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ABSTRACT. Comparative analysis of patterns of diversification in four genera of Neotropical Parrots (Aves; Psittacidae). The origin of Neo-
tropical diversity is not completely understood, although many hypotheses have been proposed with this objective. One of the ways to better under-
stand these patterns is the study of geographical distribution and phylogenetic relationships among taxa that occur in this region. Here we present a
comparative study in temporal and spatial scales of four genera of Neotropical Parrots (Aratinga, Gypopsitta, Pyrrhura and Pionus) with the objective
of seeking for general patterns of diversification in the Neotropics. The comparison was performed based on published molecular phylogenies for
each group, and on divergence dates obtained from a molecular clock calibrated using the divergences among sequences of the gene cytochrome b.
Diversification in the studied groups occurred mainly during the last 6 MY. The causes for the different speciation events seem to be related mainly
to geotectonic events, particularly the uplift of the Andes, and to more recent climatic oscillations. In this way, the history told by the studied groups
points to a long lasting and constant period of diversification associated to the geological history of the continent, followed by a series of climatic shifts
that generated new speciation events and originated the distribution patterns found today.
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RESUMO. A origem da alta diversidade Neotropical € pouco conhecida, apesar de varias hipoteses terem sido propostas para tentar explica-la. Uma
das maneiras de compreender melhor esse padrao ¢é o estudo da distribui¢do geografica e das relagdes filogenéticas entre os organismos que ocorrem
nessa regido. Apresentamos aqui um estudo comparativo em escala temporal e espacial de quatro géneros de psitacideos Neotropicais (Aratinga,
Gypopsitta, Pyrrhura e Pionus) com o objetivo de buscar padroes gerais de diversificagdo no Neotropico. A comparagio foi realizada com base em
filogenias moleculares ja publicadas para cada grupo e em estimativas de datas de divergéncia obtidas a partir de um relégio molecular baseado em
divergéncias entre seqiiéncias do gene citocromo b. A diversificagdo nos quatro grupos estudados ocorreu principalmente nos ultimos seis milhdes
de anos (Ma). As causas dos diferentes eventos de diversificag@o parecem estar relacionadas principalmente a eventos geotectonicos, em especial o
soerguimento dos Andes, e a alteragdes climaticas mais recentes. Assim, a historia contada pelos grupos estudados aponta para um periodo longo e
constante de diversificagdo associado a histdria geoldgica do continente, seguido de uma série de alteragdes climaticas que causaram novos eventos
de especiagdo e geraram os padrdes de distribui¢do encontrados atualmente.

PaLavras cHAVE: Neotropico, diversificagao, Psitacideos, relégio molecular

A biogeografia historica tem por objetivo relacionar os pro-
cessos historicos de diversificagdo a regides geograficas, re-
velando assim a origem dos padrdes de distribuigdo e diver-
sidade encontrados hoje (Nelson e Platnick 1981, Humphries
¢ Parenti 1986, Myers ¢ Giller 1988). Um desses padroes que
tem, ha muito tempo, chamado a aten¢do em biogeografia ¢
a alta diversidade de espécies encontrada na regido Neotropi-
cal. As florestas neotropicais apresentam uma diversidade de
espécies Unica em relagdo a area geografica por elas ocupada
(Mayr 1963, Prance 1982). A origem desta diversidade ainda
ndo ¢ conhecida e varias hipoteses ja foram levantadas com o
objetivo de esclarecer que condi¢des no passado permitiram a
evolugdo de um grau tdo alto de diversidade.

As primeiras hipoteses propunham que a estabilidade dos
ecossistemas das florestas umidas durante o Quaternério teria
gerado baixas taxas de exting@o nestes ambientes, que seriam
a causa do acamulo de espécies endémicas ao longo do tem-
po. Hipoteses mais recentes também relacionam a diversidade
das terras baixas do Neotropico "a “manutengdo” de espécies,

que seriam originadas em regides mais instaveis, como 0s
Andes (Fjeldsa 1995, Fjeldsa e Lovett 1997). Varias outras
hipdteses, entretanto, relacionam a diversificagdo nas terras
baixas a fatores que teriam promovido a especiagdo ‘in situ’
nestes ambientes devido a instabilidade climatica e geologica
no passado (revisdes em Haffer 1997, Moritz ef al. 2000). O
surgimento dos rios Amazonicos como causa da diversifica-
¢ao foi a primeira hipdtese para a origem da diversidade na
Amazonia (Wallace 1852, Salo ef al. 1986). As variagdes nas
condi¢des de umidade e precipitagdo, causando ciclos de re-
tracdo e expansao das florestas teriam sido as causas principais
de especiacdo de acordo com a teoria dos Reftigios (Haffer
1969). Alteragdes na temperatura e na concentragdo de gas
carbonico na atmosfera (van der Hammen 1974, Bush 1994)
e alteragdes paleogeograficas como a orogénese dos Andes e
variagdes no nivel do mar (Rasanen 1995, Nores 1999) tam-
bém sdo causas propostas para a diversificagéo.

Ha duas maneiras principais de tentar compreender me-
lhor a histdria das florestas neotropicais: estudos de paleocli-
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matologia, palinologia e paleoecologia associados a informa-
¢Oes de historia geologica do continente podem fornecer uma
visdo geral dos diferentes ambientes no passado; e o estudo
da distribui¢do e relacdes filogenéticas entre os organismos
que atualmente vivem nas diferentes regides geograficas
pode fornecer informagdes acerca dos eventos de diversifica-
¢do que originaram as espécies atuais.

Analises filogenéticas de grupos de taxons proximos for-
necem uma base para a discussdo dos eventos biogeograficos
que influenciaram a sua diferenciacdo. Além disso, a utiliza-
¢do cada vez mais comum de dados moleculares fornece a
possibilidade de comparar divergéncias entre sequéncias de
DNA entre estudos diferentes, e a utilizagdo difundida do
relogio molecular permite construir um arcabougo tempo-
ral, absoluto ou relativo, para os processos de diversificagdo
em grupos distintos. Essas novas metologias tém tornado as
comparacdes entre padrdes de diversificacdo de grupos dife-
rentes mais descritivas e menos restritas a metodologias pré
definidas (Moritz et al. 2000). Esse procedimento se justifi-
ca principalmente pelo fato de que as filogenias moleculares
tém revelado que muitas vezes os eventos de diversifica¢do
em grupos que ocupam areas de endemismo comuns ocorre-
ram em tempos distintos, ndo podendo, portanto, ser tomados
como evidéncia de vicariancia.

As filogenias de grupos Neotropicais tém mostrado que
muitas das linhagens de espécies parecem ser anteriores ao
Quaternario e que, portanto, eventos paleogeograficos, prin-
cipalmente as altera¢des na bacia amazdnica causadas pela
orogénese dos Andes e incursdes marinhas podem ter tido um
papel maior do que tradicionalmente proposto na sua diver-
sificagdo (Marks et al. 2002, Cortés-Ortiz et al. 2003, Costa
2003, Aleixo 2004). Esses eventos pré quaternarios podem ter
estabelecido as principais divisdes regionais, com subseqiien-
te diferenciag@o geografica e redistribui¢do de espécies duran-
te o Pleistoceno. Além disso, as incongruéncias encontradas
entre diferentes estudos de relagdes entre areas (Bates et al.
1998, Ron 2000, Hall e Harvey 2002) mostram que a especia-
¢do no Neotropico ndo vai ser explicada por apenas um mo-
delo. Devido "a existéncia de poucas filogenias de grupos Ne-
otropicais, um numero maior de padrdes biogeograficos deve
ser descrito antes que um quadro geral possa ser construido.

Entre os psitacideos Neotropicais hd uma grande diversi-
dade de padrdes de distribuicdo, sendo algumas espécies ou

grupos altamente endémicos, como ocorre com o género Pyr-
rhura por exemplo, e outros amplamente distribuidos, como ¢
o caso das espécies do género Ara. Esta variedade de padroes
torna alguns grupos de psitacideos de especial interesse para
uma melhor compreenso da historia dos padroes de diversi-
ficacdo na regido Neotropical

O presente estudo tem como objetivo realizar uma compa-
ragdo espacial e temporal entre os padrdes de diversificagdo
em quatro géneros de psitacideos neotropicais para os quais
revisdes sistematicas baseadas em filogenias moleculares fo-
ram publicadas recentemente (Ribas 2004, Ribas ¢ Miyaki
2004, Ribas et al. 2005, Ribas et al. 2006, Ribas et al.) com
a finalidade de elucidar processos historicos de diversificagao
comuns aos diferentes grupos gerando assim informagdes so-
bre a biogeografia histdrica da regido Neotropical.

METODOS

Foram analisadas filogenias incluindo todas as espécies
dos géneros Gypopsitta (Ribas et al. 2005) e Pionus (Ribas
et al. 2007), incluindo 21 das 29 espécies do género Pyrrhura
(Ribas et al 2006), e incluindo todos os representantes de
uma das linhagens que compde o género Aratinga, que nao é
monofilético (ver Ribas e Miyaki 2004, Tavares et al. 2004,
2006).

Para a analise comparativa das quatro filogenias, foram
construidas, para cada grupo, matrizes contendo apenas o
grupo interno e apenas sequéncias do gene citocromo b (cit
b). Cada uma dessas matrizes foi submetida ao teste de
taxas de verossimilhanga (likelihood ratio test, Huelsenbeck
e Rannala 1997). Para cada um dos quatro grupos foi utili-
zada a topologia de Maxima Verossimilhanca (MV) obtida
no trabalho original excluindo os grupos externos. O modelo
evolutivo utilizado foi selecionado por testes hierarquicos de
taxas de verossimilhan¢a implementados no programa Mo-
deltest (Posada e Crandall 1998) para cada matriz de sequén-
cias do gene cit b. Nenhuma das matrizes foi rejeitada pelo
teste, indicando que taxas constantes de evolucdo das sequ-
éncias do gene cit b podem ser assumidas para os quatro con-
juntos de dados (Tabela 1). Os tamanhos de ramo das quatro
topologias foram reestimados com base na matriz contendo
apenas cit b. As arvores foram entfo linearizadas utilizando a

Tabela 1. Tamanho da seqiiéncia do gene citocromo b utilizada, nimero de terminais e modelo evolutivo selecionado para cada

grupo estudado.

Table 1. Size of the citochrome b sequence used, number of terminals, and evolutionary model selected for each studied group.

Pares de bases Terminais Modelo evolutivo
Aratinga 340 22 TVM+I+G
Gypopsitta 1140 29 TIN+G
Pyrrhura 1140 19 TrN+G
Pionus 1140 22 TIN+G
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opgdo “enforce molecular clock” no programa PAUP4.0b10
(Swofford 1998). Desse modo, os tamanhos dos ramos foram
re-calculados de modo que todos os terminais de cada arvore
apresentem a mesma quantidade de divergéncia a partir do
ancestral comum.

Essas arvores linearizadas foram entfo alinhadas em
uma linha de tempo comum, utilizando a taxa de 1,6% de
divergéncia por milhdo de anos como taxa de calibragdo.
A utilizag¢do de taxas evolutivas para calibracdo do relogio
molecular ¢ um procedimento controverso (Garcia-Moreno
2004, Lovette 2004). A taxa de 1,6% de divergéncia por mi-
lhdo de anos para o gene cit b foi obtida a partir do estudo de
Fleischer et al. (1998) no qual foram analisadas divergéncias
entre sequéncias desse gene em passeriformes endémicos a
diferentes ilhas do arquipélago do Havai. A calibragdo foi re-
alizada com base nas datas geologicas de formacao das ilhas.
Outros estudos baseados em registro fossil para outros grupos
de Aves chegaram "a taxa de 2% de divergéncia por milhdo
de anos (Shields e Wilson 1987, Randi 1996). Na auséncia
de registro fossil para psitacideos, a utilizagdo das taxas ¢ a
unica maneira de obter estimativas temporais, estas estima-
tivas, no entando, devem ser interpretadas com cautela. No
presente trabalho a taxa de 1,6% foi adotada por se basear em
uma datagdo geoldgica bem documentada (data de formagao
de ilhas vulcanicas), ¢ foi usada para fornecer um arcabougo
temporal aproximado.

RESULTADOS

As quatro filogenias com os tamanhos dos ramos re-esti-
mados e alinhadas em uma linha de tempo comum sdo apre-
sentadas na figura 1. A figura 2 mostra as mesmas arvores, mas
com o nome dos tdxons substituido pela regido de ocorréncia
de cada um. Entre os quatro grupos estudados, trés tém filoge-
nias bem resolvidas, a excegdo ¢ a filogenia do género Pyrrhu-
ra, na qual apenas os nos apoiando os dois principais grupos
de espécies e alguns nds dentro de cada grupo tiveram suporte
estatistico razoavel (Ribas et al 2006). Desse modo, em Pyr-
rhura, apenas dois nds bem suportados foram incluidos na dis-
cussdo da biogeografia. Na figura 2 apenas os nos relevantes
para a analise biogeografica estdo indicados por pontos.

Excluindo a diversificagdo mais basal no clado de Gypop-
sitta, todos os outros eventos de especiacdo nos grupos estu-
dados ocorreram entre 6 milhdes e 400.000 anos atras, sendo
distribuidos ao longo deste periodo de forma relativamente
uniforme. Entre os 33 eventos de especiacdo que ocorreram
nesse periodo, 14 ocorreram durante o Pleistoceno, 13 duran-
te o Plioceno e 6 no final do Mioceno.

DISCUSSAO

Divergéncias entre grupos que ocorrem em lados opostos dos
Andes. A divergéncia mais antiga entre todos os grupos estu-

dados ¢ a separacdo entre as espécies do género Gypopsitta
que ocorrem a leste ¢ a oeste dos Andes, ha cerca de 8 mi-
Ihdes de anos (Ma). Além de Gypopsitta, os géneros Pionus
e Pyrrhura incluem espécies que ocorrem a oeste dos Andes.
Em Pyrrhura, dos taxons estudados, apenas P. eisenmanni
ocorre a oeste dos Andes, na América Central. Essa espécie
faz parte do complexo picta/leucotis cuja diversificagdo teve
inicio ha cerca de 1,5 Ma. Entre as espécies de Pionus apenas
P. m. rubrigularis e P. senilis ocorrem nas terras baixas a
oeste dos Andes. P. m. rubrigularis se separou de P. m. men-
truus e de P. m. reichenowi ha ndo mais que 400.000 anos
atras, ja P. senilis se separou de P. chalcopterus ha cerca de
2 Ma. Essas datas indicam que os eventos de separag@o entre
taxons cis e trans andinos nos trés grupos ndo estdo relacio-
nados ¢ o unico que pode ser relacionado ao soerguimento da
cadeia de montanhas ¢ a diversificacdo em Gypopsitta, todos
os outros ocorreram quando os Andes ja haviam atingido sua
altura atual.

O oeste da Amazonia. A divergéncia entre as espécies de Gy-
popsitta que ocorrem no oeste (G. barrabandi e G. pyrilia)
e no leste (G. vulturina, G. aurantiocephala e G. caica) da
bacia Amazonica ¢ semelhante “a divergéncia entre Aratinga
weddelli, que ocorre no oeste Amazonico e as outras quatro
espécies do grupo. Essas divergéncias correspondem a uma
idade aproximada de 6 Ma, uma época em que grandes trans-
formagdes estavam ocorrendo no oeste Amazdnico, com o
soerguimento da cordilheira leste dos Andes causando mu-
dangas no padrdo de drenagem dos rios e um aumento da
pluviosidade (Hoorn et al. 1995), criando condigdes para o
desenvolvimento da floresta atual (Hooghiemstra e van der
Hammen 1998). O soerguimento da cordilheira leste pode
também ter causado a separagdo entre G. barrabandi e G.
pyrilia, datada por volta de 5,5 Ma, ja que fechou a conexao
entre o oeste Amazonico e o extremo noroeste da América do
Sul, onde ocorre P. pyrilia. Uma divergéncia semelhante foi
encontrada entre a espécie que ocorre na area de endemismo
Chocd, G. pulchra, e as espécies da América Central. Como
G. pulchra é a Ginica espécie do Chocé incluida nas analises
essa ¢ a Unica estimativa para o isolamento dessa regido.

A regido das Guianas. Todos os quatro grupos estudados tém
representantes na area de endemismo das Guianas. Em Gy-
popsitta ¢ em Pionus as espécies das Guianas parecem ter
sido isoladas em épocas semelhantes: Pionus fuscus ha cerca
de 4,7 Ma e Gypopsitta caica ha 4,3 Ma. Por outro lado, as
outras duas espécies das Guianas tém origem bem mais re-
cente: Aratinga solstitialis, que se separou das espécies do
sul da Amazonia e da floresta Atlantica ha cerca de 1 Ma e
Pyrrhura picta, que foi isolada dos grupos do sul hd menos
de 1,5 Ma. A principal barreira geografica entre a regido das
Guianas e o resto da América do Sul sdo os rios Amazonas e
Negro, o que torna a fauna dessa regido suscetivel a altera-
¢oes do nivel do mar, que podem ter levado a diferentes ci-
clos de contato e isolamento com a faunda do sul e do oeste.
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Figura 1. Arvores linearizadas dos quatro grupos estudados. Linha inferior indica o tempo de acordo com a taxa de 1,6% de

divergéncia por Ma.

Figure 1. Linearized trees for the four studied groups. Time line was constructed using the rate of 1.6% divergence per million years.
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Figura 2. Arvores linearizadas dos quatro grupos estudados com os taxons substituidos pelas respectivas areas de ocorréncia.
Linha inferior indica o tempo de acordo com a taxa de 1,6% de divergéncia por milhdo de anos. Pontos indicam os nos consid-
erados para a analise biogeografica.

Figure 2. Linearized trees for the four studied groups with taxon names replaced by areas in which each taxon occurs. Timeline constructed
using the rate of 1.6% divergence per million years. Dots indicate the nodes that were used in the biogeographical analysis.
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Relagoes entre a fauna Amazonica e Atldntica. Taxons endémi-
cos da floresta Atlantica sdo encontrados em trés dos grupos
estudados. Tanto em Aratinga quanto em Pyrrhura o grupo
irmdo dos grupos Atlanticos ocorre no sudeste da Amazonia,
sendo que a divergéncia entre eles é datada em 570.000 anos
atras em Aratinga (separacdo entre A. jandaya e A. aurica-
pilla) e por volta de 1 e de 1,5 Ma em Pyrrhura (separagio
entre P. leucotis/P. griseipectus € P. amazonum/P. snethlageae
e separagdo entre P. frontalis ¢ P. perlata/P.lepida/P.molinae
respectivamente). Em Pionus um dos taxons Atlanticos, P. m.
reichenowi, apresenta divergéncia genética muito baixa em
relacdo aos grupos Amazonico e Centro Americano, tendo di-
vergido deles hd menos de 400.000 anos.

Atualmente, as florestas Amazonica e Atlantica sdo separa-
das por um corredor de vegetagdo aberta e seca, que impede o
contato entre fauna e flora restritas a regides florestais (Olivei-
ra-Filho e Ratter 1995). Diversos taxons possuem populagdes
Amazonicas e Atlanticas, atualmente separadas pela regido
seca (Rizzini 1963, Andrade-Lima 1982, Mori 1989), e muitos
grupos de espécies apresentam representantes nas duas flores-
tas. Essas observagdes sugerem que as duas florestas podem
ter sido continuas no passado ou que podem ter existido corre-
dores florestais, mais importantes que as florestas de galeria
atuais, que as conectavam (Bigarella ef al. 1975, Vivo 1997,
De Oliveira et al. 1999, Costa 2003).

Os resultados apresentados acima apontam para conta-
tos recentes entre grupos Atlanticos e Amazonicos, princi-
palmente do sudeste da Amazodnia. A principal barreira atual
entre essas duas regides ¢ a caatinga, no nordeste do Bra-
sil. Apesar de a caatinga apresentar uma vegetacdo com alto
grau de endemismo e adaptada a condi¢des de seca (Mares et
al. 1985), existem semelhangas com a vegetacdo Amazonica
(Prado e Gibbs 1993). Além disso, ha enclaves de florestas
mais umidas (brejos) ou florestas de galeria que contem espé-
cies relacionadas ‘as das florestas umidas (Oliveira-Filho e
Ratter 1995).

Auler et al. (2004) apresentam evidéncias geoldgicas de
que a regido que hoje ¢ coberta pela caatinga teve periodos
consideravelmente mais imidos que o atual durante o Pleisto-
ceno (a partir de 900.000 anos atras). Esses autores sugerem
que a expansdo das florestas no nordeste do Brasil foi um
fendmeno regional em larga escala, e que a troca de elementos
da fauna e da flora entre Amazonia e floresta Atlantica pode
ter ocorrido por conexdes florestais bem mais pronunciadas
do que se pensava antes.

Esses resultados geoldgicos combinados com as datas re-
centes encontradas para a divergéncia entre espécies das duas
florestas sugerem que as alteragdes climaticas postuladas para
o Pleistoceno (Haffer 1969, 1993, 1997) realmente influencia-
ram a distribuigdo espacial das florestas.

Ciclos climaticos no Pleistoceno e a diversificagdo da fauna
Amazonica. Os ciclos climaticos durante o Pleistoceno po-
dem também estar relacionados a divergéncias entre tdxons
de diferentes areas de endemismo na Amazonia, como as di-

vergéncias entre Gypopsitta vulturina € Gypopsitta aurantio-
cephala (cerca de 780.000 anos atras) e entre Pyrrhura ama-
zonum € Pyrrhura snethlageae, que sdo muito recentes e, no
caso de amazonum/snethlageae, aparentemente incompletas.

CONCLUSAO

Em geral, os resultados obtidos revelam que os grupos
estudados se diversificaram principalmente ao longo dos ul-
timos 6 Ma. As causas dos diferentes eventos de especi¢do
parecem estar relacionadas principalmente a eventos tectoni-
cos, muitos deles relacionados ao soerguimento dos Andes. Os
eventos de diversificagdo mais recentes parecem estar asso-
ciados principalmente a alteragdes climaticas. Desse modo, a
historia contada por esses grupos aponta para um periodo longo
e constante de diversificagdo associada a evolugdo geologica
do continente, seguido de uma série de altera¢des climaticas
que causaram novos eventos de especia¢do e originaram o0s
padrdes de distribuicdo encontrados atualmente.
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