapa mostra a distribuigdo aproximada dos taxons. Adaptado de
Machado (2008), Areta (2010), e Rising et al. (2011).

2.2 Material e Métodos

Visando evitar a réplica de informacGes sobre os métodos gerais serdo destacados
neste capitulo apenas os procedimentos metodoldgicos que apresentaram diferencas

significativas em relacdo ao capitulo 1.
Areas de estudo, nimero e distribuicdo espacial de amostras

As localidades amostradas estdo espacialmente representadas na figura 2.1 e séo
discriminadas no anexo 2.1. Amostras adicionais em localidades com a presenca de
caboclinhos do complexo estudado foram obtidas de areas do oeste do Rio Grande do
Sul até a fronteira com a Argentina.
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Modelos de distribui¢éo potencial

Os modelos de maxima entropia (MAXENT) para inferir distribuicdo potencial
atual dos caboclinhos foram analisados com base no conjunto de pontos
georeferenciados predominantemente coletados pelo autor em campo e
complementados por dados de museus (Anexo 2.1). Apenas para uma das populactes
(S. bouvreuil, populagdo do Nordeste) foram consideradas coordenadas inferidas a
partir de registros da base de dados Wikiaves (http://www.wikiaves.com.br/).

Variacgdo no padrédo da plumagem

As analises sobre o padrdo de coloracdo da plumagem foram limitadas a
comparacdes via inspecdo visual entre individuos machos, determinados como em
plumagem definitiva e em reproducéo incluindo espécimes examinados em vida livre
e séries de museus. O catadlogo de cor de Smithe (1975) foi utilizado apenas como
referéncia para definicdo qualitativa em espécimes de museu. Blocos de coloracédo
dorsal observados comparativamente foram, capuz (pileo), nuca, costas (manto),
uropigio (incluindo as coberteiras supra-caudais) e ventralmente, garganta, peito,

ventre, flancos e coberteira infra caudais.
Aquisicao e transmissao cultural de silabas, varia¢do no tempo

Foi utilizado um conjunto de dados distinto para inferir como esse processo
ocorre nos caboclinhos. As informacGes sobre aquisi¢do cultural do canto foram
baseadas em observacdes qualitativas do desenvolvimento de caboclinhos nascidos em
cativeiro sem a presenca de um macho para servir de tutor. Variacdo dos cantos através
do tempo foi compilada de outros estudos com caboclinhos que apresentaram essa
informagdo (Areta et al. 2011, Repenning et al. 2010, Areta e Repenning 2011).

Repertorio de silabas

O repertério de silabas de canto foi definido por individuo, localidade e por
populacdo ou taxon, respectivamente. O repertdrio de silabas do canto territorial de
cada individuo de caboclinho se estabiliza apos trés frases completas emitidas por
individuos em média. Uma curva de acumulacdo de silabas classificadas foi gerada
preliminarmente as analises finais de dissimilaridade do canto entre os individuos de

caboclinhos.

133


http://www.wikiaves.com.br/

Analises estatisticas

Para determinar padrdes de variacdes geogréficas no canto sobre o espaco
geogréfico foram plotados os valores de dissimilaridade entre cantos de cada individuo
considerando a distancia geografica. Ndo foram feitas analises estratificadas por

diferentes escalas de distancia como no capitulo 1.
Amostragem e Anélises moleculares

Foram reunidos 75 individuos machos de seis populagdes definidas: Sporophila
bouvreuil populacdo do vale do rio Araguaia (10); Sporophila bouvreuil crypta (5);
Sporophila bouvreuil populacdo do Nordeste (9); Sporophila nigrorufa (14);
Sporophila pileata populagdo do norte da distribuicdo (27), Sporophila pileata
populacdo do sul da distribuicdo (10). Estas amostras representam quase toda a
distribuicdo geografica do complexo estudado chegando aos limites latitudinais e

longitudinais. Detalhes sobre o conjunto de amostras utilizadas estdo no anexo 2.1.

2.3 Resultados
Modelando a distribuicéo potencial dos caboclinhos

Foram compilados 275 registros de ocorréncia considerando somente 0s registros
com evidéncias de reproducéo de cada individuo. Numa segunda etapa esses registros
foram selecionados visando eliminar registros de uma mesma localidade (presencas
duplicadas) resultando em 211 registros os quais foram utilizadas as analises no
MAXENT. A figura 2.2 (A-F) apresenta os resultados de modelos ecol6gicos de nicho
potencial considerando cada uma das seis populacdes pré-determinadas. Os suportes
para cada um dos modelos de maxima entropia foram considerados 6timos com valores
de AUC distribuidos entre 0,913 — 0,999. Por isso, a precisdo dos modelos de
distribuicdo baseados na predicdo da ocorréncia de condicdes favoraveis para a
reproducdo de cada populacdo pode ser considerada melhor que o acaso. Apesar das
similaridades no habitat reprodutivo observado em relagdo a estrutura da vegetagéo os
modelos baseados nos parametros climaticos foram suficientemente capazes de
detectar diferengas ambientais regionais. Diferencas estas que supostamente

condicionam sutis varia¢Bes no habitat reprodutivo 6timo para cada populacdo/espécie.
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Todos os mapas mostraram maior detalhamento do que os limites da area de
distribuicéo inferida para cada tdxon na literatura tradicional mesmo se considerado
somente as espécies latu sensu. Os resultados dos modelos de distribui¢do mostram que
cada populacdo ocorre em diferentes regides com pouca ou nenhuma sobreposicao
geografica. A excecdo foi 0 mapa de distribuicdo da subespécie S. b. crypta que se
sobrepde em grande propor¢do com a populagdo mais ocidental de S. bouvreuil ao
longo de uma faixa litoranea do sudeste brasileiro, praticamente no nivel do mar. Uma
consideravel extensdo na sobreposi¢do pode ser observada ainda entre o mapa de
distribuicdo gerado para a populacdo de S. pileata do norte (SpN) e S. bouvreuil
populacdo do Nordeste (SbNE). Para esse par de populacgdes, localidades de suposta
simpatria sdo inferidas para o norte de S&o Paulo e sul de Minas Gerais.

Os resultados encontrados mostram que a depressdao do rio Araguaia e seu
entorno imediato apresenta condi¢fes étimas para reproducdo de uma populacdo de
Sporophila bouvreuil. Esta populacdo € alopatrica a todas as demais populacdes de
caboclinhos avaliadas aqui. O mapa de distribuicdo preditiva, entretanto, indica uma
baixa probabilidade de ocorréncia de zonas de reproducao parapatricas ou peripatricas
com SpN, no extremo sul de sua distribuicdo, ou com S. bouvreuil populacdo do
Nordeste (SbNE), na por¢éo oriental de sua distribui¢do, aproximadamente na triplice
fronteira entre Tocantins, Goias e Bahia (Figura 2.2 A, B e F). A populacdo de
distribuicdo mais ampla e fragmentada foi SONE que parece ter maior plasticidade
quanto a tipos climaticos representados na sua area de reproducdo. Esta populacao tem
como éarea nucleo de sua reprodugdo o nordeste e sudeste do Brasil incluindo, em
grande parte, ambientes Umidos associados as formacGes florestais dentro do Bioma
Mata Atlantica, bem como areas imidas da Caatinga chegando a zona costeira do litoral
nordeste (Figura 2.2 B). Em diferentes pontos de sul a norte parece haver uma
permeabilidade (corredor) de condi¢fes ambientais capaz de conectar as areas mais
montanhosas interiorizadas do Sudeste em direcdo ao litoral.

Os resultados mostram uma completa segregagédo de S. nigrorufa de qualquer
outra populacéo de caboclinho estudado. Esta foi a populagdo de menor distribuicéo e
restricdo a um ambiente 6timo para reproducdo (Figura 2.2 C). Por outro lado, o mapa
atribuido a subespécie reconhecida como S. b. crypta, reconhecidamente restrita aos
corddes litoraneos do Rio de Janeiro e Espirito Santo, mostra uma area geografica
bastante restrita com condicGes ideais para a reproducdo desta populacdo. Esse
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resultado a partir do modelo de distribuicdo potencial prediz a ocorréncia de areas sub-
Gtimas para a reprodugdo bem mais ao sul de sua distribuicéo, onde de fato S. b. crypta
néo ocorre (Figura 2.2 D).

Foi encontrado um padrdo descontinuo de distribuicdo entre as duas populacbes
diagnosticadas de S. pileata. Uma linha imaginaria representada pelo estado de Santa
Catarina se impds como um espaco ndao Otimo para reproducdo de qualquer das
populacdes de S. pileata. Pela por¢do oeste hd uma completa separacao geografica onde
a populacéo S. pileata “sul” (SpS) reproduziria até no limite sul do Paraguai. Por sua
vez S. pileata “norte” (SpN) reproduz até no maximo 0 limite leste nordeste do Paraguai
com o Brasil (Figura 2.2 E-F). Em resumo, SpN tem a reproducdo limitada as regides
mais elevadas do segundo planalto paranaense seguindo pelas regides planalticas e com
predominio de uma matriz de campo ou savanas, correspondendo em grande parte com
a distribuicdo do Cerrado na sua porc¢éo sul. Por outro lado, SpS reproduz nos campos
do planalto meridional sul, marginalmente chegando para leste até o planalto das
araucarias e para oeste até o nordeste da Argentina, pontualmente.
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Figura 2.2. Resultado comparativo entre 0 modelo de distribuicdo potencial de seis
populagdes (morfotipos) do complexo Sporophila bouvreuil/pileata/nigrorufa. Modelo
baseado na distribuicdo de individuos durante a atividade de reproducgdo. A barra de
cor representa a probabilidade de maior adequacéo ao nicho (regido geografica) dentro
de cada pixel sobre o limiar de sensibilidade-especificidade; baixa probabilidade (cor
clara) e alta probabilidade (azul escuro). A coloragédo creme representa regides abaixo
dos limiares minimos para predizer a distribuicdo potencial da espécie. Os Valores de
AUC foram: 0,951 em Sporophila bouvreuil populacéo do vale do rio Araguaia (A);
0,913 em Sporophila bouvreuil populagdo do Nordeste (B); 0,999 em Sporophila
nigrorufa (C); 0,999 em Sporophila bouvreuil crypta (D); 0,998 em Sporophila pileata
populagéo do sul da distribuigéo (E); 0,993 em Sporophila pileata populagdo do norte
da distribuicéo (F).

Variacdes Morfométricas

Os resultados representam a maior cobertura geografica e maior quantidade de
individuos  examinados do complexo de caboclinhos incluindo S.
bouvreuil/pileata/nigrorufa, reunidos num estudo. A andlise de variancia comparando
machos de populagfes par a par, mostrou que, no geral, variaveis morfométricas nao
apresentaram diferencas significativas nas médias e suas variagGes. As tabelas (2.1 a
2.3) mostram a estatistica descritiva e as comparacfes entre caracteristicas

morfoldgicas de pares de populacdes/espécie (teste de Tukey HSD, ANOVA).

Os resultados considerando sete medidas morfoldgicas mostram que nenhuma
espécie ou subespécie tradicionalmente reconhecida pode ser claramente separada uma
da outra (Figura 2.3). Numa segunda avaliacdo considerando seis populagdes/taxons
estratificados pelo padrdo de coloracdo de machos adultos também ndo ha uma clara

diagnose morfologica em relacdo as populacdes avaliadas (Figura 2.4).
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Figura 2.3. Representacédo espacial (PCA, dois eixos) da Relacdo morfoldgica entre as
espécies e subespécies tradicionalmente reconhecidas na atualidade do grupo S.
bouvreuil/pileata/nigrorufa. Os nomes dos taxons representam as espécies e subespécies:
Sporophila bouvreuil (bou, n=22), Sporophila bouvreuil crypta (cry, n=119), Sporophila
nigrorufa (nig, n=48), Sporophila pileata (pil, n=123).
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Figura 2.4. Representacdo espacial (PCA, dois eixos) da relacdo morfoldgica entre seis
populacGes/espécies do  complexo  Sporophila  bouvreuil/pileata/nigrorufa
diagnosticadas pelo fenétipo de machos adultos e sua distribuicdo geografica. Os
nomes dos grupos representam as populagdes: Sporophila bouvreuil populacao do vale
do rio Araguaia (Sharag); Sporophila bouvreuil populacdo do Nordeste (SbNE);
Sporophila nigrorufa (Snig); Sporophila bouvreuil crypta (Scry); Sporophila pileata
populacéo do sul da distribuigdo (SpS); Sporophila pileata populagéo do norte da
distribuicdo (SpN).
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Morfologia Adaptativa ou Funcional

Observando mais atentamente os resultados relacionados as variagdes
morfoldgicas entre as populacdes destacam-se as diferencas encontradas nas
proporcbes das primarias em relacdo as secundarias (projecdo das primarias).
Diferentes populacdes mostram significativas diferencas entre médias no indice Hand-
wing (HWI) (Figura 2.5). As trés populacdes que podem ser consideradas como
migrantes (S. pileata “sul”, S. pileata “norte” ¢ S. bouvreuil populacdo do Nordeste),
apresentam médias nos HWI significativamente maiores do que as populacbes que
supostamente sdo sedentarias ou fazem apenas movimentos regionais pés-reproducéo
(S. nigrorufa, S. b. crypta e S. bouvreuil populagdo do vale do Araguaia). Diferencas
na extensdo da migracgéo entre as entidades que migram podem refletir as diferencas
significativas nas médias de HWI. O Unico par de entidades consideradas migratorias
foi encontrado para o par de populacdo mais meridional (SpS) comparado ao tdxon
mais setentrional (SpNE). Quando avaliamos as trés populacdes sedentarias ndo foram
encontradas diferencas significativas no HWI (Figura 2.5).

Complexo Caboclinhos (6 Populagoes)
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Figura 2.5. Diferencas entre médias do indice de Hand-Wing (HWI) comparando a
morfologia das asas de machos adultos do complexo Sporophila bouvreuil/pileata/
nigrorufa considerando seis populacfes diagndsticas: Sporophila bouvreuil populagédo do
vale do rio Araguaia (Sbarag); Sporophila bouvreuil populagdo do Nordeste (SbNE);
Sporophila nigrorufa (Snig); Sporophila bouvreuil crypta (Scry); Sporophila pileata
populagcdo do sul da distribuicdo (SpS); Sporophila pileata populagdo do norte da
distribuicdo (SpN). Intervalos sem sobreposicdo ao zero correspondem a medias
significativamente diferentes para ANOVA teste de Tukey, 95% intervalo de confianca.
Populacdo migratoria (M) sedentéria ou residente (R).
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Variagdes no padrao de plumagem de seis populacGes

Reconhecendo auséncia de divergéncias na morfologia dentre todas as
populagdes estudadas de caboclinhos a comparagéo direta entre o padréo de colorido
de machos em plumagem final é determinante para acessar a diagnose fenotipica no
grupo. Cabe enfatizar que o exame visual comparando as variacdes no colorido dos
machos adultos em plumagem final e em plena atividade de reproducéo séo suficientes
para descrever qualitativamente os limites gerais entre cada populagdo. Aqui
descartamos as variagdes associadas a diferencas de plumagem determinadas por idade
e sazonalidade que sabidamente ocorrem em diferentes extensdes nas

populag¢Bes/taxons estudados.

Sporophila pileata “sul”: pode ser considerada uma populagdo com discreto
polimorfismo. Como caracteristicas diagndsticas no padrdo de coloracdo destacam-se:
a garganta e bochecha brancas; peito, ventre e flancos pardo-amarelados claros,
desenhando um limite entre este bloco de penas com a garganta. Em alguns poucos
machos o cinza claro da garganta pode alcangar um padrédo mais homogéneo no centro
do peito e ventre. A nuca pelo geral é parda-olivacea, ou grisalha devido a influéncia
de penas brancas numa extensdo da bochecha (auriculares), mescladas com a parte
terminal do capuz (que pode variar em extensdo). Costas sdo pardo-olivéaceas claras
podendo chegar a um cinza-olivaceo. Uropigio é pardo-olivaceo claro, com a fina linha
de penas coberteiras margeando as retrizes, igualmente pardo-olivaceas (Figura 2.6 A).

As retrizes sdo cinza escuro.

Um morfotipo de cor claramente distinta aparece na proporcéo aproximada de
7% da populagdo. Esse ocorre em diferentes localidades dentro dos extremos da
distribuicdo de S. pileata “sul” totalizando 14 registros compilados e com
documentacdo. Esse morfotipo de cor retém o mesmo padréo de coloracdo geral da
plumagem descrita acima. A principal caracteristica que define esses individuos é a
coloracdo completa e densa do capuz (pileo) cinza azulado ao invés de preto. Esse
morfotipo de plumagem néo é reconhecido em nenhuma publicag&o e sistematicamente
tem sido confundido com machos em plumagem formativa de S. palustris (Figura 2.6
B).
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Sporophila pileata “norte”: é a populagdo estudada com maior polimorfismo.
Dentro de uma mesma localidade podem ser verificados muitos padrdes distintos de
machos em plumagem definitiva. Como caracteristicas diagnosticas no padrdo de
coloracdo destacam-se: garganta e bochecha, peito, ventre e flancos sem limites
definidos entre esses blocos ou regifes do corpo rosado (tons salmdo), branco
acinzentado ou tendendo ao ocre (Figura 2.7 A). Dorsalmente mostram um padrdo
muito complexo de coloragdo. A nuca, costas e uropigio podem mudar do cinza claro,
rosa, marrom alaranjado (ocre), variando com penas pretas ou por vezes com o colorido
homogéneo principalmente no uropigio (sempre colorido). Alguns individuos podem
apresentar densidade de preto acentuado nas costas lembrando, por exemplo, um S.
nigrorufa (Figura 2. 7 B). Merece destaque que o uropigio nos machos em plumagem
definitiva é sempre colorido e com a fina linha de penas coberteiras pretas margeando

as retrizes (Figura 2.7 A). As retrizes sao pretas.

Um morfotipo de cor claramente distinta aparece na proporcéo aproximada de
2% na populacdo. Esse ocorre em diferentes localidades dentro dos extremos da
distribuicdo de S. pileata “norte” totalizando trés registros compilados e com
documentacdo. Esse morfotipo apresenta o padrdo geral de coloracdo da plumagem
definitiva dos machos rosa/marrom-alaranjada. A principal caracteristica que define
esses individuos ¢ a coloracdo completa e densa do capuz (pileo) cinza azulada no lugar
de preto e as costas, que podem ser acinzentadas em alguns individuos. Uma fina linha
de penas coberteiras cinza margeando as retrizes € também muito caracteristica (Figura
2.7C).

Sporophila b. bouvreuil (vale do rio Araguaia): taxon (populacdo) monomérfico
aparentemente sem variacdo no colorido geral da plumagem. Dorsalmente, costas e
uropigio sdo marrons rosadas escuras homogénea se sem estrias ou penas pretas.

Garganta, bochechas e peito e ventre séo rosa amarronzado (Figura 2.8 A).

Sporophila b. bouvreuil (Nordeste): Populacdo com polimorfismo evidente.
Dorsalmente, as costas e 0 uropigio sdao marrons alaranjado (ferrugineo), homogéneo
ou com estrias ou manchas pretas. A garganta, bochechas e peito e ventre séo laranja
amarronzado (Figura 2. 8 B). Individuos com colorido da plumagem marrom puro
carregado representam um morfotipo que aparece numa proporc¢éo baixa na populagéo.

Individuos com esse padrdo foram descritos sob o nome de Sporophila saturata.
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Sporophila b. crypta: mais que uma simples retencdo de caracteristicas de juvenil
ou de fémea, machos em plumagem definitiva apresentam caracteristicas préprias e
diferentes das demais populacdes de S. bouvreuil. Machos em plumagem definitiva
podem apresentar variagdes na extensdo de manchas coloridas (pintas pretas no pileo
Ou marrons nas costas ou peito). Mesmo os individuos com maxima extensao de
manchas coloridas na plumagem mostram que sempre sdo retidas manchas pardo-
amareladas na plumagem e por isso podem ser diagnosticados como machos em
plumagem final de qualquer outro caboclinho (Figura 2. 9 D). Merece destaque que
machos em plumagem final reproduzindo tém como principal caracteristica diagnostica
uma faixa larga na altura do peito difusa e mais escura que a coloracédo geral do ventre

(Figura 2. 9). Isso pode ser claramente observado no holdtipo (MNRJ 30090).

Sporophila nigrorufa: plumagem sem polimorfismo aparente com discreta
variacao na saturacdo do laranja amarronzado do ventre e uropigio. Apenas individuos
em plumagem formativa podem apresentar alguma sobreposi¢do com variagdes dentro

de S. pileata “norte” e S. bouvreuil populacdo do Nordeste (Figura 2.10).
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Figura 2.6. Prancha ilustrando variacbes no padrdo de coloracdo da populagdo mais
meridional de Sporophila pileata. Colorido de machos em plumagem definitivo
representado por individuos dos extremos da distribuicdo amostrada (A). Morfotipo
alternativo de coloracdo na plumagem de machos que ocorre distribuido aleatoriamente ao
longo de todo espaco geogréafico da populacdo meridional (B).
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Figura 2.7. Prancha ilustrando
variacdes no padréo de
coloracgdo da populacéo mais
setentrional de Sporophila
pileta. Polimorfismo no
colorido de machos em
plumagem definitiva
representado por individuos
dos extremos da distribuicao
amostrada, vista ventral (A) e
dorsal (B). Morfotipo
alternativo de coloracédo na
plumagem de machos que
ocorre distribuido
aleatoriamente dentro do
espaco geogréafico da
populagéo setentrional (C).
Forma de plumagem predito
no modelo interativo de
plumagem e reconhecido sobre
0 nome de Sporophila pileta
“andorinha” (Areta 2010).
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Figura 2.8. Prancha ilustrando variacdes no padrdo de coloracdo de duas populacdes de
Sporophila bouvreuil. Machos em plumagem definitiva procedentes da depressdo do rio
Araguaia (A). Machos em plumagem definitiva procedentes de diferentes areas da
distribuicdo (B). Individuo com marrom muito intenso equivalente ao espécime tipo que
representa 0 nome saturata (*). Representacdo comparativa de trés populacfes taxons
evidenciando a variagdo discreta desde o rosa amarronzado até o laranja amarronzado, da
direita para esquerda: S. bouvreuil regido do Araguaia, S. bouvreuil Nordeste e S. nigrorufa
(C).Variagdo de cor em machos em plumagem definitiva de cinco populacdes, da direita para
esquerda: S. pileata “norte”, S. bouvreuil regido do rio Araguaia, S. crypta, S. bouvreuil
Nordeste e S. nigrorufa (D).
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Figura 2.9. VariacBes no padrdo de coloracdo da populacdo de Sporophila b. crypta.
Colorido de machos em plumagem formativa representado por individuos em plena
atividade reprodutiva (A). Colorido em diferente extensdo de machos em plumagem
definitiva representado por individuos dos extremos da distribuicdo amostrada (B e C).
Variacdo na extensdo do colorido de machos em plumagem definitiva, série do MN (D) e
série do MUZUSP (E). Considerando todos os individuos observados em campo ou
espécimes de museu revisados nenhum alcanga a homogeneidade no colorido de machos em
plumagem definitivo de S. bouvreuil das demais populacdes.
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Figura 2.10. Padréo de coloracdo da populagéo de Sporophila nigrorufa. Colorido de machos
em plumagem formativa representado por individuos em plena atividade reprodutiva (A).
Colorido em diferente extensdo de machos em plumagem definitiva representado por
individuos de uma mesma localidade (B).

Repertdrio vocal

Os cantos dos caboclinhos do complexo Sporophila bouvreuil/pileata /nigrorufa
podem ser complexos em sua estrutura com notas variando no padrao de frequéncia de
cada uma. Pelo geral sdo representados por notas ou grupo de notas Unicas (silabas,
elementos) para formar o seu canto territorial que é repetido a intervalos constantes.
Quase ndo ha variacdo entre um canto e outro de um mesmo individuo. Os elementos
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do canto podem ser considerados exclusivos de cada espécie ou populacdo dentre os
caboclinhos estudados aqui. Nao foi detectado o mecanismo de aquisi¢éo de elementos
ou silabas tipicamente de outras aves que coabitam o mesmo espaco geografico.
Portanto, 0s cantos se mostraram muito estereotipados sem a plasticidade para
mimetizar elementos heteroespecificos. Por se tratar de um grupo de Oscines assume-
se que o canto deriva de um processo de aprendizado ou transmissdo cultural de um
individuo a outro. Por que entdo o canto desse grupo de caboclinhos estudados € téo
limitado a variagdes no repertdrio? Parece que 0s machos possuem um mecanismo de

bloqueio sobre a capacidade de incorporar elementos de outras espécies.
Aquisicao e transmissao cultural de silabas no canto territorial

Algumas informagdes qualitativas que sugerem respostas para a questdo
relacionada a aquisicdo e transmissdo de silabas no canto vém da observacdo do
repertorio vocal de individuos nascidos em cativeiro. Em paralelo dois machos de
caboclinhos foram criados na auséncia de canto de machos. O monitoramento dos
individuos desde o primeiro dia de vida até pelo menos 11 meses de vida evidenciaram
que o canto se forma gradualmente. O canto parte de notas completamente disformes
estruturalmente (com muita entropia) e que comegam a surgir com menos de um més
de vida até atingir o padrdo de notas bem estereotipadas (canto cristalizado)
aproximadamente no nono més de vida. Esses individuos cantaram quase 0 mesmo
repertorio de notas de seus pais sem que tenham sido estimulados pelo canto dos
mesmos (obs. pessoal). Embora preliminares essas evidéncias sugerem que parte do
mecanismo de transmissdo do canto tenha uma forte regulacdo genética. Tais cantos
foram apresentados para populacdes silvestres da mesma espécie e, supostamente, da
mesma regido geogréafica. O resultado foi que os machos silvestres envolvidos nas
atividades de defesa territorial responderam imediatamente a essas vocalizacdes (obs.
pessoal). Portanto, individuos de caboclinhos podem de forma inata produzir
vocalizacBes reconhecidas por individuos co-especificos.

VariagOes geograficas no canto ou variagdes populacionais
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Foram analisados os cantos de 143 individuos gravados resultando na selecédo
4.890 cantos ao longo dos extremos geogréficos da distribuicdo do complexo S.
bouvreuil/pileata/nigrorufa (Figura 2.11). Apenas a populacdo denominada aqui de S.
bouvreuil NE foi representada com vocalizagcdes de apenas parte de sua distribuicao.
Com esse conjunto de dados foi possivel acessar a extensdo das variacoes espaciais nos
cantos territoriais de cada populacdo (Figura 2.12). Na anélise de agrupamentos com
base em Distancia Euclidiana foram recuperados agrupamentos dos cantos das
diferentes populacdes predefinidas, refletindo uma organizacéo geogréafica e de clara
diagnose sendo que apenas um individuo apresentou conflito entre fenétipo e voz. Um
macho adulto de S. bouvreuil gravado em Mogi das Cruzes, S&o Paulo, mostrou menor
dissimilaridade em seu canto com aquele tipico de S. pileata populagdo norte.
Similarmente um segundo individuo com fenétipo de S. bouvreuil NE gravado na
mesma localidade teve um de seus cantos agrupados com S. pileata norte e outro
agrupado junto com individuos de cantos homotipicos (Figura 2.12). Esse individuo
em particular parecia ser bilingue, ou seja, cantava dois tipos de cantos.
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Figura 2.11. Mapa com as localidades de individuos de Sporophila
bouvreuil/pileata/nigrorufa que tiveram seu repertorio vocal gravado (circulos). A
coloracdo das localidades esta diretamente relacionada com as popula¢des denominadas
na figura 2.11 que apresenta os resultados sobre dissimilaridades de cantos. A escala de
cores definida dentro de cada populacéo representa um gradiente de distancia entre os
extremos geogréficos amostrados.
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Figura 2.12. Anélise de similaridade dos cantos de 143individuos do complexo
Sporophila bouvreuil/pileata/nigrorufa. A matriz sintese com os cantos de cada espécime
foi construida com base no formato (contorno de frequéncia vs. tempo) de cada elemento
do canto (nota ou silaba). Cada individuo foi representado por uma média de dois cantos
e cada canto foi representado por uma média de 10 elementos/silabas. A escala de cores
definida dentro de cada populacédo representa um gradiente de distancia entre os extremos
geogréficos amostrados. O asterisco é fen6tipo de S. bouvreuil NE.

Escala geografica das variactes

Os resultados encontrados mostram muito baixa variagdo entre os cantos de uma
localidade a outra dentro de cada populacdo diagnostica. Os cantos ndo diferem
significativamente em funcdo do espaco geografico em Sporophila pileata, populacdes
sul e norte e S. nigrorufa (Figuras 2.13 —2.15 e Anexos 2.2 - 2.4). Os cantos dos machos

podem variar discretamente em funcdo da distdncia geografica em Sporophila

152




bouvreuil (populacdo da depressdo do rio Araguaia). Cantos de individuos mais
distantes tendem a ser sutilmente mais dissimilares que cantos de individuos com
territorios reprodutivos mais proximos no espaco geografico (Figura 2.16). Nessa
populacdo em especifico, notas ou silabas (elementos) podem ser compartilhadas por
machos de diferentes localidades (Anexos 2.5). Em particular S. b. crypta mostrou um
padrdo peculiar na variagdo do repertério de canto em funcgéo da distancia geogréfica.
Embora, represente uma populacdo com limitada extensdo na distribuicdo geogréafica
apresenta um padrdo onde a substituicdo de notas do canto de um individuo a outro é
muito discreta dentro de uma mesma localidade e pode ser gradual de uma localidade
a outra. Algumas silabas ou elementos, como trinados da porg¢do inicial do canto,
podem ser estruturalmente semelhantes e conservados comparando individuos
provenientes de extremos da distribuicdo (Figuras 2.17, Anexo 2.6). Nesta Gltima
populacdo evidéncias sugerem a possibilidade de existéncia de uma estruturacdo
geogréfica numa escala muito limitada (micro-geogréafica). Por fim, ndo foi analisada
a variagdo dos cantos em funcdo do espaco geografico para a populacéo S. bouvreuil
(populacdo NE) devido a descontinuidade irregular entre as classes de distancia

geografica. Apenas apresentamos seu especrogramas (Anexo 2.7).
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Figura 2.13. Dissimilaridade dos cantos territoriais em Sporophila pileata “sul” em

funcdo da distancia geografica (km). Cada ponto representa um valor de dissimilaridade
com base em Distancia Euclidiana (DE) para 27 individuos. Cada individuo foi
representado por um canto (extraido de uma média de trés cantos nas analises
preliminares), cada um deles com uma média de 11 elementos/silabas.
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Figura 2.14. Dissimilaridade dos cantos territoriais em Sporophila pileata “norte” em
funcdo da distancia geografica (km). Cada ponto representa um valor de dissimilaridade
com base em Distancia Euclidiana (DE) para 47 individuos. Cada individuo foi
representado por um canto (extraidos de uma media de trés cantos nas analises
preliminares), cada um deles com uma média de 10 elementos/silabas.
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Figura 2.15. Dissimilaridade dos cantos territoriais em Sporophila nigrorufa em funcao
da distancia geografica (km). Cada ponto representa um valor de dissimilaridade com
base em Distancia Euclidiana (DE) para 26 individuos. Cada individuo foi representado
por um canto (extraido de uma média de trés cantos nas analises preliminares), cada um
deles com uma média de 10 elementos/silabas.
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Figura 2.16. Dissimilaridade dos cantos territoriais em Sporophila bouvreuil “populagéo
da depressdo do rio Araguaia” variando discretamente em funcdo da distancia geografica
(km). Cada ponto representa um valor de dissimilaridade com base em Distancia
Euclidiana (DE) para 17 individuos. Cada individuo foi representado por um canto
(extraidos de uma média de trés cantos nas analises preliminares), cada um deles com
uma média de 10 elementos/silabas.
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Figura 2.17. Dissimilaridade dos cantos territoriais em Sporophila b. crypta variando em
funcdo da distancia geografica (km). Cada ponto representa um valor de dissimilaridade
com base em Distdncia Euclidiana (DE) para 14 individuos. Cada individuo foi
representado por um canto (extraidos de uma media de trés cantos nas analises
preliminares), cada um deles com uma média de 10 elementos/silabas.
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Evidéncias moleculares de estruturacdo populacional

Anélise de componentes principais (CP) baseada em 30.494 SNPs permite
interpretar que diferentes agrupamentos podem ser determinados geneticamente. Além
de recuperar agrupamentos de individuos atribuidos as trés espécies reconhecidas
atualmente, os resultados encontrados mostram que é possivel definir agrupamentos
infra especificos. A espécie reconhecida S. nigrorufa e a subespécie S. b. crypta séo
geneticamente divergentes em relacdo as quatro demais populagdes e é possivel
recuperar agrupamentos divergentes entre S. pileata populacdo sul e norte, menos
claramente observado entre S. bouvreuil populacdo da depressédo do rio Araguaia e S.

bouvreuil NE com menor nivel de diferenciacdo genética (Figura 2.18).

Andlises da estimativa do nimero de agrupamentos genéticos (K) baseadas em
todas as amostras sem informacOes pré-determinadas de suas origens geograficas
mostram quase 0 mesmo padrao de agrupamento dos individuos para valores de K entre
trés e sete. Analise de genética de populacdes, resultado do STRUCTURE, baseada em
30.494 SNPs, mostra segregacao entre quatro das seis populacfes definidas a priori
para um modelo com K =6 e 7 onde cada individuo representa uma barra vertical. Com
esse resultado € possivel entender melhor que dentro de S. bouvreuil ha, ao menos, dois
agrupamentos melhor definidos, ndo exatamente refletindo o mesmo padréo de
segregacao entre individuos mostrados por meio de CP (Figuras 2.18). Por outro lado,
ha apenas uma baixa tendéncia de estruturacdo entre os individuos atribuidos a espécie
S. pileata (Figura 2.19).
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Figura 2.18. Representacdo grafica (PCA) da relacdo genética entre seis populacdes de
trés taxons (76 individuos). Sporophila bouvreuil populacdo do vale do rio Araguaia
(Sbarag); Sporophila bouvreuil populagcdo do Nordeste (SbNE); Sporophila nigrorufa
(Snig); Sporophila bouvreuil crypta (Scry); Sporophila pileata populagdo do sul da
distribuicdo (SpS); Sporophila pileata populacdo do norte da distribuicdo (SpN).

Figura 2.19. Estimativa da estrutura genética para seis populacdes do complexo
Sporophila bouvreuil/pileata/nigrorufa. Structure plot baseado em 30.494 diferenciados
SNPs para um modelo com K= 6 e 7, acima e abaixo, respectivamente. Os codigos de
populacBes/taxons sdo: Sporophila bouvreuil populacdo do vale do rio Araguaia (1);
Sporophila bouvreuil crypta (2); Sporophila bouvreuil populagdo do Nordeste (3);
Sporophila nigrorufa (4); Sporophila pileata populagdo do norte da distribuicdo (5),
Sporophila pileata populagao do sul da distribuicéo (6).
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2.4 Discusséo
Modelando a distribuicdo potencial de caboclinhos

Devido a ampla distribuicdo geografica assumida com base literatura corrente
nédo seria surpresa os resultados mostrarem grande sobreposicdo entre a distribuicdo
preditiva, considerando as diferentes populagdes diagndsticas. Entretanto os resultados
permitem assumir com alto grau de confianca que ha baixa proporcao de areas com
Otimas condicgdes climaticas para a reproducdo de cada entidade em sobreposi¢do. De
fato, as andlises que contaram apenas com informacdes primarias e inequivocas em
relacéo ao estatus reprodutivo em cada ponto geografico considerado tem consisténcia
para assumir o resultado de tais modelos como assertivo. Merece ser destacada que a
populacdo denominada SbNE, cuja base de dados foi representada em sua maioria por
dados secundarios, foi a que apresentou menores valores de AUC e distribuicdo
geogréfica potencialmente muito mais ampla se comparada as demais. Machado (2008)
concluiu que hd uma populagdo que pode reproduzir dentro dos dominios amazénicos
baseado em revisdo de espécimes de museu. Aqui ndo foram incluidos registros dessa
formacdo para as analises de modelos de méxima entropia por falta de evidéncias a
respeito do estatus reprodutivo dos individuos revisados com ocorréncia nesta ampla
regiao.

Um resultado bastante importante diz respeito a segregacdo espacial entre areas
de reproducdo de duas populacdes alopatricas de S. pileata. Os modelos de maxima
entropia revelam um alto grau de refinamento quando comparados aos mapas
tradicionais (Ridgely e Tudor 1989, Belton 1994, Machado 2008). Além disso,
discordam de mapas sugeridos por Areta (2010) o qual sugere uma populacdo mais a
sudoeste e outra mais a leste na distribuicdo do taxon, sugerindo a conexao entre
individuos que reproduzem no RS com individuos do Parané e Sdo Paulo. De fato, esse
padrédo de distribuicdo determinado para S. pileata em Areta (2010), ndo parece
representar o padrdo de conexdo biogeografica destas populagbes. A segregacao no
eixo norte sul predita pelo modelo corresponde exatamente com a interiorizagdo das
formac0es florestais atlanticas que cobriam o interior do estado de Santa Catarina,
Missiones, no Nordeste da Argentina e Paraguai (Nores 1989). Sporophila pileata
“sul”, portanto tem como area de reprodugdo nucleo o planalto médio do RS e
pontualmente os campos de cima da serra do RS adentrando, a leste, o territorio

argentino e chegando ao extremo sul do Paraguai. Enquanto Sporophila pileata “norte”
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reproduz associada a porc¢éo sul do bioma Cerrado desde os campos gerais do Parana,
seguindo pelo interior de S&o Paulo, regides planélticas de Minas Gerais (Serra da
Canastra e Triangulo Mineiro) chegando ao Mato Grosso do Sul.

Cabe enfatizar que algumas areas apontadas pelo modelo como de moderado
potencial para a ocorréncia de individuos de S. pileata, tanto da populagéo sul quanto
norte, sabidamente ndo conta com a presenca de individuos em reprodugdo da mesma.
Na porc¢do mais alta dos campos de cima da serra do RS e SC, por exemplo, outros dois
caboclinhos S. melanogaster e S. hypoxantha dominam os habitats disponiveis para
reproducdo (Repenning et al. 2010). Este mesmo padrdo pode ser replicado para os
campos da regido de Agua Doce, SC e Palmas, PR onde apenas S. melanogaster e S.
hypoxantha reproduzem. Esse tipo de modelagem ndo é capaz de recuperar interacdes
bioticas, por exemplo, (Soberén2010). Portanto, talvez, uma modelagem considerando
dados de auséncia confirmada associados a dados de presenca poderiam ajudar a
detalhar ainda mais a distribuigéo das populacgdes de S. pileata.

O resultado do modelo de distribuicdo potencial prediz que S. b. crypta reproduz
em condi¢des 6timas numa area muito limitada dos campos e brejos dos cordbes
litoraneos do Rio de Janeiro sul/centro do Espirito Santo. Regido esta um pouco mais
ampla em direcdo ao norte do que aquelas areas sugeridas na literatura (Sick 1967,
Machado 2008). Algumas areas limitadas a faixa costeira séo preditas pelo resultado
dos modelos de maxima entropia em direcdo ao sul do Brasil, contudo a espécie nao
ocorre ao sul do Rio de Janeiro, aparentemente devido alguma barreira geografica. Uma
vez que se trata de uma populacdo sedentéria e porque ao sul de sua reproducéo pelo
litoral nenhuma outra espécie de caboclinho ocorre (Sick 1997, Rising et al. 2011).

A populacdo S. bouvreuil NE foi a Unica que apresentou completa sobreposi¢ao
de areas preditas como 6timas para a reproducdo em relacdo a outra populacdo. Esta
ultima se caracteriza pela populagéo de distribuicdo mais ampla e fragmentada e parece
ter maior plasticidade quanto a tipos climaticos representados na sua area de
reproducédo. Esta populacdo tem como area nucleo de sua reproducdo o nordeste e
sudeste do Brasil, incluindo em grande parte ambientes imidos associados ao Bioma
Mata Atlantica, bem como, areas Umidas da Caatinga chegando a zona costeira do
litoral nordeste. Em diferentes pontos de sul a norte parece haver uma permeabilidade
(corredor) de condi¢des ambientais capaz de conectar as areas mais montanhosas
interiorizadas do sudeste/nordeste em direcdo ao litoral (Lima 2012). Contudo parece

ndo haver uma ampla zona onde de fato S. crypta e SbNE apresentam intergradacao.
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Na realidade determinar se hd uma zona de parapatria estabelecida e a sua extenséo €
importante considerando essas duas populagdes diagndsticas para interpretar
independéncia biogeogréfica reciproca. Consultando a base de dados recentes gerados
na plataforma Wikiaves nota-seque a regido de Camacari, BA, parece ser o limite norte
para S. crypta, corroborando perfeitamente com o modelo predito pelos resultados.
Nessa regido o tdxon supostamente ocorre em simpatria com individuos atribuiveis ao
fendtipo SbNE. H& caréncia de informacgdes detalhadas sobre localidades onde essa
populacdo reproduz regularmente para inferir o limite sul (ao longo do litoral) de SbNE.

Outra espécie/populacao de distribuicdo muito restrita reconhecida é S. nigrorufa
(Kirwan e Areta 2009, Areta 2010, Rising et al. 2011). O resultado do modelo de
méaxima entropia encontrado corrobora com a distribuicdo tradicionalmente proposta
para o tdxon. Esse resultado surpreende, pois se trata de um caboclinho que reproduz
em campos tropicais do centro da América do Sul sob condi¢des climéaticas que
poderiam ser representadas de forma equivalente em outras diferentes regides. Apesar
disso, nenhuma localidade tida como 6tima para a reproducéo de S. nigrorufa revelada
aqui se sobrepde a qualquer outra area de reproducdo de qualquer populacdo de
caboclinhos. De fato, S. nigrorufa estd bem isolada das demais populagdes de S.
bouvreuil e foi sugerida como a espécie mais proximamente relacionada a esta por
Avreta (2010).

Os mapas resultantes da modelagem de distribuicdo potencial indicam que
condicdes 6timas para a reproducdo de uma das populac@es de Sporophila bouvreuil
estdo confinadas a depressdo do rio Araguaia. Esta populacdo diagndstica se segrega
geograficamente, em grande parte pela serra geral do Tocantins, da populagdo mais
oriental, SONE. Uma conexdo menos provavel desta populacdo de S. bouvreuil da
regido do Araguaia com SbNE poderia se dar exatamente seguindo a drenagem do rio
Araguaia em direcdo ao norte. Esse resultado concorda com o padrdo biogeogréafico
observado para muitas espécies ou populacbes de aves com distribuicdo restrita a
depressédo do rio Araguaia, por exemplo, Neochen jubata, Certhiaxis sp., Cercomacra
ferdinandi, Sicalis colombiana, Paroaria baeri, Sporophila c. collaris. Nesse cenario
biogeografico faz sentido ter uma populacéo de caboclinho restrita & depresséo do rio
Araguaia.

Por fim, técnicas de modelagem de distribuicdo ajudaram a desvendar segregacao
geogréfica atual entre populacdes diagndsticas dentro do complexo de caboclinhos

investigados. Esse tipo de analise permitiu ter a clara nogdo da extenséo dos limites das
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populacdes reprodutivas ficando claro que apesar da aparente homogeneidade no tipo
de ambientes utilizado pelas diferentes populagdes de caboclinhos para reproducéo as
mesmas ndo ocorrem de forma amplamente distribuida e com amplas &reas de
sobreposicao ao longo de todo o mapa de distribuicdo proposto tradicionalmente para
o complexo S. bouvreuil/pileata/nigrorufa. Isso pode ser uma evidéncia direta que
nesse complexo ha claras barreiras ecologicas para a reproducdo que é refletida no uso
seletivo do habitat, pois os individuos tém grande poder de voo podendo vagar por

diferentes regibes geograficas.
Entendendo as variacGes de plumagem e morfoldgicas

Toda a classificagdo dos taxons atribuidos as diferentes espécies de caboclinho
foi sempre baseado no colorido da plumagem de machos adultos (de Schauensee 1952).
A classificacdo ou mesmo a proposicao de novos taxons que se seguiu foi baseada em
caracteristicas sutis da plumagem (de Schauensee 1952, Sick 1967, Narosky 1973).
AvaliacOes atuais revisando a taxonomia de diferentes espécies ou grupo de espécies
dentro dos caboclinhos tém mostrado que quase ndo ha diferencas significativas nessas,
mesmo entre aquelas espécies muito distantes geograficamente (Areta et al. 2008,
Machado 2008, Areta 2010). Isso parece refletir um componente relacionado a
utilizacdo de amostras com muita descontinuidade no espago geogréafico, uma
caracteristica desses estudos de revisdo citados. Os resultados apresentados aqui
revelaram que quando uma cobertura geogréafica regular e extensa compGe a base de
dados o cenério sobre as varia¢cdes populacionais traz novidades. A diversidade criptica
organizada geograficamente em concordancia com fenétipo externo abordado neste
trabalho permite avancar no entendimento sobre as forcas que conduzem a divergéncia

de linhagens incipientes deste grupo de caboclinhos.

Os resultados encontrados sobre a morfologia das diferentes espécies
reconhecidas ou populacbes diagnosticadas dentro do complexo Sporophila
bouvreuil/pileata/nigrorufa também ndo revelaram diferencas significativas para
serem usados como caracteristicas diagnosticas. Isso refor¢a que nos caboclinhos a
formacéo de linhagens evolutivas, ou espécies, ndo é acompanhada por uma radiacdo
adaptativa cléssica, pois, a variacdo nos parametros morfométricos dentro das
populacdes/espécies € maior do que entre elas. Assim, dois motivos levariam a predizer

variagdes morfoldgicas nesse grupo: primeiro, a avaliacdo de individuos num amplo
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gradiente latitudinal é o que remete a algum grau de adaptacéo e, segundo, uma suposta
variagao nas dimensdes do bico entre as populac6es poderia ser associada a capacidade
de usar diferentes tipos de sementes de capins.

Um Unico pardmetro que revelou diferencas significativas entre a média de pares
de populacgdes foi o indice hand-wing comparando as populacGes/espécies migrantes
de longa distancia e aquelas que realizam apenas movimentos locais. Este indice de
forma relativa da asa permite uma comparagdo proporcional e consequentemente
possibilita inferir de forma objetiva capacidade de disperséo ou eficiéncia de voo entre
as populacdes (Baldwin et al. 2010, Claramunt et al. 2012). Isso permitiu confirmar
que as populacbes de caboclinhos avaliadas e determinadas como migrantes
apresentaram sempre valores médios significativamente maiores do que as populagdes
determinadas como sedentarias. Esse parametro de morfologia funcional surge como
ferramenta importante para diagnosticar diferencas entre populacdes cripticas e com
diferentes estatus de migracdo. VariacOes geograficas adaptativas podem ter como
agente promotor a plasticidade fenotipica (James 1983) ou usualmente envolver
componentes geneticos. A maioria das aves, no entanto, traz evidéncias diretas que o
processo de selecdo natural tem papel chave na promocdo de variacdo geografica
relacionada com pardmetros genéticos (Pruet et al. 2007, Price 2008). Assim,
diferencas entre pares de populacbes no indice hand-wing podem ajudar na
interpretacdo e diagnose quando sdo reveladas diferencas em outras linhas de
evidéncias entre os caboclinhos, por exemplo, vocalizacGes, padrao de distribuicao, ou

mesmo molecular.
Repertdrio vocal

Machos territoriais desse complexo de caboclinhos cantam apenas um tipo de
canto quase sem variacOes deste mesmo canto independente do contexto
comportamental. Em cerca de um terco de todos os Oscines ja estudados, cada macho
canta um Unico tipo de canto (Beecher e Brenowitz 2005). Os elementos que compdem
0s cantos territoriais nos taxons estudados podem ser considerados como constantes
em cada individuo. Variacdo no espaco geografico € um dos motivos basicos que
promove aumento no repertorio de silabas do canto de espécies ou populagbes que

possuem predisposi¢cdo em aprender o canto (Mulligan 1966, Baptista 1996). Contudo,
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no caso dos caboclinhos os cantos tendem a ndo variar no espago geografico com

excecdo de S. crypta.

A falta de variacdo discreta no repertério dos cantos territoriais, a partir dos
resultados encontrados, fornece a mais forte evidéncia para diagnosticar de forma
inequivoca cada populacdo. Em quatro das seis populagdes diagnosticadas pelo canto
ndo ha elementos vocais intermediarios, 0 que sugere um isolamento destas populagdes
entre si com maior eficiéncia, ou por um tempo mais prolongado. As quatro populacées
em questdo sdo: S. pileata “sul”, S. pileata “norte”, S. nigrorufa e S. bouvreuil,
populacdo do vale do rio Araguaia. Embora tenha sido possivel recuperar
agrupamentos de individuos considerando S. bouvreuil (Araguaia), S. bouvreuil NE e
S. crypta, estas populagdes compartilham silabas muito semelhantes (supostamente
homologas) em diferentes extensdes, sugerindo maior afinidade entre elas do que em

relacdo as demais.

Esses resultados sdo os primeiros que fornecem medidas quantitativas capazes de
revelar diferencas significativas entre cantos de diferentes populacGes dentro dos
caboclinhos. Estudos recentes mostram a formacdo de dialetos regionais nos
caboclinhos (regiolects) mediante analises de inspecdo visual (Areta 2010, Areta e
Repenning 2011). Método este que dificulta o entendimento de variagdes graduais nos
cantos quando mudancas abruptas ocorrem eliminando a presenca de elementos
intermediarios entre os cantos das mesmas. Também, investigacdes focadas nos
tradicionais parametros de estrutura das vocalizagdes ndo foram eficientes em acessar
a diferenca nas vocalizacOes de espécies proximamente relacionadas (Campagna et al.
2011). Isso se da basicamente porque estruturalmente o canto entre os caboclinhos é
constante (Porzio et al. in prep.), variando principalmente no repertorio associado ao

formato de cada silaba do canto.

Os caboclinhos como tipicos Oscines apresentariam a possibilidade de adquirir
suas vocalizagOes via transmissdo cultural (Areta et al. 2009). Algumas evidéncias
sugerem isso como a observagdo de machos imaturos exercitando cantos ainda nao
cristalizados (Areta 2010, este estudo). Todavia, cabe destacar que as informagdes
aportadas sobre a producdo de cantos co-especificos por individuos que cresceram sem
a figura de um pai tutor séo evidéncias diretas sobre a existéncia de um mecanismo

inato envolvido no desenvolvimento dos cantos dos caboclinhos. O fato de muitos
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elementos/silabas dos cantos territoriais serem 0s mesmos usados como chamados de
contato ajudam a entender esse mecanismo de inviabilizacdo na plasticidade dos
cantos. Evidéncias de variagbes das vocalizagbes no tempo (cronolects) sao
argumentos em favor da capacidade em algum grau para o aprendizado de canto
ocorrendo nos caboclinhos (Areta 2008, Areta e Repenning 2011). Por outro lado a
manutencdo de elementos presumivelmente homélogos ao longo do tempo sugere que
tais mudangas temporais observadas sejam discretas e graduais, condicionadas,
portanto, pela dindmica demografica de cada populacdo, como em S. melanogaster
(Repenning et al. 2010) e, logicamente, por processos de selecdo sexual associado ao
canto (capitulo 3). Estes argumentos sdo ainda mais suportados para aquelas
populagBes onde hé auséncia de variacdo dos cantos no espaco geografico (Podos e
Warren 2007, Taft et al. 2011).

Assumindo que uma parcela de transmissdo inata esta envolvida na producédo dos
cantos dos caboclinhos estudados, a deteccdo de divergéncias entre as vocalizacGes de
diferentes populagBes sem elementos intermediarios evidencia forte isolamento entre
tais populagcdes. Mapear as variagdes nos cantos dos caboclinhos sob uma base de
dados que represente bem a cobertura geogréafica de cada populacdo surge como uma
linha de evidéncia crucial para descrever a organizacdo geografica entre
taxons/populacgdes cripticas no fendtipo e dindmicas no espaco. A nitida divergéncia
nas vocalizagdes encontradas aqui sem davida foi a chave para entender e caracterizar
as unidades fenotipicas, pois as mudancas na voz foram sempre acompanhadas de

mudancas no fenétipo, embora em diferente extensao.
Estruturacdo genética

Frente ao novo cenario sobre a possibilidade de organizacdo genética dentre 0s
caboclinhos, as analises cobrindo um expressivo nimero de loci (Toews et al. 2016),
considerando cerca de 30K SNPs, recuperaram marcada divergéncia quando se
observam as entidades em nivel especifico tal como sdo reconhecidas atualmente. Mais
que isso, as evidéncias apresentadas em combinacdo permitem diagnosticar unidades
genéticas em nivel infra-especifico. Abordagem analitica similar tem sido utilizada
para inferir limites de espécies e diferenciacdo gendmica em sistemas de répida
radiacdo entre espécies (Keller et al. 2012, Nosil e Feder 2012, Wagner et al. 2012).

Portanto, esse pode ser considerado o resultado mais expressivo obtido, mudando o
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paradigma sobre a impossibilidade de diferenciagdo molecular entre as espécies de
caboclinhos com distribuicdo meridional na América do Sul (Campagna et al. 2015).
A partir destas evidéncias de estruturacdo genetica apresentadas se impdem um novo
cendrio para caracterizar a historia demogréafica e organizacdo geogréafica de entidades
evolutivas neste grupo particular de Sporophila spp., surgindo como um ponto de

partida para desvendar o duro desafio de reconstruir a filogenia dos mesmos.

Em mais de 10 anos de estudos objetivando estabelecer as relacdes filogenéticas
e a demografia dos caboclinhos pouco se progrediu. Tais estudos obedeceram a uma
progressao gradual em relacdo as estratégias de analises moleculares mais tradicionais,
com base em marcadores neutros, chegando a era das analises moleculares incluindo
todo o genoma e buscando variagdo nos genes suscetiveis a sele¢do (Lijtmaer et al.
2004, Campagna et al. 2009, Campagna et al. 2011, Campagna et al. 2015, Campagna
et al. in pres.). Os principais argumentos para a falha em detectar monofila reciproca
em nivel especifico sdo rapida radiacdo, produto do polimorfismo ancestral e
organizagéo incompleta das linhagens envolvidas (Campagna et al. 2011, 2015). Tais
incongruéncias podem surgir como produto de processos bioldgicos, mas também

poderiam ser consequéncia de artefatos metodolégicos (Remsen 2005).

A partir de milhares de SNPs recuperou-se a existéncia de cinco populagdes
génicas considerando as analises de componentes principais em consonancia com 0s
resultados preliminares das analises de estrutura de agrupamento de individuos. Os
resultados baseados nas analises de sequenciamento mediante ddRADseq permitiu
diferenciar geneticamente a subespécie alopatrica/parapatrica S. crypta quase na
mesma extensdo da diferenciacdo observada para S. nigrorufa. Esta Ultima espécie
completamente alopatrica (em relacdo a outras espécies de caboclinhos) foi recuperada
numa politomia junto com outras espécies de caboclinhos do chamado grupo do Sul
em estudos anteriores mediante marcadores neutros (Lijtmaer et al. 2004, Campagna
et al. 2011). Além do padrdo de distribuicdo geografica unico, esses dois taxons
apresentaram divergéncias vocais e distingdo no padrdo de coloracdo na plumagem
definitiva dos machos significativas, as quais sdo evidéncias complementares que

ajudam a compreender 0s agrupamentos genéticos.

Sporophila bouvreuil e Sporophila pileata foram recuperadas como outros dois

agrupamentos genéticos a parte. A separacdo desses dois tdxons como espécies foi
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recentemente confirmada combinando andlises sobre o padrdo de plumagem,
distribuicdo geogréafica com evidéncias moleculares (Machado e Silveira 2010, 2011,
Campagna et al. 2013). Alternativamente, os resultados sugerem uma discreta
organizacdo infra-especifica em cada uma das respectivas espécies. Estimativas de
estrutura populacional revelaram que a populacdo de S. bouvreuil que reproduz
confinada a depresséo do rio Araguaia pode ser considerada uma unidade genética com
pouca mistura com relacdo aos demais agrupamentos do grupo bouvreuil. Isto
corroborado discretamente pela coloracdo na plumagem e pela divergéncia em relacao
as vocalizagbes comparado as outras duas linhagens de S. bouvreuil. Apesar das
diferencas diagnosticas marcantes no fenétipo de S. pileata sul e norte os resultados
evidenciam baixa diferenciacdo genética com base nos dados de sequenciamento
ddRADseq. O padrdo de isolamento por distancia geografica surge como uma
explicacdo que se ajusta a estes resultados sugerindo que a estruturacdo populacional é
fraca. Num primeiro momento este padrdo pode ser consequéncia da origem mais
recente destas linhagens num cenario de especiacdo em alopatria ou peripatria com
certa vazdo ao fluxo génico num sistema de diversificacdo em arco (ring species), e
direcionada por selecdo sexual (Irwin 2000, Marthinsen et al. 2008, Martins et al.
2016).

Em aves, taxons irmdos podem ser fortemente diferenciados em apenas um
pequeno namero de loci influenciados por selecéo ecoldgica ou sexual (Edwards et al.
2005). Apds caracterizar as diferencas fenotipicas sem radiagdo adaptativa evidente e
determinar a organizacdo geografica das diferentes populacGes reprodutivas, esperava-
se recuperar tal heterogeneidade genémica no atual conjunto de dados, capaz de
recuperar linhagens genéticas. Além disso, merece destaque que mais de 30 mil SNPs
analisados é apenas uma representacdo de parte do genoma dos caboclinhos, e uma
cobertura mais densa do genoma pode ser necessaria para detectar loci sobre pressdes
seletivas (Michel et al. 2010, Toews et al. 2016, Taylor e Campagna 2016).

2.5 Concluséao

Como principais defini¢fes foi possivel concluir que; (1) variagdes fenotipicas nas
populacbes ocorrem numa escala geografica ampla e as mudancas tendem a ser abruptas
de uma populacgéo para outra; (2) mudancas nas vocalizagdes associadas a distribuicdo
geografica das populac6es reprodutivas predizem mudancas discretas no padrao de
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plumagem; (3) sob multiplas linhas de evidéncia em conjunto € possivel diagnosticar as
populagdes de caboclinhos estudados e determinar que a0 menos as seis linhagens
identificadas representam um processo de divergéncia em pleno curso e aparentemente

sob diferentes niveis de diferenciacdo dentro desse processo de radiacao.

2.6 Recomendactes Taxondmicas e Nomenclatura

Revisbes taxonémicas considerando os taxons enfocados aqui apresentaram
resultados conservadores, sugerindo a separacdo como espécies independentes somente
S. bouvreuil e S. pileata (Machado 2008). Num segundo momento uma abordagem
molecular independente confirmou esta sugestdo de forma complementar (Campagna
et al. 2013). A presente investigacdo constitui a primeira analise quantitativa e objetiva
de atributos fenotipicos concatenadas com as linhas de evidéncias genéticas e
comportamentais sobre uma mesma base de dados. O nivel de diferenciacdo entre as
seis populacOes diagnosticadas anotando concordancias e discordancia entre todas as
linhas de evidéncias permitiu sugerir seis linhagens com caminhos evolutivos

independentes.

Sob a perspectiva do mais plural e integrador conceito de espécie Comprehensive
Biologic Species Concept (CBSC) uma recomendacdo seria promover a subespécie S. b.
crypta (Sick 1967) a espécie plena. Esse t&xon mantém sua identidade diagnosticavel
observando a plumagem final de machos, que por um mecanismo de retencdo de
caracteristicas de juvenil, ou de fémea. Assim apresentando um padrdo Unico de
plumagem (Sick 1967, Areta 2009), vocalizacdo divergente das demais populagdes e

parece isolada geograficamente e com evidéncias de estruturacdo molecular incipiente.

O nome Sporophila bouvreuil (Mller, 1776) se aplica para a populagao que neste
estudo foi designada como Sporophila bouvreuil populacdo do Nordeste (SbNE —

machos adultos marrons alaranjados).

A populacdo confinada a depressdo do rio Araguaia também pode representar
uma espécie incipiente, uma vez que pode ser diagnosticavel com base no padrdo de
coloracdo da plumagem definitiva dos machos (marrom rosado), apresenta
diferenciacdo vocal e distribuicdo potencial sugerindo uma populagédo espacialmente

segregada das demais com, talvez, uma estreita zona de parapatria. Foram encontrados
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sinais de estruturacdo genética nesta linhagem também. Este seria um taxon
correspondente ao nome Sporophila aurantia (Pelzeln 1870) a partir de uma série de
espécimes que procedem do rio Araguaia, Goiés, determinadas sob esse nome

(Hellmayr 1938). Embora estes espécimes ndo tenham sido revisados aqui.

Com base no refinamento da informacdo sobre a extensdo das variacOes
geograficas e fenotipicas dentro de Sporophila pileata recomenda-se a separacao deste
tdxon em duas espécies. Uma espécie com distribui¢do mais setentrional representando
a espécie nominal e uma espécie meridional supostamente sem nome. Ambas as
entidades sdo alopatricas ou, no maximo, tem estreita zona de contato no extremo oeste
da distribuicdo de ambas. O nome subespecifico Sporophila pileata paraguayensis
(Chubb, 1910), atribuido a um individuo procedente de Sapucai, Paraguai,
provavelmente estaria incluido na variagdo do tdxon nominal S. pileata. Sporophila
alaudina (Burmeister, 1856), com localidade tipo para Montevidéu, foi considerada um
erro, assim devendo este nome ser descartado. Um nome para esse tdxon precisa ser

fornecido.
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2.7 Tabelas

Tabela 2.1. Estatistica descritiva para 10 caracteres morfometricos de machos ao longo da
distribuicdo geogréfica do complexo Sporophila bouvreuil/pileata/nigrorufa com resultados
estratificados em seis populacgdes: Sporophila bouvreuil populacdo do vale do rio Araguaia
(Sbarag); Sporophila bouvreuil populacdo do nordeste (SbNE); Sporophila nigrorufa (Snig);
Sporophila bouvreuil crypta (Scry); Sporophila pileata populagéo do sul da distribuigdo (SpS);
Sporophila pileata populagdo do norte da distribuicdo (SpN), respectivamente.Erro padrdo
(SE), desvio padréo (SD), intervalo de confianca (IC) com limite inferior (LI) e limite superior

(LS), indice de Hand-Wing (HWI).

Variaveis N Média SD SE 95% IC Média Min  Max
LI LS

Culmen exposto, mm SpS 26 8.41 0.47 0.09 8.22 8.60 710 9.20
SpN 67 8.24 0.35 0.04 8.16 8.33 750 9.20

SbNE 53 8.01 0.44 0.06 7.89 8.13 7.00 8.98

Scry 24 8.26 0.35 0.07 8.11 8.41 7.60 8.92

Sbarag 46 7.81 0.43 0.06 7.68 7.94 7.17 8.80

Snig 27 8.38 0.49 0.10 8.18 8.57 742 9.10

Total 243 8.14 0.46 0.03 8.09 8.20 7.00 9.20

Altura Bico, mm SpS 26 6.52 0.24 0.05 6.43 6.62 6.20 7.10
SpN 64 6.36 0.34 0.04 6.28 6.45 510 7.00

SbNE 48 6.25 0.30 0.04 6.16 6.33 548 6.97

Scry 25 6.33 0.35 0.07 6.19 6.48 540 6.90

Sharag 42 5.87 0.41 0.06 5.74 6.00 520 7.70

Snig 27 6.51 0.35 0.07 6.37 6.65 580 7.60

Total 232 6.28 0.40 0.03 6.23 6.33 510 7.70

Largura Bico, mm SpS 26 6.85 0.46 0.09 6.66 7.03 5.40 7.90
SpN 67 6.44 0.31 0.04 6.36 6.52 552 7.00

SbNE 54 6.49 0.34 0.05 6.39 6.58 570 7.30

Scry 25 6.56 0.30 0.06 6.43 6.68 584 7.02

Sbarag 45 6.20 0.30 0.05 6.11 6.29 520 6.68

Snig 27 6.70 0.26 0.05 6.60 6.81 6.30 7.30

Total 244 6.49 0.38 0.02 6.44 6.54 520 7.90

Retriz, mm SpS 26 39.39 1.26 0.25 38.88 39.90 37.00 41.50
SpN 69 37.94 1.77 0.21 3751 38.36 33.50 41.50

SbNE 53 36.57 1.46 0.20 36.17 36.97 33.50 39.90

Scry 25 37.72 1.94 0.39 36.92 38.53 34.00 40.50

Sharag 46 37.25 159 0.23 36.78 37.72 33.50 41.50

Snig 27 36.71 143 0.28 36.14 37.27 34.00 39.50

Total 246 3751 1.80 0.11 37.29 37.74 33.50 41.50

Asa, mm SpS 26 54.14 1.39 0.27 53.58 54.70 51.60 57.50
SpN 69 53.10 1.74 0.21 52.68 53.52 49.25 57.00

SbNE 54 52.04 1.44 0.20 51.64 52.43 49.30 55.09

Scry 25 53.20 1.45 0.29 52.60 53.80 50.88 56.10

Sharag 46 51.91 1.37 0.20 51.50 52.31 48.90 54.22

Snig 27 50.55 0.96 0.19 50.17 50.94 48.00 52.27

169



Variaveis N Média SD SE 95% IC Média Min  Max
LI LS

Total 247 52.49 1.76 0.11 52.27 52.71 48.00 57.50

HWI SpS 26 23.65 2.56 0.50 22.62 24.68 18.52 29.63
SpN 69 22.22 2.24 0.27 21.68 22.75 12.50 26.59

SbNE 54 21.26 2.19 0.30 20.66 21.86 16.29 26.20

Scry 25 20.70 2.64 0.53 19.61 21.79 1490 2751

Sbarag 46 21.45 2.30 0.34 20.77 22.14 16.27 26.42

Snig 27 19.43 2.10 0.41 18.59 20.26 15.69 24.35

Total 247 21.56 2.53 0.16 21.24 21.87 12,50 29.63

Volume bico, mm3 SpS 26 62.72 6.96 1.37 59.90 65.53 45.46 72.89
SpN 65 55.04 11.49 1.43 52.19 57.88 0.00 69.83

SbNE 47 54.40 6.39 0.93 52.52 56.27 42.78 68.69

Scry 23 57.67 5.86 1.22 55.14 60.21 44.48 69.23

Sharag 42 47.49 5.71 0.88 45.71 49.27 37.15 59.89

Snig 27 61.01 6.28 1.21 58.53 63.50 49.47 73.08

Total 230 55.36 9.28 0.61 54.15 56.57 0.00 73.08

Massa, g SpS 17 8.68 0.54 0.13 8.40 8.96 7.60 9.50
SpN 51 8.19 0.51 0.07 8.04 8.33 7.20 9.80

SbNE 12 8.36 0.54 0.16 8.01 8.70 7.80 9.30

Scry 23 9.02 0.48 0.10 8.81 9.22 8.10 10.00

Sharag 43 7.87 0.53 0.08 7.71 8.04 6.70 9.00

Snig 25 8.00 0.94 0.19 7.61 8.39 6.00 9.80

Total 171 8.25 0.70 0.05 8.15 8.36 6.00 10.00

Comprimento total, mm SpS 25 98.17 3.10 0.62 96.89 99.45 92.00 303.0
SpN 67 98.25 2.58 0.32 97.62 98.88 91.00 305.0

SbNE m 97.81 2.67 0.40 97.00 98.62 91.50 (1)03.0

Scry 25 102.02 5.94 1.19 99.57 104.48 92.00 (1)10.0

Sbharag M 98.40 3.54 0.55 97.29 99.52 93.00 308.0

Snig 27 98.72 3.40 0.65 97.38 100.07 94.00 307.0

Total 299 98.65 3.60 0.24 98.18 99.12 91.00 (1)10.0

Tarso, mm SpS 26 13.60 0.50 0.10 13.39 13.80 12.50 15.00
SpN 68 13.26 0.38 0.05 13.17 13.36 1240 14.30

SbNE 48 13.54 0.55 0.08 13.37 13.70 12.30 14.81

Scry 24 14.38 0.53 0.11 14.15 14.60 13.00 15.46

Sharag 44 13.36 0.28 0.04 13.27 13.44 12.78 13.90

Snig 27 13.38 0.44 0.09 13.21 13.56 12,50 14.40

Total 237 13.50 0.54 0.04 13.43 13.57 12.30 15.46
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Tabela 2.2. Teste de Tukey HSD para 10 caracteres morfométricos de machos ao longo
da distribuicdo geografica do complexo Sporophila bouvreuil/pileata/nigrorufa
resultante do teste ANOVA paramétrica com nivel de significancia na diferenca das
médias (a) de 0.05 para com resultados estratificados em seis populagdes: Sporophila
bouvreuil populacdo do vale do rio Araguaia (Sharag); Sporophila bouvreuil populagéo
do nordeste (SbNE); Sporophila nigrorufa (Snig); Sporophila bouvreuil crypta (Scry);
Sporophila pileata populacéo do sul da distribuicdo (SpS); Sporophila pileata populacéo
do norte da distribuicdo (SpN), respectivamente.A e B: definem as populagdes
comparadas, diferenca média entre A e B (MD), erro padréo (SE), intervalo de confianca
(1C) com limite inferior (L) e limite superior (LS), indice de Hand-Wing (HW]1).

Variaveis A B MD SE o IC
LI LS
Culmen, mm  SpS SpN 0.166 0.097 0.524 -0.163 0.495
SpS SbNE ,40130" 0.100 0.001 0.060 0.742
SpS Scry 0.146 0.118 0.820 -0.257 0.549
SpS Sharag ,59711" 0.103 0.000 0.248 0.946
SpS Shig 0.031 0.115 1.000 -0.361 0.422
SpN SbNE 0.236 0.077 0.029 -0.026 0.497
SpN Scry -0.020 0.099 1.000 -0.358 0.319
SpN Sharag ,43154" 0.080 0.000 0.159 0.704
SpN Shig -0.135 0.095 0.718 -0.459 0.190
SbNE Scry -0.255 0.103 0.134 -0.606 0.095
SbNE Sharag 0.196 0.084 0.189 -0.091 0.483
SbNE Snig -,37060" 0.099 0.003 -0.707 -0.034
Scry Sharag ,45118" 0.105 0.000 0.093 0.810
Scry Snig -0.115 0.117 0.923 -0.515 0.284
Sharag Snig -,56641" 0.101 0.000 -0.912 -0.221
Altura Bico, SpS SpN 0.162 0.079 0.321 -0.108 0.432
mm
SpS SbNE 0.279 0.083 0.011 -0.004 0.562
SpS Scry 0.192 0.096 0.341 -0.134 0.517
SpS Sharag ,65485" 0.085 0.000 0.365 0.945
SpS Snig 0.013 0.094 1.000 -0.306 0.332
SpN SbNE 0.117 0.065 0.467 -0.105 0.339
SpN Scry 0.030 0.080 0.999 -0.244 0.304
SpN Sharag ,49274" 0.068 0.000 0.262 0.723
SpN Snig -0.149 0.078 0.403 -0.416 0.118
SbNE Scry -0.088 0.084 0.903 -0.374 0.199
SbNE Sharag ,37545" 0.072 0.000 0.130 0.621
SbNE Shig -0.266 0.082 0.017 -0.546 0.013
Scry Sharag ,46304" 0.086 0.000 0.170 0.757
Scry Snig -0.179 0.095 0.413 -0.501 0.144
Sharag Snig -,64172" 0.084 0.000 -0.928 -0.355
Largura Bico, SpS SpN ,40443" 0.077 0.000 0.144 0.665
mm
SpS SbNE ,35984" 0.079 0.000 0.090 0.629
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Variaveis A B MD SE o IC

LI LS
SpS Scry 0.290 0.093 0.025 -0.026 0.606
SpS Sharag ,64799" 0.082 0.000 0.370 0.926
SpS Shig 0.145 0.091 0.607 -0.165 0.455
SpN SbNE -0.045 0.061 0.977 -0.251 0.162
SpN Scry -0.115 0.078 0.680 -0.379 0.150
SpN Sharag ,24357" 0.064 0.002 0.026 0.461
SpN Shig -,25977" 0.076 0.009 -0.517 -0.002
SbNE Scry -0.070 0.080 0.952 -0.343 0.203
SbNE Sharag ,28815" 0.067 0.000 0.060 0.516
SbNE Snig -0.215 0.078 0.069 -0.481 0.051
Scry Sharag ,35822" 0.083 0.000 0.077 0.640
Scry Snig -0.145 0.092 0.615 -0.458 0.168
Sbarag Shig -,50333" 0.081 0.000 -0.778 -0.229
Retriz, mm  SpS SpN 1,45107" 0.370 0.002 0.191 2.711
SpS SbNE 2,81676" 0.385 0.000 1.506 4.128
SpS Scry 1,66446" 0.451 0.004 0.131 3.198
SpS Sharag 2,13803" 0.395 0.000 0.795 3.481
SpS Snig 2,68328" 0.442 0.000 1.179 4.188
SpN SbNE 1,36569" 0.294 0.000 0.366 2.366
SpN Scry 0.213 0.375 0.993 -1.065 1.491
SpN Sharag 0.687 0.306 0.222 -0.355 1.729
SpN Snig 1.232 0.365 0.011 -0.011 2.475
SbNE Scry -1.152 0.390 0.040 -2.481 0.176
SbNE Sharag -0.679 0.324 0.294 -1.782 0.425
SbNE Shig -0.133 0.380 0.999 -1.428 1.161
Scry Sharag 0.474 0.400 0.844 -0.887 1.834
Scry Shig 1.019 0.446 0.205 -0.501 2.538
Sharag Snig 0.545 0.390 0.728 -0.782 1.873
Asa, mm SpS SpN 1.039 0.339 0.029 -0.116 2.193
SpS SbNE 2,10205" 0.352 0.000 0.904 3.300
SpS Scry 0.943 0.413 0.204 -0.462 2.349
SpS Sharag 2,23473" 0.362 0.000 1.004 3.466
SpS Shig 3,58557" 0.405 0.000 2.207 4.964
SpN SbNE 1,06312" 0.268 0.001 0.152 1.975
SpN Scry -0.096 0.344 1.000 -1.267 1.075
SpN Sharag 1,19580" 0.281 0.000 0.241 2.151
SpN Shig 2,54663" 0.335 0.000 1.408 3.686
SbNE Scry -1.159 0.357 0.016 -2.373 0.055
SbNE Sharag 0.133 0.296 0.998 -0.874 1.139
SbNE Snig 1,48352" 0.347 0.000 0.301 2.666
Scry Sharag 1,29155" 0.366 0.007 0.045 2.538
Scry Snig 2,64239" 0.409 0.000 1.250 4.035
Sharag Snig 1,35084" 0.357 0.003 0.135 2.567

172



Variaveis A B MD SE o IC

LI LS

HWI SpS SpN 1.435 0.530 0.078 -0.370 3.240
SpS SbNE 2,38798" 0.550 0.000 0.516 4.260
SpS Scry 2,95118" 0.645 0.000 0.754 5.148
SpS Sharag 2,19734" 0.565 0.002 0.273 4.122
SpS Snig 4,22446" 0.633 0.000 2.069 6.380
SpN SbNE 0.953 0.419 0.208 -0.472 2.378
SpN Scry 1.516 0.538 0.058 -0.315 3.348
SpN Sharag 0.763 0.439 0.508 -0.730 2.256
SpN Snig 2,78973" 0.523 0.000 1.009 4570
SbNE Scry 0.563 0.557 0.914 -1.334 2.461
SbNE Sharag -0.191 0.462 0.998 -1.764 1.383
SbNE Snig 1.836 0.543 0.011 -0.012 3.685
Scry Sharag -0.754 0.573 0.776 -2.703 1.195
Scry Snig 1.273 0.640 0.351 -0.904 3.450
Sharag Snig 2,02712" 0.559 0.005 0.125 3.929

Volume bico, SpS SpN 7,67992" 1.877 0.001 1.284 14.076

mm?3
SpS SbNE 8,31819" 1.977 0.001 1.582 15.055
SpS Scry 5.042 2.316 0.252 -2.847 12.932
SpS Sharag 15,22690" 2.019 0.000 8.349 22.105
SpS Snig 1.702 2.223 0.973 -5.871 9.276
SpN SbNE 0.638 1.549 0.998 -4.639 5.916
SpN Scry -2.638 1.963 0.760 -9.325 4.050
SpN Sharag 7,54698" 1.602 0.000 2.090 13.004
SpN Snig -5.978 1.852 0.018 -12.288 0.333
SbNE Scry -3.276 2.059 0.605 -10.290 3.738
SbNE Sharag 6,90871" 1.718 0.001 1.056 12.761
SbNE Snig -6.616 1.954 0.011 -13.272 0.040
Scry Sharag 10,18451" 2.098 0.000 3.035 17.334
Scry Snig -3.340 2.296 0.693 -11.161 4.481
Sbarag Shig - 1.996 0.000 -20.323 -6.726

13,52450"

Massa, g SpS SpN 0.491 0.168 0.045 -0.083 1.065
SpS SbNE 0.318 0.226 0.722 -0.455 1.091
SpS Scry -0.339 0.192 0.489 -0.995 0.317
SpS Sharag ,80205" 0.172 0.000 0.215 1.390
SpS Snig ,68047" 0.188 0.005 0.036 1.325
SpN SbNE -0.173 0.192 0.946 -0.831 0.485
SpN Scry -,82953" 0.150 0.000 -1.345 -0.314
SpN Sharag 0.311 0.124 0.127 -0.113 0.736
SpN Snig 0.190 0.146 0.786 -0.311 0.690
SbNE Scry -0.657 0.213 0.029 -1.387 0.073
SbNE Sharag 0.484 0.196 0.138 -0.186 1.153
SbNE Snig 0.362 0.210 0.519 -0.358 1.082
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Variaveis A B MD SE o IC
LI LS
Scry Sharag 1,14080" 0.155 0.000 0.611 1.671
Scry Shig 1,01922" 0.173 0.000 0.427 1.612
Sbarag Shig -0.122 0.151 0.966 -0.637 0.394
Comprimento SpS SpN -0.079 0.805 1.000 -2.820 2.663
total, mm
SpS SbNE 0.358 0.860 0.998 -2.572 3.287
SpS Scry -3,85400" 0.971 0.001 -7.162 -0.546
SpS Sharag -0.237 0.871 1.000 -3.205 2.731
SpS Shig -0.554 0.953 0.992 -3.801 2.692
SpN SbNE 0.436 0.666 0.987 -1.834 2.706
SpN Scry -3,77543" 0.805 0.000 -6.517 -1.034
SpN Sharag -0.158 0.681 1.000 -2.478 2.161
SpN Shig -0.476 0.783 0.990 -3.142 2.191
SbNE Scry -4,21155" 0.860 0.000 -7.141 -1.282
SbNE Sharag -0.594 0.745 0.968 -3.134 1.945
SbNE Snig -0.912 0.839 0.886 -3.771 1.948
Scry Sharag 3,61712" 0.871 0.001 0.649 6.585
Scry Snig 3,29978" 0.953 0.008 0.053 6.546
Sbarag Shig -0.317 0.851 0.999 -3.216 2.582
Tarso, mm SpS SpN 0.332 0.102 0.017 -0.016 0.680
SpS SbNE 0.061 0.108 0.993 -0.306 0.429
SpS Scry -,78051" 0.125 0.000 -1.208 -0.353
SpS Sharag 0.237 0.110 0.259 -0.136 0.611
SpS Snig 0.215 0.122 0.492 -0.200 0.629
SpN SbNE -0.271 0.084 0.017 -0.555 0.014
SpN Scry -1,11240" 0.105 0.000 -1.471 -0.754
SpN Sharag -0.095 0.086 0.880 -0.387 0.197
SpN Snig -0.117 0.101 0.854 -0.461 0.226
SbNE Scry -,84167" 0.111 0.000 -1.219 -0.464
SbNE Sharag 0.176 0.093 0.402 -0.139 0.491
SbNE Snig 0.154 0.107 0.703 -0.210 0.517
Scry Sharag 1,01780" 0.112 0.000 0.635 1.401
Scry Snig ,99519" 0.124 0.000 0.572 1.419
Sharag Snig -0.023 0.108 1.000 -0.392 0.346
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2.8 Anexos

Anexo 2.1. Tabela com todos os espécimes examinados nesse estudo, incluindo
individuos anilhados e peles de museus. Apenas 0s registros provenientes da base de
dados Wikiaves néo séo listados.

Museu/AN  No ) )
ILHA MUSEU DATA TAXON SEXO  LOCALIDADE EsT/PAis
MN 27109 2.12.1939 Sporophila b. crypta LINHARES, LAGOA ES
MN 27108 2.11.0000 Sporophila b. crypta LINHARES ES
MN 27110 Sporophila b. crypta ES
MN 27421 Sporophila b. crypta FAZ EUROPA, LINHARES ES
MN 27724 Sporophila b. crypta FAZ EUROPA, LINHARES ES
MN 26457 7.12.1939 Sporophila b. crypta LINHARES, LAGOA ES
AMNH 801478 03.12.1965  Sporophila b. crypta M RIO DE JANEIRO RJ
AMNH 801479 07.12.1965  Sporophila b. crypta F RIO DE JANEIRO RJ
MN 31061 21.11.1965  Sporophila b. crypta ITAGUAI RJ
MN 31060 21.11.1965  Sporophila b. crypta ITAGUAI RJ
MN 27083 7.12.1939 Sporophila b. crypta LINHARES, LAGOA RJ
MUZUSP 78842 13.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78843 13.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78844 13.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78845 13.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78846 13.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78847 13.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78849 13.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78848 13.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78850 13.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78851 15.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78852 15.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78853 15.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78854 15.10.2007  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78855 15.10.2007  Sporophila b. crypta F CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 78856 15.10.2007  Sporophila b. crypta F CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
D144296 13.12.2014  Sporophila b. crypta M MARICA RJ
D144297 13.12.2014  Sporophila b. crypta M MARICA RJ
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C100729 14.12.2014  Sporophila b. crypta M ARMAGAO DOS BUZIOS RJ
MCP 4368 16.12.2014  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MCP 4367 16.12.2014  Sporophila b. crypta M CAMPOS DOS GOYTACAZES RJ
MUZUSP 28140 14.10.1942  Sporophila b. crypta cf. F GUARAPARI ES
MUZUSP 28139 14.10.1942  Sporophila b. crypta cf. F GUARAPARI ES
C100730 19.2.2015 Sporophila bouvreuil M MOGI DAS CRUZES SP
C100738 21.2.2015 Sporophila bouvreuil. M MOGI DAS CRUZES SP
MUZUSP 39333 251957 Sporophila bouvreuil M iﬁiﬁ%ﬁ'ﬁ?”’&o' AL
MUZUSP 39332 27.2.1957 Sporophila bouvreuil M USINA SINIMBU AL
MUZUSP 39331 19.2.1957 Sporophila bouvreuil M USINA SINIMBU AL
MUZUSP 39330 14.2.1957 Sporophila bouvreuil M USINA SINIMBU AL
MUZUSP 39329 8.2.1957 Sporophila bouvreuil M USINA SINIMBU AL
MUZUSP 37750 12.10.1951  Sporophila bouvreuil M RIO LARGO AL
MUZUSP 37751 31.10.1951  Sporophila bouvreuil M ALAGOAS AL
MUZUSP 14340 24.1.1933 Sporophila bouvreuil M ILHA DA BIMBARRA BA
MUZUSP 11340 12.11.1933  Sporophila bouvreuil M SES;EBAS’ PROXA MADRE DE BA
MUZUSP 14342 12.2.1933 Sporophila bouvreuil F BHAIA BA
MCP 15.03.2014  Sporophila bouvreuil M RODA VELHA BA
AMNH 244844 27.03.1927  Sporophila bouvreuil M JUAZEIRO BA
AMNH 41274 Sporophila bouvreuil M BA
FM 63600 4.09.1923 Sporophila bouvreuil F MARANHAO BRASIL
FM 63599 3.09.1923 Sporophila bouvreuil F MARANHAO BRASIL
MCZz 169595 12.11.1933  Sporophila bouvreuil M BAHIA, RECONCAVO BRASIL
MCZ 169595 31.01.1933  Sporophila bouvreuil M PROXIMO A MADRE DEUS, BAHIA BRASIL
MCz 73545 Sporophila bouvreuil M BAHIA BRASIL
ANSP 9823 Sporophila bouvreuil M PARA BRASIL
ANSP 9822 Sporophila bouvreuil M ? BRASIL
ANSP 53633 Sporophila bouvreuil M ? BRASIL
MUZUSP 42122 18.8.1958 Sporophila bouvreuil M ITAPIPOCA CE
MUZUSP 42123 20.8.1958 Sporophila bouvreuil F ITAPIPOCA CE
AMNH 244827 11.12.1926 Sporophila bouvreuil M QUIXADA CE
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AMNH 514673 04.09.1839  Sporophila bouvreuil M ES
AMNH 514672 13.08.1879  Sporophila bouvreuil M ES
MUZUSP 85414  28.10.2009  Sporophila bouvreuil M e n e aasaia o 18KM 60
MUZUSP 85413  28.10.2009  Sporophila bouvreuil M N n e aaaoaa o 18KM 60
MUZUSP 85415  28.10.2009  Sporophila bouvreuil Mo i 18EM 6o
C100700 18.2.2014 Sporophila bouvreuil M BRITANIA GO
C100698 18.2.2014 Sporophila bouvreuil M BRITANIA GO
C100699 18.2.2014 Sporophila bouvreuil M BRITANIA GO
C100697 19.2.2014 Sporophila bouvreuil M BRITANIA GO
C100693 19.2.2014 Sporophila bouvreuil M BRITANIA GO
C100694 19.2.2014 Sporophila bouvreuil M BRITANIA GO
COLETA 18.2.2014 Sporophila bouvreuil M BRITANIA GO
ANSP 9824 Sporophila bouvreuil M CAYENNE Ss:,\?gENSAA
ANSP 10747 Sporophila bouvreuil M CAYENNE S:Z,\'?C’\'E’\IS';
MN 14741 Sporophila bouvreuil SAO BENTO MA
MUZUSP 6816 8.2.1907 Sporophila bouvreuil M MARANHAO MA
AMNH 514670 02.03.1907  Sporophila bouvreuil M BOA VISTA MA
AMNH 244830 14.03.1926  Sporophila bouvreuil M PARISES ROSARIOS MA
AMNH 244829 14.03.1926  Sporophila bouvreuil M PARISES ROSARIOS MA
C100715 21.03.2014  Sporophila bouvreuil M COROMANDEL MG
MUzUSP 35334 5.9.1944 Sporophila bouvreuil M '\DAS :;:;‘\IADZ'IA‘;:ACSE ;gADOD,\EAﬁ\? GKOMS, MT
MUZUSP 85409 25.10.2009  Sporophila bouvreuil M BARRA DO GARCAS MT
MUZUSP 82693 18.5.2008 Sporophila bouvreuil | S. F. DO ARAGUAIA MT
MCP 14.2.2014 Sporophila bouvreuil F ARAGUAIANA MT
AMNH 128869 28.11.1911  Sporophila bouvreuil F MARAJO PA
FAZ. MARIA PANA ILHA DO
MN 44085 Sporophila bouvreuil MARAJO, MUNICIPIO COCHOEIRA PA
DO ARARI
MN 17773 Sporophila bouvreuil (Fé‘S'zTDIF?UTSDO’ ANATIPURU PA
FAZ. MARIA PANA ILHA DO
MN 44083 Sporophila bouvreuil MARAJO, MUNICIPIO COCHOEIRA PA

DO ARARI
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MUZUSP 82318 18.1.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUzUSsP 90293 9.9.2010 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84101 3.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 90292 9.9.2010 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84100 3.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUzUSsP 84099 3.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84098 3.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84097 1.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84096 3.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84095 3.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84094 3.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84093 3.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84092 1.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84091 1.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MUZUSP 84090 3.9.2009 Sporophila bouvreuil M SANTANA DO ARAGUAIA PA
MN 24774 Sporophila bouvreuil EESEESSOMP%F;II\?:;AB’USCAOO PE
MN 24918 Sporophila bouvreuil ENGENHO PIRAJA, MERCES PE
MUZUSP 18610 31.12.1938  Sporophila bouvreuil M ITAMARACA PE
MUZUSP 18611 13.12.1938  Sporophila bouvreuil M ZAPERA, FAZENDA A. BENTO PE
MUZUSP 18612 3.1.1939 Sporophila bouvreuil M ITAMARACA PE
MUZUSP 63487 8.6.1971 Sporophila bouvreuil M AGUA AZUL, VICENZA PE
MUZUSP 18609 3.1.1939 Sporophila bouvreuil F PERNAMBUCO PE
MUZUSP 34286 12.9.1950 Sporophila bouvreuil I VITORIA PE
AMNH 244826 05.02.1927  Sporophila bouvreuil F GUARANHUNS PE
AMNH 244825 05.02.1926  Sporophila bouvreuil M GARANHUNS PE
AMNH 244823 05.03.1926  Sporophila bouvreuil M PALMARES PE
AMNH 244824 05.03.1927  Sporophila bouvreuil M PALMARES PE
MUZUSP 79445 12.1.2008 Sporophila bouvreuil M MOGI DAS CRUZES SP
MUZUSP 77830 24.2.2007 Sporophila bouvreuil M MOGI DAS CRUZES SP
MUZUSP 77829 24.2.2007 Sporophila bouvreuil M MOGI DAS CRUZES SP
MUZUSP 77828 24.2.2007 Sporophila bouvreuil M MOGI DAS CRUZES SP
MUZUSP 698 31.1.1919 Sporophila bouvreuil M VILLA EMA SP
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MUZUSP 3098 28.12.1896  Sporophila bouvreuil M SP SP
MUZUSP 76112  28.03.2002  Sporophila bouvreuil mo FAZ ROMIMARGDIRETADORIO 1o
MUZUSP 85412 30.10.2009  Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
MUZUSP 85411 30.10.2009  Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
MUZUSP 85410 2.11.2009 Sporophila bouvreuil M ARAGUACEMA TO
COLETA 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100710 3.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100711 3.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100712 3.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100725 4.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100713 4.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100714 4.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100695 26.2.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
26.2.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100696 27.2.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100701 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100702 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100703 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100704 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100705 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100706 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100707 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100708 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
C100709 1.03.2014 Sporophila bouvreuil M LAGOA DA CONFUSAO TO
AMNH 128864  29.12.1912  Sporophila bouvreuil F ’;m“E"SmUBA PAR. DE
AMNH 128868 13.11.1901  Sporophila bouvreuil M SANTA MARIA MEXIANA PA
ANSP 9821 Sporophila bouvreuil M BRASIL
MN 31459 Sporophila bouvreuil JEQUITINHONHA MG
MUZUSP 40600 13.8.1957 Sporophila bouvreuil M MARANGUAPE
D144317 02.01.2014  Sporophila nigrorufa M PIRACANJUBA GO
D144288 21.03.2014  Sporophila nigrorufa M COROMANDEL MG
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MUZUSP 78114 28.7.1997 Sporophila nigrorufa M MT MT
MUZUSP 78117 28.7.1997 Sporophila nigrorufa M MT MT
MUZUSP 78116 28.7.1997 Sporophila nigrorufa M MT MT
MUZUSP 78115 28.7.1997 Sporophila nigrorufa F MT MT
12.2.2014 Sporophila nigrorufa M ARAGUAIANA MT
C100663 14.01.2014  Sporophila nigrorufa M iyt SANTISSIMA MT
C100664 14012014  Sporophila nigrorufa Mo A BEADA SANTISSIMA MT
100665 16.01.2014  Sporophila nigrorufa F VA B A DA SANTISSIMA MT
C100666 17.1.2014 Sporophila nigrorufa M \T/QICDB AEID‘Q DA SANTISSIMA MT
C100667 19.1.2014  Sporophila nigrorufa M iyt SANTISSIMA MT
C100669 20.1.2014  Sporophila nigrorufa M iyt SANTISSIMA MT
C100670 20.1.2014  Sporophila nigrorufa M iyt SANTISSIMA MT
C100671 21.1.2014 Sporophila nigrorufa M \T/QICDBAESQ DA SANTISSIMA MT
C100672 21.1.2014 Sporophila nigrorufa M \T/QICDBAESQ DA SANTISSIMA MT
C100673 22.1.2014 Sporophila nigrorufa M \T/:QLICSAES: DA SANTISSIMA MT
C100674 2212014  Sporophila nigrorufa M Mippiytiig SANTISSIMA MT
C100675 22.1.2014 Sporophila nigrorufa M \L/LLCAI‘EEELAA S.T./PONTESE MT
C100676 23.1.2014 Sporophila nigrorufa M \L/IALC'ZSE;A S.T./PONTES E MT
C100677 23.1.2014 Sporophila nigrorufa M \L/IALC'ZSE;A S.T./PONTESE MT
C100679 23.1.2014 Sporophila nigrorufa M \L/,LLCAESE;A S.T./PONTESE MT
C100680 2412014  Sporophila nigrorufa M ‘L’LLC’*EEELAA S.T./PONTESE MT
C100681 24.1.2014 Sporophila nigrorufa M ¥|I?L|CDB AESQ DA SANTISSIMA MT
C100682 25.1.2014 Sporophila nigrorufa M \T/FLIIG;ED‘Q DA SANTISSIMA MT
100683 26.12014  Sporophila nigrorufa M VILA BELA DA SANTISSIMA MT

TRINDADE
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ILHA Museu
[ VILA BELA DA SANTISSIMA

C100684 26.1.2014 Sporophila nigrorufa M TRINDADE MT
L VILA BELA DA SANTISSIMA

C100685 26.1.2014 Sporophila nigrorufa M TRINDADE MT
I VILA BELA DA SANTISSIMA

C100686 27.1.2014 Sporophila nigrorufa M TRINDADE MT
I VILA BELA DA SANTISSIMA

D144328 27.1.2014 Sporophila nigrorufa M TRINDADE MT
I VILA BELA DA SANTISSIMA

C100686 27.1.2014 Sporophila nigrorufa F TRINDADE MT
I VILA BELA DA SANTISSIMA

100688 29.1.2014 Sporophila nigrorufa M TRINDADE MT
I VILA BELA DA SANTISSIMA

COLETA 29.1.2014 Sporophila nigrorufa M TRINDADE MT
I VILA BELA DA SANTISSIMA

C100689 30.1.2014 Sporophila nigrorufa I TRINDADE MT
I VILA BELA DA SANTISSIMA

C100690 30.1.2014 Sporophila nigrorufa I TRINDADE MT
I VILA BELA DA SANTISSIMA

C100691 30.1.2014 Sporophila nigrorufa | TRINDADE MT
I VILA BELA DA SANTISSIMA

C100692 30.1.2014 Sporophila nigrorufa | TRINDADE MT

AMNH 199127  29.10.1967  Sporophila pileata M CORRIENTES :RGENT'N

C100653 20.12.2013  Sporophila pileata M PARNA EMAS GO

C100654 22.12.2013  Sporophila pileata M PARNA EMAS GO

C100655 23.12.2013  Sporophila pileata M PARNA EMAS GO

C100656 24.12.2013  Sporophila pileata M FRENTE PARNA EMAS GO

C100657 24.12.2013  Sporophila pileata M FRENTE PARNA EMAS GO

COLETA 24.12.2013  Sporophila pileata M FRENTE PARNA EMAS GO

C100658 26.12.2013  Sporophila pileata M PARNA EMAS GO

C100659 26.12.2013  Sporophila pileata M PARNA EMAS GO

C100661 28.12.2013  Sporophila pileata M PARNA EMAS GO

100662 28.12.2013  Sporophila pileata M PARNA EMAS GO

C100716 21.03.2014  Sporophila pileata M COROMANDEL MG

C100717 24.03.2014  Sporophila pileata M UBERABA MG

D107085 9.3.2013 Sporophila pileata M SACRAMENTO MG

D107092 12.3.2013 Sporophila pileata M SACRAMENTO MG

D107093 12.3.2013 Sporophila pileata M SACRAMENTO MG
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D107094 12.3.2013 Sporophila pileata M SACRAMENTO MG
D107095 12.3.2013 Sporophila pileata M SACRAMENTO MG
D107096 14.3.2013 Sporophila pileata M SACRAMENTO MG
D107097 14.3.2013 Sporophila pileata M SACRAMENTO MG
D107099 14.3.2013 Sporophila pileata M SACRAMENTO MG

MCP 4384 18.3.2013 Sporophila pileata M SACRAMENTO MG
MUZUSP 13326 11.9.1930 Sporophila pileata F PORTO ESPERANCA MT
AMNH 320651 28.11.1930  Sporophila pileata M ESTANCIA DO COAGNAZU PARAGUAI
AMNH 320202 20.10.1930  Sporophila pileata M ol COLONIA PARAGUAI
AMNH 320203 23.10.1930  Sporophila pileata M ol oA COLONIA PARAGUAI
AMNH 320206  24.10.1930  Sporophila pileata M ol et COLONIA PARAGUAI
AMNH 320204 24101930  Sporophila pileata M f;SEEE%ED\ékLéi'CA’ COLONIA PARAGUAI
AMNH 320205 24101930  Sporophila pileata Mo STEDE LA RICA COLONIA PARAGUAI
C71299 16.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107055 20.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107056 21.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107058 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107063 25.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107064 25.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107065 25.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107067 28.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107068 28.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107069 6.2.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107070 6.2.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
C71295 13.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
C71296 14.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR
D107066 25.1.2013 Sporophila pileata M PIRAI DO SUL PR

AMNH 822161 30.01.1973  Sporophila pileata M SAO BORJA RS

AMNH 315894 20.02.1929  Sporophila pileata M NONOAI, PASSO DA ESTRADA RS
C71276 30.12.2012  Sporophila pileata M CRUZ ALTA RS
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Ccr1277 30.12.2012  Sporophila pileata M CRUZ ALTA RS
C71278 30.12.2012  Sporophila pileata M CRUZ ALTA RS
C71264 21.12.2012  Sporophila pileata M LAGOA VERMELHA/ P FUNDO RS
C71265 22.12.2012  Sporophila pileata M PASSO FUNDO RS
C71266 22.12.2012  Sporophila pileata M PASSO FUNDO RS
C71267 22.12.2012  Sporophila pileata M PASSO FUNDO RS
C71268 23.12.2012  Sporophila pileata M SANTA B. DO SUL RS
C71269 23.12.2012  Sporophila pileata M SANTA B. DO SUL RS
C71270 23.12.2012  Sporophila pileata M SANTA B. DO SUL RS
C71271 23.12.2012  Sporophila pileata M SANTA B. DO SUL RS
Cr1272 23.12.2012  Sporophila pileata M SANTA B. DO SUL RS
C71273 23.12.2012  Sporophila pileata M SANTA B. DO SUL RS
MCP 26.3.2012 Sporophila pileata M SAO FRANCISCO DE ASSIS RS
MCP 26.3.2012 Sporophila pileata M SAO FRANCISCO DE ASSIS RS
C71274 26.3.2012 Sporophila pileata M SAO FRANCISCO DE ASSIS RS
C71275 26.3.2012 Sporophila pileata M SAO FRANCISCO DE ASSIS RS
C71258 17.12.2012  Sporophila pileata M VACARIA RS
C71259 18.12.2012  Sporophila pileata M VACARIA RS
C71260 19.12.2012  Sporophila pileata M VACARIA RS
FM 123655 25.01.1941  Sporophila pileata M SAOPAULO sP
FM 123656 3.02.1941 Sporophila pileata M MUNICIPIO DE LINS SP
FM 123654 24.01.1941  Sporophila pileata M MUNICIPIO DE LINS SP
FM 123657 1.2.1941 Sporophila pileata M MUNICIPIO DE LINS SP
MUZzUSP 1720 10.12.00 Sporophila pileata M SAO PAULO SP
MUZUSP 10686 19.3.1926 Sporophila pileata M ITATIBA SP
MUZUSP 26292 1.2.1941 Sporophila pileata M MUNICIPIO DE LINS SP
MUZUSP 26293 1.2.1941 Sporophila pileata M MUNICIPIO DE LINS SP
MUZUSP 26294 24.1.1941 Sporophila pileata M MUNICIPIO DE LINS SP
MUZUSP 26295 13.2.1941 Sporophila pileata F MUNICIPIO DE LINS SP
MUZUSP 26296 15.2.1941 Sporophila pileata M BARRA DO RIO DOURADO SP
MUZUSP 26297 25.1.1941 Sporophila pileata M BARRA DO RIO DOURADO SP
MUZUSP 54127 11.11.1963  Sporophila pileata M AVARE sp
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MUZUSP 76717 21.12.2005  Sporophila pileata M LAGOA BURI SP
MUZUSP 76718 19.12.2005  Sporophila pileata M LAGOA BURI SP
MUZUSP 77831 23.2.2007 Sporophila pileata M SANTA GERTRUDES SP
MUZUSP 77832 23.2.2007 Sporophila pileata M SANTA GERTRUDES SP
MUZUSP 77833 23.2.2007 Sporophila pileata M SANTA GERTRUDES SP
MUZUSP 77834 23.2.2007 Sporophila pileata M SANTA GERTRUDES SP
C100651 18.12.2013  Sporophila pileata M PEREIRA BARRETO SP
C100652 18.12.2013  Sporophila pileata M PEREIRA BARRETO SP
D107075 28.2.2013 Sporophila pileata M DOURADO SP
D107076 28.2.2013 Sporophila pileata M DOURADO SP
D107077 1.3.2013 Sporophila pileata F DOURADO SP
D107078 1.3.2013 Sporophila pileata I DOURADO SP
D107079 1.3.2013 Sporophila pileata I DOURADO SP
D107080 1.3.2013 Sporophila pileata M DOURADO SP
D107084 2.3.2013 Sporophila pileata M DOURADO SP
D107071 19.2.2012 Sporophila pileata F ITARARE SP
D107072 20.2.2012 Sporophila pileata M ITARARE SP
D107073 24.2.2013 Sporophila pileata M ITARARE SP
MUZUSP 23753 14.3.1937 Sporophila pileata M UNNA Sp?
MN 31197 15.9.54 Sporophila pileata cf. ARAGARGCAS, GOIAS GO
MN 14834 29.2.1947 Sporophila pileata cf. PLANALTINA GO
MUZUSP 15314 12.9.1934 Sporophila pileata cf. M RIO DAS ALMAS GO
MUZUSP 15316 12.9.1934 Sporophila pileata cf. M ZALiAE:lSDA THOME PINTO, RIO DAS GO
C100739 6.3.2015 Sporophila pileata cf. M TERENOS MS
MUZUSP 17530 5.9.1937 Sporophila pileata cf. M PORTAL DA SERRA AZUL MT
MUZUSP 17531 12.9.1937 Sporophila pileata cf. M PORTAL DA SERRA AZUL MT
MUZUSP 23754 14.3.1937 Sporophila pileata cf. F UNNA SP
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Anexo 2.2. Prancha ilustrando o repertério de notas da populagdo Sporophila pileata “sul”.
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Anexo 2.3. Prancha ilustrando o repertério de notas da populacdo Sporophila pileata “norte”.
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Localidade: Fazenda Cuiaba (CUIABA) e Fazenda 4N (4N), Piarai do Sul, PR; Unidade de
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Anexo 2.4. Prancha ilustrando o repertério de notas da populagdo Sporophila nigrorufa.
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Localidades: Vila Bela da Santissima Trindade e Pontes e Lacerda, MT. Todas as gravagdes
procedentes destes dois municipios em diferentes localidades.
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Anexo 2.5. Prancha ilustrando o repertério de notas da populacdo Sporophila bouvreuil
Araguaia.
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Localidade: Araguaiana, MT (Arag); Britania, GO (Brit); Lagoa da Confusdo, TO (LC).
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Anexo 2.6. Prancha ilustrando o repertério de notas da populagéo Sporophila b. crypta.
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Anexo 2.7. Prancha ilustrando o repertério de notas da populacdo Sporophila bouvreuil
Nordeste.
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Capitulo I11. Reconhecimento espécie-especifico em caboclinhos e patativas.
3.1. Introducéo

Diferentes sinais comportamentais co-especificos permeiam o processo de selecao
sexual (Collins 2004) e interacBes competitivas e reprodutivas entre individuos podem
ter implicac@es diretas no isolamento pré-pareamentos (premating) em espécies, produto
de radiacdo recente (Searcy 1997, Grant e Grant 2002). Fendtipos transmitidos
geneticamente como coloragdo, forma de estruturas ou mesmo formas de comunicacgéo
inatas tendem a acelerar o isolamento reprodutivo entre linhagens, resultando em
especiacdo com barreiras pds-zigéticas (Price 2008, Mason et al. 2016). Sinais
transmitidos culturalmente como vocalizagbes em Oscines sdo reconhecidos como
promotores de isolamento reprodutivo entre populagcfes, uma vez que podem determinar
pareamentos ndo aleatdrios em radiacdes rapidas (Price 1998, Servedio 2015). Sons
discriminados entre espécies ou populacBes proximamente relacionadas e vizinhas
refletem o estagio final de isolamento reprodutivo (Edwards et al. 2005). Contudo,
espécies incipientes com transmissdo cultural do canto, muitas vezes, apresentam
permeabilidade entre sinais vocais 0 que pode impulsionar ou favorecer a hibridacédo ou
introgressdo quando em contato (Lynch et al. 1989, Helbig et al. 2001, Qvarnstrom et al.
2016). Padrdes discordantes entre extrema constancia e variabilidade dos cantos no
espaco e no tempo podem ter significativas consequéncias evolutivas (Martens 1996).
Entender e inferir esses padrdes em sistemas de estudo comparaveis fornece grande
oportunidade para testar o papel deste tipo de variacdo na radiacdo de espécies recentes
no Neotrdpico.

Evidéncias aportam que individuos podem atender com maior interesse a sinais
comportamentais dentro de uma mesma populacdo do que de populacBes estrangeiras
(Catchpole e Slater 2008, Koetz-Trowse 2011). Tais respostas supostamente causam
depressdo ou bloqueio ao fluxo génico entre pares de populagdes aparentadas (Uy et al.
2009). Por outro lado, h& casos reconhecidos onde respostas comportamentais
equivalentes ou mesmo mais vigorosas podem ser geradas simulando contato entre
individuos n@o vizinhos ou “estrangeiros” espacialmente (Weedon e Falls 1959,
Ydenberg et al. 1988). Processo este que deve agir em favor de mistura génica (Baldassare
e Webster 2013). Diferencas no padrdo de respostas comportamentais contra vozes de

diferentes origens geograficas associadas ao reconhecimento espécie-especifico
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(Paterson 1985) permitem explorar evidéncia direta sobre a funcao desse comportamento

para o isolamento reprodutivo entre populac6es (Grant e Grant 2002, Hamao 2016).

Competicdo entre machos co-especificos pode ter papel crucial no blogueio ou
incremento de introgressao entre espécies proximamente relacionadas (Ratcliffe e Grant
1985, Qvarnstron et al. 2012). Em Oscines, quando machos de diferentes populagdes ou
mesmo de espécies incipientes competem vocalmente, 0s cantos tendem a convergir
quanto ao compartilhamento de silabas para promover melhor comunicacdo (Haavie et
al. 2004). Isso porque sinais acusticos heteroespecificos tendem a dificultar interacoes
entre machos e deprimir a possibilidade de intercruzamentos (Podos et al. 2013, Grant e
Grant 2014). Nesse cenario, diferentes sinais sexuais podem compor um complexo
sistema envolvido nos pareamentos co-especificos de modo ndo aleatdrio para evitar
hibridacdo (Servedio 2000, Lachlan e Servedio 2004).

Contudo, canto territorial e outras vocalizagOes sdo apenas parte dos sinais sexuais
capazes de promover isolamento reprodutivo entre populacfes em Oscines (Baptista e
Kroodsma 2001). Padrdes de coloracdo na plumagem e ornamentos podem surgir como
produto de selecdo sexual com consequéncias diretas no processo de especiagdo (Price
2008). Plumagens que divergem para caracteristicas discretas (menos coloridas) tendem
a ser menos repelidas intra ou interespecificamente (Webster et al. 2008). Isso permite
que tais individuos encontrem oportunidades para intercruzar e favorecer a mistura génica
(Qvartrom et al. 2006). Por outro lado, ha casos em que fémeas preferem sinais
divergentes ao padrdo de plumagem, levando a uma certa assimetria na introgressao de
caracteristicas de uma populacao a outra, promovendo o polimorfismo na espécie (Stein
e Uy 2006). Integrando as evidéncias sobre o papel de diferentes sinais sexuais no
isolamento reprodutivo de linhagens ou populacbes, fica claro que divergéncia
significativa nas vocaliza¢des limita a comunicacdo e o potencial de introgressao genética
(Price 2008), enquanto sinais visuais, em alguns casos, podem favorecer a introgresséo,
sobretudo quando os pareamentos ndo envolvem vocalizagcbes marcadamente divergentes
(Grant e Grant 2014).

O incremento na complexidade do repertério vocal em Oscines pode levar a
impressionante divergéncia comparada a tdxons proximos com vocalizagdes simples
(Catchpole e Slater 2008). Evidéncias tém sugerido que o aumento no repertdrio de
silabas surge como resposta a selecao sexual arbitrada pelas fémeas (Collins 2008, Byers
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e Kroodsma 2009). Fémeas sdo capazes de discriminar e escolher seu par baseado na
presenca de determinados padrdes de elementos no canto, os chamados elementos ou
“frases sexuais” do canto (Beguin et al. 1998, Leitner e Catchpole 2002). Alguns estudos
mostraram que tais elementos do canto discriminados pelas fémeas séo aqueles ouvidos
por elas quando jovens (imprinting) (Irwin e Price 1999, Depraz et al. 2000). Exemplos
empiricos tém mostrado que fémeas filhas de machos com um determinado tipo de canto
preferem escolher os cantos similares a esse mesmo grupo nos pareamentos (Grant e
Grant 2008), embora ndo selecionem exatamente machos que cantem igual ao seu pai
(McGregor e Krebs 1982). Para medir a capacidade de reconhecimento espécie especifico
de uma forma completa faz-se necessario avaliar a resposta comportamental de machos e
fémeas a diferentes sinais sexuais. Um estudo incipiente utilizando respostas
comportamentais mostrou a capacidade que machos territoriais tém em discriminar cantos
heteroespecificos em uma linhagem de Sporophila, os caboclinhos (Benites et al. 2014).
Para espécies com diferencas no colorido de machos pode-se predizer que a coloragédo
deve ser um sinal eficiente no reconhecimento durante interagdes co-especificas.
Portanto, nos dois sistemas de Sporophila estudados, os quais as plumagens de machos
sdo distintas entre espécies, machos devem apresentar a capacidade de discriminar

visualmente individuos heterospecifico.

Os capitulos anteriores revelaram em detalhes a extensdo na variacdo geogréafica
das vocalizacbes em correspondéncia com medidas de variacBes fenotipicas e
moleculares dentro de dois complexos de espécies e populagdes de Sporophila. Concluiu-
se que ha padrdes discordantes em relacdo a estabilidade ou variabilidade das
vocalizagbes no espaco geografico considerando as espécies redefinidas dentro dos dois
sistemas de estudo, revelando que a diversidade criptica é maior que aquela inicialmente
proposta. Para investigar a capacidade de individuos em discriminar sinais co-especificos
0s objetivos foram medir: (1) a resposta comportamental de machos territoriais a cantos
co-especificos de diferentes localidades e cantos heteroespecificos; (2) as respostas
comportamentais de machos territoriais frente a padrdes de plumagem e morfologia co-
especifica e heteroespecifica; (3) se fémeas preferem cantos de machos co-especificos de
diferentes localidades em detrimento a cantos de machos heteroespecificos de espécies
proximamente relacionadas. Evidéncias diretas sobre o reconhecimento espécie-
especifico, resultado desse tipo de experimento, podem pér a prova os novos limites

taxondmicos propostos aqui (Barraclough et al. 1995).
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3.2. Material e Métodos
Sistema de estudo, complexo de espécies

Dois complexos de espécies e populacdes de Sporophila estudados (descritos no
capitulo anterior) foram submetidos a testes visando explorar a capacidade que individuos
machos e fémeas tém em discriminar sinais espécie-especificos. O primeiro grupo é
representado pelas patativas, um subgrupo de espécies ou populacdes com radiacao
adaptativa e variagdo na morfologia (tamanho), compreendendo atualmente taxons
alopétricos e parapétricos. Machos dos diferentes taxons conservam um padréo geral
acinzentado na plumagem com discreta diagnose. Fémeas se assemelham entre as
diferentes populacdes, sendo que em Sporophila beltoni tendem a ter o bico mais
amarelado quando sexualmente maduras (Ridgely e Tudor 1989, Repenning e Fontana
2013).Vocalmente apresentam variacdo micro geografica nos cantos territoriais e 0s
cantos estruturalmente variados em decorréncia da grande plasticidade em imitar
elementos heteroespecificos. A transmissao do canto territorial ocorre do pai social para
seu filho (Capitulo 1).

O segundo grupo € representado por espécies proximamente relacionadas dentro de
um clado especifico e monofilético com radiacao recente dentro dos Sporophila (Lijtmaer
et al. 2004), um subgrupo reconhecido como caboclinhos. Caracteriza-se por taxons
alopatricos ao longo de uma ampla escala geografica, nos quais 0s machos apresentam
diferencas no colorido da plumagem, entre cada par de populacdes e tamanho e forma do
corpo muito conservada. As fémeas sdo de dificil diagnose pela plumagem embora
vocalmente seja possivel diferencia-las (obs. pessoal). O canto territorial dos machos
nesse grupo se equivale quanto a sua estrutura acustica (Campagna et al. 2011), sendo as
diagnoses nos cantos de diferentes espécies possiveis de serem detectadas, examinando-
se 0 repertorio e/ou dissimilaridade entre as silabas (Capitulo 2). As evidéncias
mencionadas no capitulo 2 permitem concluir que nos caboclinhos o canto tende a ndo

variar geograficamente para a maioria dos taxons redefinidos (Capitulo 2).

Area de estudos
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Os experimentos foram conduzidos ao longo de uma ampla area geografica pelo
interior do Brasil, ambientes abertos do Cerrado e campos da Mata Atléntica e Pampa
(Figura 1.1 e 2.1, capitulos anteriores). Os experimentos foram realizados na primavera e
verdo entre novembro de 2012 e mar¢o de 2016. Sempre limitado as localidades onde
foram detectadas evidéncias inequivocas de reproducdo das diferentes
espécies/populacbes focais. Nao foram eliminados das anélises machos em plumagem
formativa (predominantemente marrom) que estiveram pareados (Wolfe et al. 2010). Tais
individuos representaram cerca de 5% do total amostrado, considerando todos 0os machos
estudados nos dois complexos de espécies. A marcacdo individual dos machos permitiu

determinar com independéncia cada macho.
Protocolo de playback e desenho experimental

Todas as vocalizacGes utilizadas para representar os cantos de cada localidade ou
espécie foram gravadas por MR, utilizando um gravador digital Tascam Teac Profissional
DR680 com um microfone externo Sennheiser ME62 - mono acoplado a uma Parabola
Telinga Pro-Universal (54,7cm/15,5cm) ou MEG67. Os arquivos digitais foram
configurados em 96 kHz sample rate, 24-bit, tipo Wave. Para cada individuo focal de
uma determinada localidade foram apresentados 0s seguintes tratamentos de estimulo de
canto (playback); canto co-especifico da mesma localidade (homotipico) (COLoc); canto
co-especifico de localidade distante mais de 50 km (dialeto estrangeiro ou heterotipico)
(COEst); canto de espécie proximamente relacionada, supostamente espécie irma (SS);
canto heteroespecifico (HET), representado por alguma espécie de Sporophila
filogeneticamente mais distante e com distribui¢do sobreposta a da populagéo focal, ou
seja, 0 tratamento controle. Especificamente nos experimentos envolvendo zona de
contato (simpatria ou peripatria) entre S. beltoni e S. plumbea “sul”, foi adicionado um
tratamento a mais. Esse representado pelo canto da espécie proximamente relacionada,
mas com dialeto peculiar da zona de contato (SSLoc). Uma vez que foi observada a

tendéncia de introgressao de silabas de uma espécie em outra nas zonas de contato.

Para cada tratamento de estimulo de canto foi escolhida a gravacéo (frase) de maior
qualidade (melhor proporcdo sinal/ruido). Quando necessério, foi utilizado filtro para
eliminar ruido de baixa frequéncia e por fim foi padronizada a maxima amplitude de cada
série de canto com o programa Raven 1.5 (Bioacustic Research Program 2004), para que

todas as sequéncias de cantos tivessem volume equivalente. Visando minimizar possivel
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efeito de preferéncia individual frente a determinado canto foi padronizada a utilizagéo
de cantos de pelo menos dois individuos de uma mesma localidade (Kroodsma 1990,
Smith 1996). Apds determinar os principais poleiros de canto de cada macho territorial
um alto-falante (JBL) foi posicionado na regido central defendida por cada macho focal,
e, entdo, reproduziu-se cada estimulo de canto a distancia minima de 15 m do alto-falante
pelo observador escondido na vegetacdo (MR). Sequéncias de estimulos foram
reproduzidas quando o macho focal esteve no campo de visdo do observador.

Cada macho foi submetido a diferentes tratamentos sequenciais de estimulo de
canto. Quando uma resposta positiva foi gerada frente a um determinado tratamento nédo
foi dado prosseguimento com estimulos seguintes. Um mesmo individuo pode ter sido
exposto a diferentes ordens de séries de canto, contudo este foi separado por ao menos
um dia para evitar uma interpretacdo equivocada de um comportamento condicionado por
um estimulo de canto anterior. Em geral, a reproducédo de cada sequéncia de estimulo de
canto foi iniciada pelo estimulo controle, e depois, aleatoriamente seguida pelas demais
séries de tratamentos. Foi medida a intensidade de resposta de cada macho focal num
periodo de seis minutos: dois minutos de sequéncia de cantos, um minuto de siléncio,
mais dois minutos de sequéncia de cantos e mais um minuto de siléncio. Isso porque
experiéncias em trabalhos de campo anteriores sugerem empiricamente que a resposta

positiva ao estimulo de playback tende a ser quase imediata pelo individuo focal.

Em paralelo, testou-se a capacidade das fémeas em discriminar ou selecionar cantos
co-especificos de heteroespecificos. E reconhecido que fémeas e machos podem
apresentar assimetria nas respostas comportamentais durante o processo de pareamento
(Searcy e Yasukawa 1996, Catchpole e Slater 2008). Esse tipo de estudo em condi¢cfes
silvestres € menos comum, pois possuem grandes limitacdes relacionadas a um desenho
experimental bem sucedido para capturar respostas positivas das fémeas mediante
estimulos de canto (Ratcliff e Grant 1983, Byers e Kroodsma 2009). Aspecto este
dificultado quando fémeas pouco participam diretamente na defesa do territdrio
reprodutivo como é o caso dos Sporophila spp. Contudo, depois de muitos anos estudando
a biologia reprodutiva nesse género foi possivel constatar que hd um periodo breve dentro
de um evento reprodutivo que as fémeas se mostram sensiveis e atraidas quando expostas
a estimulos de canto co-especifico. Este periodo breve compreende cerca de quatro dias
e se caracteriza pelos dois dias antes da postura do primeiro ovo até a postura do Gltimo

ovo. Seria 0 periodo de maior receptividade sexual das fémeas, pois este se caracteriza
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como o periodo onde as mesmas necessitam armazenar esperma para fertilizacdo dos ovos
(Stutchbury 2009). Fémeas expostas ao canto dos machos nesse periodo chave, e nas
vizinhangas de seus ninhos, podem responder de duas formas: 1) inspecionando a fonte
sonora ou 2) apresentando a postura tipica de recep¢do para cépula, o que pode ocorrer
sem o contato visual com o macho. Este tipo de experimento em campo pode fornecer
evidéncias diretas de que o canto de machos pode ter funcdo de atragdo para fémeas como
ja reportado em outra espécie Passeriforme do velho mundo, Prunella modularis (Wiley
et al. 1991). Os mesmos tratamentos com estimulos de canto utilizados para medir as
respostas entre machos foram apresentados as fémeas. Um pré-requisito para conduzir o
experimento com as fémeas foi o fato de ter o ninho e o estagio de cada ninho determinado
para cada uma delas.

Modelo visual

Complementarmente, para testar o papel da comunicacao visual no reconhecimento
espécie especifico foi combinada com o experimento de playback a apresentacdo de um
espécime empalhado (manequim), exposto num poleiro dentro do campo de visdo de
machos territoriais. Inicialmente, foi mantido por cinco a dez minutos apenas 0 modelo
de plumagem sem a presenca de canto associado. Depois, foi iniciada a apresentacédo da
combinacdo dos distintos tratamentos combinados de canto e plumagem. Para 0s
caboclinhos as combinacGes de tratamento foram: 1) canto e plumagem COL,; 2) canto
COL e plumagem SS alopatrica; 3) canto SS alopatrica e plumagem COL; 4) canto e
plumagem SS alopaétrica; 5) canto HET e plumagem COL; 6) canto COL e plumagem
HET. Um tratamento adicional foi proposto pontualmente para S. plumbea “sul” e S.
beltoni na zona de contato. Foram apresentados modelos de plumagem co-especifica
combinada com cantos da zona de contato e da espécie irmd (Canto SSLoc). As
apresentacdes de tratamentos com estimulos de cantos e plumagens ao mesmo individuo

focal foram separadas por pelo menos um dia, alterando-se a ordem dos tratamentos.
Definicdes e Andlises estatisticas

As categorias de respostas anotadas foram: 1) a proporcdo de tempo gasto pelo
individuo focal no raio de 10 m ao redor do ponto de origem do estimulo de canto (alto-
falante), considerando seis minutos como total de tempo; 2) o ndmero de
aproximagdes/inspecdes ou postura de copula do individuo (fémea) focal em relacéo ao

alto-falante pelo total de tempo de avaliacdo; 3) a propor¢do de ataques ao modelo de
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plumagem (numero de ataques/6 minutos). Nesta terceira categoria foi considerado
qualquer tipo de ataque direto, voo rasante ou contato fisico (Anexo 3.1). Para determinar
as diferencas na intensidade das respostas aos estimulos de canto e modelos de plumagem
foram aplicados testes ndo paramétricos Wilcoxon signed-rank para respostas
comportamentais par a par. Foi assumido que a ordem dos tratamentos e possiveis
diferengas no estagio da nidificagdo ou idade dos machos nao tem influéncia significativa
na intensidade das respostas. Foram excluidos da anélise os machos que se descobriu a

posteriori estiveram envolvidos com o cuidado parental de “fledglings”.
3.3 Resultados
Caboclinhos: machos discriminando cantos

Uma média de 6% (2 a 9%) dos machos de cada espécie/populagdo focal
submetidos aos diferentes tratamentos com playback ndo apresentaram reacgdo
comportamental direta associada aos estimulos. Machos de diferentes
espécies/populacbes responderam significativamente com maior vigor ao canto de sua
propria espécie/populacdo do que de outras. Machos ndo discriminaram os cantos de
diferentes localidades dentro da distribuicdo de um canto co-especifico, nem mesmo em
espécies ou populagbes com variacdo muito discreta no repertorio como S. pileata
“norte”. De fato, ha um padrdo congruente e organizado nas respostas dos machos aos
cantos co-especificos nas cinco espécies/populacdes de caboclinhos (Figura 3.1, Tabela
3.1).
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Figura 3.1. Combinacdes de diferentes respostas frente aos diferentes estimulos de canto
de cada espécie ou populacdo focal. Gréficos representam a proporcao de respostas para
trés classes de comportamentos avaliados, a menor distancia que um macho se aproximou
do alto-falante (A), menor distancia que um macho territorial sobrevoou o alto-falante
(B), proporc¢éo de tempo que um macho territorial despendeu inspecionando a origem do
canto no periodo de 6 minutos (C). Canto co-especifico da localidade (COL), canto co-
especifico de outra localidade, estrangeiro (COE), canto espécie/populacdo irma (SSAlo),
canto de outro Sporophila simpatrico, ndo caboclinho, controle ou heterospecifico
(HET_Cont). As barras representam o erro padrdo £ 1 em torno da média. A tabela 3.1
traz os valores de testes para os diferentes tratamentos.

Discriminando canto e plumagem entre machos

Machos nédo foram capazes de discriminar padrdes divergentes de plumagem entre
espécies irmas quando o tratamento foi voz co-especifica consorciado a diferentes formas
de plumagem. De forma significativa, machos ndo responderam com equivalente
agressividade contra modelos de canto co-especifico e plumagens heteroespecificas.
Machos responderam com interesse significativamente menor aos cantos de espécies
irmds e mostraram discriminar plenamente cantos heteroespecificos independente do
modelo de plumagem (Figura 3.2, Tabela 3.2). Entretanto, em Sporophila bouvreuil
destaca-se que machos ndo discriminaram significativamente entre modelos de
plumagem, representando uma espécie irma do modelo de plumagem heterospecifico

para tratamentos com canto co-especifico.

Ficou evidenciado que a aproximagdo de machos territoriais de todos os
taxons/populagdes se da com maior eficiéncia quando eles ouvem e processam um canto
co-especifico. Embora, muitas vezes, machos tenham estabelecido contato visual com os

diferentes modelos de plumagem, a auséncia do canto co-especifico inibiu uma resposta
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de ataque. Também foi possivel observar que muitos machos embora tenham se
aproximado com agressividade e inspecionado a curta distancia modelos de plumagens
heteroespecifico com canto co-especifico, acabaram hesitando em atacar fisicamente o

potencial intruso.
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Figura 3.2. Combinagdes de diferentes respostas aos tratamentos de canto associado a
modelos de plumagem de cada espécie ou populacdo focal. Graficos representam a
proporcdo de respostas de ataque a cada modelo de plumagem num periodo de 6 minutos
para cada tratamento. Plumagem co-especifica (ColPlu); plumagem espécie irma
alopatrica (AloPlu) e plumagem de espécies congéneres heteroespecifica (HetPlu) ou
controle. Barras representam o erro padrdo + 1 em torno da média. A tabela 3.2 apresenta
o0s valores de testes par a par entre os diferentes tratamentos.

Resposta sexual de fémeas: discriminando cantos uma ampla escala geografica

Em todas as populacdes espécies de caboclinhos houveram respostas de fémeas
sexualmente receptivas a diferentes estimulos de cantos de machos e, de forma geral, as
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respostas seguiram padrdes equivalentes. Entretanto, foi baixa (28%) a proporcédo de
fémeas que manifestaram resposta inequivoca mediante apresentacdo de postura de
copula, relacionado aos diferentes estimulos (22/77). Por isso, apresentam-se 0S
resultados concatenados em uma mesma figura com as duas categorias de respostas de
todas as fémeas frente a quatro diferentes tratamentos com cantos de machos de
Sporophila (Figura 3.3). Fémeas discriminaram de forma significativa cantos co-
especificos de cantos de outros caboclinhos heteroespecificos (z = -4,298, P < 0,001; z =
-4,038, P < 0,001), bem como de quaisquer outros Sporophila (z =-5,053, P <0,001; z =
-5,510, P < 0,001), considerando respostas de copula e de aproximacao respectivamente.
Contudo, ndo mostram capacidade em discriminar cantos co-especificos de sua propria
localidade (homotipico) em relacéo a cantos co-especificos de locais distantes (z = 0,055,
P =0,956; z = -1,600; P = 0,110), considerando respostas de copula e de aproximacao,
respectivamente. Além das classicas respostas das fémeas via postura de cépula
(evidéncia maxima de receptividade sexual), como 0s machos, as respostas da maioria
das fémeas foram com aproximacao e inspecdo da fonte de som (alto-falante) emitindo

algum chamado de alerta (Figura 3.3).
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Figura 3.3. Respostas de fémeas de caboclinhos sexualmente receptivas (pré postura) a
diferentes estimulos de canto. Canto co-especifico da mesma localidade (COLOC), canto
co-especifico de outra localidade (COEST), canto de outra espécie ou populacdo de
caboclinho (HETER), canto de outro Sporophila (CONTR). Das 77 fémeas expostas aos
diferentes estimulos, 56% mostraram interesse em algum tipo de canto e 28%
apresentaram postura de copula. As fémeas sdo reconhecidas de cinco espécies ou
populacdes dentro do complexo Sporophila bouvreuil/pileata/nigrorufa. Barras
representam erro padrdo + 1 em torno da média.
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Patativas: discriminando canto e plumagem entre machos

Em alopatria, machos de Sporophila beltoni responderam de forma mais
significativa aos cantos de uma mesma localidade (cantos homotipicos), sem mostrar
significativa capacidade de discriminar modelos de plumagem representando machos da
espécie irmd, nem mesmo de congéneres heteroespecificos controle. Machos de S. beltoni
chegaram a apresentar respostas de agressividade sobre modelos de plumagem co-
especifica acompanhada de canto co-especifico de outra localidade, porém com menor
intensidade significativa do que contra tratamentos com plumagem e canto co-especifico
(homotipico) (Figura 3.4 A).

No mesmo sistema de alopatria, machos de Sporophila p. plumbea responderam
com menor intensidade a cantos co-especificos de localidades distintas (heterotipicos) do
que frente aos cantos co-especificos locais, embora sem significativa diferenca. Também
machos de S. p. plumbea discriminaram de forma significativa entre tratamentos com
cantos co-especificos e diferentes modelos de plumagem. Os resultados mostram que 0s
machos territoriais de S. p. plumbea hesitaram em atacar modelos de plumagem da
espécie irma (representados por S. beltoni), assim como ocorreu contra modelos de

plumagem heteroespecifica controle (Figura 3.4 B).

Na zona de contato considerando localidades de simpatria e peripatria, machos de
S. beltoni ndo foram capazes de discriminar padrdes divergentes de plumagem entre
espécies irmds na zona de contato quando a voz foi co-especifica no tratamento. Machos
apresentaram resposta positiva quando o canto foi da espécie irma e da mesma localidade
dentro da zona de contato, tanto para modelos de plumagem co-especificos, quanto da
espécie irmd. No entanto, tais respostas foram significativamente menos intensas do que
em estimulo de canto co-especifico local. Interessante é que machos de S. beltoni
responderam com maior vigor a estimulos de canto da espécie irma do que a estimulos de

canto co-especifico de outra regido geografica (Figura 3.4 C, Tabela 3.3).

Ao contrario, machos de Sporophila plumbea “su/” mostraram um padréo distinto
de respostas comportamentais daqueles apresentados por S. beltoni na zona de contato.
Machos de S. plumbea “sul” discriminaram de forma negativamente significativa
modelos de plumagem de S. beltoni e modelos de plumagem controle. Considerando
cantos co-especificos relacionados aos diferentes tratamentos. Também, diferentemente

de machos de S. beltoni, machos de S. plumbea “sul/” ndo discriminaram de forma
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significativa a cantos co-especificos de outras localidades e cantos da espécie irméa dentro
da zona de contato, quando avaliados tratamentos com modelos de plumagem co-
especificos (Figura 3.4 D, Tabela 3.3). Assim, as diferentes espécies apresentaram
respostas comportamentais assimétricas em relacdo a sinais de acusticos e visuais quando

presentes nas zonas de contato.
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Figura 3.4. Combinac6es de diferentes respostas aos tratamentos de cantos associado aos
modelos de plumagem de cada espécie ou populacdo focal. Graficos representam a
proporcdo de respostas de ataque/investidas a cada modelo de plumagem num periodo de
6 min. para cada tratamento de populacdes alopatricas (A e B) e de populacdes na zona
de contato(simpatricas ou peripatricas) (C e D). As definicBes dos tratamentos de
plumagem sdo: plumagem co-especifica (COLPIu); plumagem espécie irma
alopatrica(SSPIu) e plumagem de espécies congéneres heteroespecificas (HETPIu) ou
controle.Os tratamentos de cantos sdo: canto co-especifico local (CantoCOL),canto co-
especifico outra localidade (CantoEST), canto espécie irmd alopatrica (CantoSSAIo),
canto espécie irma na zona de contato (CantoSSLoc), canto heteroespecifico de outro
Sporophila (CantoHET). Erro padrdo + 1 em torno da média. As linhas pontilhadas
destacam diferencas nédo significativas entre comparag0es de respostas consideradas
importantes. Os asteriscos representam diferencas significativas entre pares de
tratamentos. A tabela 3.3 apresenta os valores do resultado do testes par a par entre 0s
diferentes tratamentos.
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Resposta sexual de fémeas: discriminando cantos

Em quase todas as localidades houveram respostas de fémeas sexualmente
receptivas aos diferentes estimulos de playback com cantos de machos de diferentes
populacbes/espécies. Assim como no modelo de estudos dos caboclinhos, cerca de 50%
das fémeas manifestaram algum tipo de resposta aos quatro diferentes estimulos de canto
nos tratamentos em alopatria (47/98). Na zona de contato, muito mais restrita, e sob um
conjunto amostral mais limitado, 37% (11/29) das fémeas eshogaram resposta positiva
quando expostas aos tratamentos de estimulos de canto. Os resultados sdo apresentados
de forma aglutinada em uma mesma figura, separando as duas categorias de respostas das

fémeas (Figura 3.5).

Fémeas do complexo Sporophila plumbea/beltoni em populacdes alopatricas,
responderam de forma significativa mostrando capacidade em discriminar cantos co-
especificos locais dos demais tratamentos com estimulos de cantos heteroespecificos, ou
seja, da espécie irma e controle (z = -5,120, P < 0,001). As fémeas também mostraram
uma tendéncia de serem mais receptivas sexualmente a cantos co-especificos locais
(homotipicos) do que para dialetos estrangeiros (heterotipicos), embora sem significativa
diferenca (z = -2,443, P = 0,011) quando observada a proporgdo de posturas de
copula.Fémeas apresentaram respostas mais significativas quando expostas a cantos co-

especificos do que a cantos heteroespecificos (z = -4,539, P < 0,001).

Nas zonas de contato, fémeas tenderam a discriminar estimulos de canto co-
especificos locais daqueles de cantos da espécie irma do dialeto local. Elas responderam
com um pouco mais de interesse aos cantos co-especificos, via aproximacéo (z = -1,836,
P = 0,066) ou com posturas de cOpula, respectivamente (z =-1,893, P = 0,058), mesmo
que tais diferencas ndo tenham atendido plenamente os limites de significancia. Além
disso, fémeas mostraram capacidade em discriminar cantos co-especificos de sua propria
localidade (z = -2,310; P = 0,021) de cantos co-especificos de locais distantes (z = -3,239,
P =0,001), considerando respostas de cdpula e de aproximacao, respectivamente.
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Figura 3.5. Respostas de fémeas do complexo Sporophila plumbea/beltoni sexualmente
receptivas (pré-postura) a diferentes estimulos (modelos) de canto em alopatria (A) e
dentro da zona de contato (B). Canto co-especifico da mesma localidade (COLOC), canto
co-especifico de outra localidade (COEXT), Canto de espécie irma de outra localidade
(HETER), canto de outro Sporophila (CONTR). Nos testes dentro da zona de contato os
tratamentos de cantos foram: Canto co-especifico local (CoLoc), canto co-especifico
outra localidade (CoExt), canto espécie irmd local (Het_Loc), canto de espécie irma de
outra localidade (Het_Est), canto heteroespecifico de outro Sporophila (Controle). Erro
padrdo + 1 em torno da media. A linha pontilhada destaca diferengas néo significativas
entre comparacGes de respostas importantes. Os asteriscos representam diferencas
significativas nas repostas entre pares de tratamentos.

3.4. Discussao
Caboclinhos

Os resultados encontrados mostraram uma concordancia entre as respostas tanto de
machos quanto de fémeas de caboclinhos em relacdo a capacidade de discriminar
estimulos de cantos co-especificos daqueles cantos de populacfes ou espécies alopatricas
nos experimentos simulando um contato acustico entre eles. Da mesma maneira, foi
possivel considerar como concordantes as repostas de machos e fémeas em relacdo a
incapacidade de discriminar entre estimulos de canto co-especifico de mesma localidade
(canto homotipicos), de cantos co-especificos com repertdrio discretamente diferentes,
oriundos de localidades distantes dentro da mesma populacéo (canto heterotipico). Essas
sdo evidéncias diretas de que a variacao geografica nos cantos, ausente ou muito discreta,
abordada no capitulo anterior, pode ter uma funcéo chave no reconhecimento espécie-

especifico dos caboclinhos. Portanto, a eficiéncia na comunicagdo intraespecifica no
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complexo de caboclinhos estudados, parece condicionada a um mecanismo de punicao a
cantos com repertorio de silabas com acentuada divergéncia. A similaridade nas
vocalizacGes intraespecificas ou populacionais permite o reconhecimento co-especifico
em um grupo de reconhecida baixa variacdo genética interespecifica (Lijtamaer et al.
2004, Campagna et al. 2009).

Os resultados sugerem também que a discriminacdo de sinais acusticos nos
caboclinhos esta muito mais relacionada a extensdo no repertorio (presenga ou auséncia
de determinadas silabas no canto) do que a caracteristicas da estrutura acustica entre os
diferentes taxons. Trés argumentos podem ser desenvolvidos para explicar isso: 0
primeiro é que a radiacdo dos caboclinhos ndo é acompanhada de uma diferenciacao
marcada nas caracteristicas morfoldgicas, i.e., tamanho e formato do bico e tamanho
corporal. Pardmetros estes que reconhecidamente geram variacdo na estrutura acustica
em Passeriformes (Podos 2013). O resultado da homogeneidade morfoldgica é
diretamente representado pela falta de divergéncia na estrutura acustica entre as diferentes
linhagens de caboclinhos. O Segundo aspecto que ndo favorece a diversificagdo na
estrutura das vocalizacOes € que seu habitat, mesmo que numa ampla area geogréfica,
mostra estrutura de vegetacao muito conservativa. Por isso, ndo ha pressao seletiva sobre
suas vocalizagGes como produto da estrutura do seu ambiente (Podos e Warren 2007). E,
por ultimo, evidéncias empiricas apresentadas neste estudo, onde a transmissao do canto
entre individuos é fortemente limitada por uma predisposicdo a herdar e produzir
elementos do canto concordantes com seus pais. Surpreendentemente machos e fémeas
cantam cantos com silabas equivalentes, e filhotes que cresceram sem nunca terem ouvido
seus pais, vocalizaram contos homotipicos (capitulo 2.). Machos e fémeas tenderam a
apresentar respostas mais elevadas aos cantos de outras espécies de caboclinhos quando
comparados ao estimulo de canto controle, mesmo que em muitos casos, essas diferencas
nas respostas nao tenham sido significativas entre outros caboclinhos e estimulos
controles (espécies de Sporophila filogeneticamente mais distantes). Os resultados
diferem de estudos anteriores conduzidos com um sistema semelhante que objetivou
medir capacidade de discriminacao espécie-especifico baseado em sinais acusticos, tendo
espécies de caboclinho como foco (Benites et al. 2014). Tal padrdo de resposta frente
estimulos de canto de outras espécies ou populacfes alopatricas de caboclinhos, sugerem
que pode haver uma parcela minima de capacidade (resiliéncia) para o reconhecimento

de vocalizagdes com equivalente estrutura acustica. Esse tipo de reconhecimento discreto
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teria papel importante em outro contexto da historia de vida das espécies de caboclinhos,
como durante a formacdo de bandos interespecificos nas &reas de invernada, algo
semelhante ao que ocorre com outros Oscines (Mudinger 1979).

Complementarmente, foi possivel testar a capacidade que machos de caboclinhos
tiveram para discriminar sinais acusticos associados a sinais visuais (modelos de
plumagens). Ao contrario das predicdes formuladas, machos ndo apresentaram
capacidade em discriminar plumagens co-especificas de qualquer plumagem de outra
espécie alopétrica de caboclinho, quando o estimulo de canto foi co-especifico, mesmo
para aqueles modelos de plumagem com acentuada diferenca no colorido. Essa falta de
aptiddo dos machos em discriminar diferentes padrbes de coloracdo de plumagem pode
ser explicada pelo fato de machos reproduzirem com diferentes padrdes de plumagem
dentro de uma mesma populagdo. O polimorfismo entre machos sexualmente maduros
ocorre devido a maturacdo tardia da plumagem nos machos, ou mesmo, devido a uma
muda pré-alternativa parcial ou incompleta (Fontana e Repenning 2014). Esse verdadeiro
mosaico de plumagens entre machos (pardos, parcialmente coloridos e em plumagem
final), envolvidos na defesa de territério e do seu par reprodutivo, sugere que ndo seria
uma vantagem discriminar cada padrdo de plumagem se todas elas representam uma
potencial ameaca ao seu territério (Greig et al. in pres.). Adicionalmente, a assimetria nas
respostas agressivas entre qualquer modelo de plumagem de caboclinho e modelos de
plumagem controle, evidenciou que a forma e o tamanho devem ter papel importante no

reconhecimento co-especifico alternativamente ao padréo de coloracéo.

Numa comparagdo entre eficiéncia nos sinais envolvidos na identidade especifica
correta dentre os caboclinhos, ficou explicito que a capacidade de discriminacdo das
vocalizag6es envolve um nivel mais refinado de discriminacdo acustica, considerando as
respostas de machos. Uma das possiveis razdes para essa assimetria na resposta a esses
dois tipos de sinais é que as vocaliza¢des (cantos territoriais) sdo sinais de alcance mais
longo do que colorido da plumagem. E, portanto, uma capacidade em discriminar
finamente cantos heterotipicos, seria uma vantagem para evitar interaces desnecessarias
com fenotipos divergentes, uma vez que sinais acusticos podem ser primeiramente
detectados (Uy e Safran 2013). Com base nos resultados encontrados, pode-se inferir que
sinais acusticos sdo processados antes do que sinais visuais e que seja este o sistema de
reconhecimento espécie-especifico em caboclinhos. Nesse sentido, uma diferenciagdo

nos padrdes de plumagem congruente com uma organizacgao geografica deve surgir como
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um subproduto do estabelecimento de uma populagdo acusticamente homogénea. Embora
ndo testado, é possivel que as fémeas de caboclinhos sejam mais capacitadas que machos
em discriminar sinais co-especificos visuais durante o processo de pareamento (Bloch
2015). Genes responsaveis pela coloracdo de machos adultos estariam sobre intensa
selecdo sexual, o que tende a levar espécies incipientes a extrema divergéncia fenotipica
nos caboclinhos (Campagna et al. 2017). Por fim, o estabelecimento de plumagens com
coloragOes divergentes no grupo pode ter um papel bioldgico significativo na selecéo
sexual conduzida pelas fémeas, num estagio mais adiantado do processo de especiacao,
ndo sendo um processo completamente ao acaso e decorrente exclusivamente de

isolamento geogréfico.
Patativas

A partir dos resultados encontrados, foi possivel definir que machos de Sporophila
beltoni e diferentes populacfes de S. plumbea apresentaram respostas assimétricas em
relacdo a combinacdo de tratamentos com estimulos de canto, associados a modelos de
plumagem tanto em alopatria quanto em localidades definidas, como dentro da zona de
contato. Comparativamente, machos de S. beltoni podem ser considerados mais
agressivos, e limitados a apresentar respostas contra o estimulo de canto co-especifico
local. Embora, machos de S. beltoni tenham apresentado algum grau de respostas frente
a cantos co-especificos de outras localidades mostraram discriminar de forma
significativa tais variacdes no canto territorial. Para esta espécie, portanto, a variacdo
regional em escalas locais nas vozes, apresentada no capitulo 1, é um fator diretamente
ligado ao reconhecimento de individuos dependendo de sua origem geografica. 1sso pode
ser produto da distribuicdo descontinua dos territérios reprodutivos, assemelhando-se a
um sistema de ilhas de habitat ideal para espécie num mosaico de fisionomias. Em
populacbes pequenas, como é o caso de S. beltoni, a evolugdo para esse cenario de
formagéo de micro-dialetos pode ajudar a promover fidelidade aos locais de nascimento
e isolamento de populacdes, caso 0os machos territoriais sejam capazes de nao interagir
com outros machos imigrantes (Rattcliff e Grant 1985). Esse padréo de variagédo do tipo
discreta e gradual em S. beltoni e a capacidade de reconhecimento entre individuos de
uma mesma origem geografica corroboram a hipotese de adaptacdo local (Podos e
Warrem 2007). A alta similaridade entre cantos em uma escala geografica muito pequena
favorece a transmissdo mais fiel de silabas tipicas da espécie, resultando em notavel

selecdo contra erros de pareamentos (Searcy et al. 2002), bem como, traz vantagens
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associadas a melhor condicao adaptativa da prole se as fémeas séo capazes de escolherem

machos de suas regides natais (Nottebohm 1969).

Sob o estimulo de canto co-especifico, considerando o préprio dialeto, machos de
S. beltoni responderam em igual intensidade a plumagem co-especifica, a plumagem da
espécie irmd, bem como ao modelo de plumagem controle. Isso significa que o canto
territorial co-especifico local é a principal via promotora da interacdo entre machos
ocupados em defender um territorio reprodutivo na espécie. Além disso, encontramos que
machos de S. beltoni apresentam certa limitacdo na capacidade de discriminar cantos da
espécie irma em situacdo de simpatria, uma vez que machos responderam com certo vigor
também aos modelos de plumagem da espécie irmd combinado com tratamento de canto
da espécie proximamente relacionada, quando representada pelo dialeto da zona de
simpatria. Contudo, é possivel reconhecer que h& grande capacidade de discriminar
cantos co-especificos de outras localidades entre machos de S. beltoni, o que pode ser um
facilitador para a discriminacdo refinada de cantos, mesmo que com introgressdo de
elementos da espécie irma nas localidades onde estes ocorram em simpatria. Devido a
divergéncias na morfologia detectada entre as espécies/populacbes desse grupo,
parametros na estrutura acustica dos cantos podem também estar envolvidos nesse alto
grau de refinamento na capacidade de discriminacdo entre cantos heteroespecificos.
Assim como explicitado para os machos de caboclinhos o canto territorial em S. beltoni,
teria papel primério para reconhecimento de um potencial competidor por um territério

reprodutivo.

Os resultados apresentados mostram, por outro lado, que as respostas
comportamentais de machos de S. plumbea (em simpatria e alopatria) diferem das
respostas apresentadas por S. beltoni nos seguintes aspectos: 1) S. plumbea evita interacao
fisica com a espécie irma (representada pelo modelo de S. beltoni); 2) mostra menor
capacidade do que S. beltoni em discriminar cantos co-especificos de outras localidades.
Uma possivel explicacdo para machos de S. plumbea hesitarem ter interacdo fisica com
S. beltoni pode estar no desenvolvimento de um mecanismo de dominancia de um
fenotipo sobre outro. Isto ndo estaria somente restrito a sinais visuais, ligados a padroes
de coloragdes divergentes, mas também poderia ser dependente do tamanho e formato
dos taxons. Estudos tém mostrado que a relacdo de dominancia entre machos territoriais
pode promover divergéncia fenotipica associada a selegdo sexual e divergéncia entre

taxons proximamente relacionados (Saetre et al. 1993).
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Embora exista marcada variacdo micro-geografica em S. plumbea e S. plumbea
“sul” associada ao repertorio de silabas, essa variacdo ndo é correspondida de forma
significativa quando individuos respondem a estimulos de cantos, considerando cantos
homotipicos e heterotipicos (co-especifico estrangeiros). A explicacdo para tal resultado
encontrado pode estar na organizagédo geografica dos individuos reprodutivos, padrdo de
dispersdo, bem como na plasticidade em incorporar silabas andlogas em seu canto e
transmiti-las culturalmente ao longo de uma ampla &rea geogréfica. Isso traria menos
rigidez no processo de reconhecimento espécie-especifico, principalmente em S. plumbea
nominal que apresenta uma ampla e mais continua distribuicdo pelos campos do Cerrado
(Sick 1997, Repenning e Fontana 2013).

Em relagdo ao experimento na zona de contato, salienta-se o fato de machos de S.
plumbea “su/” ndo discriminarem de forma significativa tratamentos com canto e modelo
de plumagem co-especifico do tratamento representado por modelo de plumagem co-
especifico e canto da espécie irma com dialeto local. Esse resultado foi bastante
interessante porque nos ajuda a entender como pode ser facilitado o processo de
introgressdo de elementos do canto de uma espécie em outra. Como machos de S.
plumbea tendem a interagir com disputas de canto com ambas as espécies, € necessario
gue mantenham silabas compartilhadas como uma forma de melhorar a comunicacgéo
acustica nesse caso. Estabelecida a zona de introgressao de elementos do canto como
parece mostrar esse caso, nota-se que a0 menos uma via estaria aberta para promover
hibridacdo ou introgressdo genética. Por outro lado, essa assimetria cruzada observada
entre as respostas das duas espécies na zona de contato, na qual S. plumbea apresentou
capacidade de discriminar a plumagem de S. beltoni, e esta Ultima, a capacidade de
discriminar o canto (homotipico) de S. plumbea, pode bloquear os pareamentos cruzados
facilitando pareamentos combinados por fenétipo e ndo ao acaso. Este deve ser um fator
chave e promotor da independéncia dos fendtipos quando as espécies estdo reproduzindo

em simpatria.

Além disso, o0s resultados encontrados no experimento de respostas
comportamentais de fémeas trazem detalhes sobre como elas podem ser seletivas a
diferentes cantos. As fémeas apresentaram capacidade em discriminar cantos co-
especificos de cantos heteroespecificos em populacGes alopétricas, 0 que corrobora com
a hipotese de influéncia do imprinting e preferéncia pelo dialeto natal quando selecionam

um macho (Gomes et al. 2016). Contudo, apresentaram tendéncia em preferir cantos co-
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especificos, mesmo que de forma ndo significativa, a cantos heteroespecificos do dialeto
da zona de contato. Isso revela que as fémeas de patativas podem apresentar seletividade
aos cantos pouco menos refinada do que os machos. Alternativamente, elas podem
apresentar maior interesse por determinados grupos de silabas, supostamente aquelas
silabas compartilhadas por uma propor¢do maior de machos (silabas constantes) e resultar
numa selecdo apenas sobre parte do canto. Isso tem sido mostrado para espécies com
vocalizagGes com estrutura e complexidade semelhantes as patativas (Leitner e Catchpole
2002), onde fémeas se mostram receptivas quando identificam as chamadas silabas
sexuais no canto de um macho pretendente (Kroodsma e Baptista 2001). Além disso,
sinais visuais como cor e morfologia podem representar para as fémeas uma parte
complementar no processo de reconhecimento espécie-especifico, numa situacdo de
contato secundario (Ratcliff e Grant 1985,Searcy e Brenowitz 1988, Grant e Grant 2014).
Este aspecto merece ser testado adequadamente para completar as evidéncias possiveis

sobre o papel de cada tipo de sinal sexual envolvido nos pareamentos espécie-especifico.

Evidéncias diretas de selecdo sexual e pareamentos ndo aleatérios explicam baixos
indices de hibridacao nesses dois sistemas de Sporophila estudados. Contudo, todos esses
mecanismos que envolvem diferentes sinais sexuais ndo blindam completamente a
possibilidade de intercruzamento. O que pouca literatura traz sdo 0s processos nao
classicos que cercam o comportamento reprodutivo dentre os Passeriformes. Pareamentos
interespecificos ou erro de pareamento entre dois taxons proximos tendem a serem as
explicacBes basicas sobre como ocorrem a introgressao de caracteristicas de uma espécie
em outra (Guay et al. 2014). Contudo, copulas forcadas incluindo individuos
heteroespecificos podem gerar hibridacdo (Rower et al. 2014). Em monitoramento de
longo prazo de populagdes reprodutivas de caboclinhos e patativas foi presenciado esse
tipo de comportamento. Quantificar a representatividade dessa via de hibridacdo é um

desafio, devido a dificuldade de detectar esses eventos em campo.
3.5. Concluséo

Os dois complexos de espécies apresentaram respostas comportamentais
divergentes em relacéo a sinais de canto combinados a modelos de plumagem. Assimetria
nas respostas ocorreu em relacdo a capacidade de discriminar cantos co-especificos da
mesma localidade de cantos de localidades distantes dentro da mesma populacgao/espécie.

Esse resultado concorda com as diferencas na extensdo das variagbes geograficas
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relacionadas ao canto, comparando patativas e caboclinhos. Ou seja, 0 modo como ocorre
a transmissdo cultural dos cantos, bem como a grande diferenca quanto a plasticidade
para transmissdo cultural das vocalizacGes entre patativas e caboclinhos, concorda e
reflete 0o padrdo de respostas frente a cada tipo de variacdo dentro de cada um dos
complexos estudados. Os resultados encontrados revelam que mesmo em dois grupos co-
genéricos dentro dos Oscines, o canto territorial de machos é transmitido culturalmente
de forma diferente e tais divergéncias séo refletidas no tipo de comunicagéo entre machos
territoriais, e finalmente no processo de divergéncia e barreira ao fluxo génico entre

entidades bioldgicas independentes com histdrias evolutivas divergentes.

Semelhantes padrGes de respostas entre machos para prépria plumagem e
plumagem de espécies proximamente relacionadas quando o canto é familiar, revela que
machos primeiramente usam sinais acusticos para estabelecer competicao por territério
reprodutivo, o que pode favorecer introgressdo assimétrica de fenotipo. A falta de
capacidade em discriminar plumagens divergentes é contraria a estudos que sustentam
que divergéncia na plumagem é central no isolamento entre espécies incipientes de aves
(Patten et al. 2004). Os resultados apresentados aqui suportam que divergéncia de
plumagens entre espéecies proximamente relacionadas pode nao ser a melhor predicao de
isolamento reprodutivo. De fato, para os Sporophila estudados, a combinacdo de
diferentes sinais comportamentais surge para conduzir o isolamento reprodutivo. Um
exemplo dessa complexidade foi retratado quando S. plumbea mostrou uma peculiar
capacidade em discriminar discreta divergéncia de fendtipo, supostamente mais
relacionada ao tamanho do que simplesmente ao padrdo de coloracdo (Ratcliff e Grant
1985). Sinais esses que, quando consorciados, podem representar uma relacdo de

dominancia em situacfes de competicdo interespecificas em simpatria (Price 2008).

Finalmente, este estudo fornece as primeiras evidéncias de como fémeas sdo
capazes de discriminar vocalizagdes co-especificas, também com assimetria nas respostas
comparando fémeas de patativas e fémeas de caboclinhos. Em ambos os sistemas, sinais
acusticos sdo primariamente acessados pelas fémeas no processo de escolha de um
parceiro. Embora néo testado, padréo de plumagem parece complementar a complexidade
de sinais envolvidos no processo de escolha ndo ao acaso de um parceiro reprodutivo,
numa simulacdo de contato secundario ou mesmo dentro da zona de contato no caso de
S. plumbea/beltoni. Portanto, mais que a divergéncia fenotipica fixada em si, o grau de

intensidade nas respostas comportamentais a diferentes sinais sociais deve conduzir ao
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isolamento reprodutivo e especiacdo nas diferentes linhagens de Sporophila. Fémeas,
assim teriam papel chave na conducgdo de divergéncias de caracteristicas via selecdo

sexual.
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3.6 Tabelas

Tabela 3.1. Resultados sintese dos testes z ndo paramétricos (Wilcoxon signed-rank) para acessar
as diferengas na intensidade das respostas de machos territoriais das diferentes
espécies/populagbes de caboclinhos frente a diferentes estimulos de cantos (playback).
Sporophila pileata “sul” (SpS), Sporophila pileata “norte” (SpN), Sporophila nigrorufa (Snig),
Sporophila bouvreuil crypta (Scry), Sporophila b. bouvreuil (Sbou). Defini¢Ges de estimulos de:
Canto co-especifico local (COL), Canto co-especifico outra localidade, estrangeiro (COE), Canto
espécie/populacdo irmd (SS), Canto de Sporophila simpatrico, ndo caboclinho, controle
heteroespecifico (HETCont). Valores foram considerados significativos quando P foi menor que
0,05. *Especificamente nos casos de S. pileata “sul” vs. S. pileata “norte” os estimulos de canto
da espécie irmd alopatrica (Canto SS Alo) foram sempre reversos entre uma populacao e outra.

Poleiro a minima distancia, Sobrquo a minima Proporcio de tempo (10m)
m distancia, m
z P z P z P
COE x COL SpS * -0,546 .585 -3,409 .001 -0,587 557
SS x COL SpS -4,015 <.001 -4,286 <.001 -3,059 .002
HETContx SS “SpS” -3,409 .001 -1,084 279 -2,847 .004
COE x COL SpN * -1,268 .205 -3,249 .001 -3,227 .001
SS x COL SpN -5,160 <.001 -4,623 <.001 -3,408 .001
HETContx SS “SpN” -2,392 .017 -1,380 .168 -2,936 .003
COE x COL Snig -1,118 .263 -3,215 .001 -1,113 .266
SS x COL Snig -4,460 <.001 -4,457 <.001 -4,287 <.001
HETContx SS “Snig” -2,953 .003 -3,237 .001 -2,548 .011
COE x COL Scry -2,444 .015 -0,455 .649 -,129 .897
SS x COL Scry -3,519 <.001 -3,059 .002 -3,624 <.001
HETContx SS “Scry” -2,943 .003 -0,560 575 -2,395 .017
COE x COL Shou -1,102 271 -1,532 126 -1,196 232
SS x COL Shou -3,059 .002 -3,621 <.001 -3,825 <.001
HETContx SS “Sbou” -2,366 .018 -2,845 .004 -2,449 .014
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Tabela 3. 2. Resultados sintese dos testes z ndo paramétricos (Wilcoxon signed-rank) para acessar
respostas de machos territoriais das diferentes
espécies/populacdes de caboclinho a pares de tratamentos com cantos e modelos de plumagens.
Foram considerados o0s quatro tadxons com maiores amostras dentro do complexo S.
bouvreuil/pileata/nigrorufa. Valores foram considerados significativos quando P foi menor que
0,05. *Especificamente nos casos de S. pileata“sulvs. S. pileata’norte” os tratamentos com canto

as diferencas na

da espécie irma alopatrica (Canto SS Alo) foram sempre reversos entre um e outro.

intensidade das

*S. pileata sul *S. pileata norte  S. nigrorufa  S. bouvreuil

z P z P z =] z p
i}l‘(‘)‘;;‘t%fég“ss” a0 COLX 4131 <Q0L 3677 <001 -3885 <001 -2935 003
E'(;Jer;‘sggmca 822{3 scso,kl)c; 2,401 016 -3903 <001 -2,941 .003 -3,066 .002
E';?rf)%i?eciﬁca S Rl 4038  <Q0L -2684 007 -4027 <001 2772 006
Canto COL C(;'I-OE:EX 1,007 314 -1,627 104 -0698 485 -0,330 .74l
Canto COL AloPlux HetPlu 3985 <001 -3582 <001 -3790 <001 -0,971 .332
Canto COL COLF;'I‘lJJXHet 3039 <001 -3888 <001 -3884 <00l -1,682 .093
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Tabela 3.3. Resultados sintese dos testes z ndo paramétricos (Wilcoxon signed-rank) para acessar

as diferencas na

intensidade das

respostas de machos territoriais das diferentes

espécies/populacdes de patativas a pares de tratamentos com cantos e modelos de plumagens.
Foram considerados os pares de taxons com maiores amostras em uma zona de contato (simpatria
e peripatria) e um outro conjunto de dados para tdxons totalmente alopatricos dentro do Complexo
S. plumbea/beltoni. Valores foram considerados significativos quando P foi menor que 0,05. *
Sporophila plumbea em alopatria considerou-se apenas machos do tdxon nominal** Para
Sporophilabeltoni em alopatria considerou-se apenas individuos a mais de 50 km de distancia de
qualquer localidade considerada zona de contato.

lumb . "z S. beltoni *S. plumbea **S. beltoni
plumbeasul”Zon Zona Contato Alopatria Alopatria
a Contato
z P z P z P z P
Plumagem
Coespecifica Canto -1,381 167 -3571 <001 -1,732 .083 -4,017 <.001
(COLPIu) CoEstxCantoCol
Plumagem
Coespecifica Canto SS -1,309 191 -2,098 .036 -4626 <0.001 -4626 <.001
(COLPIu) LocxCantoCol
Plumagem
Coespecifica Canto SS 0,000 1.000 -2,089 .037 -4624 <001 -3,299 .001
(COLPIu) LocxCantoCoEst
Plumagem
“Espécie Irma” Canto -1,270  .204 -2,887 .004 -3,656 <.001 -3,990 <.001
(SSPlu) CoEstxCantoCol
Plumagem
“Espécie [rma” Canto SS -0,762 446  -1418 156 -2,153 .031 -1,782  .075
(SSPlu) LocxCantoCoEst
Plumagem
Heteroespecifica CantoCoEstxCant -2,201 .028 -2,375 .018 -0,313 754 -3,623 <.001
(HETPIu) oCol
Canto COL -2,823 .005 -0,106 916 -4,046 <.001 -1,036  .300
COLPIuxSSPIu
Canto COL -2,247 025 -2,853 .004 -4,118 <.001 -1,830 .067
COLPIuxHETPIu
Canto COL -0,415 678  -3/427 001 -1569 117 -,244 .808

SSPIuxHETPIu
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3.7. Anexos

Anexo 3.1. Prancha ilustrando as diferentes categorias de comportamentos avaliados
como respostas aos tratamentos com estimulo de canto e/ou mediante a exposicao de
modelos de plumagem. Voo considerado como investida do individuo focal sobre
modelos de plumagem co-epecifico e heterospecifico (A e B); ataque com contato fisico
sobre modelos de plumagem co-epecifico e heterospecifico (C e D), fémea de caboclinho
em aproximacdo e inspecao a fonte sonora, alto-falante (E); fémeas de caboclinho em
postura de receptividade para copula (F e G).

ey e,
o”‘h
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