Pos-Graduagdo

/@OLOGIA

MPEG/UFPA

MUSEU PARAENSE EMILIO GOELDI
UNIVERSIDADE FEDERAL DO PARA
PROGRAMA DE POS-GRADUACAQ EM ZOOLOGIA

CURSO DE MESTRADO EM ZOOLOGIA

VARIAGAO GEOGRAFICA, ZONAS DE INTERGRADAGAO E
ESPECIACAO NO COMPLEXO ICTERUS CAYANENSIS-
CHRYSOCEPHALUS (AVES: ICTERIDAE)

FERNANDO MENDONGCA D'HORTA

Dissertacdo apresentada ao Programa de Pos-
Graduagdo em Zoologia, Curso de Mestrado, do
Museu Paraense Emilio Goeldi e Universidade
Federal do Pard como requisito para a obtengdo
do grau de mestre em Zoologia.

Orientador: Prof. Dr. José Maria Cardoso da Silva

Belém-PA

2003




FERNANDO MENDONGA D’HORTA

VARIACAO GEOGRAFICA, ZONAS DE INTERGRADAGAOQ E
ESPECIACAO NO COMPLEXO ICTERUS CAYANENSIS-
CHRYSOCEPHALUS (AVES: ICTERIDAE)

Dissertacdo apresentada ao Programa de Poés-
Graduagdo em Zoologia, Curso de Mestrado, do
Museu Paraense Emilio Goeldi e Universidade
Federal do Pard como requisito para a obtengéo
do grau de mestre em Zoologia.

Orientador: Prof. Dr. José Maria Cardoso da Silva

Belém-PA

2002




FERNANDO MENDONCA D'HORTA

VARIACAO GEOGRAFICA, ZONAS DE INTERGRADACAO E
ESPECIACAO NO COMPLEXO ICTERUS CAYANENSIS-
CHRYSOCEPHALUS (AVES: ICTERIDAE)

Dissertagdo aprovada como requisito para a obtengdo do grau de Mestre no
curso de Pds-graduagio em Zoologia do Museu Paraense Emilio Goeldi e
Universidade Federal do Para, pela comisséo formada pelos professores:

Orientador Prof. Dr. José Maria Cardoso da Silva
Conservation International do Brasil

Prof. Dr. Fernando da Costa Novaes
Departamento de Zoologia, MPEG

Prof. Dr. Alexandre Aleixo
Departamento de Zoologia, MPEG

Prof. Dr. José de Sousa e Silva Jr.
Departamento de Zoologia, MPEG

Profa. Dra. Tereza Cristina Sauer de Avila-Pires
Departamento de Zoologia, MPEG

Belém, 10 de margo de 2003.




i. DEDICATORIA

Ao meu pai, minha m&e, minha
mulher, meu filho e meus irmaos que,
mesmo como homenagem, certamente
merecem muito mais do que isto.




ii. AGRADECIMENTOS

Sou muito grato a José Maria Cardoso da Silva pela orientagiio, incentivo e
paciéncia durante ¢ desenvolvimento deste trabalho.

Ao Conselho Nacional de Desenvolvimento Cientifico e Tecnolégico (CNPq)
pelo suporte financeiro (Processo 131041/2001-0) durante estes dois anos de
pesquisas.

Ao Frank Chapmann Fund (American Museum of Natural History - AMNH) e ao
Scholarship Committee (Field Museum of Natural History - FMNH), que deram
suporte financeiro para as consuita as colegBes americanas.

A Maria Luisa Videira (MPEG), Mario de Vivo (MZUSP), Marcos Raposo

(MNRJ), John Bates (FMNH) e Joel Cracraft (AMNH) por possibilitarem o
" acesso as colegdes sob seus cuidados, sem o qual ndo teria sido possivel a

" realizagdo deste trabalho.

A Féatima Lima (MPEG), Paul Sweet (AMNH), David Willard (FMNH) e Jorge
Nacinovic (MNRJ) por facilitaram meu trabalho nas coleg3es.

A Manuela, que me recebeu em Chicago fazendo me sentir em casa. Ao
Marcelo pela mdo em Nova lorque. Ao Pepe e Camila pelo auxilio durante
minha estadia em Chicago e Nova lorque.

A Luis Barbosa pelos inumeras ajudas com o Arcveiw.

Ao Celso Morato e George J. Shepherd pelo auxilio com a estatistica.

A todo o pessoal da biblioteca do MPEG sempre prontos a auxiliar.

A Dione, grande bibliotecéria do MZUSP e a todas as meninas da biblioteca

pela grande eficiéncia e paciéncia.




A Ana Cristina e Dorotéia, secretérias da pés-graduagao, pelo auxilio prestado
durante este periodo.

Aos amigos, Luciano, Mauricio, Patricia, Caio, Emil, Marcos, Ricardo, Renata e
todos os demais, pela hospedagem, companhia, conversas.

A Aninha e Wolmar , pelo grande apoio desde minha primeira visita a Belém.
Ao Alexandre Aleixo, Alexandre Bonaldo, José de Sousa e Silva Jr e a Tereza
Cristina Sauer de Avila-Pires, pelas contribuigBes ao trabaiho.

Aos amigos de S0 Paulo, em especial 8 Neide, Maria do Carmo e André.
Agradego muito a Paulo Vanzolini pelo essencial apoio pessoal e profissional.

A minha familia pelo apoio, encorajamento e paciéncia durante minha

auséncia.




1.1
1.1.1

1.1.2

1.2

1.3

1.4

2.1
2.2
2.2.1
222
2.3
2.4
2.4.1
242
2.5
251
2.5.2

2.6

iii. SUMARIO
INTRODUGAO..........coovieeoeeeee et
VARIAGCAO GEOGRAFICA...........oovooveveeeereeeeeeee e,
Historico.e Importancia..............cocoiiieiii i
Padrdes de Variag80 Geografica...............oooocevvieieeiceieeei
Variagdo Geografica e Adaptagdo..............ccocveveveveeveeee.
ZONAS DE INTERGRADAGAO. .........ccccooeeeeeeeeee e,
VARIAGAO GEOGRAFICA E OS CONCEITOS DE
ESPECIE...... ..o ootiiceeeeeeeeeeeeeeeeeee e es e
DISTRIBUIGAO E TAXONOMIA DE COMPLEXO /ICTERUS
CAYANENSIS-CHRYSOCEPHALUS. ...,
MATERIAL EMETODOS............oooiiieeeeeeeeeeeeeeeeee e

MATERIAL ANALISADO..........occcoiiiiicietece e

PIUMagem.. ...t

LOCALIDADES...........ccooimiiieiitiieeee et

ldentificagéo das Unidades Evolutivas..................cccceeveeveeen,
Zonas de Intergradag80.............ccoooeeiiiiiiiee e

ANALISE MORFOMETRICA. ..o

Zonas de Intergradac@io..............cooeiei i
HIPOTESE EVOLUTIVA E MODOS DE ESPECIAGAO.........

11

15
19
19
20
21
23
25
26
26
27
29
29

30




3.1
311
3.1.2
3.1.21
3.1.2.2
3.2
3.2.1
3.2.2

3.3

4.1
4.2

4.3

7.1
7.2
7.3
7.4

7.5

RESULTADOS.......cooiiriiii e, 32

ZONAS DE ESTABILIDADE FENOTIPICA...........c.ocovivn. 32
PIUMAGEM. .. ..ttt 32
MOMfOMELHIA. .......ocoiniiiieeciiee e 41
Andlise Univariada..............c.ooooeveeieiii e 41
Andlise Multivariada.................ccoooiniiiiiii 42
ZONAS DE INTERGRADAGAO........ccoviieeiveceeeceees 45
PIUMBGEM. ...t e 51
MOMOMELTIA. .......eeieiiiiiiiie e 51
MODOS DE ESPECIAGAO. ..o 58
DISCUSSAD ...ttt 63
IMPLICAGOES TAXONOMICAS.......cocoovrirrereieeeen, 63
ZONAS DE INTERGRADAGAOD........cc.cooiiieiiiiieeeeens 65
HIPOTESE DE DIVERSIFICAGAO DO GRUPO...........c.ce.... 72
CONCLUSODES........o ittt sbe e e 76
BIBLIOGRAFIA. ... 78
ANEXOS. ... oo e 89
DIAGNOSE E DISTRIBUICAO.. ..o, 90
DESCRICAO ESTATISTICA.......coooirerire e 105
ESPECIES DISGNOSTICADAS........coooiiiiiicieeeccreeeees 106
DISTRIBUICAO DAS ESPECIES DIAGNOSTICADAS........... 108
FICHA DE COLETA DE DADOS................. Nt e e 110




Figura 1

Figura 2

Figura 3

Figura 4

Figura 5
Figura 6
Figura 7
Figura 8
Figura 9
Figura 10
Figura 11
Figura 12
Figura 13
Figura 14
Figura 15
Figura 16
Figura 17

Figura 18

Figura 19

iv. LISTA DE FIGURAS

Distribuicdo aproximada dos téxons pertencentes ao

complexo Icterus cayanensis-chrysocephalus......................... 17
Representatividade geografica do material analisado............. 20
Caracteres morfométricos avaliados....................ccooceevieeee ., 22
Caracteres de plumagem avaliados.................cccoovevveeeeennn.. 24
Variagéo geogréfica do carater pileo..............ccooovveveeeeeren.. 33
Varia¢&o geogréfica do caréater regido uropigial...................... 33
Variagdo geografica do carater regidio cloacal............c............ 34
Variag&o geografica do carater calg80.............ccoovveeeieeeeeenn 34
Variagdo geografica do carater base-carpal.............coc..o......... 35
Variagdo geogréfica do carater infra-asa................coeevvvnen... 35
Variag&o geografica do carater dragona.............cccoouvvveeeenein. 36
Variagéo geografica da soma dos escores de plumagem....... 36
Areas de estabilidade fenotipica...............ooovevooeeeeee) 37
Disperséo dos valores de CP1 em fungéio de CP2.................. 44
Zonas de intergradaclo............ccovvveieieeee e 46
Padréo geogréafico de variagdo em plumagem........................ 52
Distribuig8o de freqiiéncias dos indices de hibridagéo ........... 54

Disperséo dos valores dos componentes principais, relativos
aos caracteres morfométricos dos espécimes machos........... 56
Disperséo dos valores dos componentes principais, relativos

aos caracteres morfométricos dos espécimes fémeas............ 57




Figura 20

Figura 21

~ Figura 22

Figura 23

Figura 24
Figura 25
Figura 26
Figura 27
Figura 28
Figura 28

Figura 30

Hipbteses formutadas com base na filogenia proposta por

Omiand et a/. (1999), acrescidas de tibialis............................. 61
Padréo de variagdo geografica mantido.................ccceveeeeeens 70
Padrao clinal produzido.............cccovvviieeii 70

Icterus chrysocephalus. Adaptado de Jaramillo & Burke

(1999).. e 106
Icterus cayanensis. Adaptado de Jaramilio & Burke (1999).... 106
Icterus tibialis. Adaptado de Jaramillo & Burke (1999)............ 107

Icterus pyrrhopterus. Adaptado de Jaramillo & Burke (1999).. 107

Localidades amostradas para /cterus chrysocephalus........... 108
Localidades amostradas para Icterus cayanensis.................. 108
Localidades amostradas para Icterus tibialis............c............. 109
Localidades amostradas para /cterus pyrrhopterus................ 109




v. RESUMO

O complexo /cterus cayanensis-chrysocephalus apresenta um intrincado
padrdo de variagdo em plumagem e tamanho corpéreo. Sdo reconhecidos,
tradicionalmente, para o grupo seis téaxons: Icterus chrysocephalus, |.
cayanensis cayanensis. |. cayanensis tibialis, |. cayanensis tibialis, |I.
cayanensis valenciobuenoi, |. cayanensis periporphyrus e | cayanensis
pyrrhopterus, que se substituem geograficamente ao longo de grande parte da
América do Sul. Neste estudo foi feita a descrigéio dos padrées de variacio
geogréfica. Foram diagnosticadas quatrc espécies, a luz do conceito
flogenético de espécie: Icterus cayanensis (Amazénia Meridional), Icterus
chrysocephalus (Amazénia Setentrional), Icterus tibialis (Caatinga) e Icterus
pyrmhopterus (Chaco); os taxons /. cayanensis valenciobuenoi e |. cayanensis
periporphyrus  foram  sinonimizados. Entre as formas amazonicas

(chrysocephalus e cayanensis) foi detectada a presenga de uma zona hibrida

mais extensa do que aquela reportada na literatura. No Brasil Central foi
'diagnosticada a maior zona de intergradag80 conhecida para aves, com

- aproximadamente 2.300 km de extensdo, produto do intercruzamento entre

Icterus tibialis e Icterus pyrrhopterus, formas distribuidas pela Caatinga e
Chaco, respectivamente. Postula-se que as zonas de intergradacao
diagnosticadas neste estudo s&o produto do intercruzamento de populacSes

previamente diferenciadas em isolamento geografico. -




vi. ABSTRACT

The lcterus cayanensis-chrysocephalus species complex shows an intricate
pattern of geographic variation in body measurements and plumage.
Traditionally, six taxa have been recognized in this group: /cterus
chrysocephalus, I. cayanensis cayanensis, |. cayanensis tibialis, |. cayanensis
valenciobuenoi, I. cayanensis periporphyrus and /. cayanensis pyrhopterus,
which replace each other geographically in South America. In this work, the
geographic pattern of plumage and size variation was described for this species
complex, and inferences were made about the evolutionary processes behind
those patterns. Under the phylogenetic species concept (PSC), four species are
diagnosed; Icterus cayanensis (Southern Amazon), /. chrysocephalus (Northern
Amazon), /. tibialis (Caatinga) and /. pyrrhopterus (Chaco). The taxa Icterus
cayenansis valenciobuenoi lhering (1902) and Icterus cayanensis periporphyrus
(Bonaparte 1950) were synonymizied. A hybrid zone more extensive than
hitherto reported in the literature was detected between two Amazonian taxa: /.
chrysocephalus and I. cayanensis. In Central Brazil, it was recognized one of
the widest zones of intergradations known for birds to date, approximately 2.300
km wide, between /. tibialis and I. pyrrhopterus. It is postulated here that those
hybrid zones were formed by secondary contact, after a period of differentiation

in geographic isolation.

Palavras Chave:; Icterus; Icterus cayanensis; Icterus chrysocephalus, variagao

geografica; hibridagéo; especiagéo.




1. INTRODUGAO

Ha poucos estudos quantitativos sobre variagdo geografica em
plumagem e em tamanho corpéreo de espécies de aves sul-americanas. Estes
estudos s&o importantes para compreender os padrdes e processos de
diferenciacéo em aves deste continente (Haffer & Fitzpatrick, 1985). Estudos

recentes indicam que vérias espécies politipicas e amplamente distribuidas

pela América do Sul s@o, de fato, compostas por espécies filogenéticas
distintas (ex. Moore ef al. 1991 apud Zink,1997; Freeman & Zink,1995; Silva &

| Straube, 1996). Um dos casos mais notérios de variagdo geografica na América

do Sul & aquele apresentado pelo complexo /cterus cayanensis-chrysocephalus
(Aves: Icteridae), que exibe um intrincado padrdo de diferenciagdo em
plumagem e tamanho corpéreo através de grande variedade de biomas como
Amazdnia, Mata Atldntica, Cerrado, Caatinga e Chaco (Meyer de Schauensee,
1966; Ridgely & Tudor, 1994: Jaramillo & Burke, 1999). Entretanto, nenhum
estpdo quantitativo da variagdo geografica apresentada por este complexo foi
realizado até hoje.

Este projeto tem como principal objetivo responder as seguintes
perguntas sobre o complexo /cterus cayanensis-chrysocephalus: a) como varia
geograficamente a colora¢do da plumagem? b) como varia geograficamente o
tamanho corpéreo? c) quais sdo as implicagdes taxondmicas da variagdo da
plumagem e tamanho corpéreo? d) quais sdo OS processos evolutivos e

biogeograficos que podem explicar a variagéio geografica observada?




1.1 VARIAGAO GEOGRAFICA

1.1.1 Histérico e Importancia

A biologia evoiutiva, como qualquer ciéncia, busca entender a
complexidade da natureza pela formulagdo de generalizagdes. Enquanto
predominou o essencialismo, filosofia que ignora a variacdo, a possibilidade de
mudanca evolutiva dificiimente poderia ter sido concebida, uma vez que a
variagéo € tanto o fundamento como o produto da evolugéo (Futuyma, 1996).

O fenémeno de variagdo geogréafica foi descoberto originalmente

" através da comparacao de caracteres homélogos de populagbes amplamente

- separadas (Baker, 1985). Este fendmeno, apesar de ter sido registrado desde o

periodo de Linnaeus (Mayr 1970 apud Baker, 1985), ndo foi objeto de interesse
dos sistematas até o século XIX, quando j&4 havia disponiveis cole¢des
zoolbgicas com boa representacdo geografica. Desde entdo, as colecdes de
museus vém sendo a base para o estudo de varia¢do geografica. Com Darwin
e Wallace, o estudo de variagio geogréafica adquiriu outra conotagéo, tornando-
se uma das mais importantes abordagens nos estudos de evolugdo (Futuyma,
1996).

Durante o século XX os sistematas dedicaram grande atengio &
documentagdo da variagdo geografica com o intuito de compreender seu
significado evolutivo. A descricdo de diferengas entre populagdes de uma
espécie, e seu padrdo geografico, passam a estar presentes, rotineiramente,
nos estudos de sistematica no nivel da espécie. Até cerca de 1950, entretanto,

muitos dos estudos de variagdo geografica resumiam-se ao delineamento e




reconhecimento formal de subespécies, pratica esta, observada até a década
de 1970 (Baker, 1985).

Variagdo geografica é definida por Mayr (1963) como “a
ocorréncia de diferengas entre populagbes de uma espécie, que estido
segregadas espacialmente’. Este fendbmeno é onipresente (Thorpe, 1987) e
caracteristico da grande maioria das espécies continentais, estando ausente
apenas em um numero muito restrito de casos, como por exemplo, espécies de
vertebrados cujas distribuigdes encontram-se restritas a pequenas ilhas
oceanicas (Endler, 1977).

De acordo com Gould & Johnston (1972), a presenca de variagéo
entre populagdes de uma mesma espécie ndo é simplesmente a adaptagéo de
uns poucos caracteres a uma Uunica varidvel ambiental, mas sim,
indubitavelmente, um processo multidimensional que envolve a adaptag¢io de
varios caracteres a um conjunto de fatores ambientais interdependentes, cujos
gradientes e “distribuicbes” se sobrepdem formando, muitas vezes, padrdes
complexos.

O debate de como a evolugdo opera, produzindo variagao
geografica e novas espécies, &€ uma questdo central da Biologia Evolutiva (ex.
Gavrilets et al. 2000; Moritz et al. 2000; Schilthuizen 2000; Orr & Presgraves

2000; Green et al. 2002). Muitas das teorias evolutivas fundamentaram-se em

" estudos de variagdo geografica. Os estudos de variagio geografica continuam

- a ser de enorme importancia, pois a diferenciagdo de populagdes segregadas

espacialmente & considerada o primeiro evento do processo evolutivo (Zink &

Remsen, 19886).




1.1.2 Padrdes de Variacéo Geogréfica
Estudos de variagdo geogréfica devem, necessariamente, passar
pela descricdo dos padrdes de distribuigdo espacial. Thorpe (1987) classificou

os padrdes de variagéo geografica em nove categorias distintas, das quais s&o

consideradas pertinentes, ao menos potenciaimente, para este projeto, as

seguintes:

. Variagio Clinal: variagéo gradual e unidirecional de caracteres ao longo
do espaco. O termo cline foi proposto por Huxiey (1938), insatisfeito com
a capacidade explanatoria das categorias taxondémicas gue ofereciam
uma falsa impressdo de homogeneidade geografica de grupos
designados nominalmente como espécies ou subespécies.

. Variagéio Categdrica: este tipo de variagdo pode ser diagnosticado
quando categorias geograficas distintas podem ser reconhecidas dentro
da distribuicéo do taxon.

) Zonas de Transi¢do: correspondem as regides de rapida transicdo entre
ragas geograficas estaveis.

. Variagdo em Mosaico: quando édreas geogréficas, habitadas por
populagcdes com caracteristicas distintas, ocorrem de modo aleatério ao
longo da distribuigiio geografica de determinada espécie.

. Combinacéo de Padrdes e outros Fatores: quando ha sobreposicdo de
padrdes, dificultando sua diagnose, ou ainda, quando sua detecgéo é
dificultada pela existéncia de dimorfismo sexual, variagso ontogenética,
variagao local, ou ainda, variagdo sazonal.

Mesmo identificando-se os padrées de variacio geografica

apresentados por determinado taxon, muitas vezes nfio é possivel determinar




se 0 mesmo resulta de um processo adaptativo, questéo fundamental para a

compreensio do fenémeno.

1.1.3 Variag&o Geogréfica e Adaptacio

Adaptagdo € um processo de mudanca genética de uma
~ populag@o, devido a sele¢do natural, através do qual o estado médio de um
carater 4 aperfeicoado com relagéo a uma fungdo especifica, ou pela qual se
acredita que uma populagdo se torna mais ajustada para alguma caracteristica
do ambiente (Futuyma, 1996).

A suposicio de que a variagdo geografica é adaptativa, de
acordo com Zink & Remsen (1986), parece encontrar-se difundida, apesar de
muitas vezes ser a expressdo da indugdo direta do ambiente. A existéncia de
padrbes de variagdo geograficamente estruturados e concordantes,
especialmente clinas, & freqUentemente considerada evidéncia de adaptacéo.

Entretanto, Zink & Remsen (1986) entendem que varia¢do concordante entre
espécies pode representar respostas ndo-genéticas a ambientes similares, e
n&o necessariamente adaptagéo.

Apesar de varios padrdes de variagdo geogréafica em aves serem
consistentes com a hipdtese de que refletem respostas adaptativas, devemos
considerar a falta de capacidade dos sistematas atuais para refutar a maioria
das hipoteses ndo-adaptativas (por exemplo, o efeito do isolamento-por-
distancia). Baker (1985) apresentou alguns exemplos. de estudos dedicados a
estimativas de participagéo da indugéio direta do ambiente na determinagio dos
padrGes de variagdo geografica existentes. Em um dos estudos classicos, com

uma espécie de icterideo norte-americano (Agelaius phoeniceus), envolvendo




transferéncias de ovos entre ninhos de populagdes distintas, James (1983)
verificou que uma quantidade significativa da variagdo geografica apresentada
pela espécie era n&oc-genética. Em outro estudo, com o ganso Branta
canadensis, verificou-se que diferengas substanciais em morfologia, existentes
entre subespécies de pequeno e grande porte, parecem ter um componente
fortemente genético, pois os jovens criados em ambientes controlados
retiveram as caracteristicas distintivas de seus taxons (Lack, 1974 apud Baker,
1985).

A questéo central do entendimento do significado adaptativo da
variagdo geogréfica e sua relevancia para a teoria geral da especiagio,
conforme Baker (1985), é: Qual porgio de variagdo de caracteres encontra-se
sob controle genetico e, deste modo, é objeto da acso da selecdo natural?
Existem poucas duvidas de que as espécies originam-se pelas transformacdes
adaptativas em isolamento geogréafico, entretanto, este ndo é o mecanismo
exclusivo de especiagdo (Baker 1985). Omitdlogos, de acordo com Zink &
Remsen (1986), tém um longo e conhecido anunciar de relagbes entre variagéo

~ geogréfica e especiagio.

- 1.2 ZONAS DE INTERGRADAGAO

As zonas de intergradagdo tém sua génese por dois processos
distintos do ponto de vista evolutivo: intergradagdo priméria, que desenvolve-se
in situ; e intergradagdo secundéria, que é produto de contato secundério entre
populagbes previamente diferenciadas em alopatria (Mayr, 1977). Acredita-se

que casos de intergradagio primaria sejam causados por uma mudan¢a




correspondente  em  condigbes ambientais, enquanto intergradacdes
secundarias s8o interpretadas como zonas hibridas entre populagcdes que se
diferenciaram durante um periodo prévio de isolamento. O termo hibridagéo,
entretanto, deve ser empregado de forma cuidadosa uma vez que sofre de
grande fragilidade devido a sua aplicag&o indiscriminada (Mayr, 1977).

Hibridagdo é definida por Sibley & Short (1964) como o
intercruzamento entre populagbes em contato secundario. Zonas hibridas, por
sua vez, s&o regides nas quais populagdes contiguas, relativamente uniformes
e fenotipicamente estaveis (Mayr, 1963; Short, 1969) encontram-se,
intercruzam-se e produzem hibridos. A largura destas zonas pode variar de
poucas centenas de metros até centenas de quildmetros. Este fenémeno é de
ampla ocorréncia em aves. De um total de 9672 espécies de aves, cerca de
895 s&o conhecidas por intercruzarem com outras espécies, produzindo
descendentes hibridos, ou seja, aproximadamente 10% do total de espécies de
aves conhecidas possuem registros de hibridagdo (Grant & Grant, 1992).
Considerando, ainda, que em certos niveis a hibridagdo ndo é detectada,
possiveimente a porcentagem real de ocorréncia deste fendémeno é muito
superior aquela conhecida.

Quais s@o as conseqiéncias genéticas e evolutivas da
hibridacdo? Estudos de campo de populacdes de aves tém tentado responder
a esta questéo durante os Gltimos 50 — 100 anos (Grant & Grant, 1992), Eles
tém estabelecido que populagdes previamente diferenciadas podem hibridizar,
nao necessariamente em todos os pontos de contato, vindo a estar em

simpatria sobre uma extensa 4rea, ou formando uma zona de hibridos na qual

as formas parentais séo escassas ou inexistem. Zonas hibridas podem ser




larga ou estreitas, estaveis por muitas décadas ou apresentar mudancgas
unidirecionais (Rising, 1983; Barton & Hewitt, 1985; Grant & Grant, 1992}

Hibridagdo é evolutivamente importante, pois produz novas

~ combinagBes de genes, criando, por meio disso, condigdes geneticamente

- favoraveis para a ocorréncia de répidas e grandes mudangas evolutivas (Grant

& Grant, 1992). A forma mais extrema deste processo é a formacao de novas
espécies por poliploidia, fato comum entre plantas (Futuyma, 1996). Anélises
da natureza das zonas de contato entre tdxons irm&os, conforme Hayes (2001)
sd0 importantes para a avaliagdo da extensdc do fluxo génico e do
desenvolvimento de mecanismos de isolamento entre populagées
diferenciadas (ex. Short, 1969; Woodruff, 1973: Schueler & Rising, 1976;
Moore, 1977; Barton & Hewitt, 1985).

Segundo Grant & Grant (1992), a ampla troca de genes através
da hibrida¢do e do padrdo resultante de evolugéo reticulada, leva, no nivel
geneético, a dois tipos de problemas para a biologia evolutiva: a elucidagdo de
histérias evolutivas pela comparagéo de moléculas dos téxons amostrados e o
reconhecimento e delimitag8o das espécies.

Antes dos trabalhos de Cain & Currey (1963), Clarke (1966), Jain
& Bradshaw (1966) e Endler (1973; 1977), os zodlogos, entendiam zonas de
intergradagdo como produtos, exclusivamente, de interacéo entre populagdes
vicariantes, j& diferenciadas, que estabeleciam contato secundério apds o
rompimento de uma barreira geografica que as _separavam. Atualmente
acredita-se que estas zonas de intergradagdo podem crescer in situ em

resposta as pressdes seletivas causadas por um gradiente ambiental, sem a




necessidade de ser precedida do isolamento geogréfico das populagbes
envolvidas.

De acordo com Endler (1977), ¢ isolamento por distancia é té&o
importante como uma barreira fisica na promogdo do desenvolvimento de
divergéncia geografica e especiagdo. Muitos fenémenos que tém sido
associados com intergradacéo secundaria sdo também encontrados em clinas
que se desenvolvem sem barreiras (intergradag@o primaria). Como, entéo,
podemos dizer que uma espécie com um dado padrdo geografico tem se
diferenciado em prévia alopatria, ou parapatridamente ac longo de um
gradiente ambiental? Como as clinas podem ser interpretadas?

Diferenciagdo parapatrida pode ocorrer por meio da adaptagéo
diferencial de populagbes adjacentes em diferentes ambientes (Mayr, 1963;
" Endler, 1977; Ford, 1987). Fundamentos tedricos tém sido concebidos para
" mostrar que muitas das zonas de intergradagdo podem se desenvolver através
~ de diferenciacdo parapatrida e que muitas aloespécies com distribuigbes
contiguas representam eventos de especiagdo parapatrida (ex. Endler, 1977,
Bush, 1975).

A diferenga essencial entre modelos de diferenciagio alopatrida e
simpatrida & o conjunto de fluxo génico necessario para prevenir a divergéncia
(Futuyma & Mayer, 1980). Uma clina pode se originar através da selegéo quer
tenha ou ndo fluxo génico. Se a taxa de fluxo génico é alta, comparada com a
distancia sobre a qual a diferenca de press&o seletiva no ambiente e operante,
o fluxo génico tendera a neutralizar os efeitos da selegdo e, entéo, a variagéo
clinal sera gradual. Entretanto, se a taxa de fluxo génico é relativamente fraca

comparada com o gradiente de sele¢do, a freqiéncia génica e, portanto, os
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estados de caracteres associados podem se modificar abruptamente, formando
zonas de transi¢cio marcadas (Ford, 1987).

Faz-se necessario, portanto, diferenciar as zonas de
intergradagéo secundaria daquelas zonas de intergradag&o primaria, uma vez
que o significado do fenémeno observado sera profundamente influenciado.
Esta disting8o, entretanto, é muito dificil de ser feita. Endler (1977) entende
que, em fungdo da intergradag¢do primaria e secundaria produzirem o mesmo
tipo de fendmeno biogeografico, e poderem envolver a mesma ordem de
magnitude de tempo, torna-se impossivel a distingdo entre intergradacdo
primaria e secundéria. Como resultado, ser4 impossivel distinguir entre o
resultado de especiagdio parapétrida ou alopatrida pela interpreta¢éo de dado
padréo geogréfico, sem que se conheca a histéria paleontolégica da regido.

Por outro lado, muitos autores tém se dedicado a encontrar
evidéncias atuais, capazes de fundamentar o reconhecimento destes dois
processos distintos. Muitos deles tém proposto o uso de certos indicadores
para a identificacio das zonas de intergradacdo de origem secundaria.
Podemos destacar os seguintes: a) aumento em variabilidade em combinacéo
com caracteristicas intermedidrias (Schueler & Rising, 1976); b) congruéncia na
variagdo de caracteres ndo relacionados (Ford, 1982: e Hafner, 1982); ¢)
congruéncia com padrdes disjuntos de distribuicio entre taxons nao
relacionados (Cracraft & Prum, 1988); d) congruéncia geografica entre zonas
de intergradagdo entre grupos de taxons n&o relacionados (Ford, 1985); e
’ainda e) distribuicdo das zonas de intergradagdo ao longo das barreiras que

| teoricamente as mantinham isoladas (Ford, 1987).
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1.3 VARIACAO GEOGRAFICA E CONCEITOS DE ESPECIE

O arranjo taxondmico de muitas espécies, principalmente
daquelas politipicas, depende fundamentaimente do que entendemos por
espécie. Biblogos, em especial sistematas, vém debatendo ¢ conceito de
espécie desde o século XIX. Este debate se intensificou com a Nova Sintese
entre 1930 e 1940 e mais ainda entre 1960 e 1980 com a ascensdo da
sistematica filogenética (Cracraft, 2000).

Evolugdo e especiagéo sao processos biolégicos continuos. Os
véarios conceitos de espécie que tém sido propostos (ver Mayr, 1942, 1998,
2000; Wiley, 1978; Cracraft, 1983, 2000; McKitrick & Zink, 1988; Frost & Hillis,
1990; Zink & McKitrick, 1995; Zink, 1997, de Pinna, 1999; Meier & Willmann,
2000; Mishier & Theriot, 2000; Wheeler & Platnick, 2000; Wiley & Mayden,
2000, entre outros) sido baseados, invariavelmente, na descontinuidade
observavel entre grupos de organismos (Helbig et al. 2002).

Apesar da grande quantidade de conceitos de espécie existentes,
dois conceitos dominam a literatura ornitolégica, o conceito biolégico (CBE) e o
conceito filogenético de espécie (CFE). O CBE é definido por Mayr (1942)
como grupos de populagdes naturais, atual ou potencialmente intercruzantes,
reprodutivamente isolados de outros grupos, ou ainda, como uma comunidade
reprodutiva de populagdes (reprodutivamente isolada de outras) que ocupa um
nicho especifico na natureza (Mayr, 1998). O CFE, por sua vez, é definido por
Cracraft (1983) como os menores grupos diagnosticAveis de organismos
individuais, entre os quais hd um padrao parental de ancestralidade e

descendéncia.
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Nenhum dos conceitos de espécie até hoje propostos passaram
incélumes as criticas da comunidade cientifica, uma vez que todos apresentam
deficiéncias, ja que sdo divisdes artificiais de processos continuos de evolugdo
e especiacdo em grupos discretos (Helbig ef al. 2002). Entretanto, as
discussdes acerca dos mesmos s&o de importancia fundamental, uma vez que
o entendimento das relagBes entre variagio geogréafica e especiacio pode ser
- profundamente influenciado pelo conceito de espécie utilizado.

O isolamento reprodutivo, fundamento do CBE, cumpre um papel
evolutive crucial porque previne a coalescéncia de diferentes taxons que se
tornam secundariamente simpatridos. Entretanto, nenhuma espécie de ave é
reconhecida apenas por apresentar isolamento reprodutivo (Zink & Remsen,
1986). Ao mesmo tempo, ndo é possivel estudar diretamente isolamento
reprodutivo, e conseqlientemente especiagéo, em espécies alopatridas. Soma-
se a isto o fato de que a retengdo da possibilidade de hibridizar ndo indica
relagGes genealdgicas, uma vez que ndo apenas taxons irmdos formam
populagdes hibridas (Cracraft, 1983). A habilidade para hibridizar é uma feicdo
primitiva e, portanto, ndo facilita a reconstrugio da histéria das diferen¢as dos
caracteres utilizados para definir as unidades.

Espécies bioldgicas séio comparaveis apenas por serem isoladas
reprodutivamente. Deste modo, elas ndo sdo comparaveis quanto aos atributos
fenotipicos, genotipicos, ecolégicos ou comportamentais, uma vez que a
associagho entre as origens destes atributos e o jsolamento reprodutivo é
inconsistente (Zink & Remsen, 1986). A luz do CBE corre-se o risco de estar
trabalhando com grupos de individuos que s&o espécies biologicas e n&o

unidades evolutivas, o que compromete qualquer estudo de filogenia,
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especiagéo, biogeografia, biologia comparada ou mesmo de conservacdo. A
possibilidade nédo rara, da determinagdo de um téxon “ndo-histérico”, em
conseqiéncia da utilizagdo do CBE é, segundo Zink (1997) o “tenddo de
Aquites” deste conceito.

Existem varios conceitos de espécie que recebem a designagéo
de filogenético. De Pinna (1999) reune estes conceitos em dois grupos
denominados phylogenetic species concept (Cracraft 1983, 1987; Nelson &
Platnick, 1981, apud de Pinna, 1998), e neophylogenetic species concept
(Davis & Nixon, 1992; Nixon & Wheeler, 1990; podemos adicionar ainda
Wheeler & Platnick, 2000). Nota-se, entretanto, que para os nossos objetivos,
as diferengas entre estes dois grupos sdo pouco significativas. Por outro lado,
faz-se necessarioc destacar certos conceitos que também recebem a
denominagao filogenético, em fungdo da marcante diferenga daqueles citados.
Como exemplo podemos citar o conceito apresentado por Mishler & Theriot
(2000), que pede ser incluido no grupo designado por de Pinna (1999) como
monophyletic species concept. A grande diferenga entre esses conceitos
- denominados monofiléticos e os demais reconhecidos sob a denominagio de
- filogenéticos (neophylogenetic e phylogenetic) reside na dependéncia das
andlises cladisticas, ou seja, enquanto os primeiros reconhecem espécie
através de andlises cladisticas, os outros defendem o reconhecimento
independente dos métodos cladisticos, apesar de apresentarem grande
consisténcia com a teoria filogenética.

Limites de espécies, baseados em compatibilidade reprodutiva
(CBE) ou padrdes de variagdo de caracteres (CFE), sfo muitas vezes

conflitantes, resuitando na determinagio de diferentes limites de espécies
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baseados nas andlises dos mesmos caracteres (Frost & Hillis, 1990). Os
padrdes de variagdo geografica sfo traduzidos de forma distinta pelos
diferentes conceitos de espécie, 0 que, necessariamente, tem consegluéncias
diretas sobre a interpretacdo dos processos evolutivos e geradores de
diversidade.

Se, através do CFE, as espécies sd0 consideradas como grupos
diagnosticaveis de individuos (ex. Cracraft, 1983; Nixon & Wheeler, 1980
Wheeler & Platnick, 2000), entdo a relagdo entre variagio geografica e
especiacéo é relativamente direta. Sob o conceito filogenético de espécie,
variagdo geografica dentro de espécies biolégicas politipicas é freqiientemente
uma conseqiiéncia da especiagfo, ao invés de um pré-requisito. A utilizagao do
CFE resultaria em uma melhor representa¢io da diversidade de espécies de
aves (Zink, 1997).

Na opinifo de Zink (1997), o CBE vem perdendo espago na
ornitologia em favor do CFE. Exercicios de compara¢io entre o CBE e o CFE
tém sido feitos através da descrigdo de um mesmo fenémeno a luz dos
diferentes conceitos. Os resultados contrastantes da aplicagdo destes
conceitos podem ser vistos de forma explicita na literatura ornitologica (ex.
Silva & Straube, 1996; Moore et a/. 1991, apud Zink, 1997; e Freeman & Zink,
1995). Segundo Peterson (1998), outras contribuigbes t&m sido dadas, como

as de Isler et al. (1998) e Whitney & Alvarez (1998), porém de forma implicita.
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1.4 DISTRIBUICAO E TAXONOMIA DO COMPLEXO ICTERUS CAYANENSIS

Os icteridecs fazem parte de uma familia bastante diversa e
exclusiva do Novo Mundo, ocorrendo por quase todo o continente americano. A
familia Icteridae foi considerada, até recentemente, como subfamilia Icterinae,
parte da familia Emberizidae. Os emberizideos fazem parte de um grupo de
oscines recentemente derivado que possuem nove rémiges primarias ao invés
de dez. Entre os oscines de nove primérias, os icteridecs parecem ser mais
proximamente aparentados aos parulideos, que aos emberizideos (Bledsoe,
1988).

O numero de espécies consideradas para a familia Icteridae
variou bastante durante o século XX. Blake (1968), apresenta um total de 91
espécies, mais recentemente Sibley & Monroe (1990) reconheceram um total
de 97 espécies, enquanto Jaramillo & Burke {1999) reconhecem 103, sendo
que todas as espécies acrescidas, neste (ltimo, sio fruto de revisdes
sistematicas realizadas em trabalhos recentes. Conforme Jaramillo & Burke
(1999), os icterideos tém recebido grande atenco de pesquisadores no que
diz respeito aos aspectos ecolégicos e comportamentais, entretanto, trabalhos
de sistematica sdo muito escassos.

Dentre os géneros de Icteridae, /cterus é aquele que apresenta
maior nimero de espécies. Alguns estudos (Beecher, 1950: Freeman & Zink,
1995; Lanyon & Omiand, 1999; e Omland ef al. 1999) tém se dedicado a
entender as relagbes filogenéticas entre as espécies deste género. Entretanto,

a auséncia de estudos de sisteméatica ao nivel de espécies compromete a
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compreensdo dos padrbes de variagdo geografica, dos limites dos tdxons
estudados e, portanto, das rela¢des entre eles.

Alguns téxons, pertencentes a Icterus, s3o objeto de
interpretagBes sisteméticas bastante diversas, caso do complexo Icterus
cayanensis-chrysocephalus. Este grupo tem sido tradicionalmente tratado
como duas espécies, [cterus chrysocephalus (Linnaeus 1766) e Icterus
cayanensis (Linnaeus 1766), sendo, esta Ultima, politipica, envolvendo cinco
subespecies. Icterus cayanensis cayanensis (Linnaeus 1766);, [Icterus
cayanensis tibialis Swainson 1837; Icterus cayanensis valenciobuenoi thering
1902; Icterus cayanensis periporphyrus (Bonaparte 1850) e Icterus cayanensis
pyrrhopterus (Vieillot 1819)(ver Hellmayr, 1937; Pinto, 1944: Jaramillo & Burke,
1999), cujas distribuicdes aproximadas, de acordo com a literatura, sdo
apresentadas na Figura 1. As formas cayanensis, tibialis e pyrhopterus tém
'. apresentado grande estabilidade taxondmica ao longo de todo o século XX. Por
~outro lado, chrysocephalus, valenciobuenoi e periporphyrus tém sido objeto de

discussdes taxondmicas.
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Figura 1: Distribuicdo aproximada dos taxons pertencentes ao complexo Icterus
cayanensis-chrysocephalus. Em amarelo, I. chrysocephalus; vermelho, |. cayanensis
cayanensis; listas amarelo/vermelho, a area de simpatria entre chrysocephalus e
cayanensis; laranja claro, I. c. libialis; laranja escuro, /. ¢. valenciobuenoi: marrom

claro I. c. periporphyrus; e castanho, I. ¢. pyrrhopterus.

Blake et al. (1968), justificando o tratamento de chrysocephalus
corﬁo subespeécie de cayanensis, apontam a existéncia de espécimes
depositados no Carnegie Museum do oeste da Guiana Francesa e do noroeste
do Brasil que sugerem a ocorréncia de intergradagéo entre as duas formas,
sendo estes fendtipos intermediarios também registrados ao sul e leste do
Suriname (Haverschmidt 1966 apud Blake et a/. 1968). Ridgely & Tudor (1994)
tratam chrysocephalus como uma espécie distinta, apesar das evidéncias de
intergradagdo, uma vez que, segundo os autores, a extensdo do
intercruzamento € pouco conhecida. As formas valenciobuenoi e periporphyrus,

apesar de serem consideradas vélidas para muitos autores (Helimayr, 1937;
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Pinto, 1944, Blake, 1968; Jaramillo & Burke, 1999), s&o, na opinio de Sick
(1984, 1997), taxons invalidos, sendo a subespécie valenciobuenoi resultado
do intercruzamento entre pyrrhopterus e tibialis, dada suas caracteristicas
intermedidrias, devendo, portanto, na opinido do autor, ser sinonimizada.

Um dos trabalhos de sistematica mais recentes do género /cterus
(Omiand of al. 1999), baseado nos taxons tradicionalmente reconhecidos,
confirma o monofiletismo do complexo /cterus cayanensis-chrysocephalus. Por
outro lado, este estudo aponta para o parafiletismo das trés subespécies de /.
cayanensis consideradas no referido estudo (cayanensis, periporphyrus e
pyrrhopterus), em relagdo a /. chrysocephalus. Portanto, de acordo com esta
hiptese filogenética, a espécie Icterus cayanensis (como reconhecida
atualmente) ndo se constitui em um taxon monofilético. Isto ocorre tanto no
cladograma obtido através da andlise da seqiiéncia do gene citocromo b como
daquela do gene ND2. Em contraste, quando os dados sdo combinados com
48 caracteres de plumagem, o monofiletismo de /. cayanensis em relagéo a /.

chrysocephalus é confirmado.
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2. MATERIAL E METODOS

2. 1 MATERIAL ANALISADO

Em uma primeira etapa foram analisados todos os espécimes
pertencentes ao complexc fcterus cayanensis-chrysocephalus, depositados nas
colegcbes do Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG); Museu de Zoologia da
Universidade de S&o Paulo (MZUSP) e Museu Nacional (MNRJ).

Considerando que o material depositado nas colecbes dos
museus brasileiros néo representava toda a distribuigéo geografica dos taxons
em andlise, foram consuitadas as bases de dados das principais cole¢des
americanas (Field Museum of Natural History - FMNH, American Museum of
Natural History - AMNH, Carnegie Museum of Natural History - CMNH, Los
Angeles County Museum of Natural History - LACMNH, Louisiana State
University Museum of Natural Science - LSUMNS e National Museum of
Natural History — NMNH), com o objetivo de verificar a necessidade de visita-
las. Em fungfio da representatividade geogréfica do material depositado nos
referidos museus e da disponibilidade de tempo para a realiza¢io destas
visitas, foram analisados, exclusivamente, os espécimes depositados nas
colecbes do AMNH e do FMNH.

As consultas as colegbes mencionadas resuitaram no exame de
um total de 794 espécimes, dos quais 408 machos, 280 fémeas e 106
individuos com sexo indeterminado (Figura 2). Ressalta-se que aqueles
individuos que apresentam caracteristicas de jovem, foram descartados das

analises por apresentarem diferengas de plumagem e de tamanho corporeo em
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relagdo a individuos adultos, evitando-se, desta forma, ruidos indesejaveis nas

analises.
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Figura 2: Representatividade geografica dos espécimes estudados.

2.2 CARACTERES AVALIADOS

Para a descrigdo da variagdo geografica e ndo geografica
(diferenga entre sexos) foi selecionado um total de 14 caracteres, dos quais

sete sdo relativos a plumagem e sete morfométricos, descritos a seguir.
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2.2.1 Morfometria
Os sete caracteres morfométricos analisados, descritos em

Baldwin et al. (1931), foram os seguintes (Figura 3):

. cllmen total, da base do bico a sua extremidade distal;
. distancia entre narina e extremidade distal do bico;
J altura do bico a altura da narina;
e largura do bico, obtida na base do mesmo;
S e comprimento da asa, pressionada contra a régua;
. comprimento da cauda; e
. comprimentc do tarso.
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Figura 3: Caracteres morfométricos analisados; A — culmen total; B — distancia entre
narina e extremidade distal do bico; C — altura do bico a altura da narina; D — largura
do bico, obtida na base do mesmo; E — comprimento da asa, pressionada contra a
regua; F — comprimento da cauda; G — comprimento do tarso (figura adaptada de
Baldwin ef al.,1931).
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Estes caracteres foram selecionados por serem seguros, uma vez
que ndo sdo influenciados pela taxidermia, nem tampouco por alteragbes
decorrentes, por exemplo, do ressecamento da pele. As medidas foram obtidas

com o auxilio de régua e paquimetro eletrénico digital (Starret, série 727).

2.2.2 Plumagem
Com o intuito de determinar os diferentes padrbées de coloragéo,
notados entre parénteses, que definem os diferentes estados dos caracteres
analisados, foi utilizado um guia de cores de solo, Munsell Color (2000), salvo
uma U(nica exce¢do: a tonalidade de amarelo mais intensc presente na
plumagem de /cterus chrysocephalus, |. c. cayanensis e |. cayanensis tibialis,
que recebeu a notagdo 5y 8/8*. Para viabilizar as analises destes padrdes foi
conferido um escore distinto para cada estado. Ressalta-se ainda, que a
variagdo de estados dos caracteres estudados foi fraduzida com mesma
amplitude de escore (0 a 5).
Para a analise da plumagem foram selecionados 0s seguintes
~caracteres (Figura 4):
| . Dragona: estado 0 (de redish black a very dusky red - 2.5yr 2.5/1 e 10r
2.5/2; Munsell, 2000); estado 1 (dark redish brown — 2.5yr 2.5/3 e 2.5yr
2.5/4); estado 2 (dark redish brown a dark brown — Syr 3/4 e 7.5yr 3/4),
estado 3 (strong brown e dark yellowish brown — 7.5yr4/6 e 10yr 4/6);
estado 4 (strong brown e yellowish brown — 7.5yr 5/8, 10yr 5/8); e estado
5 (amarelo — 5y 8/8%)
. Pileo — estado 0 (negro - Gley1 2.5/N), estado 2,5 (hegro e amarelo -

Gley1 2.5/N e 5y 8/8*) e estado 5 (amarelo - 5y 8/8%);
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Infra-Asa — estado 0 (negro - Gley1 2.5/N), estado 2,5 (negro e amarelo -
Gley1 2.5/N e 5y 8/8*) e estado 5 (amarelo - 5y 8/8*);

Base-Carpal — estado 0 (negro - Gley1 2.5/N), estado 2,5 (negro e
amarelo - Gley1 2.5/N e 5y 8/8*) e estado 5 (amarelo - 5y 8/8%);

Regi&o Uropigial — estado 0 (negro - Gley1 2.5/N), estado 2,5 (negro e
amarelo - Gley1 2.5/N e 5y 8/8*) e estado 5 (amarelo - 5y 8/8%);

Regido Cloacal — estado 0 (negro - Gley1 2.5/N), estado 2,5 (negro e
amarelo - Gley1 2.5/N e 5y 8/8*) e estado 5 (amarelo - 5y, 8/8*); e

Calgéo — estado 0 (negro - Gley1 2.5/N), estado 2,5 (negro e amarelo -

Gley1 2.5/N e 5y 8/8*) e estado 5 (amarelo - 5y 8/8%).

Figura 4: Caracteres de plumagem avaliados; A — Pileo; B — Regido Uropigial, C —
Dragona; D — Regido Base Carpal; E — Coberteiras Inferiores da Asa; F — Regiao
Cloacal; e G — Calgéo (Icterus cayanensis chrysocephalus, adaptado de Jaramillo &
Burke, 1999).
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Alem do exame dos caracteres citados, todos os espécimes
tiveram anotadas as seguintes informagdes, geraimente disponiveis nas
etiquetas de identificagdo: niimero de tombo; localidade de coleta; data de
coleta; coletor; sexo; desenvolvimento gonadal, e peso (Anexos). Quando
disponiveis outras informagdes tteis como ambiente de coleta, também foram

anotadas.
2.3 LOCALIDADES

Apés a coleta de dados dos espécimes, foram obtidas as
coordenadas geograficas de todas as 285 localidades de coleta do referido
material, a partir de consulta a gazetteers (Paynter & Traylor 1977, 1981, 1991;
Paynter 1982, 1985; Paynter et al. 1975; Paynter & Caperton 1977: Stephens &
Traylor 1985, 1985; Rand & Paynter 1981; e Vanzolini 1992). De posse destas
informagdes, toda a base de dados foi georeferenciada, para que analises
espaciais pudessem ser feitas.

Alguns espécimes foram descartados da analise por
apresentarem procedéncia indeterminada, enquanto outros, por constituirem
registros duvidosos (MN 31634 - Gavea; MN 8968 - Serra dos Orgéos; e MN
11266 - Chile). O individuo cuja procedéncia é Gavea foi excluido das analises
uma vez que, apesar da regido ser historicamente objeto de levantamentos,
inexistem registros seguros desta forma, e Sick (1984) ndo considera este
registro em sua lista de aves do Estado da Guanabara, provavelmente por
tratar-se de rotulagem duvidosa, ou mesmo de espécime introduzido. O

espécime procedente da Serra dos Org8os também foi desconsiderado em
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fungéo da inexisténcia de outros registros da espécie para esta regido e das

. incertezas envolvendo a procedéncia dos espécimes coletados por H. Reinisch
- supostamente nesta localidade (Mallet-Rodrigues com. pes.). Aquele cuja

localidage é designada como Chile foi excluido das analises, por sua vez, em

funcéo de razdes obvias, j4 que o limite conhecido de distribuigdo do grupo é

bastante distante do territério chileno.

2.4 ANALISE DA PLUMAGEM

2.4.1 Identificacdo das Unidades Evolutivas

Para a definigdo das areas de maior estabilidade fenotipica dentro
do complexo [cterus cayanensis, optou-se por proceder a descrigdo dos
padrdes de variagdo geografica sem o prévio reconhecimento dos taxons
tradicionalmente considerados para o grupo. Tal procedimentc foi empregado
com o objetivo de evitar qualquer vicio taxondémico na compreensdc dos
padrdes de variagdo e, conseqiientemente, dos processos geradores da
mesma.

Ressalta-se que é feita aqui a opgéo pelo CFE ao invés do CBE
por ser potencialmente mais facil de ser testado, uma vez que é baseado em
caracteres observaveis e pela compatibilidade com a teoria filogenética, pois os
eventos de especiagdo sado marcados por transformagdes de caracteres. Mais
especificamente, consideramos aquele definido por Wheeler & Platnick (2000)
que define espécie como 0 menor agregado de populagdes diagnosticaveis por
uma combinagéo Unica de estados de carater. Para a diagnose das espécies

foram, conforme Cracraft (1989), utilizados os caracteres de plumagem.
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Primeiramente, foi calculada a mediana dos escores relativos a
cada estado de carater (todos variando de 0 a 5), assim como da soma dos
mesmos. Os valores resultantes do célculo da mediana de cada caréter isolado
foram agrupados em cinco classes (0-1; 1-2; 2-3; 3-4; e 4-5), enquanto,
aqueles relativos a soma de todos os caracteres, em dez classes uniformes, de
forma a aumentar a precisdo da andlise, j& que os valores variaram entre 0 e
35. Estas classes de valores foram ent3o georeferenciadas para obtencio da
distribuicdo dos estados de cada carater, assim como da soma dos mesmos,
ao longo da distribuigdo do grupo.

Para verificar a presenga de variagdo significativa entre as

unidades diagnosticadas foi empregado um andlogo né&o-paramétrico da

analise de variancia, o Teste de Kruskal — Walllis. Para tanto foram analisados

os sete caracteres de plumagem e a soma dos escores.

2.4.2 Zonas de Intergradacgao

A partir da espacializagio dos estados de carater, assim como da
soma dos mesmos, foram identificadas as areas de instabilidade fenotipica
onde as populagGes amostradas exibiram fendtipos intermedidrios em relagdo
as populagbes adjacentes. Estas zonas, de acordo com a complexidade, foram
objeto de tratamentos diferenciados.

Para a andlise da zona de intergradag&o de maior extensdo e
complexidade foram isoladas as amostras populacionais pertencentes as zonas
de estabilidade fenotipica e aquelas de fenétipo intermediario. Os espécimes
registrados para esta regido foram agrupados de forma a obter um nimero

minimo de cinco individuos por amostra populacional. Esta reunido foi feita
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obedecendo n&o apenas a um critério de proximidade, mas também ambiental,
ou seja, evitou-se agrupar espécimes de localidades pertencentes a ambientes
muito distintos (ex. de Mata Atlantica e de Cerrado), ainda que proximas. A
opg&o por um nimero minimo baixo de individuos foi feita com o objetivo de
ndo perder muita informagdo, uma vez que o aumento deste N minimo
certamente levaria a definicio de amostras com espécimes procedentes de
realidades ambientais muito distintas.

Apds a definigho das unidades de amostragem, estas foram
submetidas a tratamento estatistico simples, com a finalidade de se obter as
medianas dos valores de cada um dos estados de carater expressas pelos
espécimes contidos, assim como da soma dos mesmos. Os valores das
medianas foram georeferenciados (a partir das coordenadas obtidas do centro
de cada amostra) e submetidos a uma analise de tendéncias superficiais
(Trend Surfaces Analysis), especificamente, & krigagem, onde a ocorréncia dos
valores expressos por cada ponto & extrapolada em fungdo dos valores
vizinhos. Desta analise foi obtido um mapa contendo isolinhas representando a
variagio dos caracteres ao longo da ocorréncia do fenémeno estudado.

Para a verificagdo da existéncia de uma zona hibrida foi utilizado
o indice de hibridagdo, comumente empregado para identificagdo destas zonas
(ex. Sibley & Short, 1959; West, 1962; Kroodsma, 19785), inclusive em espécies

do género /cterus (ex. Sibley & Short, 1964; Anderson, 1971; Corbin & Sibley,

~ 1977). Através deste método faz-se a soma dos escpres de cada caréter, que

devem apresentar a mesma amplitude, verificando-se ent3o a distribui¢do de
frequéncias destes valores ao longo de toda a drea de ocorréncia do fendmeno

e dos taxons parentais envolvidos. Apesar de ser taxado de grosseiro
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(Anderson, 1949, apud Corbin & Barrowciough, 1977), este método tem se

mostrado bastante eficiente (Corbin & Barrowclough, 1977).

2.5 ANALISE MORFOMETRICA

2.5.1 Zonas de Estabilidade Fenotipica

Os taxons identificados a partir das andlises da plumagem foram
estatisticamente descritos quanto aos seus caracteres morfométricos, sendo
entdo testada a presenca de dimorfismo sexual em tamanho corpérec. Para
estes fins foi empregado o Teste f.

Para reduzir a redundancia das informagdes contidas nas
medidas tomadas dos espécimes procedeu-se uma Andlise de Componentes
Principais (Sokal & Rohif, 1981), com prévia padronizagio dos valores pelo
desvio padrdo. O célculo dos componentes principais (CPs) foi efetuado
através da covaridncia de matrizes das sete varidveis mensuradas (asa, cauda,
cuimen total, narina-ponta, largura do bico, altura do bico e tarso), para o total
de 434 espécimes pertencentes as unidades diagnosticadas através da andlise
da plumagem.

Para uma primeira verificagdo da existéncia de segregac¢io entre
0s grupos analisados foi produzido um grafico de dispersio dos valores de CP1
contra CP2. Em seguida foi realizada uma ANOVA, dos valores de CP 1 e 2,
seguida do teste a posteriori de Bufferoni para verificar a existéncia de

diferengas morfométricas entre os grupos previamente identificados.
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2.5.2 Zonas de intergradacéao
Apenas uma das zonas de intergradacdo foi objeto de analise

através dos caracteres morfométricos, sendo a outra, exclusivamente, a luz da

- plumagem. Este procedimento foi adotado em fungdo da complexidade e
 expressividade geografica das mesmas. Para a andlise da zona de

~ intergradagéo de maior complexidade foram isolados do restante do complexo,

aqueles registros relativos aos taxons parentais e a area de intergradagéo.
Estes registros foram separados por sexo, em fungdo da existéncia de
dimorfismo sexual para parte dos caracteres avaliados, sendo desprezadas
aquelas informagbes de espécimes de sexo indeterminado.

Apés a separagdo de machos e fémeas, foi efetuada uma analise
de componentes principais a fim de reduzir a redundéncia das informacgdes
contidas nos diferentes caracteres analisados. Os CPs foram, entédo,
incoporados a matriz de dados para o prosseguimento das analises.

Finalizada esta etapa, os espécimes foram agrupados com o
objetivo de obter amostras populacionais com um minimo de cinco individuos.
Estas amostras foram submetidas a tratamento estatistico simples, com o
objetivo de obter a média de cada carater e dos componentes principais, sendo
estes valores georeferenciados (coordenadas geograficas do ponto central de
cada unidade amostral) para a obteng&o dos padrdes de variagdo geografica
do tamanho do corpo, através de andlise de tendéncia superficial. As médias
destes dados morfométricos foram também langadas em um grafico para
verificar a variagio ao longo do gradiente latitudinal e longitudinal, sendo
efetuadas andlises de regressdo a fim de verificar a correlagdo destes

caracteres em fungéo dos gradientes geograficos.




31
2.6 HIPOTESE EVOLUTIVA E MODOS DE ESPECIACAO

Com a finalidade de inferir os modos de especiacdo ocorridos
durante o processo de diversificagéio do grupo, foi empregado o método de
Lynch (Lynch, 1989). Cabe ressaltar que existem métodos alternativos para
inferir os modos de especiagédo (ex. Green ef al. 2002), entretanto demandam a
existéncia de informagBes ndo disponiveis para o caso em estudo (ex.
hipteses filogenéticas para grupos de organismos que apresentem
congruéncia quanto a distribuigdo geogréfica).

Para que a aplicag@o do método de Lynch foi necessério o uso de
hipbteses filogenéticas para o complexo, assim como dados de distribuigdo dos
taxons envolvidos. Para aplicar este método foram calculadas as areas de
distribuicdo das espécies, drea de simpatria entre as mesmas, assim como a
distancia entre as areas de ocorréncia de cada taxon.

Para propor uma hipdtese de diversificagdo para o grupo foi
utilizada a filogenia apresentada por Omland et a/. (1999), acrescida do taxon
tibialis, que n&o havia sido objeto de andlise do referido trabalho. Para tanto,
foram utilizados os caracteres de plumagem considerados neste trabalho,
sendo os mesmos polarizados em fungéo do outgroup utilizado, ou seja, Icterus
auricapilus (ver Omland et al. 1999; Omland & Lanyon, 2000).

A opgdo por utilizar a filogenia apresentada por Omland ef al.
(1999), em detrimento daquela apresentada por Omland & Lanyon (2000)
baseou-se nos seguintes dados: a) as amostras utilizadas por Omland et al.
(1999) para chrysocephalus e cayanensis foram obtidas nos extremos opostos

das respectivas distribuigdes (Guanoco, Sucre, Venezuela e Ji Parang,
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Rondénia, Brasil, respectivamente), muito distante da zona de intergradagio
entre elas; b} a amostra de pyrrhopterus foi obtida em localidade (Chiquitos,
Santa Cruz, Bolivia) proxima daquela de cayanensis; ¢) apesar da procedéncia
das amostras de tecido, as arvores derivadas das andlises de ambos os genes
mitocondriais (ND2 e citocromo b) revelaram grande robustez (98 % e 68 %
das 100 arvores mais parcimoniosas, obtidas através de bootstrap,
respectivamente) para a hipdtese de existéncia de um grupo monofilético
formado por chrysocephalus e cayanensis, sendo pyrrhopterus grupo irmao; e
d) a ocorréncia de alto nivel de homoplasia em plumagem no género /cterus

(Omland & Lanyon, 2000).

3. RESULTADOS

3.1 ZONAS DE ESTABILIDADE FENOTIPICA

3.1.1 Plumagem

A partir da andlise da distribuigio geografica dos diferentes
estados de carater (Figuras 5, 6, 7, 8, 9, 10 e 11), assim como da soma dos
escores dos sete caracteres de plumagem (Figura 12) (pileo, regido uropigial,
regido cloacal, caicéo, dragona, infra-asa e base carpal) foram identificadas
quatro areas de maior estabilidade fenotipicg, onde as populagbes

compartilhavam dos mesmos estados de carater (Figura 13).
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Figura 5: Variagdo geografica do carater pileo. Circulo negro representa

mediana com valor igual a 0; amarelo, 5 e amarelo/negro, 2,5.
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Figura 6: Variacdo geografica do carater regiéo uropigial. Circulo negro

representa mediana com valor igual a 0; e amarelos, valor igual a 5.
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Figura 7: Variagdo geografica do regido cloacal. Circulo negro
representa mediana com valor igual a 0; amarelo, 5 e amarelo/negro,
2,5. ‘
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Figura 9: Variacdo geogréfica do carater base-carpal. Circulo negro
representa mediana com valor entre 0 e 1; tridngulo amarelo, entre 1 e 2;
circulo amarelo/negro, entre 2 e 3; tridangulo amarelo, entre 3 e 4; e circulo
amarelo, entre 4 e 5.
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Figura 10: Variagdo geografica do carater infra-asa. Circulo negro
representa mediana com valor entre 0 e 1; tridngulo amarelo, entre 1 e 2;
circulo amarelo/negro, entre 2 e 3; tridngulo amarelo, entre 3 e 4; e circulo
amarelo, entre 4 e 5.
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Figura 11: Variagdo geografica do carater dragona. Quadrado negro
representa valor de mediana, entre 0-1;, quadrado marrom, entre 1e 2;
trigqngulo vermelho, entre 2 e 3; circulo laranja, entre 3 e 4; e circulo
amarelo entre 4 e 5.
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Figura 12: Variagdo da soma dos escores dos caracteres de plumagem.
Circulo vermelho representa os valores de mediana entre 0 e 3,5; quadrado
laranja, entre 3,5 e 7; triangulo amarelo, entre 7 e 10,5; circulo verde claro,
entre 10,5 e 14; quadrado verde claro, entre 14 e 17,5; tridngulo verde,
entre17.5 e 21; quadrado verde escuro, entre 24,5 e 28; triangulo verde
escuro, entre 28 e 31,5; e circulo verde escuro, entre 31,5 e 35 (ver Figs. 17
a 23, em Anexo, para variagdo de cada carater).
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De forma a faciltar a referéncia as diferentes areas de
estabilidade fenotipica ao longo do texto, as mesmas serdo tratadas da
seguinte forma: a area diagnosticada ao norte dos rios Ucayali, Solimdes e
Amazonas sera tratada como populagdgo A; aquela determinada,
predominantemente, ao longo da Amazdnia meridional, como populagéo B; a
area diagnosticada no nordeste brasileiro como populagdo C; e, finalmente,

aquela determinada ao norte da Argentina, Paraguai, centro-sul da Bolivia e

regides adjacentes do Brasil, como populagéo D.
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Figura 13: Areas de estabilidade fenotipica. Em amarelo, a forma da Amazénia
setentrional (populagdo A);, vermelho, da Amazénia meridional (populagédo B);
laranja, do nordeste brasileiro (populagdo C); e marrom, do norte da Argentina,
Paraguai, centro e sul da Bolivia e por¢cées adjacentes do territorio brasileiro
(populagao D).
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Podemos sintetizar, através da Tabela 1, as caracteristicas de

plumagem que conferem identidade as zonas de estabilidade fenotipica

diagnosticadas.
Tabela 1: Estados dos caracteres de plumagem apresentados pelos taxons diagnosticados.
Caracteres Plleo Regléo Regido  Caigio Infra Base Drag.
Populagbes Urop. Cloac. Asa Carpal
A 5 5 5 5 5 0 5
B 0 0 0 0 0 0
C 0 0 0 5 5 5
D 0 0 0 0 0 0 0-2

Os caracteres de plumagem apresentaram congruéncia quanto a
variagdo geografica (Figuras 5 a 11), o que possibilitou estabelecer limites de
distribuicdo relativamente seguros para as zonas de estabilidade fenotipica
diagnosticadas, assim como das areas de intergradagéo entre as mesmas.
Nota-se, ainda, que as distribuigbes do grupo da Amazdnia meridional e
setentrional ndo foram sobrepostas, para efeito das analises, apesar da
existéncia de uma conhecida area de simpatria. Este procedimento foi adotado
em fungdo da existéncia nesta &rea de espécimes intermediarios, produto do
intercruzamento destas formas, o que certamente implicaria na absorgéo de
informag@es oriundas de uma espécie nas andlises da outra. Estas areas foram
consideradas nas analises como zonas de intergradacéo entre as formas das
populacgdes A e B.

O pileo, a regido uropigial e a regido cloacal apresentam grande
congruéncia nos padrGes de variag3o, definindo dois grandes grupos, aquele
fprmado pela populagcéo A, que apresenta estas partes amarelo intenso (estado

5), e outro reunindo as demais formas pertencentes ao complexo /cterus
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cayanensis, que apresentam as mesmas negras (estado 0) (Figuras 5, 6 e 7).
As populagdes A e C compartiham do mesmo estado do carater calgdo, ou
seja, amarelo intenso (estado 5), enquanto B e D apresentam o calgcdo negro
(estado 0) (Figura 8). A regifo base carpal define dois grandes grupos, aquele
formado pelas populagdes A, B e D que apresenta esta regiao negro (estado 0)
com pouca variagdo, e outro determinado pela populagdo C que apresenta
grande estabilidade quanto a este carater (estado 5) (Figura 9). O carater infra-
asa determina trés areas de grande estabilidade, um formado pelas populacdes
B e D apresentando esta area negra (estado 0), outro pela populagdo A,
exibindo amarelo intenso (estado 5), da mesma forma que aquele formado pela
populagéo C (Figura 10).

Alem da histérica importancia na descricdo dos taxons deste
grupo, dentre os caracteres estudados, a dragona é aquele que apresenta o
padr8o mais fino de variagdo. Este cariter mostra uma grande area de
estabilidade que envolve toda a Amazénia e o nordeste brasileiro, reunindo as
populagbes A, B e C. Outro grupo, envolvendo a populagdo D, com uma maior
variag&o individual, & definido ao sul da Botivia, Paraguai e norte da Argentina
(Figura 11).

Quando analisamos a distribuicdo da soma dos caracteres temos
uma idéia mais clara de como a variagio da plumagem apresenta-se ao longo
da area de ocorréncia do grupo. Nota-se, da mesma forma que nas analises
individuais de cada carater, a existéncia de algumas zonas de estabilidade
fenotipica, que determinam a populagéo A ao norte dos Rios Ucayali, Solimdes
e Amazonas; a populacio B ao sul destas drenagens, até os limites

meridionais da Amazénia; a populagdo C no nordeste brasileiro, apresentando
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uma distribuicdo aparentemente determinada pela Caatinga; e a populagéo D
desde a regido. central da Bolivia, ao sul, por todo o Chaco e Fioresta
Semidecidual do Paraguai e Argentina (Figura 12).

Os resultados do teste de Kruskal — Wallis evidenciam a
existéncia de grande variagdo para todos os caracteres analisados (p<0,000).
Quando os taxons foram comparados, dois a dois, obtiveram-se os seguintes
resuitados: o carater dragona determinou dois grupos, A-B-C e D, entre os
quais ha diferenga significativa (p<0,001); os caracteres pileo, regido uropigial
e regido cloacal mostraram padrdo idéntico, separando A das outras
populagdes (p<0,001); através da infra-asa verificou-se n&o haver diferenga
significativa apenas entre A e C; o carater base carpal mostrou haver diferenca
significativa (p<0,001) apenas entre C e as demais populagdes; o caréter
calcdo evidenciou diferenca significativa (p<0,001) entre dois grupos formados
pelas populagdes B-D e A-C; e, por fim, a analise da soma dos escores de
plumagem mostrou haver diferengas significativas entre todos os taxons

(p<0,001; & exce¢do de Ae C - p<0,01; e B e C - p<0,05).

Tabela 2: Resultados do teste Kruskal — Wallis,

Caracteres Dragona Pileo Reglio Regldp Infra Base Calgdo Total

 Areas Urop. Cloac. Asa Carp.
AxB 0,942 0,000 0,000 0,000 0,000 0,313 0,000 0,000
AxC 0,604 0,000 0,000 0,000 0876 0,000 0,895 0,002
AxD 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0926 0,000 0,000
BxC 0,651 1,000 1,000 1,000 0,000 0,000 0,000 0,042
BxD 0,000 1,000 1,000 1,000 0,000 0,252 0,548 0,000
CxD C,000 1,000 1,000 1,000 0,000 0,000 0,000 0,000
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3.1.2 Morfometria
3.1.2.1 Analise Univariada

As andlises univariadas apontam para a presenca de dimorfismo
sexual, principalmente nas medidas de asa e cauda. Os resultados do Teste ¢
indicam a presenca de diferengas morfométricas sigificativas (p < 0,01) de
comprimento de asa e cauda para todas as populagdes, a excecdo daquela
determinada pela populagdes C que néo apresentou diferenga significativa para
cauda.

A andlise das medidas do bico (chimen total, distAncia narina-
ponta, largura e altura) revelou auséncia de dimorfismo sexual nas populagbes
A e C, para estes caracteres. Por outro lado, D apresentou diferenca
significativa (p < 0,05) quanto as medidas de comprimento do bico, ou seja,
ctlmen total e distancia entre a narina e a extremidade distal do bico, e B (p <
0,05) quanto a altura do bico. Ainda, foi possivel identificar a presenca de
diferenca significativa no comprimento do tarso na populagdo C (Tabela 3).

Tabela 3: Andlise dos caracteres morfométricos quanto & presenca de dimorfismo sexual.

Caracteres Diferencas entre Sexos
Asa Cauda Caimen Narina Largura Alturado Tarso
Populagdes Total Ponta do Bico Bico
A p<0,01 p<0,01 n.s. n.s. n.s. n.s. n.s.
B p<0,01 p<0,01 n.s. n.s. n.s. p < 0,05 n.s.
C p < 0,01 n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. p < 0,05
D p<001 p<0,01 p<0,05 p<0,05 n.s. n.s. n.s.

Estas diferencas entre os sexos, evidenciada pela andlise dos
caracteres morfométricos, ndo apresentaram homogeneidade entre as

populagles, ou seja: a populagdes C diferenciou-se do restante das espécies
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por ndo apresentar diferengas significativas entre machos e fémeas quanto ao
tamanho da cauda, e por apresentar diferencas significativas quanto ao
tamanho do tarso; D diferencia-se do restante das espécies pela presenca de
dimorfismo sexual nas medidas de comprimento do bico (cGimen total e
disténcia narina — ponta); B por apresentar diferenga significativa em altura do
bico; e, finalmente, A diferencia-se das demais espécies por apresentar
dimorfismo sexual exclusivamente em comprimento da asa e da cauda. Esta
heterogeneidade verificada quanto a presen¢a de dimorfismo sexual indica a
existéncia de selecBo diferenciada entre os sexos de forma heterogénea entre

as quatro espécies.

3.1.2.2 Andlise Multivariada

A partir da ACP (Anélise de Componentes Principais), foram

obtidos 0s auto-valores para asa e medidas de comprimento do bico (cdlmen
total e narina ponta) foram os que apresentaram valor mais expressivo (0,910;
0,932; e 0,935) no eixo do CP1. No eixo do CP2 o auto-valor do tarso foi o tinico
que apresentou valor expressivo (0,855), enguanto no vetor do CP3 o da cauda

(-0,626) (Tabela 4).

Tabela 4. Auto-valores dos caracteres morfométricos.

Componentes Principais 1 2 3

Asa 0.910 -0.241 -0.191
Cauda 0.687 -0.321 -0.626
Cidlmen Total 0.932 0.003 0.178
Narina-Ponta 0.935 "0.035 0.177
Largura do Bico 0.875 -0.001 0.201
Altura do Bico 0.844 0.065 0.269
Tarso 0.410 0.855 -0.317
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Verifica-se, ainda, que os CP 1 e 2 representam respectivamente
66,971% e 12,813%, ou seja, 79,784% do total de variagio apresentada pelos
caracteres estudados (Tabela 5). Portanto, a utilizagdo dos valores relativos a
CP 1 e CP 2, para a avaliagio da presenga de diferengas morfométricas entre as
diferentes espécies é bastante segura.

Tabela 5: Total da varidncia explicada pelos trés primeiros componentes

principais.
Componentes Principals 1 2 3
% do Total 66.971 12.813 10.077
% Acumulada 66.971 79784 89.861

A partir da andlise do grafico de dispersdo dos valores de CP1
contra CP2 podemos observar a clara separagio de dois grupos, um formado
pelas popuiagbes A e B e outro formado por C e D. Por outro lado, fica clara a
sobreposigdo entre A e B da mesma maneira que entre C e D, tornando-se

impraticavel o reconhecimento de diferengas entre as mesmas.
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Figura 14: Dispersdo dos valores do CP1 em fungéo de
CP2 para machos (A) e fémeas (B). Os quadrados
representam os valores das populagées A (amarelos), B
(vermelho), C (laranja) e D (castanho escuro).
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Através da ANOVA dos componentes principais 1 e 2, efetuada
em separado para machos e fémeas, utilizando-se do teste a posteriori de
Buferroni, foi possivel determinar a existéncia de diferencas entre os taxons
diagnosticados. Pela ANOVA de PC1 foi possivel detectar diferenga
significativa apenas entre os machos das populagdes B e D. Por outro lado, os
resuttados da ANOVA do PC2 evidenciaram distancias significativas entre um

grupo formado por pelas populagbes A e B, e outro formado por C e D.

3.2 ZONAS DE INTERGRADAGAOD

As areas de estabilidade fenotipica, identificadas exclusivamente
através da andlise dos caracteres de plumagem, sZo intercaladas por grandes
zonas de instabilidade, onde ocorrem vérios fenétipos intermediérios. Foram
identificadas, a partir da analise da distribuicdo dos estados dos diferentes
caracteres de plumagem, duas expressivas zonas de intergradacio entre as
quatro espécies diagnosticadas (Figura 15). A primeira delas, ac longo da
drenagem do rio Amazonas, entre as populagbes A e B; a segunda, de maior
extensdo e complexidade, ocupando todo o Cerrado, parte do Pantanal e dos
dominios da Mata Atlantica, entre C e D. Devido & complexidade e porte
diferenciados, as mesmas nio receberam tratamento homogéneo, sendo cada
uma tratada de forma adequada as suas caracteristicas. Ressalta-se, ainda,
que as analises apontaram para a existéncia de uma area envolvendo o

noroeste do Maranhado e nordeste do Para, onde haveria fluxo génico entre as
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populagdes B e C. Entretanto, esta area no foi objeto de analise em fungdo do

nlimero muito reduzido de amostras.

75° 65° 55° 45° 35°
Oceano
Atlantico
5% 50
5°1 52
1594 15
Pacifico
25°1 25
75° 65° 55° 45° 35°

Figura 15: Zonas de intergradagdo: em amarelo, entre as populagées A e
B, e em laranja, entre C e D.
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Zona1-AxB

A zona de intergradagéo entre as populagdes A e B é objeto de
discuss&o na literatura ornitolégica, motivada, fundamentalmente, por questdes
relativas ao sfatus taxonémico do taxon chrysocephalus, ora tratadq como
espécie monotipica icterus chrysocephalus (Pinto, 1944; Short, 1975; Sick,
1984, 1997; Ridgely & Tudor, 1994; Jaramillo & Burke, 1 999), ora como
subespécie de /cterus cayanensis (ex. Blake, 1968).

A variagdo observada nos caracteres de plumagem evidencia a
presenca de uma zona de intergradagdo entre as formas da Amazbnia
setentrional e meridional. Os padrées observados para pileo, regido uropigial e
regi&o cloacal apresentam concordancia e definem uma zona de intergradacéo
entre as populagfes A (estado 5 - amareio intenso) e B (estado 0 — negro),
desde a regido de Manaus, a leste em diregdo ao Baixo Amazonas, Estado do
Amapa e Guiana Francesa (figuras 5, 6 e 7). Da mesma maneira infra-asa
sugere a existéncia de uma estreita faixa, ainda mais extensa, onde ocorre
troca de genes entre as populagbes A (estado 5 — amarelo intenso) e B (estado
0 - negro), ao longo da drenagem do Rio Amazonas, desde a localidade de
Orosa (Pert), até sua foz, quando esta faixa se extende em diregéo norte ao
longo do litoral do Estado do Amapa, Guiana Francesa e Suriname(figura 10).

Evidéncias da existéncia desta zona de intergradagfio s&o
bastante conspicuas, havendo espécimes de fendtipo obviamente intermediario
em varias colegdes zooldgicas espalhadas pelé mundo. Entretanto, os
caracteres utilizados para diagnosticar a presenga de fluxo génico entre estas

duas formas estiveram sempre restritos aqueles mais evidentes como
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coloracdo do pileo, regido uropigial, regifo cloacal e calcdo. Os resultados
obtidos, relativos as dimensdes geograficas desta zona de intergradagéo, sio
relativamente congruentes com as informagdes disponiveis na bibliografia,
guando analisamos estes mesmos caracteres tradicionalmente utilizados.
Entretanto, a variagdo apresentada pela infra-asa, que mostra-se estavel ao
longo da distribuicio das formas parentais, revela com maior precisdo a
extens@o deste fendmeno, sugerindo a existéncia de fluxo génico ao longo de
toda a drea de contato entre as espécies, embora diferenciado ao longo da
mesma.

Os resultados obtidos revelam a existéncia de uma zona de
intergradagdo aparentemente estreita (sdo pouquissimas as coletas nos
afluentes meridionais do rio Amazonas) ac longo do Baixo Ucayali, Solimbes e
Amazonas, se expandindo, conforme descrito, ao norte através do litoral do
Amapa, Guiana Francesa e Suriname (Figura 15). Nota-se, entretanto, que
certos espécimes notoriamente derivados do intercruzamento entre as
populagdes A e B apresentam padrdes cripticos, o que dificulta sua diagnose
apenas pela observagdo em campo, caso de algumas aves pertencentes a
colegcdo do MPEG, coletadas no Estado do Amapa.

Apesar desta zona de intergradagéo ter area relativamente bem
conhecida, a variagdo da infra-asa, associada aos registros de padrées
cripticos de parte dos hibridos, nos leva a crer que a intensidade deste

fendmeno pode estar subestimada.
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Zona 2 - C x D (com possivel participagdo de B)

A zona de intergradagic entre as populagdes C e D é a de maior
expressao geogréfica dentro do grupo estudado e apresenta grande
complexidade. Esta intergradag8o distribui-se por todo o dominio do Cerrado,
parte do Pantanal e do dominio da Mata Atlantica, sendo seu limite setentrional
determinado pela formagdo amazbnica, onde encontra-se distribuida a forma
da Amazdnia meridional (populagdo B). Esta zona de intergrada¢do destaca-se
pelo porte incomum, ocupando uma faixa de aproximadamente 2.300 Km de
largura ¢ uma érea de cerca de 2.700.000 Km? (figura 15). Evidéncias desta
zona de intergradacdo, embora em escalas geograficas distintas, foram
forecidas por vérios autores (ex. Hellmayr 1937; Pinto 1944; Blake et al.
1968; Sick 1984 e 1997; e Jaramillo & Burke 1999).Nota-se que todos os
caracteres estudados que distinguem as populagioces C e D, ou seja, dragona,
cal¢do, infra-asa e base-carpal apresentam padrdes de variagdo concordantes
ao longo da zona de intergradagéio (figuras 8, 9 10 e 11). O padréo de variagao
mais fino mostrado pela dragona evidencia a presenga de uma extensa area de
intergradagéo entre a populagéio C (estado 5 — amarelo intenso) e D (estados 0
a 2 — castanho escuro) que apresenta certa estabilidade na regido do Alto
Araguaia e Tocantins (figura 11). De forma semelhante, através da andlise da
variagdo geogréfica da regido base carpal, pode-se notar a existéncia de uma
grande zona de intergradag@o abrangendo boa parte das regides Cento-Oeste
e Sudeste do Brasil (figura 21).

Apesar desta &rea de instabilidade fenotipica ser nitidamente

produto da intergradagédo entre as populagdes C e D, devemos considerar a
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possibilidade da participagéio de B neste processo, ainda que de forma débil.
Ressalta-se que, caso ocorra, esta contribuicdo de da populagéo B deve se dar
através das populagbes do Brasil Central, uma vez que na area de contato
entre as populagbes B e D, situada na regifo central da Bolivia, parece n#o
haver hibridag@o significativa, sendo abrupta a substituicdo geografica destas
especies. Segundo Jaramillo & Burke (1999), apesar de existirem registros de
alguns espécimes com caracteristicas intermediarias entre cayanensis e
pyrrhopterus na regi&o central da Bolivia, o pequeno nimero de intergradantes
@ a presenca das duas formas na mesma area sugere que a intergradaco seja
rara e que ndo exista uma populagio hibrida.

O caso desta zona de intergradagio, em particular, pode ser
usado como 6timo exemplo dos problemas taxonémicos decorrentes da falta
de conhecimento dos padrBes de variagdo geografica em aves. A regido
ocupada pelas formas parentais e pela zona de intergradag&o compreende as
areas de distribuicdo de Icterus cayanensis periporphyrus e Icterus cayanensis
valenciobuenoi, taxons tradicionalmente reconhecidos na literatura. A forma
periporphyrus, descrita por Bonaparte em 1850, foi baseada em espécimes
coletados em Chiquitos, leste da Bolivia, enquanto valenciobuenoi, descrito por
lhering em 1902, baseou-se em espécime coletado em Piracicaba, S&o Paulo,
Brasil. Os resultados obtidos neste trabalho indicam o fenétipo periporphyrus
como representante da variagdo individual presente em na populagdo D,
enquanto o fenétipo valenciobuenoi, corno ja havia dpontado Sick (1984; 1997),

uma forma resultante da intergradagéo entre as populagées C e D.
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3.2.1 Plumagem

A andlise da distribuicdo dos escores de plumagem a0 longo de
um gradiente geogréfico & bastante reveladora (Figura 16). Verifica-se
claramente a existéncia de duas regides estaveis nos extremos deste gradiente
geografico, a primeira préxima do escore 20 e a segunda entre os escores 1 e
2, reprasentando as populagdes C e D, respectivamente. Entre estas zonas
verifica-se a presengca de uma extensa &rea ocupada por fendtipos

intermediarios cujo padrao de variagdo geografica é nitidamente gradual.
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A distribuicdo de freqiiéncias dos escores de plumagem mostra a
variagéo em plumagem da populag&o D confinada entre os escores 0 a 8 com
86,2% dos individuos restritos aos escores 1 e 2 (Figura 17 - 1). No outro
extremo aparece a populagéo C variando entre os escores 12 e 20 com 91,1%

dos espécimes restritos ao escore 20 (Figura 17 - 2).
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Figura 17: Distribuicsio de freqiiéncias dos indices de hibridagsio expressos pelas
populagbes D (1); C (2); Pantanal (3); sul do MA, sul do Pl e noroeste da BA (4), SP e
sul de MS (5); centro-sul da BA e nordeste de MG (6); e Goias (7). No eixo Y é
representado o numero de individuos e no X os valores da soma dos escores dos sete

" caracteres de plumagem.
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Outra questdo fundamental a ser observada & a varagdo
intrapopulacional. Uma potente evidéncia de que a zona de intergradago tem
origem através de contato secundario de populagdes previamente isoladas é a
existéncia de maior variagdo nas populagdes hibridas quando comparado
aquelas parentais.

As populagbes geograficamente intermediarias (Figura 17 - 3 a 7)
em relagéo a as populagdes C e D mostram, sem exce¢dio, uma amplitude de
variaggo maior do que as formas parentais. A amostra que retne especimes do
sul do Maranh&o, sul do Piaui e noroeste da Bahia apresenta a maior
amplitude, variando do escore 7 ao 21. Analisando a distribuigio de frequéncia
dos escores daquelas populagdes presentes na zona de intergradagdo é
possivel verificar o deslocamento do pico de maior freqiiéncia dos escores 2 e
3 (populaggo D) em direg8o ao escore 21 (populagio C) através das
populagbes intermediarias, seguindo uma ordem geogréfica, ou seja, do grafico
1 passando por 3, 5, 7, 6, 4 até o 2. Esta tendéncia geogréafica & ainda mais
clara se verificarmos a variagdo das médias dos escores de cada populagéo
considerada (Tabela 5).

Tabela 5: Descrigdo estatistica das populagdes envolvidas pela zona de hibridag&o entre
as populagSes C e D quanto aos escores de plumagem,

Parametros N Minimo Méaximo Média Desv.
Populag¢io Padréo
1 (D) 198,00 0,00 8,00 1,89 1,14
2{C) 45,00 12,50 20,00 19,67 1,26
3 69,00 1,00 11,50 2,80 1,84
4 16,00 6,50 20,00 15,55 4,00
5 63,00 3,00 15,00 5,43 2,94
6 34,00 10,00 20,00 15,03 2,53
7 62,00 4,00 14,00 6,61 2,72




56

A populagdo D apresentou um desvio padrdc bastante reduzido,
de 1,14, enquanto C de 1,26. A exceglio da populagio do Pantanal que
apresentou uma variagéo relativamente baixa (s = 1,84), as outras populagdes,
pertencentes ao Cerrado e Mata Atlantica, mostraram grande variabilidade
interna, com a populag&o do su! do Maranh&o, sul do Piaui e noroeste da Bahia
atingindo o pico de variabilidade (s = 4,00). Os resuitados obtidos revelam,
portanto, a presenga de maior variagdo dentro das amostras populacionais da

zona de intergradacdo doque em C e D.

3.2.2 Morfometria

Apesar das populagdes C e D ndo terem apresentado diferencas
significativas quando da comparagio entre as zonas de estabilidade
fenotipicas, foi possivel determinar a presenca de variagdo morfométrica ao
longo do gradiente lati-longitudinal da distribuicdio de ambas as espécies e da

zona hibrida resultante do intercruzamento das mesmas.
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Figura 18: Dispersé&o dos valores dos componentes principais, relativos aos caracteres
morfométricos dos espécimes machos, em relag&io ao gradiente lati-longitudinal.
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Figura 19: Dispers&o dos valores dos componentes principais, relativos aos caracteres
morfomeétricos dos espécimes fémeas, em relagdo ao gradiente lati-longitudinal.
Para verificar a existéncia de relagbes funcionais entre os dados
morfométricos e o gradiente lati-longitudinal foram efetuadas andlises de
regresséo, cujos resultados encontram-se apresentados na Tabela 6.

Tabela 6: Resultados da anélise de regressio entre os CPs (1 e 2) e o gradiente
geografico (latitude e longitude).

Latitude Longitude
Variavels Fémea Macho Fémea Macho
r p r p r p r p
CcP1 0,054 0576 0092 0259 0,389 0,000 0,344 0,000
CP2 0,274 0,007 0,229 0,004 0255 0,004 0234 0,004

Observa-se que ndo foi verificada relagdo funcional entre os
valores de CP 1 e o gradiente latitudinal tanto para machos como para fémeas.
Por outro tado a ANOVA da regressdo entre CP 1 e longitude (p < 0,001),
assim como de CP 2 com latitude (p < 0,01) e longitude (p < 0,01), mostraram
haver uma relagdo funcional, ou seja, a probabilidade de dados aleatérios

explicarem a relagéo entre estas varidveis é insignificante.
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3.3 MODOS DE ESPECIAGAO

Para inferir os modos de especiagéo que deram origem as quatro
populagbes diagnosticadas foi adicionada a populagio C (tibialis) a filogenia
proposta por Omland ef al. (1999). Este exercicio resultou em cinco possiveis
hipoteses filogenéticas para o complexo, trés onde tibialis forma um grupo
monofilético com chrysocephalus (populagio A) e cayanensis (populagéo B)
(Figura 20 A e C), uma onde forma um grupo monofilético com pyrrhopterus
(populagéo D) (Figura 20 D), e outra onde tibialis & grupo irm3o do clado
formado por chrysocephalus, cayanensis e pyrrhopterus (Figura 20 E). Foi
necesséario considerar as cinco hipéteses, em fungio das mesmas derivarem
de uma filogenia baseada em dados moleculares, e por no ter sido possivel
determinar com seguranga a posigéo de tibialis em relagio as espécies com as
quais forma um grupo monofilético, uma vez que ndo foi possivel, sequer,
diagnosticar sinapomorfias para o grupo cayanensis-chrysocephalus-tibialis,
com base nos caracteres de plumagem.

O cladograma resultante apresenta trés eventos de cladogénese
representando em seqiéncia temporal a separagio de pyrrhopterus de
chrysocephalus-tibialis-cayanensis, seguida da separagdo das espécies
chrysocephalus, tibialis e cayanensis (Figura 20 A, B e C); ou a separagdo da
chrysocephalus-cayanensis de tibialis-pyrrhopterus, seguida de um evento de
cladogenese em cada grupo (Figura D); ou, ainda, um primeiro evento dando
origem a tibialis, seguido de oiztro evento de clagogénese dando origem a
pyrrhopterus e um terceiro separando cayanensis de chrysocephalus (Figura
20 E). Ressalta-se, entretanto, que é possive! fazer algumas distingdes entre

as hipéteses formuladas.
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Considerando que a espécie utilizada como outgroup foi icterus
auricapilius, e que a mesma possui, para todos os caracteres avaliados,
coloragdo amarelo, temos que este deve ser considerado estado ancestral,
enquanto o negro derivado. Com base na distribuigdo dos estados de carater
de plumagem entre as espécies, podemos inferir que o Udnico taxon a
apresentar autapomorfia & pyrrhopterus, uma vez que & o finico a exibir o
estado derivado do carater dragona.

Por outro lado, o clado formado por cayanensis, chrysocephalus e
tibialis ndo & sustentado por nenhuma sinapomorfia, uma vez que todos os
estados de carater que o diferenciam de Icterus auricapillus sdo também
compartilhados por pyrrhopterus, ou seja, sdo as sinapomorfias que amarram o
né que determina o grupo monofilético aqui estudado (complexo Icterus
cayanensis).

Apesar de n8o haver sinapomorfias para os diferentes clados, e
ainda, pyrrhopterus ser o Unico tdxon terminal a apresentar autapomorfia,
podemos fazer algumas distingdes entre as diferentes hipéteses. Considerando
a distribuicdo geogréfica das populagSes analisadas, temos que as hipéteses
mais improvaveis sdo aquelas que apresentam fibialis como grupo irméo de
chrysocephalus, e a que apresenta tibialis como grupo irméo do clado formado
por  chrysocephalus-cayanensis-pyrrhopterus (Figura 20 A e F,
respectivamente).

As hipteses mais parcimoniosas, considerando-se os caracteres
de plumagem e a distribuicdo das populagdes sdo aquelas apresentadas pelas

hipéteses B, C e D (Figura 20).




Hipétese A

auricapiflus chrysocephalus tibialis cayanensis pyrrhopterus

Hip6tese B

auricapillus chrysocephalus cayanensis tibialis pyrrhopterus

7

Hip6tese C

auricapillus chrysocephalus tibialis cayanensis pyrrhopterus

60
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Hipo6tese D

auricapiflus chrysocephalus cayanensis tibialis pyrrhopterus

Hip6tese E

auricapillus  tibialis chrysocephalus cayanensis pyrrhopterus

Figura 20: Mipéteses formuladas com base na filogenia
proposta por Omland et al. (1999), acrescidas de fibialis, com
base na andlise de caracteres de plumagem.
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Considerando as filogenias apresentadas e as caracteristicas
das distribuicbes dos taxons diagnosticados, foi elaborada a Tabela 7, de
acordo com o método de Lynch. Nota-se que, seguindo os critérios
estabelecidos por Lynch (1989) os trés eventos de especiagdo teriam sido por
" vicaridncia. Entretanto, em fun¢io do grande potencial de disperséo, que
- seguramente teve grande influéncia nos padrdes de distribuicdo das espécies
evolvidas, devemos considerar a possibilidade de especiagéo peripatrida
determinando os eventos de cladogénese que deram origem a tibialis e
pyrrhopterus (ver Chesser & Zink, 1994).

Tabela 7: Caracteristicas das distribuicdes e modo de especiacio de chrysocephalus
(1), cayanensis (2); tibialis (3); pyrrhopterus (4).

Hipotese  Grupos Areas Simpatria Nivel de Modo
lrmios (x 10° km?) (%) Especlagio

YO 3054 ; 793 0 1 v

A (2)(1-3) 3507 : 3847 10,4 2 Vv
(4) (1-2-3) 2430:7354 0 3 v*

1 @ 3054 : 3507  1(12) 2 (10,4) 1 v

B (3) (1-2) 793 : 6561 0 2 v
(4) (1-2-3) 2430 : 7354 0 3 v

2 (3) 3507 : 793 0 1 v

- C (1)(2-3) 3054 : 4300 12 2 Y
(4) (1-2-3) 2430:7354 0 3 A

™ @) 3054 :3507  1(12) 2 (10,4) 1 Y

D (3) (4) 793 : 2430 0 1 v
(1-2) (3-4) 6561 : 3223 0 2 v

1) (2) 3054 : 3507 1(12) 2{10,4) 1 \")

E (4) (1-2) 2430 : 6561 0 2 v*
(3) (1-2-4) 793 : 8991 0 3 v

* Possibilidade de eventos de especiacdo peripétrida, ao invés de vicaridncia (V).
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4. DISCUSSAQ

4.1 IMPLICAGOES TAXONOMICAS

O complexo Jcterus cayanensis-chrysocephalus apresenta um
intricado padréo de variagéo geografica. Ao mesmo tempo em que, a partir da
analise da plumagem, torna-se evidente a existéncia de quatro areas de
estabilidade fenotipica, também torna-se clara a presenca de uma expressiva
area ocupada por populagbes que expressam estados interrediérios destes
mesmos caracteres, sugerindo extensas zonas de intergradagao.

Cabe lembrar que, para efeito da descrigho da variagio
observada, utilizamos o conceito filogenético de espécie (sensu Wheeler &
. Platnik, 2000), ou seja, 6 menor agregado de populagdes diagnosticaveis por
. uma combinagdo (nica de estados de caréater. Esta opg8o foi feita dada sua
aplicabilidade em estudos ac nivel de espécie, baseados em caracteres
morfoldgicos e por ser, ao mesmo tempo, uma unidade bésica da
nomenclatura cientifica formal (Classificagiio de Linnaeus) e representar uma
unidade evolutiva. Em fungio desta opgdo foram diagnosticadas quatro
espécies: Icterus cayanensis, |. chrysocephalus, /. tibialis e I. pyrrhopterus
(ver Anexos: diagnose; Figuras 13 a 16 — ilustragdes; e Figuras 24 a 27 -
distribuicdo geografica); que mereceram este sfatus, uma vez que sio
plenamente reconheciveis através de combinagdes Unicas de coloragéo do
pileo, regi&o uropigial, regifio cloacal, base carpal, infra-asa, calgdo e

dragona.
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Apesar da grande diferengca em plumagem observada entre
cayanensis e chrysocephalus, da mesma forma que entre tibialis e
pyrrhopterus, n&o foi possivel diferencid-las quanto aos caracteres
morfométricos. Entretanto, as diferengas entre o grupo amazénico
(cayanensis-chrysocephalus) e o grupo Caatinga-Chaco (tibialis-pyrrhopterus)
s8o significantes, o que pode ser explicado pelas caracteristicas intrinsecas a
estes ecossistemas e, consequentemente, pressdes seletivas a que estédo
sujeitas estas espécies.

Se por um lado, os resultados obtidos revelam uma marcante
identidade fenotipica de alguns grupos, por outro, revelam a existéncia de
taxons nominais, tradicionalmente considerados na literatura, que nada mais
sdo do que amostras de populagbes hibridas que expressam estados
intermediarios de caréter ou, ainda, variagdo individual pertencente a
determinado taxon. Em funglo de alguns taxons terem sido descritos com
base em séries muito pequenas, impossibilitando avaliacbes de variagdo
intrapopulacional, caso de periporphyrus, ou ainda das amostras geograficas
ndo serem suficientemente finas para a verificagio de zonas de intergradagéo
entre taxons, caso de valenciobuenoi, muitos sdo invalidos. Apesar destes
serem téxoﬁs tradicionalmente aceitos, ndo sdo casos isolados dentro do
grupo. Podemos citar ainda as formas j& sinonimizadas, compsus e
argoptilus, de Mato Grosso e Buenos Aires, respectivamente, descritas por
Oberholser (1902), baseado preponderantemente na coloragéo da dragona.

Em sintese, propGe-se neste trabalho: 0 reconhecimento formal

“das espécies Icterus cayanensis, Icterus chrysocephalus, Icterus tibialis e
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- Icterus pyrrhopterus; e que os téxons Icterus cayanensis periporphyrus e
Icterus cayanensis valenciobuenoi sejam adicionados & sinonimia de lcterus

pyrhopterus (ver Anexos).
4.2 ZONAS DE INTERGRADACAO

Devido & existéncia de grande heterogeneidade na aplica;éo do
termo hibrido, hibridagdo e zona hibrida, aplica-se aqui a defini¢do de Sibley
& Short (1964), ou seja, hibridos sdo aqueles individuos resultantes do
intercruzamento de populagbes em contato secundério. Portanto, optou-se
por empregar a denominag&o zona hibrida exclusivamente aquelas zonas de
intergradacéo produzidas por contato secundario, sendo aquelas originadas in
situ tratadas, invariavelmente, como zona de intergradag&o priméria.

Para a identificagéo das zonas de intergradagdo e para inferir
sua origem foram analisados alguns aspectos intrinsecos ou n&o as mesmas.
A presenga de uma grande &rea entre tibialis e pymhopterus, onde as
populagbes amostradas exibem estados intermedidrios de carater, foi
considerada evidéncia da existéncia de uma expressiva zona de
intergradagéo entre estas duas formas. Utilizando-se do mesmo critério foi
identificada outra zona de intergradagéo entre cayanensis e chrysocephalus.

A distingdo quanto & origem das zonas de intergradagéo,
primaria ou secundaria, é um complicado exercicio, quando factivel (Endler,
1977). Todavia, conforme alguns autores, é possivel verificar a existéncia de

evidéncias a favor de uma ou outra forma de intergradagao.
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Maior variabilidade das populagbes intermediérias (Schueler & Rising,
1976) - a) conforme demonstrado, as popula¢bes pertencentes a zona
de intergradac&o entre tibialis e pyrrhopterus apresentam um nivel de
variabilidade muito superior aquele apresentado pelas espécies
parentais, no que diz respeito & plumagem; e b) quanto & zona de
intergradac&o entre cayanensis e chrysocephalus este fato é evidente
em fungdo da presenga das formas hibridas junto das parentais em
uma grande area de simpatria.

Variagéo congruente de caracteres independentes (Ford, 1982 Hafner,
1982) — a) a variag@o observada em todos os caracteres de plumagem
que distinguem tibialis de pyrrhopterus, ou seja, dragona, infra-asa,
base-carpal e calg8o, expressam concordancia geografica, formando
um gradiente suave de variagdo entre as duas formas: e b) do mesmo
modo, a variagdo dos caracteres que distinguem cayanensis de
chrysocephalus mostrou-se congruente.

Existéncia de outros padrdes de distribuicdo disjunta, congruentes 2
distribuicBo dos téxons parentais estudados, uma vez que a
concordéncia, entre tdxons n&o relacionados, de padres disjuntos de
distribluigéo implica em um processo histérico de vicaridncia comum
(Cracraft & Prum, 1988) — a) a forma tibialis tem sua distribuigao restrita
ao dominio da Caatinga, enquanto pyrrhopterus ac do Chaco, portanto
uma evidéncia a favor da origem secundaria da zona de intergradagéo
entre estas espécies seria a existéncia de outros taxons com padrdes

de distribuicdo disjunta Chaco-Caatinga, o que é extensamente
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documentado tanto para grupos animais como vegetais. Essa grande
congruéncia entre padrées de distribuicdo de taxons nao relacionados
evidencia a existéncia no passado de uma barreira a dispers&o. S#o
vérios os exemplos deste tipo de padréo de distribuigio disjunta, onde
taxons proximamente aparentados ocorrem no Chaco e Caatinga
estando ausentes de toda a area do Cerrado, como por exemplo,
populagbes diferenciadas Aratinga acuticaudata, Pseudoseisura
cristata, Myrmorchilus strigilatus, Xolmis iruperu, Stigmatura budytoides
e Molothrus badius (Short, 1975: Haffer, 1985); e b) s&0 inumeros os
exemplos de padrdes de distribuicdo entre téxons préximos que se
substituem entre Amazénia Meridional e Amazénia Setentrional,
evidenciando o mesmo padrdo observado entre cayanensis e
chrysocephalus. Podemos citar como exemplos populagdes
diferenciadas de Cymbilaimus lineatus ou mesmo as espécies
Cercomacra tyrannina-nigrescens, Lanio fulvus-versicolor,
Thamnomanes satuminus-ardesiacus.

Presengca de outras zonas de intergradagdc congruentes aquela
observada (Ford, 1985) — a) apesar de nio existirem estudos que
demonstrem zonas de intergradag&o congruentes aquela verificada
para tibilais e pyrhopterus, existem alguns trabaihos evidenciando a
presenca de zonas intergradagao, principalmente no contato Cerrado-
Chaco (Short, 1975; Haffer, 1985; Hayes, 2001). Pode-se citar como
exemplos de contato entre populagdes diferenciadas Colaptes

campestres campestres - campestroides e Cyanocompsa cyanea
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argentina — sterea, e entre espécies, Celeus lugubris — flavescens,
Dendrocopus mixtus mixtus — cancellatus, Suiriri suiriri — afinis (téxons
apresentados em primeiro lugar correspondem aqueles distribuidos
pelo Chaco), b) S&o conhecidas algumas regides ao longo do rio
Amazonas onde as faunas das margens esquerda e direita entram em
contato, muitas vezes produzindo hibridos, seja em funcdio do
estreitamento do rio, presenga de ilhas, ou mesmo mudangas
pericdicas de seu curso. Uma das regides onde este processo se dé
com grande intensidade é justamente o Baixo Amazonas, onde,
aparentemente, ocorre maior fluxo génico entre cayanensis e
chrysocephalus.

Em sintese, devido 3 expressiva quantidade de evidéncias a
favor de uma origem secundaria destas zonas de intergradaco entre tibialis e
pyrhopterus, e entre cayanensis e chrysocephalus, associado ao fato de que,
provavelmente, estes taxons ndo sejam irmébs (apenas em uma das
hipoteses cayanensis e chrysocephalus séo espécies irmas), consideramos
como hipotese mais robusta aquela que postula um processo precedente de
diferenciagio em alopatria, ou seja, estas zonas de intergradagéio devem ser
produto de contato secundério.

Em fungéo da extensdo da zona de intergradagéio entre tibialis e
pyrrhopterus, que apresenta uma espessura de cerca de 2.300 km, seu
reconhecimento como produto do contato secundario 6, necessariamente,
condicionado por alguns fatores como o potencial de dispersdo das espécies

envolvidas, intensidade do fluxo génico entre as mesmas e, ainda, pela
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pressio seletiva sobre os hibridos. Apenas espécies com grande potencial de
-dispersdo por biomas eminentemente abertos, como Icterus pyrrhopterus e
tibilais poderiam dar origem a uma zona de intergradagdo com o padrio
verificado. Deve, ainda, haver um poderoso fluxo génico entre as duas
espécies, ndo apenas por ndo haver registro das formas parentais ao longo
da zona de intergradagio, mas por ser necessario @ manutencido de um
padréo clinal destas proporgdes. Ainda, o padrdo verificado aponta para uma
selecdo neutra, cu mesmo positiva, atuando sobre as formas hibridas, dado o
“sucesso” destas formas ao longo de toda a zona de intergradagéo.

De acordo com os resultados das analises, as Unicas hipéteses
plausiveis para explicar o fendmeno observado entre tibialis e pyrrhopterus e,
ainda, predizer possiveis conseqiéncias deste processo de intergradacgio
sdo: a) os hibridos séo seletivamente iguais ou superiores apenas na zona
hibrida, estando expostos a selegio negativa naquelas areas de distribuigdo
dos taxons parentais; ou b) os hibridos sfo seletivamente iguais, ou mesmo
superiores, inclusive na regido de distribuicdo das espécies parentais. Apesar
de ambas serem possiveis, a mais parcimoniosa & aquela que pressupde
uma neutralidade, ou mesmo vantagem, das formas hibridas em relagéo as
espécies parentais apenas ao longo da zona de intergradagfo, ja que o limite
entre esta zona hibrida e a area de ocorréncia de tibialis e pyrrhopterus é
marcado justamente pelc contato Cerrado — Caatinga e Cerrado — Chaco,
respectivamente. Esta congruéncia entre os limites da zona hibrida e o
contato entre biomas sugere a existéncia de pressdes seletivas negativas

sobre os hibridos nos ambientes de Caatinga e Chaco. Caso seja este o
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fendbmeno presente, podemos predizer uma certa estabilidade dos padrdes

verificados (Figura 21).

CERRADO _ -

CAATINGA

CHACO

CERRADO

Figura 21: Padréio, provavelmente mantido, caso os hibridos estejam sob press&o de
selecdio negativa apenas nas areas dos taxons parentais.

Por outro lado, se o padréo de congruéncia encontrado (contato
entre biomas e limites da zona hibrida) tratar-se apenas de uma coincidéncia,
ou seja, os hibridos sdo seletivamente iguais ou superiores inclusive nas
regides da Caatinga e Chaco, os fenétipos parentais, como primeiro passo,
tenderéo a se diluir dando origem a um grande padréo clinal ocupando toda a

diagonal de formag¢des abertas (Figura 22).

CHACO CERRADO /]

/

CERRADO CAATINGA

Figura 22: Padrdo clinal produzido, caso os hibridos sejam superiores, inclusive
nas areas dos taxons parentais.
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A zona de hibridagio entre cayanensis e chrysocephalus
apresenta algumas caracteristicas marcadamente distintas, além das
proporcdes, daquela verificada entre tibialis e pyrrhopterus. Ao longo de toda
a zona de intergradagdo entre as formas amazbnicas sdo registrados os
fenétipos parentais, sugerindo a existéncia de fluxo génico mais timido,
processo possivelmente conjugado & presenca de selegfio negativa atuando
sobre os hibridos.

Considerando as filogenias obtidas para o grupo, temos que a
grande zona de intergradagdo ao longo de todo o Cerrado, parte dos
dominios da Mata Atlantica e Pantanal, é produto, fundamentalmente, do
intercruzamento  entre tAxons provavelmente n&o irmdos, ou seja,
pyrrhopterus e tibialis. O mesmo acontece, ao longo do rio Amazonas, entre
chrysocephalus e cayanensis que, do mesmo modo, nio formam um grupo
monofilético, em a0 menos uma das hipéteses formuladas. Tal fato nos
remete as discussbes acerca dos conceitos de espécie que tém como
fundamento central o isolamento reprodutivo, ou seja, 0 conhecimento da
existéncia ou ndo de isolamento reprodutivo entre espécies nada contribui
para a interpretacéo das relagdes evolutivas entre as mesmas e, portanto, da
histéria evolutiva do grupo. Da mesma forma que verifica-se a hibridagdo
‘bem sucedida® entre taxons n#c-irmdos observa-se também o contato
abrupto entre outros taxons, como cayanensis e pyrrhopterus, havendo
insignificante fluxo génico. Apesar destas observagdes nédo terem significado
direto algum, uma vez que a capacidade de hibridizar € uma caracteristica

retida dos ancestrais (estado plesiomérfico), podemos depreender das
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mesmas a importancia dos efeitos da sele¢do natural e do fluxo génico na
determinagdo dos padrdes de ocorréncia das zonas de intergradacio. A
ocorréncia, aparentemente, insignificante de intercruzamento entre
cayanensis e pyrrhopterus pode ser justificada, sendo por mecanismos de
isolamento pré-zigoticos, pela presenga de selecdo negativa sobre os hibridos
em fungéo do menor fitness quando comparado aos taxons parentais, tanto
para a sobrevivéncia em habitats florestais (cayanensis) como em habitats

abertos (pyrrhopterus).

4.3 HIPOTESE DE DIVERSIFICAGAO DO GRUPO

De acordo com Cracraft & Prum (1988), estudos dedicados a
compreensdo dos padrdes e processos de diferenciacdo na regido neotropical
tém tratado, quase exclusivamente, dos grupos de aves florestais.
Ecossistemas eminentemente abertos, como Caatinga, Cerrado e Chaco tém
recebido pouca atenc¢do. Trabalhos dedicados a compreenséo dos processos
evolutivos e biogeograficos que determinam padrdes, como o observado no
comblexo Icterus caynanensis, envolvendo grupos irméos distribuidos entre
ecossistemas florestais e abertos (tdo distintos quanto Amazénia e Chaco —
Caatinga) praticamente inexistem.

Podemos concluir, através da andlise das filogenias propostas
por Omland et al. (1999) e Omland & Lanyon (2000), que o padrdo atual de
distribuicio do complexo Icterus cayanensis ¢ fruto de um processo de

dispers@o no sentido norte — sul, uma vez que todos os taxons pertencentes
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ao clado de /cterus cayanensis sdo basais em relacdo a0 mesmo e
apresentam-se, sem exce¢ao, distribuidos ao norte deste.

Por outro lado, os resultados das andlises realizadas no
presente estudo, associadas ao fato das espécies encontrarem-se

distribuidas em areas que apresentam grande congruéncia com as regibes

‘biogeograficas (Cracraft, 1985, Stotz ef al. 1996) da Amazénia Meridional

(cayanensis), Amazénia Setentrional (chrysocephalus), Caatinga (tibialis) e

Chaco (pyrrhopterus), convergem para a hipdtese de ocorréncia de eventos
vicariantes sucessivos, responsaveis pela origem das quatro espécies
diagnosticadas. Estes, provavelmente, foram seguidos de eventos de
dispersdo que deram origem a estas grandes zonas de hibridagdo ao longo
do rio Amazonas (cayanensis e chrysocephalus) e no Brasil Central (tibiafis e
pyrrhopterus).

Lynch (1886) propds uma metodologia para inferir os diferentes
modos de especiacéo, condicionada a existéncia de hipéteses filogenéticas
ao nivel de espécies e o conhecimento dos padrdes de distribuicdo das
espécies envolvidas nas andlises. Apesar de Lynch (1986) desprezar o efeito
da dispersdo em sua proposta metodolégica, Chesser & Zink (1994)
verificaram que este efeito tem fundamental importéncia para a inferéncia dos
modos de especiagdo a partir da andlise dos padrdes atuais de distribuicgo.
Isto pode ser depreendido dos resultados que estes autores apresentaram,
mostrando ocorrer uma superestimativa (40%) de eventos de especiacio
simpatrida em aves. Muitos autores tém mostrado que este tipo de

especiacdo em aves é de ocorréncia excepcional, se é que ocorre (Cracraft,
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1982). Considerando que as aves apresentam, em média, grande potencial
de dispersdo e, portanto, os padrdes atuais de distribuicdo podem ter sido
consideravelmente influenciados por eventos de dispersdo pés-especiacio.
Desta forma, devemos ser cautelosos na aplicacéo do método de Lynch para
as aves (Chesser & Zink, 1994).

Aplicando os critérios sugeridos por Lynch (1986) para a
identificagdo do modo de especiagdo, temos que todos os trés eventos de
cladogénese ocorridos durante o processo de diversificagdo do grupo
estudado, se deram por vicaridncia. Estes eventos teriam ocorrido
sucessivamente, a partir de uma espécie amplamente distribuida. Um
primeiro evento vicariante teria dado origem a pyrrhopterus, e dois outros a
chrysocephalus, cayanensis e tibialis. Em sucessdo a estes eventos
vicariantes teria, entdo, ocorrido a dispersdo de cayanensis, alcan¢ando a
margem esquerda do Baixo Amazonas, entrando em contato com
chrysocephalus e intercruzando na atual 4rea de simpatria de
aproximadamente 390.000 km? Da mesma forma pyrmhopterus e tibialis
teriam se dispersado através do Brasil Central, onde se encontraram e
?ormaram uma das maiores zonas de intergradacgédo secundéaria conhecida
para aves em todo 0 mundo.

De qualquer forma, os resultados obtidos neste trabalho, mesmo
baseando-se nos parametros de Lynch (1986) que aparentemente
superestimam a ocorréncia de especiagdo simpatrida, apontam para uma
série de eventos vicariantes. Devemos considerar, entretanto, a possivel

ocorréncia de eventos de especiagio peripatrida (Mayr, 1942; 1963) em
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tibialis e mesmo em pyrrhopterus dado o grande potencial de disperséo
destas formas. Estes eventos teriam sido, da mesma forma, apds um periodo
de diferenciagéo em alopatria, seguido de dispers&o. A hip6tese de ocorréncia
de eventos de especiagdo peripatrida ao invés de alopatrida, determinando
tibialis e pyrrhopterus, é reforgada ainda pelos habitats das quatro espécies
(Amazénia/chrysocephalus-cayanensis; Chaco/pyrropterus;, Caatingaltibialis)

e pela posicéo geografica em relagio aos respectivos estoques de origem.
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5. CONCLUSOES

O complexo Icterus cayanensis-chrysocephalus & formado, a luz do
conceito filogenético de espécie (sensu Wheeler & Platnick, 2000), por
quatro espécies: Icterus cayanensis, Icterus chrysocephalus, Icterus tibialis
e Icterus pyrrhopterus.

As espécies diferem significativamente quantc aos caracteres de
plumagem.

As espécies de distribuicAo amazoénica (Icterus cayanensis e Icterus
chrysocephalus) diferem significativamente, quanto a morfometria,
daquelas que se distribuem pela Caatinga e Chaco (fcterus tibialis e Icterus
pyrhopterus, respectivamente).

Nido ha diferenga significativa quanto a morfometria entre /fcterus
cayanensis e Icterus chrysocephalus, da mesma forma que entre /cterus
tibialis e Icterus pymhopterus.

Existem diferengas significativas entre os sexos das espécies
diagnosticadas, quanto as medidas corpéreas.

Todos os eventos de cladogénese ocorridos durante o processo de
diversificagdo do grupo provavelmente se deram por vicaridncia ou, para /.
tibialis e | pymhopterus, possivelmente, por disperséo de populagdes
marginais.

Ocorrem duas expressivas zonas de intergradacdo secundaria, entre

Icterus cayanensis e I. chrysocephalus, e entre /. tibialis e | pyrrhopterus,
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formadas pela dispersdo das espécies envolvidas, apés periodo de
diferenciagéo em isolamento.

A zona hibrida entre /. cayanensis e I. chrysocephalus parece ser mais
extensa do que o reportado pela literatura.

A zona hibrida entre /. tibialis e I. pyrrhopterus é uma das maiores zonas de
intergradag@o conhecida para aves.

O fendtipo no qual foi baseada a descrigdo do taxon lcterus cayanensis
valenciobuenoi corresponde a populagdes hibridas formadas pelo
intercruzamento de Icterus tibialis e Icterus pyrrhopterus.

O fendtipo no qual foi baseada a descricdo de Icterus cayanensis
periporphyrus  corresponde & variagdo intrapopulacional de Icterus
pyrrhopterus.

Os téxons Icterus cayanensis periporphyrus e Icterus cayanensis

valenciobuenoi devem entrar para a sinonimia de /cterus pyrrhopterus.
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7.1 DIAGNOSE E DISTRIBUICAO

Icterus cayanensis (Linnaeus, 1766)

Oriolus cayanensis Linnaeus, Syst. Nat., 12" ed., 1, p. 163, 1766

Diagnose: Plumagem — Esta forma, cujos sexos ndo apresentam diferéncas
significativas de plumagem, apresenta quase todo o corpo negro (Gley1
2.5/N), a excegdo da dragona amarelo intenso (Sy 8/8™). Difere de Icterus
chrysocephalus por apresentar pileo, regido uropigial, regido cloacal e infra-
asa negros; de /cterus tibialis por apresentar calgéo, infra-asa e base-carpal
negros; e de Icterus pyrrhopterus pela dragona, que apresenta coloragéo
amarelo intenso. Morfometria - Os sexos apresentam diferengas significativas
quanto ao comprimento da asa (p < 0,01), comprimento da cauda (p<0,01)e
altura do bico (p < 0,01); entretanto para todos os outros caracteres
morfométricos avaliados (cUlmen total, narina-ponta, largura do bico e tarso) a
espécie ndo apresentou dimorfismo sexual (p > 0,05). Asa (macho - min. 89,0
mm; max. 113,0 mm; e méd. 7102,6 mm / fémea - min. 92,0 mm; max. 105,0
mm; e méd. 98,09 mm) , cauda (macho - min. 84,35 mm; méax. 111,46 mm: e
meéd. 100,73 mm / fémea - min. 88,62 mm; méax. 104,32 mm: e méd. 96,81
mm), culmen total (min. 20,34 mm: max. 26,62 mm; e méd. 23,92 mm),
narina-ponta (min. 12,04 mm; max. 17,5 mm; e méd. 14,89 mm), altura do
bico (macho - min. 5,1 mm; max. 6,96 mm; e méd. 6,06 mm / fémea - min.

5,35 mm; max. 6,37 mm; e méd. 5,89 mm), largura do bico (min. 7,27 mm;
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max. 8,9 mm; e méd. 8,12 mm) e tarso (min. 20,91 mm: max. 23,96 mm: e
meéd. 22,47 mm).

Tipo: a descricdo foi baseada em "The Yellow-wingwed Pye” de Edwards
(Glean. Nat. Hist., 3, p. 239, pl. 322; Guiana) e “Le Carouge de Cayenne’
Brisson, Om., 2, p. 123, pl. 9, fig. 2.

l.ocalidade Tipo - Cayenne

Distribuigéo - Ocorre predominantemente nos dominios da Floresta Ombroéfila,
desde a Amazdnia peruana, da base dos Andes a leste até a foz do rio
Amazonas. Sua distribuicdo encontra seu limite norte definido pelos rios
Ucayali, Solimbes e Amazonas, até a altura de Manaus, quando alcanca a
margem esquerda do rio Amazonas em direcéo a costa do Suriname. Ao sul
sua ocorréncia é restringida pelas formagdes savéanicas da Bolivia (savanas
do medio Beni) e do Brasil Central (cerrado). Certos registros desta forma ja
nos dominios do Cerrado, especificamente no Médio Araguaia devem-se,
provavelmente, a sua disperséo através das matas de galeria deste rio.
Material Examinado: BRASIL: Amapé - Campus Experimental EMBRAPA
(MPEG 46655 e 46656; 1 m e 1f), Rio Villa Nova (MPEG 23266: m), Rio
Iratapuru (MPEG 29420; m); Pard - Baido (AMNH 431634 f), Ilha do Taiuma
(AMNH 431631, 431633; m e f), Providéncia (AMNH 128985; m), Ilha Mexiana
(MPEG 50456, f), Murutucu (MZUSP 36059 e 6115; 2 m), Chapéu Virado (MN
11252; 1 f), Tapaiuna (FMNH 258299; m), Utinga (AMNH 148983; m), Posto
Tirios (MPEG 23260, m) e Faz Reunida Ric Doce (MPEG 32314; f);
Amazonas - Santo Isidoro (AMNH 309782; m), Cameta (AMNH 128986; m),

Mocayuba (AMNH 431638 e 431635; 1 m e 1 f), Caipau Uara (MPEG 50176;
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f), Igarapé Aniba (MZUSP 22921; m), igarapé Grande (MZUSP 22912; m) e
Sta Cruz (MZUSP 22922; f); Rondénia - Rio da Duavida (MN 11260; m),
Guajara-Mirim (MPEG 22068; m) e Cachoeira Nazaré (MPEG 40357; m);
Mato Grosso - Jacaré (MN 30912 e 30914; 1 m e 1 f); e Tocantins - Furo de
Pedra, llha de Bananal (MN 11254; f) Araguatins (MZUSP 53036, 53035,
53037, 66046, 69179, 66047 e 69178, 6 m e 1 f) e (MPEG 21863 m) Séo
Geraldo (MZUSP 71002; m). PERU: Pasco ~ Cacazu (FMNH 293435; f);
Cuzco — Consuelo km 165 (FMNH 311740; f), Had Cadena (FMNH 208381,
190147, 208382; 1 m e 2 f); Loreto - Rio Napo (FMNH 281407; m) e Leste de
-!quitos (FMNH 278672; m); Ucayali - Pucallpa (MZUSP 68240: m); Rio

Apurimac (AMNH 824177: m)

Icterus chrysocephalus (Linnaeus, 1766)

Oriolus chrysocephalus Linnaeus, Syst. Nat., 12" ed., 1, p. 164, 1766
Diagnose: Plumagem — Esta forma, cujos sexos nao apresentam diferengas
significativas de plumagem, possui o corpo predominantemente negro (Gley1
2.5/N), apresentando o pileo, regido uropigial, regido cloacal, infra-asa, calgéo
e dragona, amarelo intenso (5y 8/8%). Difere de todos os outros taxons por
apresentar pileo, regido uropigial e cloacal amarelo intenso. Além dos
caracteres disgnéstico citados, distingue-se de Icterus cayanensis por
apresentar cal¢do e infra-asa amarelo intenso; de /cterus tibialis por
apresentar base-carpal negro; de /cterus pyrrhopterus por apresentar calgao,
infra-asa e dragona amarelo intenso. Morfometria -.Os sexos apresentam

diferencas significativas quanto ao comprimento da asa (p < 0,01) &
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comprimento da cauda (p < 0,01); entretanto, para todos os outros caracteres
morfométricos avaliados (ctlmen total, narina-ponta, altura do bico, largura do
bico e tarso) a espécie ngo apresentou dimorfismo sexual (p > 0,05). Asa
(macho - min, 94 5 mm; max. 111,5 mm; e méd. 103,22 mm / fémea - min.
81,0 mm; max. 102,5 mm; e méd. 98,64 mm) , cauda (macho - min. 92,01
mm; max. 105,13 mm; e méd. 97,93 mm / fémea - min. 87,33 mm; max. 102,6
mm; e méd. 94,93 mm), culmen total (min. 21,93 mm; max. 26,68 mm; e méd.
24,36 mm), narina-ponta (min. 12,76 mm, max. 16,99 mm; e méd. 15,35 mm),
altura do bico (min. 5,13 mm; max. 6,69 mm; e méd. 5,92 mm), largura do
bico (min. 7,19 mm; max. 8,77 mm; e méd. 8,09 mm) e tarso (min. 20,5 mm;
max. 24,88 mm; e méd. 22,3 mm).

Tipo: descrigdo baseada no “Le Carouge a teste jaune d’Amérique” Brisson,
Orn., 6, suppl., p. 38, pl. 2, fig 2.

Localidade Tipo: Cayenne

Distribuigdo: Ocorre predominantemente em areas dominadas pela Floresta
Ombréfila desde a regido central do Peru e oceste do Equador, da base dos
Andes a leste até o litoral Atlantico, ocorrendo por toda a Amazodnia
colombiana e venezuelana. O limite de sua distribuicdo é definido ao norte
pelo contato entre os dominios da Floresta Amazdnica e dos Llanos, e ao sul
.pelas calhas dos rios Ucayali, Solimbes e Amazonas, até a regido de Manaus

e dai a nordeste em diregéo ao Oiapoque.

‘Material Examinado: BRASIL: Amazonas - Mt Curycuryari (AMNH 311549 e

311555; 1 m e 1 indet.), Santa Isabel (AMNH 276531 e 276532; 1 m e 1 f),

Javanari (AMNH 311551, 311552 e 311550; 2 m e 1 f), Tahuapunto (AMNH
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435516, 435517, 435515, 435518; 3 m e 1 f), Povoagdo Sta Cruz dos [ndios
(MPEG 29641; m), Tabocal (AMNH 311553; m), Ucara (AMNH 276533; f),
Taracua (MZUSP 16862; m), Sdo Gabriel (MZUSP 16861; m), Tapuruquara
(MN 15700 e 29460; 1 m e 1f / MZUSP 59667, f) e Jauarete (AMNH 435513;
m / MPEG 17394 e 18785; 2 m), Roraima — Boa Vista (FMNH 49575; f), Rio
Mucajai (MPEG 21676; m), Faz. Mucajai (MZUSP 56221; m), Colonia do
Apial (MPEG 46233, 46231, 46232 e 46230; 2 m e 2 f), Boca do Apial
(MZUSP 56222; f) e llha de Maraca (MPEG 39224 e 39225; 1 me 1 f).
COLOMBIA: Vaupés — Tahuapunto (AMNH 435514; m}; Cundinamarca -
Bogota (MZUSP 5211; f), e Casanare - Carimagua (FMNH 298211; f).
EQUADOR: Rio Suno (AMNH 179850; f). GUIANA: Bartica Grove (AMNH
251578, m), Atkinson Field Area (FMNH 375125; indet.), Kartabo (AMNH
806302, 806301 e 806303, 2 f 2 1 indet.), Tumatumari (AMNH 126376; m),
Wismar (AMNH 417437, ), Rockstone (FMNH 108568 e108569; 1 m e 1 f),
Mazaruni River (FMNH 32361 e 32362; 1 m e 1f) e Maridawa Cr. (FMNH
190642; m). PERU: Hudnuco - Chinchavito (FMNH 299423; m), Cayumba
Chonatau (FMNH 299422; indet.); Loreto - Santa Luisa (FMNH 247307 e
247306; 2 f) e Sarayacu, Rio Ucayali (AMNH 238701; f). SURINAME:
Paramaribo (AMNH 521577, indet.). VENEZUELA: Monagas - Guanoco
(AMNH 521583; m); Sucre — Cumana (FMNH 39221: m); Amazonas -
Esmeralda (AMNH 535820, 275871, 275872 e 275873; 1 m e 3 f), Savana
Grande (AMNH 275876, 275877, 275874 e 275875, 1 m e 3 f), Cafio Seol
(AMNH 275870, 275868 e 275869; 2 m e 1 f), Maipures (AMNH 521586 e

521585, 1 m e 1 f) e Perico (AMNH 521584; m); Bolivar - Mt Auyan (AMNH
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324064 e 324065; 2 m), Suapure (AMNH 521582, 521581 e 521580: 1 m e 2

f) e El Igual (AMNH 75623; m)

Icterus tibialis Swainson, 1837

Icterus tibialis Swainson, Anim. Menag., p. 302, Dec. 31, 1837

Diagnose: Plumagem — Os sexos desta forma néo apresentam diferengas
rsigniﬁcativas de plumagem, possui 0 corpo predominantemente negro {Gley1
-2.SIN), apresentando infra-asa, base-carpal, calgdo e dragona, amarelo
intenso (Sy 8/8*). Difere de Icterus cayanensis por apresentar calgdo, infra-
asa e base-carpal amarelo intenso; de /cterus chrysocephalus por apresentar
pileo, regi&o uropigial e cloacal negro, e base—carpal amarelo vivo; de Icterus
pyrrhopterus por apresentar calg8o, regido uropigial, regido cloacal e dragona
amarelo intenso. Morfometria - Os sexos apresentam diferengas significativas
quanto ao comprimento da asa (p < 0,01) e comprimento do tarso (p < 0,05).;
entretanto para todos os outros caracteres morfométricos avaliados (cauda,
culmen total, narina-ponta, altura do bico e largura do bico) a espécie nio
apresentou dimorfismo sexual (p > 0,05). Asa (macho - min. 82,0 mm; max.
96,0 mm; e méd. 81,92 mm / fémea - min. 83,0 mm: max. 94,5 mm; e méd.
88,75 mm) , cauda (min. 84,33 mm: max. 100,52 mm; e méd. 93,87 mm),
culmen total (min. 18,3 mm; méax. 22,73 mm; e méd. 20,65 mm), narina-ponta
(min. 11,51 mm; méax. 14,16 mm; e méd. 12,71 mm), altura do bico (min. 4,78
mm; max. 6,39 mm; e méd. 5,44 mm) e largura do bico (min. 6,73 mm; max.
8,03 mm; e méd. 7,36 mm) e tarso (macho - min. 21,5 mm; max. 23,33 mm; e

med. 22,51 mm / fémea - min. 21,3 mm; max. 22,71 mm; e méd. 21,94 mm).
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Tipo: encontra-se depositado no University Museum of Zoology Cambridge,
Inglaterra.

Localidade Tipo: Brasil

DistribuicZo: Esta forma tem sua distribuicdo restrita ao nordeste brasileiro,
especificamente, a drea compreendida pela Caatinga.

Material Examinado: BRASIL: Bahia — Orobd (AMNH 245823 e 245824: 1 me
1), Joazeiro (MZUSP 7516 e 7344; 1 m e 1 f), Remanso (AMNH 245828; m);
Cearé - Icarai (MZUSP 42065; m), Faz. Pogo Verde (MZUSP 42064 e 42063;
1 m e 1), Vicosa (AMNH 245831, 245830 e 245829: 2 m e 1 f), Serra de
Baturité (MZUSP 42059, 42056, 42057, 42060, 42058, 42062 e 42061; 4 me
3 f) e (FMNH 53260, 53258 e 53259; 2 m e 1 f), Quixada (FMNH 53254 e
93255, 1 me 1) e Jua (FMNH 53252, 53249, 53253, 53251 € 53250: 3me 2
f), Piaui — Arara (FMNH 63371; m), Ibiapaba (FMNH 63370; m), Teresina
(AMNH 245837, 245839 e 245838; 2 m e 1 f) e Parnaiba (AMNH 245840; f),;

Maranh&o - Sac Jodo dos Patos (AMNH 245841, m); Pemambuco -

Itamaraca (MZUSP 18641 e 18640; 1 m e 1 indet.) e Faz. Campos Bons

(MZUSP 63564; m); Alagoas - Engenho Riachdo (MZUSP 37698, indet.) e

'Mangabeiras (MZUSP 37700, 37699 e 39276; 1me 2 f); e Paraiba - Coremas

(MZUSP 40506, 40505, 40504, 40503 e 40507; 4 fe 1 m).
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Icterus pyrrhopterus (Vieillot, 1819)

Agelaius pyrrhopterus Vieillot, Nouv. Dict. Hist. Nat., nouv. £d., 34, p. 543,
1819

Diagnose: Plumagem ~ Esta forma que, como as demais, nio apresenta
diferengas significativas de plumagem entre sexos, apresenta todo o corpo
negro, a excegdo da dragona, castanho escuro (estados 0 a 2). Difere de
todos os outros tdxons por apresentar dragona castanho escuro.
Particularmente, de Icterus chrysocephalus por apresentar pileo, regido
uropigial, regido cloacal, calgdo e infra-asa negros; de /icterus tibialis por
apresentar calgdo, infra-asa e base-carpal negro. Morfometria - Os sexos
apresentam diferéngas significativas quanto ao comprimento da asa p <
0,01), comprimento da cauda (p < 0,01), cllmen total (p < 0,05) e narina-
ponta (p < 0,05); entretanto para todos 0s outros caracteres morfométricos
avaliados (altura do bico, largura do bico e tarso) a espécie néo apresentou
dimorfismo sexual (p > 0,05). Asa (macho - min. 82,0 mm: max. 97,5 mm; e
méd. 90,68 mm / fémea - min. 78,0 mm; max. 94,0 mm: e méd. 86,28 mm),
cauda (macho - min. 85,07 mm; max. 106,75 mm; e méd. 94,0 mm / fémea -
min. 84,1 mm; max. 101,73 mm; e méd. 91,02 mm), climen total (macho -
min. 18,11 mm; max. 22,9 mm: e méd. 20,23 mm / fémea - min. 17,39 mm;
max. 22,73 mm; e méd. 19,92 mm), narina-ponta (macho - min. 10,8 mm;
max. 15,98 mm; e méd. 12,52 mm / fémea - min. 10,48 mm; max. 14,81 mm:
e méd. 12,25 mm), altura do bico (min. 4,59 mm; max. 6,39 mm; e méd. 5,26
mm), largura do (min. 6,18 mm; méax. 8,04 mm; e méd. 7,09 mm) e tarso (min.

19,6 mm; max. 23,98 mm; e méd. 22,03 mm).




98

Tipo: a descrigéo foi baseada no “Tordo negro cobijas de canela” Azara, No.

74, Paraguai; Hartlaub, Syst. Index Azara, p. 5, 1847.

Localidade Tipo: Paraguai

- Distribuigéo: Esta forma ocupa a porgéo sudoeste da distribuicdo dos taxons

compreendidos pelo complexo /cterus cayanensis-chrysocephalus, ocorrendo,
predominantemente, em formac¢bes abertas como o Chaco e Pantanal, mas
penetra em regides de Floresta Estacional. Ocorre desde a regido central da
Bolivia, ao sul até a latitude da foz do rio da Prata, ocorrendo por todo o
territdrio paraguaio, oeste do Estado do Rio Grande do Sul e do Uruguai. Sua
distribuicdo tem seu limite oeste determinado pelos Andes e leste pelo
Cerrado e Mata Atlantica.

Material Examinado: ARGENTINA:Salfa - Salta (FMNH 256138, 256138,
256137, 3 m), Embarcacion (AMNH 142743, 142747, 142746, 142745,
142744, 142750, 142742 e 142749; 5 m e 3 f) e Valle de "L(T)erma" (AMNH
521565 e 521564; 1 m e 1 f); Jujuy - San Lorenzo (AMNH 521566; m), Yuto
{AMNH 707637; m) e Perico (AMNH 142735; m); Missiones - Arroyo Urugua-i
(AMNH 775612, 775619, 775634, 775636, 775625, 775630, 775626, 775628,
775614, 775629, 775611, 775615, 775616, 775618, 775621, 775609, 775613,
775624, 775633, 775627, 775637, 775631, 775638, 775632, 775610, 775620
e 775623; 14 m, 12 fe 1 indet.), P. Segundo (AMNH 154284 e 154283; 1m e
1 f), Ea Chantecler, Parada (AMNH 797728 e 797729, 1 m e 1 f) e Barra
Concepcion (AMNH 797740, 797726 e 797727, 1 m, 1 f e 1 indet.); Tucuman
— Tucuman (AMNH 521562 e 521563; 1 m e 1 f), Ocampo (AMNH 521561;

m), Concepcion (FMNH 58454, 58453, 58452, 58455 e 58456, 2 me 3 f) e
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Sarmiento (AMNH 42740, 142748 e 142741; 2 m e 1 f); Corrientes - Ea
Rincon del Ombi (AMNH 797736, 797735 e 797737, 2 m e 1 f), Ea Puerto
Valle (AMNH 797724 e 797725; 1 m e 1 f), Ea Guarabata (AMNH 797731,
797730; 2 m), Ea San Joaquim (AMNH 797732, 797733 e 797734, 2me 1 f),
Ea Rincon de las Mercedes (AMNH 797719; f), Ea Rincon de la Luna (AMNH
797724, 797744, 797748, 797743, 797745, 797746 e 797747: 3 m, 3 fe 1
indet.), Garruchos (AMNH 780569; f), Barra del Cuay Grande (AMNH 797723:
f), Ea Santa Ana (AMNH 797722, 797738 e 797739; 1 m e 2f) e Monte de San
Isidro (AMNH 797721; m); Entre Rios - Ea Vizcacheras, Santa Elena, Entre
Rios (AMNH 78561, 780562, 780565, 780559, 780571, 780564, 780560,
780572 € 780574, 6 m, 2 f e 1 indet.), Ea Vizcacheras (AMNH 780563; f) e Ea

La Calera (AMNH 780566, 780568, 780570 e 780567: 2 m, 1 f e 1 indet.);

Chaco - General Pinedo (AMNH 142751; f); Santiago de! Estero - Suncho

Corral (AMNH 142738, 142739 e 142737; 2 m e 1 f); Cérdoba - Las Talas
(MZUSP 3875, indet.); Buenos Aires - Buenos Aires (AMNH 154282; m),
Barracas al Sud (AMNH 521574, 521576 e 521575: 2 m e 1 f), Conchitas
(AMNH 41964, m) e La Plata, Buenos Aires (FMNH 308899, 308903, 308900,
308901, 308905 e 30890; 3 me 3 f/ AMNH 188829, 146811 e 188830; 2 me
11). BOLIVIA: Santa Cruz - Sara (AMNH 521567 e 521568; 2 m), Santa Rosa
(AMNH 823904; f), Rio Grande (AMNH 139860 e 139859; 1 m e 1f), Estancia
de las Madres (FMNH 335522; f), Concepcion (FMNH 335524: m), km 69 San
Jose - San inacic (FMNH 334608; m), Gutierrez (FMNH 294729 e 294728, 2
m), Rio Surutu, Santa Cruz (FMNH 182699; m), San Carlos (FMNH 182703,

182701 e 182704, 2 m e 1 f), Santiago de Chiquitos (FMNH 296394 e 295454;
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2 m), Cercado (FMNH 182707, 182705 e 182706, 2 m e 1 f), Camarapa
(FMNH 182698 e 182697, 2 f), Chilén (AMNH 139858 e 139857; 1 me 1 f),
San Miserato (FMNH 296391 e 296398 1 m e 1 f), Sansaba (FMNH 296395,
296396 e 296392; 2 f e 1 indet.) e Pulquina (FMNH 182700; m); Cochabamba
- Mission San Antonio (AMNH 138637; m), Pojo (FMNH 182696; f), Tintin
(FMNH 182695, f), Aiquile (FMNH 182694 e 182692; 1 m e 1 f); Beni - Rio
Yacuma (AMNH 792199; f); Chuquisaca - Chuquisaca (FMNH 294731 e
284730; 1 m e 1 f). BRASIL: Mato Grosso — Descalvados (FMNH 64420:
indet.), Mato Grosso do Sul - Corumba (AMNH 32749, 521560, 32754, 32747,
32748 e 32750; 3 m, 1 f e 2 indet.), (MN15693 e 15688: 1 f e 1 indet.),
(MZUSP 30884, 9989, 30883, 30887, 30888, 30885 e 30886; 4 m, 2 f e 1
indet.) e (FMNH 29804, indet.), Urucum (FMNH 64325, 64328, 64324, 64326
e 64327, 3m e 2 f), (AMNH 128366, 128368, 128365, 128371, 128367,
128369, 128373, 128370 € 128374, 2me 7 f/ MN 15697 e 15694, 1 me 1 f),
Pto Esperanca (MZUSP 12421; m), Saiobra (MN 22822, 20104, 20105 e
22823, 1 m, 1 f e 2 indet. / MZUSP 18398, 18397 e 26695; 2 f e 1 indet.),
Miranda (MZUSP 12253 e 12269; 1 m e 1 f), Porto Quebracho (MN 22171,
22456, 22178 e 23615, 3 m e 1 f); e Rio Grande do Sul - Tenente Portela
(AMNH 810532; m), Itaguy (MZUSP 9009, 9010 ¢ 9011: 1 me 2 indet.) e Sta
Maria (MZUSP 38684, f). PARAGUAI: Chaco Paraguai (AMNH 388301 e
388300; 1 m e 1 f), Puerto Casado (FMNH 153067; m), Lichtenau (AMNH
809641, 810694, 803311, 810693 e 811494; 4 m e 1 f), Guanchalla (FMNH
153068; m), Orloff (FMNH 152688, 152686, 152687, 190513 e 185220: 2 m e

4 f), "Makthlanvaiya" (AMNH 321042, 321040 e 321041; 2 m e 1 indet.), San
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-Luis de la Sierra (AMNH 321214, 321213 e 321212, 3 m), Zanja Mouoti

(AMNH 319959 e 319960; 1 m e 1f), Rio Negro (AMNH 127090; f), Picada del

Monte "Caraguacd" (AMNH 320741 e 320738; 2 f), Colonia Nueva Italia
(FMNH 102935; m / AMNH 388299 e 388298, 1 m e 1 f), Colonia
Independencia (AMNH 320277: m) e Abai (AMNH 320740 e 320739: 1 m e 1

f). URUGUAL: Soriano (FMNH 64419; f)

INTERGRADANTES

Icterus tibialis X Icterus pyrrhopterus

Material Examinado: BRASIL: Bahia — Barra (AMNH 245826; f / MZUSP
8515, f), Barreiras (MN 23347: m), Buritirama (MZUSP 41170; m), Cajazeiras
(AMNH 245826; m), Faz Boa Vista (MPEG 47185, 47186 € 47187, 1m, 1fe 1
indet.), Formoso (MPEG 45414, 45415, 45416, 45417, 45418 e 45419, 3 me
3 f), Jequié (AMNH 245825; ), Lapa do Bom Jesus (MN 15865 e 15864; 1 m
e 1 f), Macaco Séco (FMNH 53248 e $3247; 2 m), Madre de Deus (MZUSP
27731, f), Rio Gongagy (MZUSP 14277, ), Santa Rita (AMNH 245821 e
245822 1 me 1 f), S&o Marcelo (FMNH 53256 e 53257; 2 m) e Sta Rita de
Cassia (MZUSP 41168, 41166, 41169, 41165 e 41167, 4 m e 1 f); Espirito
Santo - Rio S&o Jodo (MZUSP 28635; m), Faz. Ponte Nova (MZUSP 23928:
m} e Resplendor (MN 16001; indet.); Goigs - Aragargas (MPEG 15276,
23269, 23270, 23276 e 23277, 2 me 3 f), Barra do Rio Sio Domingos
(MZUSP 15841; m), Faz. Dois Irmaos (MPEG 44682, 44683, 44684, 44686,
44687, 44685e 44688 2 me 4 f}, Faz Sao Bernardo- (MPEG 45025, 45026,

45027 e 45028; 2 m e 2 f), Goiania (MPEG 51255, 19668 e 22497 / MZUSP
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66033, 66049, 66050, 66051, 66048, 53038, 71004, 66052, 71006 e 71005 /
FMNH 344912 e 344811; 8 m e 6 f), Goias (AMNH 521594, 521591, 521595,
521590 e 521592, 2 m e 3 f / MN 11267, indet.), Hidrolandia (MZUSP 65430;
m), Inhumas (MZUSP 15128 e 15129; 1 m e 1 f / MPEG 22076: f), Faz. M.
Peixoto (MZUSP 15130; f), Faz. Transvaal (MZUSP 27917 e 26671; 2 m),
Fazenda Esperanca (AMNH 521593; indet.), Leopoldina (MN 11255; ), Nova
Roma (MN 11262; m), Nova Veneza (MN 11256; m), Rio das Almas (MZUSP
15127 e 15126; 1 f e 1 indet.), Trindade (MZUSP 71003; ) e Vale do Araguaia

(MZUSP 17986; indet.), Maranhdo — Faz Arroz (MPEG 42398; f) e Balsas

‘(MPEG 50842; m), Mato Grosso ~ Abrilongo ( AMNH 32153, 32744 e 32745:
2 me 1f), Barra do Garcas (MPEG 23280, 23268, 23271, 23272, 23273,

23274, 23278, 23281, 23282 ¢ 23283; 7 m e 3 f), Chapada (AMNH 58370,

32744, 32756 e 58341/ FMNH 29803 / MN 11263, 15687 e 11264, 5 m, 2 fe
1 indet.), Cuiaba (MZUSP 30875, 30881 e 30882, 1 m e 2 indet.), Faz. Arica
Mirim (MZUSP,30876, 30879 e 30878, 2 m e 1 f), Faz. Barra Mansa (MZUSP
36622; m), Fazenda Palmeiras (MN 15685 indet. / MZUSP 30880 e 30877; 1
m e 1f), Jupia (MZUSP 12693; f), Pindaiba (MPEG 23279 / MZUSP 35317: 1
m e 1), Piraputanga (FMNH 64323; ), Rio Anambay (AMNH 319640 m), Rio
Claro (FMNH 296947; ), Campanario (AMNH 319643, 319642 e 319641, 1 m
e 2 f), Salto de Sepotuba (MN 11259; m), Sdo Domingos (MZUSP 35316: m),
Tapirapud (MN 15862 e 11258; 1 m e 1 f), Usina Sto Anténio (MZUSP 17136;
f) e Xavantina (MPEG 23275; f): Mato Grosso do Sul — Aguidauana (MZUSP
12619; indet.), Trés Lagoas (MZUSP 64128, 74510, 74508, 74509, 74676,

74673, 74675, 74511e 74512, 6 m e 3 f), Faz. Primavera (MZUSP 73522,
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73321 e 73523, 1 m e 2 f), Faz. Recreio (MZUSP 17135; m), Faz. Barma
(MZUSP 73524; m), Faz. Capac Bonito (FMNH 110708, 110709 e 110710; 2
m e 1 f), Sant'Ana do Parnahyba (MZUSP 12725; m): Minas Gerais — Januaria
(MN 15866 e 15868, 1 m e 1 f), Faz Olho d’Agua (MPEG 41362, 41363,
41364, 41365 e 41366, 5 m), Faz Tirateima (MPEG 41549; m) e Janalba
(FMNH 208055, 208057, 208056 e 208058; 2 m e 2 f); Parand — Pto.
Camargo (MZUSP 37142; m), Rio Paracai (MZUSP 37140, 37139, 37138,
37141 e 37137, 4 m e 1 f) e Tijuco Alto (MZUSP 70333 e 70334; 2 f); Piau/i ~
Correntes (AMNH 245836; indet.), Parnagua (AMNH 245832 e 245833 1m e
1 indet.) e Gillves (AMNH 245834 e 245835; 2 m); e S8o Paulo — Barra do Rio
Dourado (FMNH 123609 e 123605; 1 me 1 f/ MZUSP 26587e 26586: 1 m e 1
f), Bebedouro (MZUSP 4580; m), Faz. Varjdio (FMNH 123610, 123608,
123607 e 123606 / MZUSP 26585, 26584 e 26583; 5 m e 2 f), Faz. Cayoa
(AMNH 521558, indet.), Itararé (MZUSP 4056; f), Faz. Barreiro Rico (MZUSP
43317, m), Faz. Sta Madalena (MZUSP 53966; m), Lins (MZUSP 28714 e
28715, 1 m e 1 f), Paulo de Faria (MZUSP 54339 e 54340 1 m e 1 f),
Presidente Epitacio (MZUSP 11281; f), Victoria (AMNH 521589; f), Vila

Olimpio (MZUSP 9884; m) e Rio Dourado (AMNH 131065; indet.).

Icterus chrysocephalus X Icterus cayanensis

Material Examinado: Brasil: Amap4 ~ Oiapoque (MPEG 15265; m), Vila Velha
Caciporé (MPEG 23262, 23263 e 23264, 2m e 1 f), Igarapé Ariramba (MPEG
29001, 29000 e 28999; 2m e 1 f), Rio Maruanum (MP-EG 23265; m), Rio Vila

Nova (MPEG 23267, m) e Campus Experimental Embrapa (MPEG 46654; m);
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Amazonas — Floras (AMNH 238755 e 238756; 1 m e 1f), Rio Jurué (MZUSP
2656, m) e Santc isidoro (AMNH 309781; m); Pard - Tapaiuna (FMNH
258298, f), Posto Tiriés (MPEG 23261; m), Piquiatuba (MZUSP 20893; m),
Aramany (AMNH 288121; m), Santarém (AMNH 50211; indet.), Alojamento
Temporario Tucurui (MPEG 36324 ¢ 36325, 1 fe 1 indet.), Mocayuba (AMNH
431636, 431637 e 431639; 2 m e 1 indet.), Ilha do Taiuma (AMNH 431630 e
431632; 1 m e 1 f), Providéncia (MPEG 7332; m), Chapéu Virado (MN 11253,
m) e Santo Anténio Prata (MPEG 51; m). PERU: Loreto — Orosa (AMNH

233049; ).

Icterus cayanensis X Icterus tibialis

Material Examinado: Brasil: Maranhdo — Rosario (FMNH 63373 e 63374, 2 f),
S8o Luiz (AMNH 245842; m), Primeira Cruz (MZUSP 6610; f), Boa Vista

(MZUSP 6811; m), Miritiba (MPEG 8262 e 8263; 2 m/ MZUSP 7170; f/ AMNH

521599; indet.).
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7.3 FIGURAS: ESPECIES DIAGNOSTICADAS

Figura 23: /cterus chrysocephalus. Adaptado de Jaramillo & Burke (1999).

Figura 24: Icterus cayanensis. Adaptado de Jaramillo e Burke (1999).
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Figura 25: Icterus tibialis. Adaptado de Jaramillo & Burke (1999).

Figura 26: /cterus pyrrhopterus. Adaptado de Jaramillo & Burke (1999).




7.5 FIGURAS: DISTRIBUICAO DAS ESPECIES DIAGNOSTICADAS
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Figura 27: Localidades amostradas para /Icterus chrysocephalus.Em

verde, os limites da Amazo6nia.
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Figura 28: Localidades amostradas para /cterus cayanensis..Em verde, os
limites da Amazénia.
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Figura 29: Localidades amostradas para Icterus tibialis. Em amarelo, os
limites da Caatinga.
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Figura 30: Localidades amostradas para Icterus pynhopterus Em marrom
claro, os limites do Chaco.
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