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Se há pessoas que não estudam, ou que, se estudam não aproveitam, elas que não 
se desencorajem e não desistam.  

er as suas 

do-os, não conseguem tornar-se 

mais instruídas, elas que não se desencorajem e não desistam. 

soas que não meditam ou que, mesmo que meditem, não conseguem 

adquirir um conhecimento claro do princípio do bem, elas que não se desencorajem e 

Se há pessoas que não distinguem o bem do mal ou que, mesmo que distingam, não 

 

em, não podem 

o desistam. 

m dez, o que outros fariam em cem 

vezes, elas o farão em mil, porque aquele que seguir verdadeiramente esta regra da 

perseverança, por mais ignorante que seja, tornar-se-á uma pessoa esclarecida, por 

mais fraco que seja, tornar-se-á necessariamente forte.  

                                                                                                                                           

 Confúcio 

 
 
Se há pessoas que não interrogam os homens instruídos para esclarec

dúvidas ou o que ignoram, ou que, mesmo interrogan

 

Se há pes

não desistam.  

 

têm uma percepção clara e nítida, elas que não se desencorajem e não desistam.  

Se há pessoas que não praticam o bem ou que, mesmo que o pratiqu

aplicar nisso todas as suas forças, elas que não se desencorajem e nã

 

O que outros fariam numa só vez, elas o farão e
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RESUMO 

e realizar um 

preensão dos 

 de genética 

populacional e realizadas análises filogenéticas das populações amostradas utilizando-se 

o gene ND2, relacionando-os com o cenário geológico proposto para a evolução da 

ilhança para 

 de desvio de 

 três espécies 

us spirurus 

X. 

spixii não apresentaram estruturação geográfica, exibindo altos níveis de fluxo gênico 

de haplótipos 

rtencentes às 

 um aparente 

ca da própria 

otus 

apresentou uma topologia semelhante àquela de G. spirurus, indicando que a formação 

milares 

capacidades de dispersão, gerando padrões filogeográficos concordantes. Comparando-

se as três espécies, concluímos que X. spixii possui maior capacidade de dispersão 

respondendo de maneira distinta ao mesmo efeito vicariante. Estimativas do relógio 

molecular para o nó que separa o grupo de haplótipos endêmicos da ilha do Marajó 

 

A região do Baixo Tocantins - ilha do Marajó é excelente local para s

estudo de integração de dados geológicos e biológicos visando-se a com

processos de diversificação de espécies. Foram estimados parâmetros

região. Foram utilizadas inferência bayesiana e máxima verossim

reconstrução de filogenias intraespecíficas, redes de haplótipos e o teste

neutralidade R2, AMOVA, FST e Nm para as análises populacionais, para

de aves Passeriformes: Xiphorhynchus spixii e Glyphorynch

(Dendrocolaptidae) e Willisornis poecilinotus (Thamnophilidae). As populações de 

entre elas. A árvore filogenética de G. spirurus apresentou um grupo 

únicos da ilha do Marajó (IM) e um grupo irmão contendo haplótipos pe

áreas de endemismo Xingu (XI), Belém (BE) e IM. Essa topologia indica

contato secundário recente na IM entre uma população isolada e endêmi

ilha com populações do continente (XI). A árvore obtida para W. poecilin

da IM provavelmente atuou de maneira similar em diferentes espécies, com si
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mostram que tanto as populações de , quanto às de 

mais antigas que os eventos que levaram à separação total da IM em

continente (aproximadamente 10.000 anos AP), com uma ida

aproximadamente 747.000 anos AP para G. spirurus e 798.000 anos 

poecilinotus, indicando que outros processos vicariantes anter

G. spirurus W. poecilinotus são muito 

 relação ao 

de estimada 

AP para W. 

iores à separação total da 

Ilha do Marajó poderiam ter separado essas populações endêmicas da ilha.  
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ABSTRACT 

to carry out a 

sponsible for 

phylogenetic 

analyses of populations of three selected bird species (Xiphorhynchus spixii and 

Glyphorynchus spirurus - Dendrocolaptidae and Willisornis poecilinotus - 

2, and related 

ea. Estimates 

intraespecific 

neutrality R2, 

ST

selected species. Xiphorhynchus spixii showed no phylogeographic structure and high 

es recovered 

to the Marajó 

onging to all 

tact between 

W. 

poecilinotus was similar to that of G. spirurus, indicating that the formation of IM 

ilar 

dispersion abilities. On the other hand, the lack of phylogeographic structure detected 

for X.spixii might have been caused by a higher dispersal capacity, thus leading to a 

different response to the same set of vicariant events. Molecular clock estimates for the 

node separating haplotypes endemic to IM from those found in all three areas were 

 

The area of the lower Tocantins river–Marajó Island is an excellent place 

study integrating geological and biological data to understand processes re

the diversification of species in the Amazon. Population genetics and 

Thamnophilidae) were carried out employing the mitochondrial gene ND

to the geological scenario proposed for the landscape evolution in the ar

based on maximum likelihood and Bayesian inference where used to infer 

phylogenies and haplotype networks, in addition to tests for deviation of 

AMOVA, F  e Nm, which were employed in population genetic analyses of the three 

levels of gene flow among all populations analyzed. The phylogenetic tre

for G. spirurus populations presented one group of haplotypes endemic 

Island (IM) sister to a second group with the remaining haplotypes bel

three areas analyzed; these topologies imply an apparent secondary con

isolated endemic populations of IM with those of the continent. The tree obtained for 

might have affected in a similar way populations of those two species sharing sim



 xvii

747.000 years BP in  and 798.000 years BP in 

than the estimated separation of the IM from the continent (near 10.000 years BP) based 

G. spirurus W. poecilinotus, thus older 

on geological data. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

1.1 DIVERSIFICAÇÃO HISTÓRICA DE AVES AMAZÔNICAS 

 

 

A avifauna da região amazônica é uma das mais ricas e diversas do mundo. 

s de aves na 

et al. 1996; 

a tentativa de 

. Apesar da 

 que muitos tipos de informação são coletados sobre aves, a 

diversificação desse grupo nos Neotrópicos ainda está longe de ser bem 

teses para a 

brados Amazônicos. Walace (1853) também foi o 

pio desde então a 

as aves 

amazônicas vem fascinando os cientistas.   

congruente e 

não aleatória, sendo esse um dos aspectos indispensáveis para a compreensão da 

evolução de aves neotropicais (Marks et al. 2002). A concordância da posição 

geográfica de linhagens reconhecidas e as medidas temporais de diversificação dessas 

linhagens podem fornecer tanto um teste de modelos geográficos específicos de 

Compilações recentes indicam que existem pelo menos 1294 espécie

Amazônia, sendo que aproximadamente 265 são endêmicas (Stotz 

Rylands et al. 2002). As aves vêm desempenhando um papel central n

entender a história da Amazônia e a evolução da sua biodiversidade

relativa facilidade com

compreendida (Bates 2001).   

Alfred Russel Walace (1852) foi o primeiro a formular hipó

diversificação histórica dos verte

neiro em estudos ornitológicos na região do arquipélago do Marajó, e 

compreensão dos fatores responsáveis pela origem do alto grau de especiação d

A maioria das teorias propostas para a diversificação de aves amazônicas inclui 

a percepção de que muitos táxons de aves apresentam uma distribuição 
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especiação quanto identificar processos históricos que atuaram congruentem

uma variedade de táxons (Patton e Silva 2001). Considerando as

disponíveis sobre os vertebrados terrestres, pode-se notar que a maioria da

vertebrados amazônicos, especialmente aves e primatas (Snethlage 1910

Haffer 1969, 1992, Caparella 1988, Ayres e Clutton-Brock 1992) não é al

2005). Essas áreas são importantes porque elas são as menores unidades

para análises de biogeografia histórica e conseqüentemen

ente em 

 informações 

s espécies de 

, Sick 1967, 

eatoriamente 

distribuída através da região, mas ocorrem em regiões claramente delimitadas 

chamadas “áreas de endemismo” (a partir de agora abreviadas como AE) (Silva et al. 

 geográficas 

te são as bases para a 

construção de hipóteses sobre os processos responsáveis pela formação da biota 

Am zônica (Cracraft 1985, 1994; Morrone 1994, Morrone e Crisci 1995).  

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

a
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Figura 1. Áreas de endemismo na Amazônia baseadas na distribuição de vertebrados terrestres 
(modificado de: Silva et al. 2005). 
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Entre as diversas teorias de diversificação Amazônica, algumas apresentam

destaque pela polêmica gerada e pela sua contribuição para a compreensã

atuais de distribuição de espécies. Entre as hipóteses mais conhecidas de d

histórica de espécies da Amazônia estão: a sublevação dos Andes (Chapm

refúgios florestais pleistocênicos (Haffer 1969), a teoria dos rios co

 

o dos padrões 

iversificação 

an 1917), os 

mo barreiras 

geográficas (Sick 1967) e as transgressões marinhas (Nores 1999, Bates 2001) a 

maioria baseada em mecanismos vicariantes de especiação (revisões em Haffer 1997). 

Ne mo barreiras 

Mioceno. 

icos estariam 

que espécies 

si pelos grandes rios Amazonas, Solimões, Negro e Madeira. Snethlage (1910) 

 de algumas 

minosos que 

arar espécies 

sbois”. Sick 

propondo que os precursores de muitas espécies de aves atuais são anteriores à 

configuração atual da drenagem dos rios Amazônicos e que o estabelecimento da 

drenagem atual fragmentou essas espécies ancestrais causando isolamento geográfico, 

divergência genética e especiação e ainda, que o “efeito barreira” dos rios seria mais 

forte para espécies florestais.  

sse trabalho serão abordadas principalmente as hipóteses dos rios co

geográficas, a teoria dos refúgios florestais e as transgressões marinhas do 

Wallace (1852) foi o primeiro a propor que os rios amazôn

limitando a distribuição geográfica de algumas espécies. Ele observou 

aparentadas de primatas substituíam-se geograficamente e que estavam separadas entre 

observou que o padrão observado por Wallace poderia explicar a origem

espécies de aves, mas segundo ela mesma “os mesmos rios largos e lu

servem de via de comunicação aos pássaros campestres, ajudam a sep

silvestres, geralmente tenras e acostumadas à semi-obscuridade do sou

(1967) elaborou algumas observações baseadas nas propostas de Wallace e Snethlage 
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Sob a perspectiva filogeográfica, a hipótese dos rios como barreiras geográficas

prevê primeiramente, que espécies e clados irmãos intraespecíficos a

quebras genéticas através de margem opostas dos principais rios 

adicionalmente, dados filogeográficos e de genética de populações poderi

entre cenários de divergência primária através dos rios, de contatos se

estreitas que a foz desses rios, é esperada uma gradual diminuição do efei

dos rios de sua foz a

 

presentariam 

amazônicos, 

am distinguir 

cundários ao 

longo dos rios entre táxons não-irmãos que se diversificaram em outros lugares (Moritz 

et al. 2000). Segundo, devido às cabeceiras de muitos rios amazônicos serem mais 

to de barreira 

té sua cabeceira (Haffer 1992). Assim, a similaridade genética entre 

pop ue na foz dos 

 a 

finalidade de testar a teoria dos rios como barreiras geográficas. Baseando-se em um 

ão diferenças morfológicas em margens opostas do rio Amazonas, 

mo cia de que o 

prevenindo o 

Um estudo sobre variação morfológica ao longo do rio Tocantins verificou que 

 

plumagem e 11 em medidas corpóreas (Thamnophili e Furnarii) entre populações de 

aves de margens opostas deste rio (Coltro 2003). Bates et al. (2004) estudaram aves 

amostradas em margens opostas do Rio Teles Pires, na cabeceira do Rio Tapajós, e 

encontraram níveis variáveis de diferenciação genética com zonas de contato entre 

ulações de margens opostas dos rios seria maior nas cabeceiras do q

rios (Gascon et al. 2000). 

Caparella (1988) desenvolveu um dos primeiros trabalhos de genética com

estudo de alozimas detectou quebras genéticas entre populações de aves que 

apresentavam ou n

strando que a divergência genética entre as populações era uma evidên

rio estaria agindo como barreira geográfica, separando essas populações e 

fluxo gênico entre elas.  

de 75 espécies de aves suboscines estudadas, 13 apresentaram diferenças fenotípicas na
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membros de espécies e pares de subespécies aleatoriamente distribuídos nessa região, 

com

corroborada 

os no Escudo 

 ocorrem em 

bacias sedimentares, são mais recentes e menos estáveis, sofrendo freqüentes migrações 

laterais de canal, responsáveis por transferências de grandes pedaços de terra através do 

ortar passivamente, mesmo aqueles animais de baixo poder 

de  (Salo et al. 

pontos discutidos estão: (1) a ocorrência de numerosas zonas de contato entre 

 margens dos 

pacidades de 

s várzeas e os 

m disso, ele discutiu se a atual ocorrência de diferenciação de espécies entre 

margens opostas dos rios seri

teria ocorrido em outros locais e os rios estariam apenas limitando a distribuição atual 

A principal hipótese formulada por Haffer (1969) e quase simultaneamente 

proposta Vanzolini e Willians (1970) para explicar o alto grau de diferenciação de 

espécies amazônicas, foi a teoria dos refúgios florestais, baseada na idéia de que a 

floresta atual estaria isolada em fragmentos em um mar de savanas em períodos 

 poucas zonas de contato seguindo o curso do rio propriamente dito. 

Assim, a hipótese dos rios como barreiras geográficas é 

especialmente para rios de água preta e água clara como aqueles localizad

Brasileiro. Alternativamente, os rios Amazônicos da região oeste que

rio. Que acabam por transp

dispersão, consequentemente, diminuindo o efeito de barreira do rio

1986, Haffer 1992, Colwell 2000). 

Haffer (1992) argumentou que a distribuição de espécies amazônicas não 

poderia se explicada somente pela teoria dos rios como barreiras. Entre os principais 

subespécies amazônicas que não estão necessariamente relacionadas às

grandes rios, (2) o problema da especiação de aves de dossel com altas ca

dispersão e (3) a especiação de aves que habitam áreas alagáveis, como a

igapós. Alé

a originada de vicariância in situ ou se essa diferenciação 

desses táxons.  
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coincidentes com os picos glaciais do Pleistoceno. Essa idéia teve apoio de um

considerável de pesquisadores (Brown et al. 1974, Brown 1982, Mayr e

Fjeldså 1994). Entretanto, nenhum destes estudos pode excluir outras h

expliquem os padrões observados (Nores 1999, Bates 2001, Aleixo 20

Rossetti 2007). Entre as principais críticas ao modelo dos refúgios flores

2001) e (2) a ausência de um modelo geográfico esperado a priori, que pos

por métodos filogeográficos (Patton e Silva 1998). Diversos autores m

muitas estimativas de tempo de divergência entre os táxons irmãos

precedem o período Pleistocênico (Caparella 1988, Hackett 1993, Hacket 

1990, Bush 1994, Avise e Walker 1998, Moritz et al. 2000, Wilf et al. 2003, Cheviron 

filogeográficas combinadas à modelagem de paleodistribuições de espécies de form

do gênero Atta no período do último máximo glacial, rejeita

 número 

 Ohara 1986, 

ipóteses que 

04, Aleixo e 

tais estão (1) 

estudos paleoclimáticos e geológicos falharam em apoiar a existência de florestas 

pluviais altamente fragmentadas durante o Pleistoceno (Colinvaux et al. 1996, 2000, 

sa ser testado 

ostraram que 

 neotropicais 

e Rosenberg 

et al. 2005, Weir 2006). Entretanto, Solomon et al. (2008) utilizando análises 

igas 

ram a hipótese de rios como 

bar hipóteses dos 

ois processos 

A hipótese das incursões marinhas, proposta por Nores (1999) supõe que uma 

mar de aproximadamente 100m no Quaternário e Terciário tardio. Essas transgressões 

teriam fragmentado a Amazônia em um grande número de verdadeiras ilhas e 

arquipélagos, então favorecendo a especiação alopátrica. Aumentos do nível do mar e 

mudanças na vegetação (por aridez ou esfriamento) teriam impulsionado a especiação e 

reiras geográficas, mas não puderam rejeitar várias previsões das 

refúgios pleistocênicos e das incursões marinhas, propondo que esses d

teriam atuado na estruturação das populações das espécies estudadas.  

parte substancial da diversidade de aves teria se originado durante aumentos no nível do 
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perturbações locais e outros processos teriam mantido essa diversidade. Bates (2001) 

utilizando análises de parcimônia de endemicidade de passeriformes e dad

filogenéticos, sugeriu que a divergência primária de táxons amazôni

vicariância entre três regiões principais da Amazônia: a região nordeste co

à AE Guianas, a região oeste com AE Napo e AE Inambari e a região sud

reco

os de estudos 

cos envolveu 

rrespondendo 

este com AE 

Pará (AE Tapajós mais AE Xingu, segundo Silva et al. 2005) e AE Belém. Essa 

hipótese sugere que as outras duas áreas de endemismo de aves geralmente 

nhecidas, AE Rondônia e AE Imeri, contêm táxons que provavelmente são 

der s três regiões 

leixo (2002, 

azônicas: as 

hipóteses dos gradientes (Endler 1982), dos rios como barreiras geográficas (Gascon et 

1).  Duas das 

gráficas e as 

do Mioceno 

examinando 

de água doce derivados de espécies marinhas, detectou padrões compatíveis com a 

arinhos 

distribuídos ao longo da costa norte da América do Sul.  

Em uma revisão recente, Aleixo e Rossetti (2007) verificaram que esse cenário 

histórico pode ser estendido para outras linhagens de aves amazônicas, indicando que a 

maioria das linhagens de terra firme encontradas hoje em dia no oeste da Amazônia, são 

ivados de populações que se moveram até essas áreas a partir dessa

basais. 

A partir de estudos filogeográficos do gênero Xiphorhynchus, A

2004, 2006) testou quatro hipóteses de diversificação de espécies am

al. 2000), dos refúgios e das incursões marinhas do Mioceno (Bates 200

quatro hipóteses testadas foram corroboradas: os rios como barreiras geo

incursões marinhas do Mioceno. A hipótese das incursões marinhas 

também foi corroborada pelo trabalho de Lovejoy et al. (2006) que 

filogenias, distribuições geográficas e estimativas de idade  de quatro grupos de peixes 

diversificação durante o Mioceno a partir de grupos irmãos de peixes m
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associadas às linhagens mais basais do Escudo Brasileiro, Escudo das Guianas e dos 

An

mencionadas 

 amazônica, 

s podem ser 

muito simplistas. Diversos estudos filogeográficos com aves amazônicas sugerem que 

mecanismos vicariantes, assim como processos de expansão demográfica e populacional 

diversas escalas espaciais e temporais para gerar os padrões de 

diversidade encontrados atualmente (Aleixo 2002, 2004, 2006, Cheviron et al. 2005, 

). 

 

1.2 

 

olecular, biogeografia, geologia e 

p a através das 

geneticamente 

Desde seu surgimento, a filogeografia vem gerando novas possibilidades de 

acro-

evolutiva, quanto na escala micro-evolutiva (Avise 1987, Berminghan e Moritz 1998). 

Portanto, a filogeografia possibilitou o estabelecimento de um elo entre os estudos de 

processos de micro e macroevolução. A base inicial para essa ponte são as análises do 

DNA mitocondrial (mtDNA) e de microssatélites que permitem a construção de 

des.  

As hipóteses de diversificação histórica de espécies da Amazônia 

acima foram fundamentais no fomento de estudos evolutivos na região

entretanto, hipóteses que se baseiam apenas em mecanismos vicariante

podem atuar em 

Aleixo e Rossetti 2007

A FILOGEOGRAFIA   
 

 
O termo filogeografia foi empregado pela primeira vez por Avise (1987) e surge 

da integração conhecimentos das áreas da biologia m

aleontologia, visando à identificação de padrões de diferenciação genétic

paisagens e a reconstrução da história evolutiva de táxons filo

relacionados em uma determinada região (Avise 2000). 

compreensão dos processos geradores de biodiversidade tanto na escala m
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hipóteses genealógicas entre populações, espécies e níveis taxonômicos mais altos 

(B

e espécies 

astadas com 

expectativas específicas de relações geográficas entre populações ancestrais anteriores a 

divergência sob três modelos principais de formação de espécies: alopátricos, 

ente, filogeografias podem 

se istros fósseis, 

amente entre 

1998, Lougheed et al. 1999, Moritz et al. 2000). Diversos estudos proporcionam 

reira e Baker 

.  Recentemente, estudos filogeográficos 

com aves Amazônicas têm ajudado a esclarecer o contexto espacial e temporal da 

diversificação destes organismos, o que pode ser diretamente comparado a cenários 

geológicos específicos (Marks et al. 2002, Aleixo 2004). 

 

 

 

 

erminghan e Moritz 1998).  

A abordagem filogeográfica consiste na integração de componentes de 

distribuição geográficos e filéticos (genealógicos) entre populações 

aparentadas (Harrison 1991). Essas distribuições podem ser contr

parapátricos e simpátricos (Harrison 1991). Mais especificam

r usadas para inferir o tempo de especiação para grupos com poucos reg

como é o caso da maioria dos vertebrados tropicais (Moritz et al. 2000). 

 A filogeografia é adotada atualmente para tentar distinguir efetiv

hipóteses concorrentes de diversificação de espécies (Patton e Silva 1998, Silva e Patton 

evidências de que a geologia e a evolução da paisagem estão fortemente ligadas com o 

tempo e o modo de diferenciação das aves amazônicas (Aleixo 2006, Pe

2004, Ribas e Miyaki 2004, Ribas et al. 2005)
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1.3 A E SUAS IMPLICAÇÕES PARA A 

BIOGEOGRAFIA HISTÓRICA DE AVES 

 

 

de diferentes 

idades, composições e histórias, distribuídas em partes distintas da bacia (Oliveira e 

Leonardos 1943). Essencialmente, o escudo Brasileiro e o das Guianas (distribuídos na 

s de rochas antigas do 

P r composta e 

da história geológica da 

Am

para a diversificação recente da avifauna amazônica (Rossetti et al. 2005).  

de o Cretáceo 

a Amazônia 

enciado pela 

intermediário que evoluiu em uma sucessão de cinco unidades sedimentares 

desenvolvidas principalmente durante o Quaternário, coberto hoje em dia por um 

complexo mosaico de diferentes tipos de vegetação (Rosseti et al. 2005).  

Este cenário geológico essencialmente dicotômico, onde os escudos Brasileiro e 

das Guianas são mais estáveis que as dinâmicas bacias sedimentares do oeste, pôde 

A HISTÓRIA GEOLÓGICA AMAZÔNIC

A Amazônia tem uma história geológica complexa, com formações 

Amazônia central e leste, respectivamente), são composto

aleozóico e Pré-Cambriano, ao passo que uma imensa bacia sedimenta

mais recente desenvolveu-se no oeste da Amazônia (Costa e Hasui 1997).  

Estudos recentes têm aumentado nossa compreensão 

azônia durante o Terciário tardio e Quaternário, dois períodos considerados críticos 

Essencialmente, enquanto as porções leste e do escudo Brasileiro e das Guianas 

(da cidade de Manaus até o leste) permaneceram geralmente estáveis des

tardio (com erosão, mas limitada deposição de sedimentos), o oeste d

experimentou uma história sedimentar altamente dinâmica. Isso é evid

presença de depósitos formados em um extenso ambiente lacustre no Mioceno recente-
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gerar novas previsões sobre as relações filogeográficas entre táxons relacionados 

d i, 2007).  

rovavelmente 

s o Mioceno 

om a floresta 

de terra firme provavelmente começaram a colonizar essa imensa área (Rosseti et al. 

2005). Entretanto, o desenvolvimento subseqüente do oeste das bacias sedimentares 

 larga escala 

âmico com 

e e 

 o gênero 

 hoje o 

oeste da Amazônia teriam colonizado esta região mais recentemente (Plioceno e 

Pleisto ente 

 Guianas e o 

 esse cenário 

ados 

revisados indicaram que a maioria das linhagens de terra firme encontradas hoje em dia 

escudo das Guianas e dos Andes, indicando uma história mais recente nesta região 

geologicamente dinâmica. De modo inverso, linhagens associadas a florestas 

sazonalmente inundadas parecem ter uma história antiga no oeste da Amazônia, 

aparentemente expandindo-se para áreas geologicamente mais estáveis apenas 

istribuídos atualmente na Amazônia (Aleixo 2004, 2006, Aleixo e Rossett

Assim, a dinâmica geológica das áreas alagáveis da Amazônia p

constituiu ambiente inóspito para espécies de terra firme até pelo meno

tardio, quando o extenso “Lago Pebas” secou, e organismos associados c

amazônicas em resposta a migrações de canais e reorientações de rios em

(Rosseti et al. 2005) podem ter criado um ambiente extremamente din

rápidas mudanças vegetacionais e contínua alternância entre floresta de terra firm

florestas alagáveis. Conseqüentemente, como foi sugerido para

Xiphorhynchus, linhagens de espécies de floresta de terra firme que habitam

ceno) a partir de uma das três áreas vizinhas consideradas constantem

habitadas por linhagens de terra firme: o escudo Brasileiro, o escudo das

leste do sopé dos Andes (Bates 2001, Aleixo 2004).  

Em uma revisão recente, Aleixo e Rossetti (2007) verificaram que

histórico pode ser estendido para outras linhagens de aves amazônicas. Os d

no oeste da Amazônia, são associadas a linhagens mais basais do escudo Brasileiro, 
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recentemente.  A maioria dos táxons irmãos das linhagens exibiu níveis d

genética consistentes com eventos de separação que datam de uma faixa 

vai do Mioceno tardio até Pleistoceno recente, um período em que houv

fisiográficas significativas na paisagem Amazônica. Paralelamente, 

Pleistoceno, pelo menos até 67.000-65.000 anos AP (antes do present

e divergência 

de tempo que 

e mudanças 

no final do 

e) mudanças 

geológicas ocorriam na região do baixo Tocantins – IM (a partir desse ponto será 

utilizada a abreviação IM para ilha do Marajó), e davam origem aos processos que 

culminariam com a formação do Arquipélago do Marajó. 

1.4 GEOLOGIA E EVOLUÇÃO DO COMPLEXO DO BAIXO TOCANTINS – ILHA 

DO MARAJÓ 

  

gião do baixo 

nto pode ser 

xo, tanto de 

eitos 

de glaciações. Quando isto ocorre, dominam condições de erosão nos continentes. Esta 

do Mioceno. Ou seja, depois da elevação do nível do mar que deu origem aos depósitos 

da Formação Barreiras ao longo de toda a costa do Pará e Maranhão, essa região passou 

por um longo período em que não houve deposição ou preservação de sedimentos. 

Durante esse período, não havia uma bacia onde os sedimentos trazidos pelos rios 

 

 

 

No final do Pleistoceno, não havia deposição de sedimentos na re

Tocantins – IM, sendo que dominavam processos erosivos. Este mome

associado com nível do mar relativo baixo, o que pode ter sido refle

estabilidade tectônica, quanto de rebaixamento do nível do mar global devido a ef

condição de não deposição é verificada na maior parte do estado do Pará desde o final 
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pudessem se acumular, o que fazia com que eles fossem transportados distalm

direção ao mar. Este perío

ente em 

do denota condições de estabilidade tectônica em toda a 

reg

 instabilidade 

u à instalação 

do grande paleovale que se estende de Tucuruí até a IM.  Rossetti e Valeriano (2007) 

mostram evidências de que o estabelecimento deste paleovale está relacionado a 

.000-65.000 

ento da área 

endem do leste da IM, até 

apr de de Tucuruí 

De 67.000 a 65.000 anos AP até pelo menos cerca de 40.000 AP, o paleovale foi 

e na margem 

 Guamá, que 

, a paisagem 

marinhos na desembocadura dos rios (Figura 4).  O início período holocênico, foi ao 

sustentava vegetação de floresta, inclusive em sua margem leste (D. F. Rossetti, com. 

pess). Para o final do período, houve subida do nível do mar relativo, causando 

afogamentos dos canais fluviais por invasão marinha (Rossetti et al. 2008). Este evento 

marca o início da subsidência (depressão) no lado leste da IM (Figura 4b).  

ião (D. F. Rossetti, com. pess). 

Entretanto, no final do Pleistoceno, registra-se um momento de

tectônica, devido à reativação de falhas de direção NNW/SSE, o que levo

movimentações tectônicas (Figura 2, 3). Em algum momento antes de 67

anos AP houve uma compartimentação do terreno, com gradativo afundam

correspondente ao paleovale, cujos limites se est

oximadamente a baía de Caxiuanã, fazendo um funil em direção à cida

e se amplificando em direção norte através da IM (Figuras 2, 3, 4).  

sendo progressivamente preenchido com sedimentos oriundos de sul através do paleo-

rio Tocantins. Este rio drenava a IM em sua margem oeste, enquanto qu

leste, os sedimentos eram trazidos até o paleovale, possivelmente, pelo rio

se estendia através da região do lago Arari (Rossetti et al. 2007). Portanto

era dominada por sistemas fluviais, com pouca ou nenhuma interferência de processos 

que tudo indica o último momento em que toda a região correspondente à IM, 
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áfica Radar 
 da formação 
ovale formam 

 
cam traços dessas rochas dentro do paleovale, que é 

preenchido por sedimentos Pós-Barreiras de idade Pleistocênica a Plio-Pleistocênica. B) 
Detalhe da figura 2 a (o retângulo localiza a figura B e o perfil topológico A-A’) Canais 
meândricos destacados relacionados ao paleo-rio Tocantins (linhas tracejadas). C) Perfil 
topográfico obtido pela transecção A-A’ mostrada na figura 2a. Observar a natureza 
assimétrica das margens do paleovale, representada por um lado oeste gradual e uma margem 
leste abruptamente vertical, adjacente ao atual curso do Rio Tocantins (setas brancas). 
Ilustrações retiradas de Rossetti e Valeriano (2007). 
 

Figura 2. Imagem de satélite gerada por dados de SRTM (Missão Topogr
Shuttle) ilustrando o setor sul do paleovale do rio Tocantins. A) Parte superior
em leque do setor sul do paleovale do rio Tocantins. As margens do pale
segmentos retilíneos relacionados a falhas (linhas brancas) que romperam rochas Miocênicas.
As setas na porção superior da figura indi
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gem do baixo 
oceno médio. 
 pelo paleo-rio 
oceno tardio a 
am capturado o 

ecionando e amplificando o 
vale em direção ao leste. Esse evento tectônico também foi responsável pelo atual 
desenvolvimento da região de Caxiuanã, resultando finalmente no alargamento do paleovale, a 
oeste. C) Holoceno médio/tardio ao presente. A ativação de falhas no sentido L-O promoveu 
uma divisão da área, dando origem ao rio Pará, que foi responsável pela separação da ilha do 
Marajó do continente, ao gerar uma leve depressão, criando novos espaços para a acumulação 
de sedimentos. Os limites do paleovale estão marcados por interrogações, já que ainda não 
existem dados para uma reconstrução mais precisa. Figura modificada á partir de ilustrações de 
Rossetti e Valeriano (2007).  

 

 

 

 

Figura 3. Diagramas ilustrando a evolução hipotética da região de drena
Amazonas do Plio-Pleistoceno ao Presente. A) Plio-Pleistoceno a Pleist
Estabelecimento de um paleovale de orientação N/NO-S/SE, que foi alimentado
Tocantins resultando em deposição inicial de sedimentos pós-barreiras. B) Pleist
Holoceno recente. Reativações de falhas ao longo do paleovale N/NO-S/SE teri
paleo-rio Tocantins, desviando-o para sua posição atual a NE, dir
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Figura 4. Reconstrução hipotética ilustrando a sucessão de eventos deposiciona
da Ilha do Marajó do Pleistoceno tardio ao Holoceno. A) Pleistoceno tardio. Ne
o desenvolvimento de um sistema de paleo-drenagem meândrico de orientaçã
nesse período, a Ilha do Marajó estava conectada ao continente e o rio Guamá c
direção incerta para NO. A linha paleo-costeira delimitada é baseada na interrup
paleocanais, mas uma interpretação alternativa é que a transgressão subseqüente t
qualquer evidência dos paleocanais próximos à costa. B) Pleistoceno tardio/Ho
o desenvolvimento de um si

is no nordeste 
sta fase ocorre 
o norte; ainda 
orria em uma 

ção brusca dos 
eria mascarado 
loceno. Ocorre 

stema estuarino na região do Lago Arari alimentado por canais 
fluviais que corriam para o leste, uma situação que implica a em uma conexão da Ilha do Marajó 
com o continente. É muito provável que o canal principal deste sistema era conectado ao rio 
Guamá. C) Holoceno (recente/médio). Falhas tectônicas a noroeste teriam levado ao 
desenvolvimento do Rio Tocantins, abrindo a baía do Marajó, um evento que teria causado a 
interrupção do fluxo para a região do lago Arari, levando ao abandono do sistema estuarino.  O 
lago Arari se estabeleceu em uma região de subsidência (rebaixamento do terreno), tanto como 
conseqüência do abandono do estuário, quanto por uma subseqüente transgressão. Ilustração 
modificada de Rossetti et al. (2008).  



 34

O terreno passou por um breve momento de relativa estabilidade, que pode ter 

sido acompanhado por período de rebaixamento do nível do mar, qua

retomada de erosão com novos escavamen

ndo houve a 

tos no vale, e re-estabelecimento das 

dre

 período de 

estabilidade, o leste da IM subsidiu de forma mais efetiva, o que culminou com 

afogamento dos rios e invasão marinha maior relativamente à fase anterior. Durante este 

istram misturas de vegetação de floresta densa e savana no oeste da IM, 

pre tônica (D.F. 

ornando mais 

mpida e houve novo processo de erosão, com 

o rejuvenescimento do sistema fluvial, mostrando que ainda havia conexão da IM com o 

conexão foi 

estuarino que 

 laguna. Esta 

r relativo no 

Holoceno médio a recente, que fez com que a linha de costa se deslocasse cerca de 40 

km em direção ao norte, até ocupar sua posição atual. É durante esta fase que se associa 

a captura do rio Tocantins para sua posição atual, o que fez com que o suprimento 

sedimentar para dentro da IM oriundo do rio Guamá fosse interrompido (Rossetti et al. 

2008) (Figura 3, 4). 

nagens fluviais, principalmente no lado leste da IM.  

Entre 39.000 e, pelo menos, 29.000 anos AP, após o breve

período já se reg

valecendo condições fluviais em áreas de relativa estabilidade tec

Rossetti com. pess.).  

Após 29.000 anos AP., o leste da IM foi gradativamente se t

estável, até que a sedimentação foi interro

continente (Rossetti et al. 2008). 

Esta condição persistiu, até que, há 10.000 anos AP esta 

interrompida definitivamente no lado leste da IM, e o grande sistema 

existia até então em sua porção nordeste transformou-se em uma grande

transformação foi acompanhada pelo rebaixamento do nível do ma
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A história geológica sintetizada acima é então, consistente com um cenário 

altamente dinâmico para o sistema de drenagem do baixo Amazonas du

Plio-Pleistocênicos a Holocênicos. É inquestionável, dado as informaçõe

que reativações tectônicas tiveram uma importante contribuição para o des

dos ambientes físicos e a renovação 

rante tempos 

s disponíveis 

envolvimento 

de deposição de sedimentos na área de estudo 

durante o Quaternário (Rossetti e Toledo 2006). 

A geologia teve um impacto direto na fisionomia moderna da IM, com a 

áreas de sedimentação holocênica, enquanto florestas 

fec  em terrenos 

o (como o rio 

e 

por muito mais tempo que os rios de “água branca” do oeste da Amazônia (Salo et al. 

ica 

par  Belém (que 

hão), da área 

gura 1). 

populações de aves florestais amostradas da IM seriam provenientes das florestas de 

idade do 

continente e ao efeito barreira do rio Tocantins, essas populações seriam geneticamente 

mais semelhantes às populações da área da AE Xingu do que as da AE Belém (Figura 

5). As populações encontradas em terrenos geologicamente mais estáveis do escudo 

Brasileiro e áreas com rochas sedimentares paleozóicas e cretáceas seriam mais antigas 

vegetação aberta dominando 

hadas prevaleceram em áreas quaternárias e provavelmente também

pliocênicos (Rossetti e Toledo 2006).  

Além disso, os rios de “água clara” originados no escudo Brasileir

Tocantins), provavelmente separaram efetivamente linhagens de espécies de terra firm

1986, Colwell 2000, Aleixo 2004) e representam uma importante barreira geográf

a algumas espécies de vertebrados. O rio Tocantins separa a área de AE

inclui a região amazônica a leste do Tocantins e também parte do Maran

AE Xingu (que compreende a região dos interflúvios Xingu e Tocantins; Fi

Como hipótese preliminar, formulamos um cenário filogeográfico onde as 

terra firme da margem oeste do paleo-rio Tocantins, devido à proxim
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e estáveis do que as populações de regiões sedimentares mais jovens (baixo rio 

Tocantins) sendo, portanto, mais basais em relação a essas populações e 

fontes de diversificação populacional e especiação. Nas populações mais 

se, também, que exista uma diferenciação genética entre as populações a

margens opostas do rio T

servindo como 

ao sul espera-

mostradas em 

ocantins, devido ao esperado efeito de barreira do rio (Aleixo 

2004, Aleixo e Rossetti 2007).  

Portanto, este trabalho pretende reconstruir as relações filogenéticas de 

pop ico proposto 

Lesson 1830, 

abanis 1847, 

relativo sedentarismo e baixo poder de dispersão (Marantz et al. 2003, Zimmer e Isler 

 

s do rio Tocantins e do advento da formação do arquipélago do Marajó sobre o 

isolamento de populações destas espécies, permitindo assim um contraste com o 

modelo de evolução da paisagem da área de estudo inferido a partir dos dados 

geológicos.  

 

 
 
 
 
 
 
 

ulações de três espécies de aves, relacionando-as com o cenário geológ

para a evolução da região do baixo Tocantins – IM. 

Para isso foram escolhidas as espécies: Xiphorhynchus spixii 

Glyphorynchus spirurus Vieillot, 1819 e Willisornis poecilinotus C

baseando-se principalmente em atributos de sua história natural, que é caracterizada por 

2003). Essas características filopátricas são consideradas ideais para o teste dos efeitos

histórico
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Figura 5. Mapa geológico da área de estudo mostrando o relacionamento hipotético das 
populações de aves de terra firme da ilha do Marajó com o continente. As populações atuais 
seri orestas de terra firme da antiga margem oeste do antigo rio Tocantins, 
devido à proximidade do continente e ao efeito barreira do rio Tocantins (Fonte: modificado de 
Rossetti e Valeriano 2007). 

 

 

 

 

 

am provenientes das fl
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2. OBJETIVOS  

 

al entre os filogrupos das três 

espécies de aves alvo na região do baixo Tocantins – IM. 

• Estimar o tempo aproximado de separação entre essas populações, identificando 

populações ancestrais e episódios de colonização mais recentes na região do 

lações filogenéticas das populações das três espécies estudadas, 

relacionando-as com o cenário geológico proposto para a evolução da região do 

baixo Tocantins – IM. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

• Estimar parâmetros de genética populacion

 

baixo Tocantins – IM.  

 

• Reconstruir as re
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3. MATERIAL E MÉTODOS 

3.1 ESPÉCIES ALVO 

3.1.1 Xiphorhynchus spixii  

 

 

A espécie Xiphorhynchus spixii Lesson, 1830 (Figura 6) forma uma 

anteriormente 

udor 1994). No entanto, 

dad duas espécies 

 

 ao sul do rio 

Amazonas e entre o rio Tapajós (margem norte do rio Teles Pires) a oeste e o Maranhão 

amazônico a leste, incluindo a IM, regiões delimitadas como AE Xingu, AE Belém e 

podendo pesar de 27 a 36 g. 

Ha árzea menos 

rre em terras 

baixas amazônicas, abaixo de 500m de altitude (Marantz et al. 2003). 

Amplamente insetívoro, forrageia geralmente sozinho (menos freqüentemente 

em pares) regularmente associado a bandos mistos de sub-bosque ou associado a 

seguidores de formigas de correição (principalmente Eciton burchelli). É uma espécie 

provavelmente residente (não executando movimentos migratórios) e bastante 

territorial. A espécie não se encontra ameaçada, mas pode ser muito sensível a perda de 

 

 

superespécie com X. elegans (Aves: Dendrocolaptidae), as quais eram 

consideradas coespecíficas (Xiphorhynchus spixii; Ridgely e T

os genéticos e morfológicos mais recentes apóiam a existência de 

biológicas: X. spixii (monotípica) e X. elegans  (politípica) (Aleixo 2004). 

A espécie X. spixii distribui-se no sudeste da Amazônia brasileira,

AE Tapajós (Marantz et al. 2003). 

Seu comprimento total varia de 18,5 a 21 cm e 

bita principalmente mata de terra firme, podendo ocorrer na v

freqüentemente.  Prefere florestas maduras à vegetação secundária e oco
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habitat, sendo um bom indicador de florestas maduras no sul da Amazônia (Marantz et 

al. 

m questão, já 

hecidamente 

 2004). Uma 

análise de variância molecular mostrou que as populações de X. spixii separadas pelo rio 

Xingu, têm a maioria de sua variabilidade genética dividida entre populações de 

ostas deste rio (Aleixo 2004). Entretanto, nenhum estudo anterior amostrou 

as populações de X. spixii da IM, desconhecendo-se completamente suas afinidades 

filogeográficas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                      

 

 

2003).  

Estudos anteriores mostram que X. spixii é ideal para o estudo e

que é amplamente distribuído na região do baixo Tocantins – IM e recon

demonstra forte resposta aos rios como barreiras geográficas (Aleixo

margens op
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Figura 6. Xiphorhynchus spixii (Foto: Maya S. Faccio). 
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3.1.2 Glyphorynchus spirurus 

 

o arapaçu-de-

nariidae), está 

oleculares 

e de pterilose (Marantz et al. 2003, Sick 2001, Irestedt et al. 2004). Seu comprimento 

total varia de 13 a 16 cm e sua massa corporal varia de 10,5 a 21 g (Marantz et al. 

2003). 

em sopés de 

 populações 

nalmente em 

matas-galeria e florestas sazonalmente alagadas, tanto na várzea quanto em igapó 

azônica até uma curta distância em 

ecótonos de cerrado. Principalmente no interior de florestas maduras e menos 

freqüentemente em bordas de florestas e florestas de sucessão secundária antiga 

ente pode 

consumir material vegetal; apresenta baixa diversidade de presas comparada a outras 

migas, 

aranhas e outras presas pequenas. Geralmente forrageia aos pares, e muitas vezes 

associado a bandos mistos de sub-bosque que passam pelo seu território. Empoleira-se 

rapidamente em troncos, em estratos baixos e médios e menos freqüentemente no dossel 

e sub-dossel. Parece preferir troncos grossos com cortiça áspera. Raramente segue 

A espécie Glyphorynchus spirurus, conhecida popularmente com

bico-de-cunha, talvez por sua semelhança com o bico-virado Xenops (Fur

associada aos dendrocolaptídeos baseado tanto em anatomia quanto estudos m

Encontrado em florestas primárias tanto de terras baixas quanto 

montanhas, menos freqüentemente em florestas sub-montanas. As

amazônicas ocorrem principalmente em florestas de terra firme e ocasio

(Marantz et al. 2003); distribui-se da região am

(Marantz et al. 2003).  

G. spirurus alimenta-se principalmente de artrópodes, mas ocasionalm

espécies de dendrocolaptídeos, consumindo principalmente coleópteros, for
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formigas de correição, mas pode ser encontrado próximo a elas quando associado a

bandos mistos. É basicamente residente ao longo de to

 

da sua distribuição, apresentando 

lim

 fato sugerido 

s a raças bem 

diferenciadas fenotipicamente; entretanto, dados moleculares sugerem que existe fluxo 

gênico entre algumas destas populações morfologicamente distintas (Marantz et al. 

2003).  

tre algumas 

ão genética é 

 

padrões geográficos definidos por vocalizações, ainda não estudados sistematicamente 

azônia 

do Maranhão 

uma entidade 

). Embora na 

ulações à margem leste do rio Xingu sejam consideradas aparentemente 

inte arantz et al. 

ente 

de G. s. inornatus. 

Em um amplo estudo filogeográfico Marks et al. (2002) utilizaram G. spirurus 

para avaliar os relacionamentos entre as AE amazônicas a diversificação histórica de 

aves e testar hipóteses prévias baseadas em estudos genéticos, morfológicos e análise de 

parcimônia para aves e primatas. Todas as populações de G. spirurus das AE Xingu, AE 

itada migração altitudinal na Costa Rica (Marantz et al. 2003). 

 Possivelmente, G. spirurus é composto por mais de uma espécie,

pela existência de dois tipos de cantos marcadamente distintos, combinado

Distancias genéticas significativas foram documentadas en

populações, mas o padrão geográfico é difícil de explicar; a diferenciaç

inconsistente com a taxonomia subespecífica, que pode ser mais bem relacionada a

na espécie. Todas as populações de G. spirurus que ocorrem do sudoeste da Am

brasileira, sul do rio Amazonas, margem leste do rio Tapajós até oeste 

incluindo a IM (AE Xingu, AE Belém, AE Tapajós) são consideradas 

taxonômica uniforme sob o nome G. s. paraensis Pinto, 1974 (Figura 7

literatura, pop

rmediárias entre G. s. paraensis e G. s. inornatus Zimmer, 1934 (M

2003). Alguns registros recentes do noroeste da Bolívia podem se tratar provavelm
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Belém e AE Tapajós mostraram-se monofiléticas, tendo como grupo irm

populações da AE Rondônia. Apesar das populações que se encontram à m

do rio Jiparaná apresentarem características morfológicas idênticas àqu

inornatus do sul de Rondônia, existe uma forte quebra genética (6,5% de 

entre elas evidenciando uma provável separação. Futuros estudos 

ão as 

argem oeste 

elas de G. s. 

divergência), 

taxonômicos 

integrando análises genéticas, vocais e morfológicas são necessários para fundamentar 

divisões tax

Assim, baseando-se no trabalho de Marks et al. (2002) foram escolhidos os 

seg aris Zimmer, 

irurus, ocorre do noroeste do Amazonas, no leste da Venezuela, nas 

Gu (AE Guianas) 

(Marantz et al. 2003). 

- G. s. inornatus, ocorre no sul da Amazônia Brasileira (sul do Amazonas do 

lest ato Grosso), 

) (Marantz et 

- G. s. rufigularis ocorre no noroeste da Amazônia, norte do rio Amazonas, do 

centro da Colômbia até o sul da Venezuela, do sul até o noroeste do Equador, (alto rio 

Napo), e noroeste do Brasil até a margem oeste do baixo rio Negro (AE Imeri) (Marantz 

et al. 2003). 

 

 

onômicas entre essas subespécies.  

uintes grupos externos: G. s. spirurus, G. s. inornatus e G. s. rufigul

1934. 

- G. s. sp

ianas e no Norte do Brasil do baixo Rio Negro até o leste do Amapá 

e do Rio Madeira até o Rio Tapajós e do sul até o sudoeste do M

também foi registrado recentemente no noroeste da Bolívia (AE Rondônia

al. 2003). 
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Figura 7. Glyphorynchus spirurus paraensis (Foto: Maya S. Faccio). 
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3.1.3 Willisornis poecilinotus 

 

A espécie Willisornis poecilinotus (Thamnofilidae), conhecida pelo nome 

popular de rendadinho, varia de 12 a 13 cm de comprimento total e de 15 a 19 g de 

rtrópodes e, 

os. Alguns registros incluem larvas de formigas, 

bar s, larvas de 

São participantes regulares de bandos mistos em algumas áreas, mas raramente 

se associam a esses grupos na maioria das regiões, apesar de estarem próximos a outras 

s de correição 

as fronteiras 

ge de formigas. É presumivelmente residente. Habita o 

sub es, até pouco 

ntemente em 

rovavelmente 

constituem espécies distintas, enquanto outras provavelmente representam artefatos 

taxonômicos ou zonas de intergradação. Uma filogenia publicada recentemente mostrou 

que W. poecilinotus não é filogeneticamente próximo de outras espécies do gênero 

Willisornis, que não representa um grupo monofilético; as relações filogenéticas de W. 

massa corporal. Alimenta-se principalmente de insetos e outros a

ocasionalmente, até de pequenos lagart

atas, grilos, aranhas, quilópodes, podendo ocorrer também térmita

lepidópteros e ortópteros (Marantz et al. 2003).  

espécies em correições de formigas. São seguidores regulares de formiga

(Eciton burchelli, Labidus praedator), mas raramente vão além de su

territoriais, ou forrageiam lon

-bosque de florestas úmidas de terras baixas e o sopé de florestas peren

mais de 1000m de altitude, principalmente em terra firme e menos freqüe

várzea e igapó (Marantz et al. 2003).  

Algumas das sete subespécies já descritas de W. poecilinotus p
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poecilinotus  

rigatórios de 

tre as populações já descritas como 

, sul do Rio 

Amazonas, do leste do Rio Xingu a oeste do Maranhão ao norte, incluindo a IM, 

 (Marantz et al. 2003). 

azonas, leste 

o rio Teles Pires, do sul ao norte 

do Mato Grosso (Marantz et al. 2003), que por ser o provável grupo irmão de W. p. 

vidua, foi escolhido para servir como grupo externo nas análises.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 são ainda incertas, se sabendo unicamente que este espécie faz parte de um

clado que inclui gêneros e espécies de Thamnophilidae seguidores ob

formigas de correição (Brumfield et al. 2007). Den

subespécies, duas ocorrem na região do baixo Tocantins e IM:  

- W. p. vidua (Figura 8, 9) que ocorre do leste da Amazônia brasileira

inserindo-se nas AE do Xingu e AE Belém

 

- W. p. nigrigula, centro-sul da Amazônia brasileira, extremo leste do Am

de ambas as margens do rio Tapajós, e margem leste d
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Figura 8. Willisornis poecilinotus vidua ♂(Foto: Maya S. Faccio). 

 

Figura 9. Willisornis poecilinotus vidua ♀ (Foto: Maya S. Faccio). 
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3.2 ÁREA DE ESTUDO 

 

3.2.1 Localização  

 

 

separa a AE Belém (região amazônica entre o leste do rio Tocantins e o Maranhão 

pela zona do golfão marajoara, IM, além de numerosas ilhas e 

canais e que formam a região dos “furos de Breves” e a baía do Marajó onde deságua o 

rio Tocantins (Figura 10).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 A área de estudo abrange principalmente o baixo curso do rio Tocantins, que 

amazônico) da AE Xingu (região do interflúvio Xingu – Tocantins) e o arquipélago do 

Marajó, constituído 
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Figura 10. Área de estudo no contexto das áreas de endemismo da Amazônia baseadas na 
distribuição de vertebrados terrestres (modificado de: Silva et al. 2005). 
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3.2.2 Geologia 

 

 

tes contextos 

 ocorrem nas 

porções leste e central do Sistema de Graben do Marajó, respectivamente, e plataformas 

do Pará e Bragantina. A base do preenchimento sedimentar do Sistema de Graben do 

por estratos 

arinho-raso a 

a parte da sedimentação quaternária é 

representada, em superfície, por depósitos incluídos indistintamente sob a designação de 

sedimentos Pós-Barreiras (Rossetti e Valeriano 2007). 

A região do Baixo Tocantins - IM acha-se inserida em diferen

tectônicos, incorporando partes das sub-bacias de Cametá e Limoeiro, que

Marajó inclui depósitos cretáceos que são recobertos discordantemente 

terciários e quaternários formados principalmente em ambientes m

transicional (Figura 11). Pelo menos bo
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Figura 11. Mapa geológico da área de estudo na bacia de drenagem do baixo Amazonas. 
Note-se a distribuição dos sedimentos Plio-Pleistocênicos e dos sedimentos Pós-Barreiras 
formando uma morfologia de funil que se expande em direção a Tucuruí. Observe-se também a 
repentina mudança de curso do rio Tocantins de leste-oeste para norte-noroeste (Rossetti e 
Toledo, 2006). 
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3.2.3 Clima 

 

 

 de Köppen, 

édia anual de 

2.5000 mm e mensal inferior a 60 mm durante a pelo menos dois meses do ano 

(Tancredi et al. 1986). 

orrendo de janeiro 

a julho, quando o leste da ilha de Marajó fica alagado. O “verão” é a estação seca (entre 

agosto e dezembro), tal como ilustra a curva ombrotérmica de Gaussen (Figura 12). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

O clima da região enquadra-se no grupo “Am” da classificação

definido como clima tropical quente chuvoso, apresentando temperatura m

A estação chuvosa é denominada localmente de “inverno” oc
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Figura 12. Curva ombrotérmica de Gaussen para Soure, PA. A área hachurada em vermelho 
corresponde ao período de déficit hídrico (Modificado de: Projeto RADAM, 1974). 
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3.2.1. Vegetação 

 

 

ingular onde 

undação que 

acontece anualmente durante o inverno chuvoso da região. 

 a posição 

pos úmidos 

mpos com 

permitem o 

mata e capões, de tamanhos e formas variados. Essas ilhas geralmente se desenvolvem 

nos tesos, zonas de topografia mais elevada onde geralmente os efeitos da inundação 

não se fazem sentir (Figura 13c). 

ombrófilas e 

iais de terra 

nte, ou quase 

permanentemente, alagadas (Figura 13d). As florestas de igapó mais freqüentes, são 

aquelas associadas à palmeira açaí (Euterpe oleracea). Nas florestas aluviais pode 

u. As matas de 

várzeas estão restritas aos vales dos cursos d’água barrenta que irrigam a zona do canal, 

como os rios Atuá e Anajás. A planície de inundação diária, promovida pelo movimento 

das marés, é de aproximadamente 50m nas partes mais largas (Rossetti e Toledo 2006). 

 

O arquipélago do Marajó apresenta um conjunto vegetacional s

predominam os campos naturais e as florestas úmidas susceptíveis à in

Os campos do Marajó apresentam diferentes feições de acordo com

topográfica e a influência da rede de drenagem fluvial. Além dos cam

limpos, com predominância do elemento herbáceo existem os ca

mondrongos, onde pequenas oscilações na micro-topografia 

estabelecimento do estrato arbustivo-arbóreo; existem ainda os campos com ilhas de 

 As florestas são predominantemente do tipo pluviais ou 

perenifólias. Apresentam um espectro que varia desde as florestas aluv

firme, com pouca influência de inundação até aquelas de igapó, permane

ocorrer ainda associação com palmeiras inajá, bacaba, marajá e murumur
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Figura 13. Contraste da vegetação encontrada no lado oeste e leste da ilha do Marajó. A) 
Contraste entre o lado oeste e leste da ilha de Marajó, representada por depósitos Plio-
Pleistocênicos a Holocênicos, respectivamente. Note-se o complexo de canais abandonados no 
lado oeste da Ilha (letras B a D indicam a localização geográfica das fotos mostradas nas Figs. 
16 B-D). B) depósitos holocênicos típicos do lado leste da ilha consistindo de areias claras 
variadas. C) Vegetação aberta típica do lado leste da Ilha. D) Substrato mais bem consolidado 
composto de areias amarelas, típicos da região oeste da ilha, onde a se encontra a vegetação de 
floresta de terra firme (Rossetti e Toledo 2006).  
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3.2.3 Avifauna do Arquipélago do Marajó 
 

 

97). As aves 

 

cayennensis, 

eleus elegans, 

Celeus torquatus, Campephilus rubricollis, Dendrocolaptes certhia, Synallaxis rutilans, 

Sclerurus rufigularis, Thamnomanes caesius, Myrmotherula hauxwelli, M. 

myotherinus, 

 Platyrinchus 

ornis turdina, 

is, Microcerculus 

marginatus, Turdus albicollis e Tachyphonus surinamus  (Henriques e Oren 1997).  

As áreas abertas (campos e áreas sazonalmente alagadas) apresentam uma 

as áreas mais 

lógico. Aves 

lis, Uropelia 

s cinerea, X. 

. Apesar disso, muitas espécies típicas de cerrado de 

ampla distribuição aparentemente não estão presentes nas ilhas do arquipélago do 

Marajó (Henriques e Oren 1997).  

Quatro subespécies de aves foram propostas como endêmicas do Arquipélago do 

Marajó, Sporophila leucoptera mexianae, Coryphaspiza melanotis marajoara, Zenaida 

Foram registradas até hoje 361 espécies de aves na IM, 189 na ilha de Mexiana e 

99 na ilha de Caviana, as maiores do arquipélago (Henriques e Oren 19

registradas no arquipélago exclusivamente para a IM são, em sua maioria espécies

restritas ao ambiente de terra-firme, como por exemplo, Leptodon 

Pyrrhura perlata, Galbula dea, Malacoptila rufa, Ramphastos tucanus, C

leucophthalma, M. axillaris, M. longipennis, M. menetriesii, Myrmoborus 

Phlegopsis nigromaculata, Formicarius analis, Platyrinchus saturatus,

platyrhynchos, Onychorhynchus coronatus, Laniocera hypopyrrha, Schiff

Tyranneutes stolzmanni, Phoenicircus carnifex, Xipholena lamellipenn

avifauna similar à encontrada nos cerrados do Brasil central, constituindo 

bem estudadas do arquipélago em termos de conhecimento ornito

características incluem Rhynchotus rufescens, Heterospizias meridiona

campestris, Guira guira, Polytomus guainumbi, Ramphastos toco, Xolmi

velata e Coryphaspiza melanotis
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auriculata marajoensis Amazona ochrocephala xantholaema.

am que, com 

ndêmicos do 

Em seu estudo sobre a filogenia e biogeografia do complexo Amazona 

ochrocephala, Eberhard e Bermingham (2004) verificaram que A. o. xantolaema 

apresenta pouca divergência genética, apesar de mostrar variações morfológicas e de 

apagaios A. o. 

ue estes são 

 e Peru (AE 

a).  

Considerando a história geológica altamente dinâmica do arquipélago do 

 endemismos, 

u período de 

para permitir 

ica geológica 

teriam contribuído para, ao invés de isolar as populações, funcionar como pontes na 

dispersão de espécies entre o continente e o complexo do arquipélago do Marajó (Ayres 

e Clutton-Brock 1992, Haffer 1992). 

 

 

 

 e  Entretanto, Henriques e 

Oren (1997) analisando espécimes depositados em coleções considerar

exceção de Amazona ochrocephala xantolaema, não existem táxons e

Arquipélago do Marajó.  

canto. Verificaram ainda, que existe fluxo gênico entre as populações de p

ochrocephala e A. o. xantholaema, da AE Xingu e da IM, sendo q

considerados grupo irmão de  A. o. nattereri do leste do Brasil, Bolívia

Rondôni

Marajó, e sua formação recente, é de se esperar que não existam

principalmente no caso de organismos relativamente mais vágeis como as aves. Como o 

grau de diferenciação de uma população insular correlaciona-se com o se

isolamento, as ilhas do arquipélago do Marajó seriam muito recentes 

especiação (Henriques 1993). A proximidade do continente e a dinâm
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3.3 AMOSTRAGEM 

Foram utilizados os tecidos pertencentes às espécies de interesse da coleção 

ornitológica do MPEG, selecion  

 por área de 

cidos da IM, 

resenta uma 

es e 

Oren 1997). 

 de interesse 

 denominada 

écimes de G. 

 do Caxiuanã, 

, seis de 

X. spixii, oito de W. poecilinotus. No Parque Ecológico Gunma, Belém, 

, três de X. 

tivos tecidos 

dos na coleção ornitológica do Museu Paraense Emílio 

Goeldi (MPEG) (Anexos 1, 2, 3).  

 

 

 

 

 

 

 

ados de um levantamento prévio de acordo com a

localidade de coleta, sendo estes categorizados e separados em grupos

endemismo segundo Silva et al. (2005). Foram selecionados também te

tratando-se este grupo como uma AE adicional, já que está região ap

complexa relação biogeográfica com as áreas de seu entorno (Tabela 1) (Henriqu

 Adicionalmente, foram realizadas expedições de coleta nas áreas

para onde não existiam tecidos na coleção. Em Breves, IM, na localidade

“Sítio do Waldir” (01o33'48,2"S; 50o23'24"W), foram coletados nove esp

spirurus, quatro de X. spixii, oito de W. poecilinotus. Em Portel, FLONA

Plot PPBIO (01o57'S; 51o36'W) foram coletados sete espécimes de G. spirurus

(01°11´57,35´´S; 48°17´57´´W), foram coletados um espécime de G. spirurus

spixii, três de W. poecilinotus. Todos os espécimes coletados e seus respec

associados foram deposita
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Tabela 1. Número de espécimes amostrados por área de endemismo de cada uma das espécies 
estudadas, mostrando os grupos internos categorizados por área de endemismo: ilha do Marajó, 

xternos 

Xingu, Belém e Tapajós e os grupos externos: Rondônia, Guiana, Imeri e Inambari. 

  Grupos internos Grupos e
Espécie ilha do Belém  Tapajós Rondônia Imeri Inambari

orhync

4 10 7 9 0 0 0 0*

Marajó Xingu Guiana 

Xiph hus 

spixii 

Glyphorynchus 

12 9 11 1 2 2 1 0

ornis 

notus 5 11 17 2 2 0 0 1

spirurus  

Willis

poecili

* Para Xiphorhynchus spixii foram utilizadas seqüências de X. e. elegans (AY089852
(AY089141) retiradas do GenBank como grupo externo. 

) e X. e. ornatus 

 

 

RIAIS 

 

 

O DNA genômico total foi extraído de amostras de tecido ou de amostras de 

étodo 

tos do gene 

ostra foram 

 al. 1993). O 

5mM de cada 

DNTP, 2,5mM de MgCl2, 1 unidade de Taq DNA polimerase e 10pmol de cada um dos 

 

58°C a 60°C; 

e 1 minuto a 72°C, sendo estes precedidos por um passo inicial de 4 minutos a 95°C 

para a homogeneização da temperatura do bloco e seguidos por um passo final de 5 

minutos, a 72°C, para polimerização de eventuais moléculas, das quais a polimerase 

tenha se dissociado antes do final da síntese total do fragmento. Uma pequena alíquota 

3.4 MÉTODOS LABORATO

sangue coletadas recentemente ou presentes na coleção do MPEG, utilizando o m

padrão de extração com fenol/clorofórmio (Sambrook 1989). Fragmen

mitocondrial ND2 (NADH dehidrogenase subunidade 2) de cada am

amplificados via PCR a partir dos iniciadores L5215/H11151 (Slade et

volume total da reação foi de 50µl contendo 10ng de DNA genômico, 

iniciadores. O perfil de amplificação para o fragmento de NADH dehidrogenase 2

constou dos seguintes passos: 35 ciclos com 1 minuto a 95°C; 1 minuto a 
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da PCR foi submetida à eletroforese em um gel de agarose a 1% associad

correspondente ao tamanho esperado para cada fragmento, para a v

tamanho do fragmento do gene e para garantir que apenas um produto de 

foi obtido.   

Os

o a um ladder 

erificação do 

amplificação 

 produtos das amplificações foram seqüenciados direta e automaticamente no 

MegaBACE (GE Healthcare) usando o DYEnamic ET Dye Terminator Cycle 

Sequencing Kit for MegaBACE DNA Analysis Systems (GE Healthcare) de acordo 

e uma mesma 

s seqüências 

t 7.0.5 (Hall 

9). 

 

3.5 ANÁLISES DE GENÉTICA POPULACIONAL 

 

 

am baseadas 

 2). Com o 

ados os 

parâmetros de diversidade nucleotídica π, que quantifica a média do número de 

sítio entre duas seqüencias escolhidas ao acaso, o número 

de haplótipos e o número de sítios segregantes (S) para cada grupo de populações das 

áreas de endemismo amostradas. 

Para inferir a história demográfica das populações em longo prazo foi utilizado o 

teste estatístico R2. Esse teste é baseado na diferença entre mutações únicas (singletons) 

com as especificações do fabricante. Ambas as fitas de cada fragmento d

amostra foram seqüenciadas para confirmar as mutações observadas. A

nucleotídicas foram editadas e alinhadas utilizando o aplicativo BioEdi

199

 

As análises genético-populacionais para as espécies estudadas for

em fragmentos do gene mitocondrial ND2 (dehidrogenase subunidade

auxílio do aplicativo DnaSP, versão 4.50.1 (Rozas et al. 2003) foram estim

diferenças nucleotídicas por 
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e a média de diferenças nucleotídicas entre as seqüências dentro de um

populacional, sendo mais poderoso que outros testes de desvio de neutra

por exemplo, o D de Tajima (1989) e Fs de Fu (1997) quando 

populacionais são muito pequenas (Ramos-Onsins e Rozas 2002). A signifi

foi avaliada comparando o valor observado com uma distribuição nula de

a amostra 

lidade como, 

as amostras 

cância do R2 

 R2, simulada 

por meio de coalescência, utilizando a amostra populacional empírica e o número 

observado de sítios segregantes.  

 grupos de 

zadas com o 

 genotípicas e 

ificância dos 

 

populacional: (1) intrapopulacional, (2) interpopulacional entre populações de um 

et al. 1992). 

parte de sua 

tas, ao passo 

a diversidade 

acional, não entre populações alopátricas 

(Excoffier et al. 1992). 

Assim, para a AMOVA as populações amostradas foram agrupadas por área de 

endemismo, tratando-se as populações da IM como uma área de endemismo. Foram 

testadas estruturas genéticas entre AE, dentro de populações em uma determinada área 

AE e dentro das populações.   

As análises da variância molecular (AMOVA) para todos os

populações das áreas de endemismo das espécies estudadas foram reali

programa Arlequin 3.11 (Excoffier et al. 2007). AMOVA usa freqüências

a quantidade de mutações entre diferentes haplótipos para testar a sign

componentes de variância associados a três níveis hierárquicos de estrutura genética

mesmo grupo e (3) entre populações de grupos diferentes (Excoffier 

Populações antigas e em equilíbrio geralmente apresentam a maior 

diversidade genética distribuída geograficamente entre populações distin

que populações mais jovens caracterizam-se por terem a maior parte de su

molecular distribuída ao nível intrapopul
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Os níveis de estruturação das populações foram inferidos pelas análises dos F 

statistics (F ) (Slatkin 1991, 1995) e o fluxo gênico estimado através do número de 

a geração, os 

tamanho do 

Para verificar as relações entre os haplótipos e sua distribuição geográfica, 

construiu-se uma rede de haplótipos com o auxílio do programa Network 4.2.0.1 

(Fluxus Technology Ltd. at www.fluxus-engineering.com

ST 

migrantes por geração (Nm); quando mais de um indivíduo migra a cad

efeitos de isolamento tornam-se desprezíveis, independentemente da 

tamanho da população em questão (Hudson et al. 1992).  

). Para a construção das redes 

ning (MJ). 

 

ICAS 

 

Hipóteses filogeográficas para populações das espécies estudadas foram realizadas 

as utilizando 

nos calculado 

elihood ratio 

substituição nucleotídica que se ajustou aos dados obtidos, como implementado pelo 

aplicativo MODELTEST (Posada e Crandall 1998). O modelo de evolução molecular 

selecionado pelo aplicativo para cada espécie foi utilizado na nas análises de máxima 

verossimilhança e na inferência Bayesiana de filogenia juntamente com o aplicativo 

MrBayes 3.1.2 (Huelsenbeck e Ronquist 2001). O programa MrBayes 3.1.2 foi 

de haplótipos foi utilizado o algoritmo de Medium Joi

3.6 ANÁLISES FILOGENÉT

 

utilizando-se dois critérios distintos: máxima verossimilhança e métodos Bayesianos 

(Felsenstein 2002). As análises de máxima verossimilhança foram realizad

o programa PHYML Online, sendo a apoio estatístico para os diferentes 

com base em 500 replicações de bootstrap (Guindon et al. 2005). O log lik

test foi utilizado para a escolha do melhor e mais simples modelo evolutivo de 
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executado seguindo as seguintes especificações: (1) Assumindo um

substituição nucleotídica escolhido pelo MODELTEST (2) rodando a cadei

por 5.000.000 de gerações, amostrando uma árvore a cada 1000 gerações 

al. 2007). Seguindo as recomendações de Huelsenbeck et al. (2003), fora

árvores obtidas antes que a cadeia de Markov alcançasse valores de ve

proporção de vezes em que um dado clado foi amostrado equiparan

probabilidade posterior de ocorrência. Nós com um apoio inferior a 9

considerados estatisticamente bem ap

 modelo de 

a de Markov 

(Brumfield et 

m descartadas 

rossimilhança 

convergentes e estáveis, ou seja, um burnin 1250 (25% das amostras). O programa 

MrBayes 3.1.2 gera uma árvore consenso das árvores amostradas, onde é representada a 

do-se à sua 

5% não são 

oiados.  

ueles obtidos 

automaticamente índices de suporte estatístico (probabilidades posteriores de 

m 

bunidade 2). 

, as seguintes 

são acurados 

 

seqüências foram alinhadas com seqüências do mtDNA da galinha (Gallus gallus) 

 em uma 

proteína não-funcional (3) todas as seqüências foram checadas através do aplicativo 

DAMBE (Xia e Xie 2001), para a verificação do nível de saturação de bases, a perda de 

informação  das seqüências devido ao excesso de mutações ou para constatar que não se 

tratam de pseudo-genes ou seqüências mal alinhadas.  

O método Bayesiano produz resultados essencialmente idênticos àq

com o critério de máxima verossimilhança, com a vantagem de produzir 

ocorrência) associados a diferentes clados (Huelsenbeck 2001). Filogenias fora

estimadas com base em fragmentos do gene ND2 (NADH dehidrogenase su

Como recomendado por Sorenson e Quin (1998) e Bates et al. (1999)

medidas foram tomadas para a certificação de que os fragmentos de DNA 

e de origem mitocondrial: (1) ambas as fitas de DNA foram amplificadas, (2) as

completo checando a presença de deleções e códons de parada que resultariam
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3.7 RELÓGIO MOLECULAR 

 

 

Esta análise foi realizada com o banco de seqüências de ND2, utilizando-se a 

cal hluter 2008)  

O aplicativo PAUP 4.0b10 (Swofford 2002) foi utilizado para verificar se este 

marcador evoluiu de forma constante, como esperado para a utilização do relógio 

LRT), com o 

se de máxima 

 molecular a 

Evolutionary 

vés do 

método bayesiano objetivando a realização de uma análise de relógio molecular 

especificado previamente pelo programa MODELTEST (Posada e Crandall 1998). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ibração estimada de 2,0% de divergência por milhão de anos, (Weir e Sc

molecular. Para isso foi realizado o teste de razão de verossimilhança (

auxílio do programa PAUP 4.0b10 comparando valores gerados pela análi

verossimilhança relaxando o relógio molecular, ou forçando o relógio

evoluir a uma taxa uniforme. O programa BEAST v 1.4.7 (Bayesian 

Analysis Sampling Trees) foi utilizado para a inferência de uma filogenia atra

(Drummond et al. 2007). O modelo evolutivo utilizado para esta análise foi 
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4. RESULTADOS  

 

4.1 Xiphorhynchus spixii 

 

 

Foram obtidos um total de 16 haplótipos únicos para 30 indivíduos (Tabela 2) 

com es de 5291 a 

6240 do DNA gene ND2 da galinha (Gallus gallus). A média percentual da composição 

de bases dos fragmentos mitocondriais foi igual a 32,87% de adenina, 32,28% de 

genias foram 

) retiradas do 

rvadas em 89 

sítios, sendo 47 filogeneticamente informativas. 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 base no gene ND2, em fragmentos de 950 pb abrangendo as posiçõ

citosina, 9,75% de guanina e 25,09% de timina. Para a construção das filo

utilizados os 16 haplótipos únicos como grupos internos (Tabela 2) e uma seqüência da 

espécie X. e. elegans (AY089852) e outra de X. e. ornatus (AY089141

GenBank como grupos externos. Substituições nucleotídicas foram obse



 67

Tabela 2. Haplótipos únicos da espécie X. spixii, mostrando número de haplótipos, número de 
campo ou de tombo dos espécimes depositados da coleção ornitológica do MPEG, área de 
endemismo (AE) onde foi coletado o espécime e número da população de acordo com a 

População
localidade (vide Anexo 1).  
Haplótipo Número de tombo/campo do(s) espécime(s) AE 

1 UHE456 Xingu 4 

2 UHE357, UHE358 Xingu 4 

3 BIO110, PPBIO061 Xingu 5, 7 

4 R163212 Tapajó 5 

5 Tapajós 6 

6 BR163130 Tapajós 5 

7 BR163185 Tapajós 7 

8 BR163029 Tapajós 5 

9 BR163060 Tapajós 5 

10 BR163145 Tapajós 6 

11 

BIO09

* 

rajó, Xingu, 

Belém 1, 2, 3 

12 

BIO165, 

2, 3 

13 PPBIO090 Xingu 3 

14 MSPEG017 Belém 1 

15 MSPEG018 Belém 1 

Belém 1 

UHE384, PP

BR165065, BR163028, B s 

BR163010 

MSMAR058, PPBIO300, PP

MSPEG001, PEG006, PEG024, AY

6, 

089875

Ma

 

MSMAR071, MSMAR066, PP

MSMAR067 Marajó, Xingu 

16 AO7884 

* seqüência retirada do GenBank. 
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O teste de R2 não rejeitou a hipótese nula de crescimento populacional 

constante, ou seja, as populações de X. spixii não apresentaram evidências de expansão 

demográfica recente ou gargalos de garrafa. As populações da AE Xingu e AE Tapajós 

).  

 

Tabela 3. Número de indivíduos (N), número de haplótipos, número de sítios segregantes (S), 
ne 

i das áreas de 

 S π (x100) R2 

apresentaram altos níveis de diversidade haplotípicas e nucleotídicas (Tabela 3

 

diversidade nucleotídica (π) e teste de desvio de neutralidade (R2) a partir do fragmento do ge
ND2 (NADH, dehidrogenase subunidade 2) para as populações de X. spixi
endemismo (AE)  da Ilha do Marajó, Xingu, Belém e Tapajós.  

AE N Número de Haplótipos
Mara 0,105 0,4330 NS jó 4 2 2 
Xing 10 6 13 0,1373 NS 

lém 7 4 4 0,1821 NS 
a  9 7 3 0,1373 NS 

u 0,318 
Be  0,120 
Tap jós 1 0,392 

NS, valores não significativos para P < 0,05; significância obtida por meio de com
observado com a distribuição nula. Distribuição do teste estatístico sob a hipótese nula
consta

paração do R2 
 de crescimento 

nte. 

 

A AMOVA (Tabela 4) indica que a variação dentro das populações (49,92%) é 

maior que a variação entre as AE (40,04%), os dados mostram que existe estruturação 

a significativa entre as populações apesar da alta variação existente dentro 

das populações.   

 

 

 

 

 

 

 

 

filogeográfic
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Tabela 4. AMOVA (análise de variância molecular) baseada no gene mitocondrial ND2 
(dehidrogenase subunidade 2) indicando variabilidade genética entre grupos, entre áreas de 
endemismo, entre populações dentro das áreas de endemismo (ilha do Marajó, AE Xingu, AE 

nte de variação 
m 

tagem  

Belém, AE Tapajós) e dentro das populações de X. spixii. A tabela mostra a fo
por grupos, os graus de liberdade (g.l.), os componentes de variação por grupo e a porcentage
de variação.  

Fonte    g.l. Componentes  Porcen
da variação   da variação      de variação 
Entre áreas de endemismo 0 40,04 3 ,95605 Va
Entre populações dentro d  AE 0 10,04

es ,19182 V 49,92
2,3876      

as  3 ,23981 Vb
Dentro das populaçõ 23 1 c
 Total        29 8     

 

Os valores de FST não foram significativos para todas as comparações par a par 

entre todas AE, exceto para comparações entre AE Tapajós e as demais áreas. As 

tos valores de 

o genética e a 

ivos de FST, 

arentemente 

ente nas 

comparações que envolvem a AE Tapajós, confirmado pelas baixas taxas de fluxo 

gênico entre a AE Tapajós e as demais populações (Tabela 5).   

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

comparações entre IM e AE Xingu e AE Belém e AE Xingu mostraram al

Nm (número de migrantes por geração), indicando ausência de estruturaçã

ocorrência de fluxo gênico entre essas áreas. Os valores significat

associados aos resultados da AMOVA apresentam resultados ap

divergentes. Entretanto, a estruturação filogeográfica aparece principalm
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Tabela 5. Lista dos valores número de migrantes (Nm, acima) e comparações par a par de FST 
(abaixo) entre as populações de X. spixii da ilha do Marajó, AE Xingu, AE Belém e AE 
Tapajós. Valores estatisticamente significativos para P ≤ 0,001; (**). 

  Marajó Xingu Belém Tapajós 
Marajó - 10,1003 0,5523 0,3956 
Xingu 0,0472 - 2,6300 0,6109 
Belém ,47   0, 0,2955 

ajós     0,55 * - 
0 51 1597 - 

Tap 83**   0,4501** 0,6285*

 

 

A rede de haplótipos (Figura 14) também mostra com exceção da AE Tapajós, a 

aus entado pelo 

compartilhamento de haplótipos entre as populações da AE Xingu, AE Belém e IM.  

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ência de estruturação geográfica entre as populações, repres
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s círculos são 

se à posição de 
tipos.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 14. Rede de haplótipos das quatro grupos de populações de X. spixii. O
proporcionais à freqüência dos haplótipos (vide Tabela 1). Os números referem-
cada mutação nos hapló
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Para as análises filogenéticas, o modelo de substituição nucleotídica escolhido 

pelo MODELTEST foi o TrN+I (Tamura e Nei 1993) com os seguintes parâmetros: 

Lse .0000 1.0000 

s de máxima 

so 

foram apresentadas em uma única figura (Figura 15).  

A árvore de máxima verossimilhança mostra que, com exceção das populações 

do endemismo, a 

ngu e Belém 

o apresentam 

 da IM 

olecular 

para essa espécie (Tabela 5). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

t  Base=(0.3287 0.3228 0.0975)  Nst=6  Rmat=(1.0000 17.3004 1

9.3697)  Rates=equal  Pinvar=0.7977. As árvores geradas pelos método

verossimilhança e inferência bayesiana apresentaram uma topologia idêntica e por is

AE Tapajós, não existem haplótipos associados a apenas uma área de 

população da IM compartilha haplótipos com populações das AE Xi

(Figura 14, Figura 15). Assim, as populações da IM são parafiléticas e nã

haplótipos exclusivos. Devido à falta de monofilia recíproca entre as populações

e das AE Belém e AE Xingu, não foram realizadas estimativas de relógio m
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Figura 15. Árvore obtida pelo método de máxima verossimilhança (modelo TrN+I), obtida por 
acima da barra 
a a inferência 
ilidades iguais 
pos: IM = Ilha 
ornatus. 

 

 

 

 

 

 

 

500 réplicas de bootstrap do gene mitocondrial ND2 em X. spixii. Os números 
representam o apoio estatístico para a máxima verossimilhança e abaixo, par
Bayesiana. São mostrados apenas os valores de bootstrap acima de 50%, probab
ou acima de 95% em estão em negrito. Na árvore estão representados os haplóti
do Marajó; TA = Tapajós; XI = Xingu; BE = Belém e GE = X. e. elegans e X. e. 



 74

4.2 Glyphorynchus spirurus  

 

 

ostrados foram obtidos 25 haplótipos únicos 

(Tabela 6) para o gene ND2, em fragmentos de 921pb abrangendo as posições de 5298 a 

622 a composição 

% de citosina, 

bservadas em 

 substituição 

 os 

seguintes parâmetros: Lset  Base=(0.3329 0.3239 0.1049)  Nst=2  TRatio=6.5466  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 

De um total de 36 indivíduos am

6 do DNA gene ND2 da galinha (Gallus gallus). A média percentual d

de bases dos fragmentos mitocondriais foi igual a 33,3% de adenina, 32,4

10,5% de guanina e 23,8% de timina. Substituições nucleotídicas foram o

158 sítios, sendo 96 filogeneticamente informativas. O modelo de

nucleotídica escolhido pelo MODELTEST foi o HKY+I (Hasegawa et al. 1985) com

Rates=equal  Pinvar=0.6088.  
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Tabela 6. Haplótipos únicos da espécie G. spirurus, mostrando número de haplótipos, número 
de campo ou de tombo dos espécimes depositados da coleção ornitológica do MPEG, área de 
endemismo (AE) onde foi coletado o espécime e número da população de acordo com a 
localidade (vide Anexo 2).  

PopulaçãoHaplótipo Tombo/campo AE 

1 A08248   Guiana 15 

2 AMZ39 Im 13 

3 049   Guian 14 

4 MPDS483  Rondônia 11 

5 5    Belém 1 

6 Belém 2 

7 Belém 1 

8 678, MLV09    Belém 1, 2 

9 869, PEG003   Belém 1, 2 

10 02  Belém 1, 3 

11 

MAR034,  

R038,  

Marajó 8, 10 

12 MSMAR026 Marajó 10 

13 MSMAR057 Marajó 10 

14 MSMAR031 Marajó 10 

15 MARJ028  Marajó 9 

16 IO003 araj ngu 4, 9 

17 PPBIO084 Xingu 4 

18 PPBIO010 Xingu 4 

19 PPBIO269 Xingu 4 

20 PPBIO002 Xingu 4 

21 PPBIO159 Xingu 4 

22 128   Xingu 6 

23 DPN095   Xingu 6 

24 UHE072   Tapajós 5 

25 MTMA026  Rondônia 7 

5   eri 

DPN a 

A868  

A08683    

A07871   

A08

A07873, A07  

ACTA018, MSPEG0  

MSMAR030, MS

MSMAR033, MSMA

MSMAR059, MSMAR072, MARJ149  

MARJ070, PPB M ó, Xi

DPN
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O os populacionais mostram E Xingu presenta o maior 

número de haplótipos e diversidade nucleotídica. O teste de R2 foi significativo para as 

populações da área AE Xingu e da IM, indican

ativo para as 

 

 

Tabela 7. Número de indivíduos (N), número de haplótipos, número de sítios segregantes (S), 
diversidade nucleotídica (π) e teste de desvio de neutralidade (R2) a partir do fragmento do gene 
ND2 NADH, dehidrogenase subunidade 2 G. spirurus das áreas de 

s parâmetr que a A  a

do evidências de eventos de expansão 

populacional ou gargalos de garrafa nestas áreas. O teste não foi signific

populações da AE Belém (Tabela 7). 

 ( ) para as populações de 
endemismo (AE) da Ilha do Marajó, Xingu e Belém.  

AE N N. de Haplótipos S π (x100) R2 
Marajó 12 6 9 0,235 0,0991** 
Xingu  0,0883** 

lém 10 6  0,135  
  

8 8 21 0,700 
Be   8 0,206 

    
** valore m te gni ativos para P<0,01 signific eio de comparação do R2 

 de crescimento 
úmero de sítios 

 

 

 

 

 

 

 

s alta en  si fic ância obtida por m
observado com a distribuição nula. Distribuição do teste estatístico sob a hipótese nula
constante, gerado por 10.000 réplicas de simulação de coalescência utilizando o n
segregantes e os tamanhos amostrais para cada amostra populacional. 
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A AMOVA mostra que a maior parte da variabilidade genética nas populações 

estudadas é distribuída nas diferentes AE (65,24%), indicando populações antigas e bem 

bela 8).  

 

 

ocondrial ND2 
tre populações 
es dentro das 

fonte de 
, os graus de liberdade (g.l.), os componentes de variação por grupo e a 

porcentagem o.  
 da   p

estruturadas filogeograficamente (Ta

Tabela 8. AMOVA (análise de variância molecular) baseada no gene mit
(dehidrogenase subunidade 2) indicando variabilidade genética entre grupos, en
das áreas de endemismo (AE) Belém, Xingu e ilha do Marajó, entre populaçõ
áreas de endemismo e dentro das populações de G. spirurus. A tabela mostra a 
variação por grupos

 de variaçã
Fonte       Com onentes     Porcentagem 
 variação    g. ariação de variação 

3,15611 65,24
l.   de v       

 Entre AE 2  Va 
 Entre populações dentro das AE 5 3,07
 Dentro das populações  22 1,53283 Vc 31,69
 Total      29 4,83732   

0,14839 Vb 

 

ar a par entre 

ulações estão 

feriores a um 

s encontram-

 

gênico entre as populações da IM e AE Xingu, apesar de ser insuficiente para causar 

desestruturação populacional, é maior que o fluxo entre IM e AE Belém. 

 

 

 

Os valores de FST foram significativos em todas as comparações p

as populações da IM, AE Xingu e AE Belém, indicando que as pop

estruturadas geneticamente. Os valores de Nm (número de migrantes) in

indicam que o fluxo gênico entre as populações é restrito e atualmente ela

se isoladas geneticamente (Tabela 9). Outra inferência que se pode fazer é que o fluxo
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Tabela 9. Lista dos valores número de migrantes (Nm, acima) e comparações par a par de FST 
. Valores 

 Belém 

(abaixo) entre as populações de G. spirurus da ilha do Marajó, AE Xingu e AE Belém
estatisticamente significativos para P ≤ 0,001; (**). 

  Marajó Xingu 
Marajó  0,4997 0,1200
Xingu 0,50  0,2739

*   
01**

Belém 0,8065** 0,6460*
 

 

 estruturadas 

geneticamente, e que existe um grupo exclusivo de haplótipos da IM, associado a um 

 

 AE Belém. A rede mostra também que a AE Xingu e IM compartilham 

haplótipos iguais. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A rede de haplótipos (Figura 16) mostra que as populações estão

grupo contendo haplótipos das AE Xingu, e IM e um grupo bem estruturado de

haplótipos da
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Figura 16. Rede de haplótipos dos três grupos de populações de G. spirurus. Os círculos são 
proporcionais à freqüência dos haplótipos (vide Tabela 6). Os números referem-se à posição de 
cada mutação nos haplótipos. 
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As árvores geradas pela máxima verossimilhança e pela inferência Ba

apresentaram topologias idênticas e foram condensadas na mesma figura

mostrando a existência de um grupo de haplótipos exclusivos da IM com u

estatístico (98/100%); o grupo de haplótipos endêmicos da IM irmão 

politômico contendo haplótipos distribuídos pela IM, AE Xingu e AE B

yesiana 

 (Figura 17), 

m forte apoio 

de um ramo 

elém. Dentro 

deste grupo politômico existe ainda um clado com bom apoio estatístico (99/100%) 

agrupando todos os indivíduos da AE Belém.  
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Figura 17. Árvore obtida pelo método de máxima verossimilhança (modelo HKY+I), obtida 
por 500 réplicas de bootstrap, do gene mitocondrial ND2 em G. spirurus. Os números acima da 
barra representam o apoio estatístico para a máxima verossimilhança e abaixo, para a inferência 
Bay siana. São mostrados apenas os valores de bootstrap acima de 50% e as probabilidades 
posteriores iguais ou acima de 95% em negrito. Na árvore estão representados os haplótipos: 
IM Marajó, XI = Xingu, BE = Belém e GE = grupos externos. 

 

 

 

 

 

e

 = Ilha do 
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As estimativas de divergência molecular entre os haplótipos endêm

seu grupo irmão, foram geradas a partir da topologia encontrada nas anális

e de máxima verossimilhança (Figura 17) que foi utilizada para de

utilizados para a construção de árvores ultramétricas geradas pelo program

Foram excluídos todos os haplótipos dos grupos externos e o modelo nuc

0.1013), Nst = 6  Rmat = (0.0000 2.8376 0.3990 1.4818 2.8376),  Rates = e

= 0.7910. O aplicativo BEAUti (Bayesian Evolutionary Analysis Utility)

para gerar um arquivo de extensão XML para ser executado pelo prog

Para isso, o arquivo contendo as sequências do gene ND2 em forma

importado para o aplicativo BEAUti, sendo que os grupos de haplótipos foram

verossimilhança. As taxas de substituição nucleotídicas foram ajustadas d

o modelo evolutivo escolhido pelo MODELTEST. Como o teste de LRT r

Paup 4b10 não foi estatisticamente significativo (P ≤ 0,01), fora

estimativas de relógio molecular estrito. A taxa de divergência utili

estimativas do relógio molecular foi de 2,0% por m

icos da IM e 

es Bayesiana 

finir grupos, 

a BEAST. 

leotídico foi 

escolhido novamente para essa matriz de dados. O modelo escolhido pelo 

MODELTEST foi o TVM+I com os seguintes parâmetros: Lset Base = (0.3359 0.3272 

qual,  Pinvar 

 foi utilizado 

rama BEAST. 

to nexus foi 

 pré-

determinados de acordo com a topologia encontrada para as análises de máxima 

e acordo com 

ealizado pelo 

m calculadas 

zada para as 

ilhão de anos (Weir e Schluter 

2008). As estimativas de tempo de divergência e os grupos de haplótipos utilizados para 

separação entre os táxons aparecem em detalhe na figura 18. 

Para o nó que separa os haplótipos endêmicos da IM de seu grupo irmão, foi 

estimada uma idade de coalescência de 747.000 (413.000 a 1.127.000 95% DP) anos 

AP. Para o nó contendo unicamente os haplótipos das populações da AE Belém, a idade 

os cálculos de tempo de divergência, assim como as idades estimadas para cada nó de 
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estimada foi de 243.000 (72.680 a 448.000, 95% DP) anos. Para o nó de diversificação 

dos haplótipos endêmicos da IM a idade estimada foi de 115.000 (21.030 a 234.000, 

95% DP) anos AP (Figura 18). 
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Figura 18. Detalhe da topologia utilizada para as estimativas do relógio molecular em G. 
spirurus. Os números (1, 2, 3) mostram as idades estimadas em anos AP (antes do presente) 
com base numa taxa de divergência de 2,0 % por milhão de anos, para os nós de separação entre 
os ramos. 
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4.3 Willisornis poecilinotus 

 

 
8 haplótipos 

o as posições 

composição de bases dos fragmentos mitocondriais foi igual a 31,3% de adenina, 32,2% 

de citosina, 10 % de guanina e 26,5% de timina.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

De um total de 38 indivíduos amostrados foram recuperados 2

únicos (Tabela 12) para o gene ND2, em fragmentos de 934pb abrangend

de 5305 a 6338 do DNA gene ND2 da galinha (Gallus gallus). A média percentual da 
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 de haplótipos, 
 de tombo dos espécimes depositados da coleção ornitológica do MPEG, 

demismo oletado o esp e e população de acordo com a 

Haplótipo Tombo/campo AE População 

 
 
Tabela 10. Haplótipos únicos da espécie W. poecilinotus, mostrando número
número de campo ou
área de en
localidade (vide Anexo 3)

 (AE) onde foi c
.  

écim  número da 

1 05    Rondônia 11 MAR0
2 Tapajós 9 
3 BR163061 Tapajós 10 
4 Xingu 5 

5 
A020, MSPEG004, 
G020, D02 Belém 1, 2, 3 

6 06, D15, D16 Belém 1 
7 Belém 1 
8 MSPEG020 Belém 1 
9 GUNMA174 Belém 1 
10 MSMAR029, MSMAR074 Marajó 8 
11 MSMAR047 Marajó 8 
12 MSMAR028 Marajó 8 
13 MSMAR068 Marajó 8 
14 003 Tapajós 7 
15 PPBIO111, PPBIO031 Xingu 6 
16 PPBIO268, PPBIO267 Xingu 6 
17 PPBIO106 Xingu 6 
18 PPBIO283 Xingu 6 
19 PPBIO030 Xingu 6 
20 BI02 Xingu 4 
21 BI06 Xingu 4 
22  D33 Belém 3 
23      D12 Belém 3 
24      D07 Belém 3 
25      D36 Belém 3 
26      D05 Belém 3 
27      D42 Belém 3 
28      D10 Belém 3 

DED251    
 

   DPN91  
 ACT
MSPE  
  GUN1  
  GUN141  

 
 

 

  UHE
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As análises populacionais de W. poecilinotus mostram que as popu

apresentam os mais altos níveis de diversidade nucleotídica. O teste 

neutralidade R2 não rejeitou a hipótese nula de crescimento populacional 

seja, as populações não

lações da IM 

de desvio de 

constante, ou 

 apresentaram evidências de expansão recente ou gargalos de 

garrafa (Tabela 11).  

 

ero d apló ero sítios segregantes (S), 
ade leotí  de n rali  fragmento do gene 
ADH ehidrogenase subunidade 2) para as popu de notus das áreas de 

ismo ) da Ilha do Ma jó, Xingu e Bel
R2 

 

Tabela 11. Número de indivíduos (N), núm e h
eut

tipos, núm
dade (R2)

 de 
artir di d

ND2 (N
versi nuc dica (π) e teste de desvio a p do 

 W. poecili, d lações 
endem  (AE ra ém.  

AE N Número de haplótipos S π (x100) 
Marajó 5 4 11 0,535 0,2199 NS
Xingu 11 8 12 0,370 0,1378 NS
Belém 17 12 11 0,305 0,1149 NS

NS, valores não significativos para P<0,05; significância obtida por meio de comparação do R2 
observado com a distribuição nula. Distribuição do teste estatístico sob a hipótese nula de crescimento 

nstante, gerado por 10.000 réplicas de simulação de coalescência utilizando o número de sítios 
gregantes e os tamanhos amostrais para cada amostra populacional. 
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A AMOVA indica alta diferenciação genética das populações, sendo que a m

parte da variabilidade genética ocorre entr

aior 

e as populações das AE (59,8 %), indicando 

opulações antigas e bem estruturadas (Tabela 12).  

condrial ND2 
tre populações 

ismo (AE) Belém, Xingu e ilha do Marajó, entre populações dentro das 
áreas de end ntro das po laçõ i  mostra a fonte de 
variação por raus de li de  por grupo e a 
p ação.  

ponentes orcentagem 

p

 

Tabela 12. AMOVA (análise de variância molecular) baseada no gene mito
(dehidrogenase subunidade 2) indicando variabilidade genética entre grupos, en
das áreas de endem

emismo e de pu es de W. poecil notus. A tabela
 grupos, os g berda (g.l.), os componentes de variação

orcentagem de vari

Fonte da        Com     P
Variação      g. ariação 

 áreas de AE 2 2,72609 Va 59,85
l.   da v    de variação  

  Entre
  Entre populações dentro das AE 4  0,30927 Vb 6,79
  Dentro das populações 26 1,51960 Vc 33,36
  Total       32 4,55495   

 

 

As análises de F indicam alta diferenciação entre todas as populações 

comparadas, ou seja, elas encontram-se geneticamente estruturadas e os valores de Nm 

indicam restrito fluxo gênico entre elas. Nas comparações par a par, pode-se notar que 

as maiores taxas de migração ocorrem entre a IM e AE Xingu.  

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ST  
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Tabela 13. Lista dos valores número de migrantes (Nm, acima) e comparações p
(abaixo) entre as populações de W. poecilinotus da ilha do Marajó, AE Xingu, A
Tapajós. Valores estati

ar a par de FST 
E Belém e AE 

sticamente significativos para P ≤ 0,01; (*) e altamente significativos 
para P ≤ 0,001; (**). 
 

raj Xi Belém Tapajós   Ma ó ngu 
Ma 0,6360 0,2167 0,4924 rajó - 
Xingu 0,4 0,2667 0,4798 
Belém 0,6976** 0,6520** - 0,1778 
Tapajós 0,5038* 0,5103* 0,7377** - 

401** - 

 

o encontram-

roximamente 

 disso, existe 

rupo bem estruturado de haplótipos exclusivos da AE de Belém. Os haplótipos da 

AE Tapajós apresentam um relacionamento próximo com os haplótipos da IM e AE 

Xingu. 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A rede de haplótipos mostra que as populações das áreas de endemism

se estruturadas geograficamente e que os haplótipos da IM são mais p

relacionados aos haplótipos da AE Xingu do que aos da AE Belém; além

um g
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Figura 19. Rede de haplótipos dos quatro grupos de populações, de W. poecilinotus. Os 
círculos são proporcionais à freqüência dos haplótipos (vide Tabela 8). Os números 
correspondem às posições dos nucleotídeos onde existem mutações.  
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As árvores geradas pela máxima verossimilhança e pela inferência Ba

apresentaram topologias idênticas e foram representadas em uma única f

20). A despeito dos baixos valores de apoio estatístico para alguns nós im

árvores apresentaram um grupo de haplótipos endêmico da IM irmão 

politômico contendo os demais haplótipos distribuídos pela AE Xingu, IM

yesiana 

igura (Figura 

portantes, as 

de um ramo 

 e AE Belém. 

A AE Belém apresentou populações monofiléticas, embora não tenha sido possível 

estabelecer com segurança sua maior proximidade filogenética em relação às 

populações das AE Xingu e AE Tapajós, devido aos baixos valores estatísticos de apoio 

nodal (Figura 20).  
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e obtida pelo método de máxima verossimilhança, obtida por 500 réplicas de 
bootstrap, sumarizada com a árvore de inferência bayesiana, do gene mitocondrial ND2 em W. 
poecilinotus. Os números acima da barra representam o apoio estatístico para a máxima 
verossimilhança e abaixo, para a inferência Bayesiana. São mostrados apenas os valores de 
bootstrap acima de 50%, probabilidades iguais ou acima de 95% em negrito. Na árvore estão 
representados os haplótipos: IM = ilha do Marajó; TA = Tapajós; XI = Xingu; BE = Belém e 
GE = grupos externos. 

 

Figura 20. Árvor
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As estimativas de divergência molecular entre os haplótipos endêm

seu grupo irmão, foram geradas a partir da topologia encontrada nas anális

e de máxima verossimilhança (Figura 20) que foi utilizada para de

utilizados para a construção de árvores ultramétricas geradas pelo program

Foram excluídos todos os haplótipos dos grupos externos e o modelo nuc

icos da IM e 

es Bayesiana 

finir grupos, 

a BEAST. 

leotídico foi 

escolhido novamente para essa matriz de dados. O modelo escolhido pelo 

MODELTEST foi o TrN+I+G com os seguintes parâmetros: Lset  Base=(0.3131 0.3219 

0.1000)  Nst=6  Rmat=(1.0000 8.9953 1.0000 1.0000 3.6013)  Rates=gamma  

utilizado para 

BEAST. Para 

isso, o arquivo contendo as sequências do gene ND2 em formato nexus foi importado 

para o aplicativo BEAUti, sendo que os grupos de haplótipos foram pré-determinados 

milhança. As 

elo evolutivo 

 4b10 não foi 

s de relógio 

molecular estrito. A taxa de divergência utilizada para as estimativas do relógio 

molecular foi de 2,0% por milhão de anos (Weir e Schluter 2008). As estimativas de 

tempo de divergência e os grupos de haplótipos utilizados para os cálculos de tempo de 

divergência, assim como as idades estimadas para cada nó de separação entre os táxons 

aparecem em detalhe na figura 21. 

Para o nó que separa os haplótipos endêmicos da IM de seu grupo irmão, a idade 

de coalescência foi estimada em 798.000 (448.000 a 1.200.000, 95% IC) anos AP. Para 

Shape=0.7533  Pinvar=0.8841.  

O aplicativo BEAUti (Bayesian Evolutionary Analysis Utility) foi 

gerar um arquivo de extensão XML para ser executado pelo programa 

de acordo com a topologia encontrada para as análises de máxima verossi

taxas de substituição nucleotídicas foram ajustadas de acordo com o mod

escolhido pelo MODELTEST. Como o teste de LRT realizado pelo PAUP

estatisticamente significativo (P ≤ 0,01), foram calculadas estimativa
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o clado que contém os haplótipos da AE Belém, a idade de coalescência estim

295.000 (124.000 a 501.000, 95% IC) anos AP. Para o nó de diver

haplótipos endêmico

ada foi de 

sificação dos 

s da IM, a idade estimada foi de 193.000 (49.860 a 365.000, 95% 

IC) anos AP (Figura 21).  
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Figura 21. Detalhe da topologia utilizada para as estimativas do relógio molecular em W. 
poecilinotus. Os números (1, 2, 3) mostram as idades estimadas em anos AP (antes do presente) 
com base numa taxa de divergência de 2,0 % por milhão de anos, para os nós de separação entre 
os ramos. . 
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5. DISCUSSÃO 

 

ar indicaram 

 estruturação 

haplótipos,  ou seja, as populações de X. spixii se mostraram polifiléticas com relação a 

bém por 

AE Pará (AEs 

am uma área 

uperados não 

través do rio 

Xingu em suas margens opostas. Mais especificamente, concluímos que a maior 

intensidade de fluxo gênico ocorre entre as populações da IM e as AE Xingu e AE 

ente isoladas, 

amostragem 

 gênico através do rio Xingu, 

rep apajós e AE 

Xingu; apesar disso, atualmente, estas populações encontram-se isoladas 

geneticamente, considerando-se os altos valores de Fst (Tabela 5).  

Esse padrão pode ser explicado não apenas ao dinamismo geológico da região 

do baixo Tocantins – IM, mas também pelas características particulares da espécie 

relacionadas à sua capacidade de dispersão e potencial de colonização e ocupação das 

novas áreas. Em comparação com G. spirurus e W. poecilinotus, X. spixii possui maior 

 

Nas populações de X. spixii estudadas as comparações FST par a p

que as populações das AE Xingu, AE Belém e IM  não apresentam

geográfica, o que também pode ser inferido a partir da AMOVA e da rede de 

sua distribuição nas áreas de endemismo. Esse padrão foi encontrado tam

Aleixo (2004) que demonstrou as populações de X. spixii da AE Belém e 

Xingu + Tapajós, segundo a classificação de Silva et al. 2005) formav

composta, compartilhando a maioria dos haplótipos, ou seja, os clados rec

se excluíam mutuamente nas diferentes áreas de endemismo, mas sim a

Belém (Tabela 5). As populações da AE Tapajós encontram-se geneticam

trocando muito poucos migrantes com as outras populações. Com uma 

mais detalhada foi possível inferir que existiu fluxo

resentado pelos haplótipos compartilhados por indivíduos das AE T
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tamanho corporal, e conseqüentemente, maior capacidade de vôo e dispersão (Marantz 

et a

specífico para 

ior da floresta 

e habitam as 

copas das árvores (Haffer 1992). Entretanto, Hayes e Sewlal (2004) estudaram a 

distribuição de 448 espécies de aves e avaliaram a efetividade do rio Amazonas como 

efetivo como 

ao habitat de 

cies de aves 

ificativo para 

nophilidae e menos significativo para espécies pertencentes às famílias 

Dendrocolaptidae, Furnaridae, Tyrannidae, Cotingidae, Thraupidae, Emberezidae e 

e, as espécies 

ologias muito 

as topologias 

 relação 

a X. spixii, um evento inicial separando as populações da IM daquelas das AE Xingu e 

 

endêmica da própria IM com populações do continente provenientes da AE Xingu. No 

caso de G. spirurus, Essa hipótese é corroborada pela alta diferenciação genética e 

monofilia recíproca fortemente apoiada do grupo de haplótipos endêmico da IM e pelo 

fato da maior parte do fluxo gênico mais recente ocorrer entre as populações da IM e 

l. 2003).  

O “efeito de barreira” dos rios amazônicos para aves é altamente e

cada espécie, sendo extremamente forte para espécies que habitam o inter

a fraco ou até inexistente para aves de com maior capacidade de vôo, qu

barreira para a dispersão de espécies e concluindo que o rio é mais 

barreira em sua foz, especialmente para espécies restritas a florestas e 

terra firme. Apesar de não encontrarem diferenças significativas entre espé

que habitam o sub-bosque e o dossel, o efeito de barreira foi mais sign

Tham

Icteridae. 

Apesar de não serem proximamente relacionadas filogeneticament

G. spirurus e W. poecilinotus apresentaram árvores filogenéticas com top

semelhantes, assim como os padrões de redes de haplótipos. Ambas 

estimadas para G. spirurus e W. poecilinotus indicam de forma contrastante em

AE Belém e um posterior contato secundário recente na IM entre a população isolada e



 98

aquelas da AE Xingu (Figuras 17 e 20). No caso de , devido aos baixos 

apoios estatísticos obtidos nos nós que separam o ramo de haplótipos únic

foi possível resolver com segurança as relações filogenéticas entre as popu

e aquelas das AE Belém, AE Xingu e AE Tapajós. Entretanto, os padrõ

pelas redes de haplótipos, as taxas de migração observadas e os altos níve

haplótipos

W. poecilinotus

os da IM, não 

lações da IM 

es mostrados 

is de FST e as 

semelhanças com a topologia das árvores filogenéticas obtida para G. spirurus, uma 

espécie distinta e filogeneticamente não aparentada, indicam que a hipótese dos 

 endêmicos da IM serem irmãos de um clado contendo os demais haplótipos 

dis bém para W. 

 táxons não 

vicariantes (Cracraft 1985). Estudando os padrões filogeográficos de três espécies de 

et al. (2007) encontraram semelhanças 

e d ia de quebras 

 em escalas 

X. spixii, G. 

spirurus e W. poecilinotus, podemos concluir que as diferenças se devem 

principalmente às características particulares de cada espécie. Tanto G. spirurus quanto 

W. poecilinotus são relativamente pequenas e em outros estudos apresentaram altos 

níveis de divergência genética (Marks et al. 2002, Bates et al. 2004) o que pode estar 

relacionado a seu menor poder de dispersão, diferentes taxas metabólicas e 

tribuídos na AE Xingu, AE Belém e AE Tapajós é a mais provável tam

poecilinotus.  

A congruência entre topologias de árvores filogenéticas de

relacionados é uma forte evidência de uma história comum em resposta a efeitos 

aves não relacionadas filogeneticamente, Burns 

iferenças entre elas; apesar destes autores não encontrarem concordânc

genéticas entre as espécies analisadas em escalas regionais, eles verificaram

geográficas mais amplas uma maior concordância. 

Em relação aos diferentes padrões filogeográficos apresentados por 
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conseqüentemente maior potencial para acumular divergência genética devido a eventos 

vic

demismo do 

 dois padrões 

ologicamente 

distintos, sugerindo que táxons com capacidades diferentes de dispersão respondem de 

maneira distinta ao mesmo efeito vicariante. Assim, táxons com maior capacidade de 

dis o gênico em 

ão da IM do 

), é notável a 

G. spirurus quanto 

para W. poecilinotus, além do fato das populações da AE Belém serem reciprocamente 

urus indicam: 

enos 185.000 

s haplótipos 

 último 

evento de diversificação ocorreu no clado de haplótipos endêmicos da IM há pelo 

 foi possível 

refutar a hipótese de trabalho inicial que previam que as populações da IM teriam se 

originado recentemente a partir das populações continentais (AE Xingu) separadas do 

continente pelos eventos de mudança de curso do rio Tocantins e subseqüente formação 

do arquipélago do Marajó. Contudo, se as populações de G. spirurus da IM incluem 

ariantes. 

Prum (1988) analisando o relacionamento entre as áreas de en

Chocó e América Central e áreas de endemismo da Amazônia encontrou

igualmente parcimoniosos, cada um apoiado por um grupo de táxons ec

persão não responderiam a eventos vicariantes que preveniriam o flux

espécies com baixas capacidades de dispersão (Aleixo e Rossetti 2007).  

Apesar da idade relativamente recente estimada para a separaç

continente inferida á partir de dados geológicos (Rossetti e Valeriano, 2007

existência de um grupo de haplótipos endêmicos da IM tanto para 

monofiléticas em relação aos demais agrupamentos (Figura 17 e 20).  

As estimativas das idades de separação entre os clados de G. spir

1) que o grupo de haplótipos endêmico da IM teria se separado há pelo m

(± 617) anos AP dos demais; 2) as estimativas para a separação do

endêmicos da AE Belém datam de pelo menos 60.230 (±296) anos AP e 3) um

menos 28.240 (188) anos AP (Figura 18). Assim, no caso de G. spirurus
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haplótipos mais antigos que aqueles distribuídos nas populações das AE Xingu e AE 

Belém, como explicar a aparente contradição entre os dados filogeogr

evidênci

áficos com a 

a geológica que aponta para uma IM de formação mais recente em relação ao 

con

 IM daquelas 

das AE Xingu e AE Belém 747.000 (413.000 a 1.127.000 95% DP). Esse nó pode ser 

associado tentativamente ao evento de compartimentação do terreno correspondente à 

ento antes de 

 paleovale do 

ente a baía de 

reção a norte 

levado ao estabelecimento do paleo-rio Tocantins, considerando a hipótese das 

argem 

s do estabelecimento do paleo-rio, esse evento teria isolado 

ess oníveis para 

r da primeira 

O segundo nó estimado para o clado contendo as populações da AE Belém 

barreira do rio Guamá, que se estendia através da região do lago Arari, e do paleorio 

Tocantins. Apesar de não existirem ainda dados que confirmem a presença dessa 

drenagem nesse período, há evidências que confirmam a existência do paleo rio Guamá 

há pelo menos 40.000 anos AP (Figura 4). Desse modo, o isolamento das populações da 

tinente? 

O primeiro nó (o mais antigo) separa uma população endêmica da

região do antigo vale do rio Tocantins, que aconteceu em algum mom

67.000-65.000 AP, com gradativo afundamento da área correspondente ao

rio Tocantins, cujos limites se estendem do leste da ilha, até aproximadam

Caxiuanã, fazendo um funil em direção a Tucuruí e se amplificando em di

através da IM (D. F. Rossetti, com. pess.) (Figura 2). Esse afundamento poderia ter 

populações mais antigas da IM nesse momento encontrarem-se no que seria a m

oeste da IM atualmente, ante

as populações.  Entretanto, dado não existem dados geológicos disp

precisar a idade absoluta deste evento, mas este poderia ter sido um fato

diferenciação de G. spirurus na IM. 

243.000 (72.680 a 448.000, 95% DP), pode estar associado ao efeito de histórico de 
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AE de Belém seria intensificado pelo afogamento das florestas que existiam

leste da região correspondente à IM, e pelo estabelecimento do curso

Tocantins. Essa inundação teria influenciado tanto o leste da IM, quanto

menores do arquipélago, como a ilha Mexiana, provocando a extinção

avifauna de sub-bosque mais especializada (Henriques 1993). A ausênci

mesma maneira, em áreas onde existiam tesos, como o oeste da IM e ilha 

avifauna carac

 no lado 

 atual do rio 

 outras ilhas 

 de parte da 

a de algumas 

espécies de cerrado comuns nos enclaves da Amazônia no lado leste da IM pode ser 

atribuída a esse evento de transgressão marinha (J. M. C. da Silva, com. pess.). Da 

Caviana, essa 

terística de sub-bosque parece ter permanecido inalterada, o que nos leva 

a c ões marinhas 

000, 95% 

DP) anos AP (Figura 18), representa um momento de diversificação dessa linhagem 

ração total da 

xo gênico, ou 

te. De acordo 

 apresentam 

as 

populações locais). Esse sinal pode ser efeito de uma redução populacional relacionada 

aração dessas 

populações antes mesmo da separação total da IM em relação ao continente. 

As estimativas de idades de coalescência entre os ramos das árvores 

filogenéticas de W. poecilinotus indicam que o grupo de indivíduos endêmico da IM 

teria se separado há pelo menos 798.000 (448.000 a 1.200.000, 95% IC) anos AP. As 

oncluir que essas áreas não sofreram inundações decorrentes das incurs

(Henriques 1993). 

O último nó com uma idade aproximada de 115.000 (21.030 a 234.

endêmica da IM que já se encontrava isolada, mesmo anteriormente à sepa

IM. Neste momento supostamente haveria restrições mais drásticas ao flu

seja, as populações da IM deixariam de trocar indivíduos com o continen

os dados populacionais de G. spirurus, as populações da AE Xingu e IM

sinais de expansão populacional recente ou gargalos de garrafa (extinção de algum

à redução das florestas de terra firme, que poderiam causar a sep
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estimativas para a separação do clado da AE Belém datam de pelo m

(124.000 a 501.000, 95% IC) AP e um último evento de diversificação

clado endêmico da 

enos 295.000 

 envolveria o 

IM, data em cerca de pelo menos 193.000 (49.860 a 365.000, 95% 

IC)

cular podem 

apresentar (Rutchsmann 2006, Weir e Schluter 2008), as duas espécies apresentaram 

idades de coalescência próximas, considerando-se as taxas de evolução nucleotídicas e o 

ética. Assim, 

irurus agiram 

omo a baixa capacidade de dispersão, 

tam uído para que 

essa espécie respondesse a esses eventos mais rapidamente.   

Page e Hugues (2007) estudaram a estrutura filogeográfica de linhagens crípticas 

do sudoeste 

cia potencial 

tura genética 

linhagens se 

divergiram e se diversificaram durante o Mioceno/Plioceno, sendo anteriores à 

paisagem onde elas são encontradas atualmente. Essa aparente discrepância entre 

eventos geológicos e distribuição espacial e genética das populações levou-os a ampliar 

suas escalas de tempo e espaço além do Pleistoceno, revelando uma maior 

complexidade de relacionamentos entre os eventos históricos e a distribuição dessas 

linhagens. 

 anos AP (Figura 21).  

A despeito dos diferentes vieses que as análises de relógio mole

tempo de separação necessários para a acumulação de divergência gen

provavelmente os mesmos eventos vicariantes discutidos acima para G. sp

sobre as populações de W. poecilinotus, e fatores c

anho corporal e distintas taxas de evolução nucleotídica teriam contrib

de camarões de água doce Caridina indistincta nas dunas arenosas 

Queensland, leste da Austrália, na tentativa de desvendar qualquer influên

das oscilações do nível do mar ocorridas durante o Quaternário na estru

dessas populações, e surpreendentemente, descobriram que essas 
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Assim como ocorreu no estudo citado anteriormente, no presente estudo e e

muitas outras tentativas de relacionar a distribuição de espécies a evento

geológicos e históricos (e. g. Avise 1998, Barluenga e Meyer 2005), 

responsáveis pela distribuição atual de espécies podem não ser tã

imediatamente aplicáveis, desvendando a existência de processos mais 

m 

s climáticos, 

os processos 

o simples e 

complexos e 

evidenciando a necessidade de amostragens que abarquem escalas de tempo adequadas 

ao fenômeno biológico em questão, levando em conta também os problemas e 

lim ações relacionadas à aplicação direta do relógio molecular para estimativas de 

tem o de coalescência entre espécies (Ritchie et al. 2004).  
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6. CONCLUSÕES 

 

ram elucidar 

padrões populacionais similares para duas delas (G. spirurus e W. poecilinotus), que 

ica 

ii, os eventos 

ificativa entre 

elmente mais 

conseqüentemente, uma menor diferenciação entre elas. Apesar de existir uma tendência 

IM e aquelas das AE Xingu e AE Belém continua ocorrendo atualmente.  

Concluímos que as populações de G. spirurus e W. poecilinotus da IM são mais 

antigas do que o eventos que levaram à sua separação do continente. Apesar da aparente 

falta de congruência temporal entre os eventos geológicos que culminaram na separação 

 

As análises filogeográficas realizadas a partir do gene ND2 pude

como a dinâmica geológica da IM atuou sobre as três espécies analisadas gerando 

responderam mais rapidamente aos eventos de separação gerados pela dinâm

geológica ocorrida na região. De modo contrastante, para a espécie X. spix

de separação da IM não ocasionaram uma estruturação geográfica sign

suas populações, ou seja, para essa espécie as barreiras foram provav

permeáveis, permitindo um maior fluxo gênico entre as populações envolvidas e 

à estruturação populacional através do rio Xingu, o fluxo gênico entre as populações da 
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da IM e as idades de separação de suas populações, outros eventos vicarian

por exemplo, o afundamento da região do paleovale do rio Tocantins, e

ocorridas no seu

tes como, 

 as mudanças 

 curso e conseqüentes flutuações vegetacionais podem estar por trás dos 

padrões observados.  
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Anexo 1. Lista de tecidos de X. spixii utilizados neste estudo, depositados na coleção do MPEG, número de tombo ou de campo (To
l c dade), área de endemismo (AE) e número da população (População).   

mbo/campo), 

AE População 
ocalidade     de 

o/tom
oleta (Locali

Camp bo Localidade 
UHE357 43'58.6"W Xingu 4 Rio Xingu, margem direita, Senador José Porfírio (3o31'47.2"S, 51o ) 
UHE358 43'58.6"W Xingu 4 Rio Xingu, margem direita, Senador José Porfírio (3o31'47.2"S, 51o ) 
UHE384  Porfírio (3o31'47.2"S, 51o43'58.6"W Xingu 4 Rio Xingu, margem direita, Senador José ) 
UHE456 Rio Xingu, margem direita, Senador José Porfírio Xingu 4 
BR163-060 5o ) Tapajós 5 Altamira, 30 km SW Castelo dos Sonhos, Fazenda Jamanxin (8o23'55,5"S,5 23'08"W  
BR163-065 5o ) Tapajós 5 Altamira, 30 km SW Castelo dos Sonhos, Fazenda Jamanxin (8o23'55,5"S,5 23'08"W  
BR163-010 o ) Tapajós 5 Altamira, 30 km SW Castelo dos Sonhos, Fazenda Jamanxin (8o23'55,5"S,55 23'08"W  
BR163-028 o Tapajós 5 Altamira, 30 km SW Castelo dos Sonhos, Fazenda Jamanxin (8o23'22,9"S,55 22'12,8"W) 
BR163-029  Jamanxin (8o23'22,9"S,55o Tapajós 5 Altamira, 30 km SW Castelo dos Sonhos, Fazenda 22'12,8"W) 
BR163-130 ) Tapajós 6 20 km SW de Novo Progresso (7o11'29,1"S,55o29'43.3"W
BR163-145 ) Tapajós 6 20 km SW de Novo Progresso (7o11'29,1"S,55o29'43.3"W
BR163-185 7"W,55o41'17,6"W) Tapajós 7 Itaituba, 7 km NW Moraes de Almeida (6o12'07,
BR163-212 41'17,6"W) Tapajós 7 Itaituba, 7 km NW Moraes de Almeida (6o12'07,7"W,55o
A07884 Pará, Município de Barcarena, Reserva do hotel Samaúma Belém 1 
MSMAR05 23'24"W) Marajó 2 8 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MSMAR06 23'24"W) Marajó 2 6 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MSMAR06 S,50o23'24"W) Marajó 2 7 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"
MSMAR07 S,50o23'24"W) Marajó 2 1 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"
PPBIO 061 51o36'W) Xingu 3 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 
PPBIO 090 51o36'W) Xingu 3 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 
PPBIO 096 51o36'W) Xingu 3 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 
PPBIO 110 BIO (01o57'S; 51o36'W) Xingu 3 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PP
PPBIO 165 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 51o36'W) Xingu 3 
PPBIO 300 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 51o36'W) Xingu 3 
MSPEG018 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
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Anexo 1. Continuação.  
Campo/tombo Localidade AE População 
MSPEG017 ´57´´W Belém 1  Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17
MSPEG001 ´57´´W Belém 1  Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17
PEG006 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
MSPEG024 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
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Anexo 2. Lista de tecidos de G. spirurus utilizados neste estudo, depositados na coleção do MPEG, número de tombo ou de cam
de coleta (Localidade), área de endemismo (AE) e número da população (População).   

po (Tombo/campo), 

AE População 
localidade     

o/tomCamp bo Localidade 
DPN 128  Norte Xingu 6 Município de Ourilândia do
DPN 95 Município de Ourilândia do Norte Xingu 6 
ACTA018 çú, 02º36´36´´S; 48º20´42.2´´W Belém 3 Viveiro Acta, 25 Km SW. Quatro Bocas, Tomé-A  
A07869 amaúma Belém 2 Pará, Município de Barcarena, Reserva do hotel S
A07870 amaúma Belém 2 Pará, Município de Barcarena, Reserva do hotel S
A07871 Pará, Município de Barcarena, Reserva do hotel Samaúma Belém 2 
A07873 Pará, Município de Barcarena, Reserva do hotel Samaúma Belém 2 
MARJ 070 57'10,8 Marajó 9 Ilha do Marajó, Ponta de Pedras, Fazenda Santa Maria (01o20'08,3"S, 48o "W) 
MARJ 057 6" Marajó 9 Ilha do Marajó, Ponta de Pedras, Sítio Chapéu Virado (01o20'08,5"S, 48o56'0,0 W) 
MARJ 149 ,8 Marajó 8 Ilha do Marajó, Município de Chaves, cerca de 3 km S (00o12'10,8"S, 49o58'48 "W) 
DPN 049 o 39' Guianas 14 Rio Jari, margem esquerda, Laranjal do Jari, Cachoeira Santo Antonio (00 S, 52o 30'W) 
UHE072 Rio Xingu, Altamira, Ilha da Taboca (UHE Belo Monte 3o23'36"S, 51o57'48"W)  Tapajós 5 
A08248 Pará, Município de Alenquer, Fazenda Capintuba, Margem esquerda do rio Amaz Guianas 15 onas 
MSMAR 07 23'24"W) Marajó 10 2 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MSMAR 02 23'24"W) Marajó 10 6 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MSMAR 03 23'24"W) Marajó 10 0 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MSMAR 03 23'24"W) Marajó 10 1 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MSMAR 03 23'24"W) Marajó 10 3 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MSMAR 03 23'24"W) Marajó 10 4 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MSMAR 03 24"W) Marajó 10 8 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o23'
MSMAR 05 ir (01o33'48,2"S,50o23'24"W) Marajó 10 7 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Wald
MSMAR 05 ir (01o33'48,2"S,50o23'24"W) Marajó 10 9 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Wald
PEG003 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
A8678 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
A8683 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
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Anexo 2. Continuação.  
Campo/tombo Localidade AE População 
A8685 ´57´´W Belém 1 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17
MLV09 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
PPBIO 269 1o36'W) Xingu 4 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 5
PPBIO 272 1o36'W) Xingu 4 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 5
PPBIO 084 1o36'W) Xingu 4 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 5
PPBIO 010 1o36'W) Xingu 4 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 5
PPBIO 003 1o36'W) Xingu 4 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 5
PPBIO 159 Xingu 4 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 51o36'W) 
PPBIO 002 Xingu 4 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 51o36'W) 
MPDS 483 10o26'S, 61o39"W) Rondônia 11 Município de Ji-Paraná, Igarapé Lurdes, Aldeia Gaviões (
MTMA 026 Canarana, Fazenda Tanguro (12o53'29,8"S,52o22'26,7"W) Rondônia 7 
AMZ 395 Rio Cuiuni, margem esquerda, Barcelos (00o47'00"S,63o16'54"W) Imeri 13 
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Anexo 3. Lista de tecidos de W. poecilinotus utilizados neste estudo, depositados na coleção do MPEG, número de tom
p e     de coleta (Localidade), área de endemismo (AE) e número da população (População).   

bo ou de campo 

AE População 
(Tombo/cam

om
o), localidad

Campo/t bo Localidade 
MAYA 028 23'24"W) Marajó 8 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MAYA 029 23'24"W) Marajó 8 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MAYA 046 23'24"W) Marajó 8 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MAYA 047 23'24"W) Marajó 8 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o
MAYA 068 24"W) Marajó 8 Ilha do Marajó, Breves, Sítio do Waldir (01o33'48,2"S,50o23'
MAYA 074 do Waldir (01o33'48,2"S,50o23'24"W) Marajó 8 Ilha do Marajó, Breves, Sítio 
DPN 91 Município de Ourilândia do Norte Xingu 5 
UHE003 Rio Xingu, Altamira, Ilha da Taboca (UHE Belo Monte 3o22'63"S, 51o57'57"W) Xingu 6 
PPBIO 106 1o36'W) Xingu 6 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 5
PPBIO 111 1o36'W) Xingu 6 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 5
PPBIO 267 1o36'W) Xingu 6 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 5
PPBIO 268 1o36'W) Xingu 6 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 5
PPBIO 283 'W) Xingu 6 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 51o36
PPBIO 030 Xingu 6 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 51o36'W) 
PPBIO 031 Xingu 6 Portel, FLONA do Caxiuanã, Plot PPBIO (01o57'S; 51o36'W) 
MPDS 509 ) Rondônia 11 Município de Ji-Paraná, Igarapé Lurdes, Aldeia Gaviões (10o26'S, 61o39"W
DED 251 S, W Tapajós 9 Município Sinop, margem direita Rio Teles Pires, Fazenda Missioneira (11o36,3' 55o40,3' ) 
ACTA020 as, Tomé-Açú, 02º36´36´´S; 48º20´42.2´´W Belém 2 Viveiro Acta, 25 Km SW. Quatro Boc
BR163-061 hos, Fazenda Jamanxin (8o23'55,5"S,55o23'08 Tapajós 10 Altamira, 30 km SW Castelo dos Son "W) 
MSPEG020 ´57´´W Belém 1 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17
GUN106 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
GUNMA141 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
GUNMA174 Gunma, Belém, 01°11´57,35´´S 48°17´57´´W Belém 1 
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Anexo 3. Continuação.  
Campo/tombo Localidade AE População 
MAR 005 29,4"W) Rondônia 11 Manicoré, Rodovia do Estanho, km 136 (08o41'14,3"S, 61o24'  
02D direita Belém 3 Tucuruí, margem 
07D direita Belém 3 Tucuruí, margem 
10D direita Belém 3 Tucuruí, margem 
12D direita Belém 3 Tucuruí, margem 
15D direita Belém 3 Tucuruí, margem 
16D direita Belém 3 Tucuruí, margem 
33D reita Belém 3 Tucuruí, margem di
36D eita Belém 3 Tucuruí, margem dir
BI02 Tucuruí, margem esquerda Xingu 4 
BI06 Tucuruí, margem esquerda Xingu 4 
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Baixar livros de Literatura
Baixar livros de Literatura de Cordel
Baixar livros de Literatura Infantil
Baixar livros de Matemática
Baixar livros de Medicina
Baixar livros de Medicina Veterinária
Baixar livros de Meio Ambiente
Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC
Baixar livros Multidisciplinar
Baixar livros de Música
Baixar livros de Psicologia
Baixar livros de Química
Baixar livros de Saúde Coletiva
Baixar livros de Serviço Social
Baixar livros de Sociologia
Baixar livros de Teologia
Baixar livros de Trabalho
Baixar livros de Turismo
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