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RESUMO

Apresentamos uma revisdo de estudos recentes sobre a histdria evolutiva de passaros da familia Pipridae. Os
piprideos estdo expostos a forte pressdo de sele¢do sexual, dado seu sistema reprodutivo de leques poliginicos.
Com isso, damos énfase aos efeitos da sele¢ao sexual nos padroes de distribuicao geografica, utilizacdo de habitat
e em aspectos do comportamento reprodutivo de populagdes e espécies, apresentando o sistema de Lepidothrix
coronata como estudo de caso. Enquanto estudos filogeograficos indicam consideravel estrutura genética entre
populacGes de piprideos, estudos em escala populacional investigam aspectos de sele¢éo sexual, como os efeitos
da organizacdo social e espacial no desvio do sucesso reprodutivo entre machos, bem como sobre a evolugéo de
cortes e plumagens elaboradas em machos. Estes dados indicam que a selecdo sexual ndo somente é responsavel
pela elaboracdo morfoldgica e comportamental na familia, como também contribui para a diferenciacéo entre
historias de vida em linhagens evolutivas. Investigar padrdes de variacdo morfoldgica e comportamental, bem
como aspectos da organizacao social e espacial em populacées, portanto, nos permitird compreender melhor a
historia demografica das espécies da familia. Sao escassos ainda estudos que comparem repertorios e sucesso
reprodutivo entre machos, ou que investiguem como caracteristicas do habitat afetam as preferéncias de fémeas
em escala local. Em escala regional, estudos em zonas de contato, por exemplo, oferecem oportunidade para
compreendermos a importancia da variacdo em preferéncia de fémeas e intera¢6es entre machos na disseminacéo
de genes em introgressao. Assim, compreenderemos a relevancia da selecéo sexual para a formacéo de linhagens
evolutivas independentes e, portanto, para a diversificacdo taxondmica na familia.
Palavras-chave: Biogeografia, selecdo sexual, poliginia de leques, tangaras, tamanho efetivo de populagdes.

ABSTRACT

MANAKIN (AVES: PIPRIDAE) DIVERSITY IN THE AMAZON: SEXUAL SELECTION,
ECOLOGY AND EVOLUTION. We present a review of recent studies about the evolutionary history of birds
of the family Pipridae, commonly known as manakins. Birds of this family usually face strong sexual selection,
due to their polygynic lekking breeding system. We focused on the effects of sexual selection on geographical
distribution patterns, habitat utilization and reproductive behavior in populations and species, using the species
Lepidothrix coronata as a case study. Whereas phylogeographical studies point to considerable genetic structure
among populations within species in the family, intra-population studies reveal how the strength of sexual
selection, by means of variation in male reproductive success, is affected by social and spatial organization
at leks, and how elaborate courtship displays and plumage coloration may evolve. Sexual selection is herein
suggested not only to have resulted in great morphological and behavioral complexity in the family, but also to
have contributed to the differentiation of life histories among different evolutionary lineages. Further studies
of the variations in morphological and behavioral traits in the family, as well as studies on the social and spatial
structure within populations, will provide a better understanding of the demographic history of these species.
Few studies have correlated the behavioral repertoire of males with reproductive success or have evaluated the
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relevance of habitat characteristics to female preference, which will provide valuable data on a local scale. On
a regional scale, studies focusing on contact zones would offer ways to understand, for example, the effects of
variation in female preferences and male-male interactions on patterns of introgression. Taken together, these
approaches would reveal the importance of sexual selection for the evolution of independent evolutionary
lineages and, as such, for taxonomic diversification in the family.

Keywords: Biogeography, sexual selection, lek polygyny, piprids, effective population size.

RESUMEN

DIVERSIDAD DE SALTARINES (AVES: PIPRIDAE) AMAZONICOS: SELECCION SEXUAL,
ECOLOGIA 'Y EVOLUCION. Presentamos una revision de estudios recientes sobre la historia evolutiva
de las aves de la familia Pipridae, cominmente conocidos como Saltarines. Los Pipridos estan sometidos
a una fuerte presion de seleccion sexual, debido a su sistema reproductivo de lek poliginicos. Por lo tanto,
dimos énfasis a los efectos de la seleccion sexual sobre los patrones de distribucion geografica, uso de habitat
y comportamiento reproductivo de poblaciones y especies, presentando el sistema de Lepidothrix coronata
como estudio de caso. Mientras que estudios filogeograficos muestran una estructura genética considerable
entre poblaciones de especies de esta familia. Estudios a escala poblacional investigan aspectos de la seleccién
sexual, como el efecto de la organizacion social y espacial sobre la desviacion en el éxito reproductivo de
los machos, asi como la evolucion de cortejos y plumajes elaborados en machos. Estos datos indican que
la seleccion sexual no solamente es responsable de la complejidad morfoldgica y de comportamiento en la
familia, sino que también contribuye a la diferenciacion de historias de vida dentro de linajes evolutivos.
Investigar patrones de variacion morfoldgica y de comportamiento, asi como aspectos de la organizacion
social y espacial de las poblaciones, por lo tanto, nos permitird comprender mejor la historia demografica
de las especies de la familia. Aun son escasos los estudios que comparan repertorios de cantos y éxito
reproductivo entre machos, y como las caracteristicas del habitat influencian las preferencias de las hembras
a escala local. A escala regional, estudios en zonas de contacto, por ejemplo, nos ofrecen una oportunidad
para entender la importancia de la variacion en las preferencias de las hembras y las interacciones entre
machos en la diseminacion de genes en introgresion. Del mismo modo, comprenderemos la relevancia de la
seleccion sexual para la formacion de linajes evolutivos independientes y, por lo tanto, para la diversificacion
taxondémica en la familia.
Palabras clave: Biogeografia, seleccion sexual, lek poliginicos, tangaras, tamafio efectivo de poblaciones.

INTRODUCAO

Os piprideos (Aves: Pipridae) habitam ambientes
florestais de toda a regido neotropical. Estes passaros
sdo relativamente diversos taxonomicamente, repre-
sentando cerca de 50 espécies, dependendo da classi-
ficacdo (Snow 2004). Sdo frugivoros de sub-bosque,
sendo sobretudo conhecidos pelo tipico sistema
reprodutivo de leques poliginico (Snow 1963a, Sick
1967). Neste sistema, machos mantém seus territo-
rios agrupados e exibem dangas nupciais elaboradas,
acompanhadas de vocalizacOes especializadas e sons
ndo vocais (“mecénicos”, Prum 1998), para atrair
um maior numero de fémeas, as quais ndo recebem
recursos além do sémen e se encarregam da nidifi-
cacdo e cuidado parental (Bradbury & Gibson 1983,
Andersson 1994, Prum 1998).
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A evolucdo de leques estéa centrada em estratégias
gue maximizem o sucesso reprodutivo de fémeas por
facilitar o acesso e comparagdo entre machos, como
qguando estes se agregam espacialmente (Bradbury
& Gibson 1983, Hoglund & Alatalo 1995). Uma vez
que a selecdo de parceiros reprodutivos é facilitada
em agregacdo, espera-se que a organizacao espacial,
bem como a sincronia temporal em reproducdo e
as caracteristicas sociais (ex., dominancia entre
machos) de leques influenciem também o desvio
em sucesso reprodutivo entre machos, e, portanto, a
magnitude da selecdo sexual (Foster 1983, Shuster
& Wade 2003, Tori et al. 2008). A forte pressao de
selecdo sexual observada na familia provavelmente
explica o dimorfismo sexual acentuado da maioria
das espécies, em que machos apresentam plumagens
de cores vibrantes e fémeas sdo esverdeadas (Snow
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1963a, Prum 1990, Snow 2004). Observa-se ainda
consideravel diversidade morfoldgica entre espécies
de piprideos, inclusive entre espécies proximamente
aparentadas, 0 que tem sido atribuido a distintos
mecanismos de selegdo sexual por preferéncia de
fémeas (Prum 1997, revisdo em Andersson 1994).

Espécies de piprideos apresentam em geral
amplas distribuicdes geograficas e densidades
populacionais elevadas (Ridgely & Tudor 1994,
Snow 2004), sendo encontrada na regido amazonica
a maior riqueza de espécies (ca. 26) por bioma ou
ecorregido do neotrdpico (Ancides & Peterson 2006).
Na Amazobnia, 0s piprideos integram os exemplos
classicos de grupos de espécies, filogeneticamente
proximas, com distribuigBes parapatricas, sendo
estas muitas vezes delimitadas por rios das principais
bacias hidrograficas da regido (Haffer 1974). Este
padrdo, juntamente com a marcante diferenciacdo
morfoldgica entre espécies revela uma excelente
oportunidade para estudos sobre diversificacdo
biolégica em escala micro- e macroevolutiva, uma
vez que diferencas em comportamentos de corte,
incluindo vocalizacBes e sons mecanicos, bem
como em plumagens ornamentais podem reforcar o
isolamento reprodutivo entre populacdes divergentes
(Andersson 1994, Prum 1997).

A consideravel estrutura genética encontrada entre
populacdes de piprideos sugere relevancia do desvio
em sucesso reprodutivo entre machos para a historia
demografica, e portanto para a filogeografia, de
espécies da familia (Cheviron et al. 2005, Francisco et
al. 2006, 2007). Por fim, a presenga de zonas de contato
com introgressdo genética mediada por variagdo em
preferéncia de fémeas (Brumfield et al. 2001, Stein
& Uy 2006) sugere uma contribuicdo marcante da
selecdo sexual na historia evolutiva da familia.

Propomos ilustrar como a compreensao de padrdes
biogeograficos, em escala regional, pode ser facilitada
por estudos em escala populacional que enfatizem
compreender as particularidades comportamentais em
um grupo com caracteristicas como distribuicdo de
individuos agregada, variagao social em uso espacial,
exibicdo de cortes e sinais visuais elaborados e,
sobretudo, desvio acentuado em sucesso reprodutivo
entre machos. Apresentamos exemplos do sistema
de Lepidothrix coronata, uma das cinco espécies
representantes do género na Amazénia brasileira,
com ampla distribui¢do geografica e consideravel

variacdo em plumagem e também, possivelmente, em
comportamento de corte.

BIOGEOGRAFIA
DISTRIBUICAO GEOGRAFICA

Os piprideos distribuem-se por cerca de dois-
tercos da regido Neotropical, atingindo sua maior
diversidade na regido amazonica (Ancides & Peterson
2006). Mais da metade das espécies da familia sdo
encontradas, sobretudo, ao norte do rio Negro e entre
0s rios Xingu e Purus, no Brasil, e na regido entre os
rios Madre de Dios, na Bolivia, e Marafon, ao norte do
Peru. As regides de maior diversidade de piprideos na
Amazobnia coincidem, em linhas gerais, com as areas
de endemismo denominadas Imeri, Pard, Rondbnia
e Inambari designadas em Cracraft (1985), segundo
resultados de Ancides & Peterson (2006). Conforme
descrito em Ridgely & Tudor (1994), Sick (1997) e
Snow (2004), os piprideos habitam variados ambientes
florestais €, na Amazonia, ocorrem em sua maioria em
florestas de terra firme, sendo também encontrados em
campinaranas (ex., Dixiphia pipra, Pipra rubrocapilla,
Heterocercus, Neopelma chrysocephalum, Xenopipo),
bem como em florestas alagaveis (ex., Heterocercus,
Pipra filicauda e P. aureola). Adicionalmente,
algumas espécies ocorrem em areas sob influéncia
de regides extra-amazoénicas, como 0s Andes (ex.,
Machaeropterus striolatus), montanhas da América
central (ex., L. coronata), o Cerrado (ex., Chiroxiphia
pareola) e a Mata Atlantica (ex., D. pipra).

HISTORIA EVOLUTIVA

A sistematica da familia ainda encontra-se
incompleta, havendo estudos complementares que
apresentam relagdes filogenéticas sempre
congruentes, e que ndo representam todos os tdxons
da familia (Prum 1990, 1992, Régo et al. 2007).
Porém, as relacdes entre espécies dos géneros Pipra e
Lepidothrix estdo relativamente bem resolvidas, assim
como o posicionamento basal do clado Corapipo-
Masius-llicura (Prum 1990, 1992; Cheviron et al.
2005, Régo et al. 2007).

Os rios e interflavios da Amazdnia delimitam
a distribuicdo de varias espécies de piprideos na
regido (ex., P. rubrocapilla e P. erythrocephala, L.
iris e L. nattereri, L. coronata; Haffer 1992, Cracraft

nem
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& Prum 1988, Cheviron et al. 2005, Régo et al.
2007), reforgando as &reas de endemismo de grandes
interflavios descritas para muitas aves amazodnicas
(Haffer 1974, Chapman 1917, Sick 1967, Cracraft
1985, Capparella 1988, 1991). O numero crescente
de estudos indica que a histéria evolutiva da fauna
amazonica nao é explicada por um fator apenas, e
que diferentes fatores (ex. barreira de rios, histéria
geoldgica, variacBes climaticas do Quaternario,
intrusdes marinhas, revisdo em Haffer e Prance 2001)
influenciaram a diversificagdo em sistemas faunisticos
distintos (Patton & Silva 1998, Cohn-Haft 2000, Aleixo
2004, Cheviron et al. 2005). Padrdes de diversificagdo
taxondmica poderiam incluir ainda fatores pouco
enfatizados em estudos sobre a evolucdo da biota
amazonica, como diferencas ecolégicas, relacionados
a utilizacdo do hébitat (MacArthur 1972, Endler
1977) e variagdes comportamentais que influenciem
a comunicagdo intraespecifica, sobretudo durante a
reproducdo (Endler 1992, Andersson 1994).

A falta de conhecimento sobre a historia evolutiva
se explica, parcialmente, pelo fato que apenas
recentemente a filogeografia molecular, ou historia
evolutiva de linhagens génicas, entre populacdes
de uma espécie (Avise 2000), comecou a ser
utilizada como ferramenta para o teste de hipbteses
biogeograficas sobre a biota amazodnica, incluindo
anfibios (Gascon et al. 1998, 2000), aves (Hackett
1996, Bates 2000, 2001, Bates et al. 1999, 2004,
Cohn-Haft 2000, Marks et al. 2002, Aleixo 2004,
Sardelli 2005) e mamiferos (Patton et al. 1994, 1997,
2000). Estes estudos avaliaram a histéria evolutiva de
linhagens génicas entre popula¢es de uma ou varias
espécies, enquanto poucos estudos com passeriformes
(ex., Aleixo 2004, Cheviron et al. 2005) abordaram a
historia demografica de populagoes, devido sobretudo
a necessidade de se amostrar um grande nimero de
individuos. Além de importantes para a compreensao
de processos biogeograficos, estudos filogeograficos
nos permitem compreender processos microevolutivos
associados a diversificagdo de caracteristicas
ecoldgicas, morfolégicas e comportamentais em
espécies que, em ultima instancia, afetam o desvio no
sucesso reprodutivo entre machos de uma populacéo
(ex., Francisco et al. 2006, 2007).

O género Lepidothrix é composto por oito
espécies reconhecidas atualmente, das quais seis sdo
encontradas na regido amazonica (Snow 2004). Estas
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espécies diferem no tamanho de suas distribuicdes e
apresentam padrdes de distribuicdo parapétrica entre
espécies. Essas espécies também sdo distintas em
morfologia e seu comportamento ainda relativamente
pouco conhecido (Prum 1994, Snow 2004). Dada
existéncia de hipodteses filogenéticas incluindo
espécies do género, bem como géneros proximos
(Prum 1990, 1992; Régo et al. 2007; ver Cheviron et
al. 2005), o género representa uma boa oportunidade
para estudos em escala macro- e microevolutivas que
tenham como objetivo elucidar aspectos ndo somente
biogeograficos mas também associados a selecdo
sexual na familia.

NICHOS ECOLOGICOS

A modelagem de nichos ecoldgicos aplicada ao
estudo de distribui¢des geograficas € uma ferramenta
util em biogeografia, reunindo aspectos historicos
e ecolégicos que determinam a distribuicdo de
espécies (Soberdn & Peterson 2005). Assumindo que
nichos ecoldgicos representam as associacGes das
necessidades fisioldgicas e a distribuigdo geografica de
espécies (sensu Grinnel 1917, 1924; as modificagdes
de Hutchison 1957 e MacArthur 1972 incluem o papel
de espécies em comunidades), estes sdo modelados
a partir de dados climaticos, topograficos e da
vegetacdo representativos dos pontos de ocorréncia
conhecidos para um determinado taxon. Alguns
estudos indicam que para Varios taxons, incluindo
0s piprideos, nichos ecoldgicos sdo amplamente
conservados entre espécies irmas (Peterson et al.
1999, Rice et al. 2003, Martinez-Meyer et al. 2004;
Ancides & Peterson 2006), sugerindo que eventos
de especiacdo comumente ocorrem na auséncia de
variacBes ecoldgicas. Excecdes a esta generalizacao
apresentam oportunidades para investigar as rapidas
transi¢Oes ecologicas.

Os piprideos ocupam nichos ecoldgicos caracte-
rizados sobretudo por elevadas temperaturas e preci-
pitacdo, caracteristico de florestas de planicies, com
algumas espécies ocorrendo em condi¢Bes mais
frias e secas. Os casos extremos sdo representados
por espécies que ocupam vertentes dos Andes (ex.,
Chiroxiphia boliviana) e areas extremamente quentes
e umidas da Amazonia ocidental e Choco (ex.,
Heterocercus aurantiivertex, Manacus vitellinus),
segundo Ancides & Peterson (em revisao).
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O clado formado por Corapipo, Masius e llicura
(sensu Prum 1990, 1992) apresenta nichos amplamente
conservados entre espécies, enquanto espécies do
género Lepidothrix apresentam nichos relativamente
diferenciados (Ancides & Peterson, em revisao), suge-
rindo que mecanismos de diferenciacdo taxondmica
em Lepidothrix podem estar associados a utilizagdo
de gradientes ecoldgicos ou a uma alta flexibilidade
ambiental entre populagdes de suas espécies.

Porém, a frequente similaridade em nichos
ecoldgicos entre espécies irmas da familia, bem como
a baixa ocupacdo da area de distribuicdo potencial
observada em Ancides & Peterson (em revisdo),
corroboram resultados de estudos moleculares (Régo
et al. 2007, Cheviron et al. 2005) e indicam rios
como barreiras a dispersdo de piprideos (Wallace
1852, Haffer 1974). A observagdo de que existe
um fraco sinal filogenético em grupos de espécie de
piprideos amazénicos com distribui¢ces sobrepostas
(Régo et al. 2007) indica que fatores vicariantes sao
os principais delineadores das distribuicBes atuais de
espécies da familia, incluindo aqueles que envolvem
diferenciacdo ecolégica em alopatria. Modelos
de gradiente ecoldgico (Endler 1977) entretanto
ndo podem ser descartados em Lepidothrix, sendo
necessarios mais dados sobre variacdo ecologica,
por exemplo, na regido ao sul do rio Solimdes na
distribuicdo de L. coronata.

Uma vez que o género Lepidothrix representa
uma excecdo na familia quanto ao padrdo de
diferenciagdo ecoldgica, mesmo dentro da bacia
Amazobnica, este grupo representa um caso exemplar
para estudos sobre os efeitos da variacao ecoldgica na
diversificacdo taxondmica, bem como em processos
microevolutivos como a origem e manutencdo da
variacdo em plumagem em L. coronata.

Associacdes entre o habitat utilizado e a coloracédo
da plumagem, por exemplo, vém sendo indicadas
como um fator importante na evolu¢do morfoldgica
em Pipridae e aves em geral (Endler & Théry 1996,
Uy & Endler 2004, Stein & Uy 2006a,b; Tori et al.
2008). Porém resultados recentes indicam fraca
influéncia das condi¢des ambientais na sinalizagdo
utilizada durante a comunicacdo intraespecifica em
piprideos do clado Corapipo-Masius-Ilicura (Ancides
2005, Ancides & Prum 2008) e para sairas do género
Tangara (Aves: Thraupidae, Stoddard & Prum 2008).
Assim, o habitat utilizado para exibicdes poderia

afetar a sinalizacdo através do uso de palcos com
coloragdo diferenciada ou através do comportamento
de jardinagem, caso este modifique as caracteristicas
colorimétricas do substrato contra o qual individuos
devam ser visualizados (ex., em Corapipo [Prum
1986], Masius [Prum & Johnson 1997], e Manacus
[Uy & Endler 2004]).

FILOGEOGRAFIA E HISTORIA DEMOGRAFICA
EM Lepidothrix coronata

Entre as espécies do género, L. coronata possui
a mais ampla distribuicdo geografica (e de fato uma
das mais amplas na familia), além de apresentar um
dos casos mais marcantes de variagdo geografica
em coloragdo de plumagem de machos (Hellmayr
1929, Snow 2004) e uma complexa historia evolutiva
(Cheviron et al. 2005, 2006).

Dados recentes (Cheviron et al. 2005) e deste
estudo indicam uma possivel area de contato entre
linhagens distintas, com plumagens diferenciadas,
em extensdo consideravelmente maior do que
aquela descrita em Hellmayr (1929, Figura 1). Estes
resultados sugerem que a selecdo sexual pode estar
influenciando a distribui¢do de populacdes desta
espécie, sobretudo ao sul do rio Solimdes. Variaces
em preferéncia de fémeas, por exemplo, poderiam
explicar esta diferenca em plumagem, conforme
observado na zona de contato entre espécies de
Manacus da América Central (Brumfield et al. 2001,
Stein & Uy 2006a).

Analises sobre a historia demografica da espécie
(Tabela 1) indicam que a fragmentacdo alopétrica e
expansao demograficaexplicam sua historiaevolutiva,
tanto em clados formados por populacdes distribuidas
perifericamente na Amazénia (Cheviron 2005),
guanto em grupos de populagdes destes mesmos
clados localizados na Amazonia brasileira. Utilizando
clados definidos através de andlises filogenéticas de
Méaxima Parcimbnia e Maxima Verossimilhanca,
com 633pb do gene mitocondrial Cyt-b, estas analises
indicam que os rios Negro e Japurd representam
barreiras primarias (ex., associadas diretamente a
causa da separacao entre linhagens) a distribuigdo de
populagdes. Resultados do presente estudo, aliados
as informagdes contidas em Cheviron et al. (2005),
indicam uma histéria evolutiva estavel para grupos de
populacgdes delimitadas por esses rios.
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Figura 1. Distribuico de formas de plumagem de Lepidothrix coronata na Amazdnia: (a) historica, interpretado de Hellmayr (1929) e (b) atual,
adaptado de Cheviron et al. 2005 e conforme o presente estudo (circundado em vermelho), reconstruido a partir de observaces em campo e inspegéo
de peles de museu e suas etiquetas.

Figure 1. Distribution of plumages (a) interpreted from historical records (Hellmayr 1929) and (b) according to field observations and museum skins
and labels (Cheviron et al. 2005, and present study, in red).

Por outro lado, o clado representado por popula-
cOes de plumagens mistas (entre rios Ucayali no Peru,
e Madeira, ao sul do Solimdes) apresenta historia de
expansdo demografica recente, tipica de distribui¢cdes
ao longo de barreiras secundarias. Barreiras secun-
darias seriam resultantes por exemplo de isolamento
de populagdes por fatores ecoldgicos e climaticos,
seguido por colonizacdo ou re-invasao de areas adja-
centes as barreiras apos diferenciacdo em alopatria
(revisdo em Cheviron et al. 2005). Estes dados sdo
compativeis ainda com padrfes genéticos esperados
em zonas de contato, como aquela sugerida por
Hellmayr (1929).

SELECAO SEXUAL EM POPULACOES
ESTRUTURA ESPACIAL
E ORGANIZACAO SOCIAL

A evolucdo de leques esta centrada em estratégias
gue maximizem o sucesso reprodutivo de fémeas por
facilitar o acesso e comparacdo entre machos, como
guando estes se agregam espacialmente (Foster 1983,
Hoglund & Alatalo 1995). Uma vez que leques sao
sistemas reprodutivos ndo baseados em recursos
(Lill 1976, Bradbury & Gibson 1983), a variacdo na
qualidade de territorio entre machos deve ter pouca
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influéncia na escolha de fémeas. Assim, leques
oferecem uma boa oportunidade para estudos sobre o0s
efeitos da distribuicdo e uso espacial na variacdo em
sucesso reprodutivo, na auséncia de variaveis como a
qualidade territorial (Duraes et al. 2007).

Uma caracteristica marcante de sistemas de leques
poliginicos é a grande diferenca entre machos em seu
sucesso reprodutivo (ex., Payne 1984, Mackenzie
et al. 1995, e nos piprideos Chiroxiphia, McDonald
1989, McDonald & Potts 1994, Duval 2007; Pipra,
Tori et al. 2008; ver também Durées et al. 2008), ainda
gue ja tenham sido relatados casos de baixo desvio
entre machos em outros sistemas (ex., Lanctot et al.
1997, Lank et al. 2002). Estudos recentes indicam que
padrdes de distribuicdo e uso espacial podem apre-
sentar consequéncias diretas para 0 sucesso reprodu-
tivo de individuos (ex., Formica et al. 2004). Hipo-
teses explicando tais efeitos incluem as caracteris-
ticas temporais, espaciais e sociais de leques. Assim,
a sincronia reprodutiva e a agregacao espacial entre
fémeas, bem como a distancia entre leques e o nivel
de interacOes sociais e de hierarquias explicariam a
variacdo em sucesso reprodutivo de machos em leques
poliginicos (Foster 1983, Shuster & Wade 2003).

VariagOes nas caracteristicas espaciais e de uso
de hébitat em piprideos simpatricos da Amazoénia
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Tabela . Analises de variagdo genética e historia demografica dentro e entre clados (grupos de populagdes) definidos em analises filogenéticas:
% de distancia genética entre haplétipos, no programa MEGA 4, estrutura genética (Fst, Nei 1987, no programa Arlequim 3.1.1.), diversidade
nucleotidica (pi-n, Nei 1987, no programa MEGA 4), teste de expansdo demografica rapida (Fu’s Fs; r e R2, Romis-Onsins & Rozas 2002
e Harpending 1994, no programa DnaSP 4).

Table I. Analyses of genetic variation and demographic history within and among clades recovered in phylogenetic analyzes: % genetic distance
among haplotypes, in MEGA 4, genetic structure (Fst, Nei 1987, in Arlequim 3.1.1.), nucleotidic diversity (pi- &, Nei 1987, in MEGA 4), test of fast
demographic expansion (Fu’s Fs; r e R2, Romis-Onsins & Rozas 2002 and Harpending 1994, in DnaSP 4).

Comparagéo nloc. nindiv. % Dist. Gen. Fst  Pi (n) (SE) r P(M R, P(R,) FuskFs
(SE)

Dentro de clados

rio Negro mg. esquerda 3 5 0.8 (0.3) - 0.008(0.003) 0.68 0.88 040 0.93 3.36

rio Negro mg. direita 5 8 0.7 (0.2) - 0.007(0.002) 011 021 040 1.00 -2.61

Interflavio Juami-Japura 2 5 0.10 (0.3) - 0.002 (0.001) 035 054 024 015 -0.83

Interflivio Jurua-Madeira 6 12 0.2 (0.1) - 0.002(.001) 0.75 0.96 0.28 0.74 0.43

Total 16 30 0.2 (0.1) - 0.027(0.005) - - - - -

Entre clados

rio Negro esq vs. rio Negro dir. 8 13 1.3(0.5) 0.45 - - - - - -

rio Japura dir. vs. rio Solimdes 8 17 3.5(0.9) 0.95 - - - - - -

dir.

(rio Japura dir. + interflavio 16 30 4.1(0.9) 0.61 - - - - - -

Jurua-Madeira) vs.
(rio Negro dir. + rio Negro esq.)

equatoriana (D. pipra, P. filicauda, L. coronata)
explicaram a variagdo no sucesso reprodutivo
entre machos, demonstrando como processos em
escala populacional podem influenciar a variancia
em sucesso reprodutivo entre machos e, em Gltima
instancia, a direcdo e magnitude da selecdo sexual
em escala evolutiva (Tori et al. 2008). Os resultados
indicam que uma maior agregacdo de fémeas, maior
taxa de encontro de machos e maior dominéncia entre
machos sdo associados a maiores desvios no sucesso
reprodutivo entre esses.

Dentre os varios modelos, ndo exclusivos,
propostos para explicar a evolucao, e particularmente
a distribuicdo espacial de leques (ex., Show 1963a,
Bradbury 1981, Bradbury & Gibson 1983, Beehler &
Foster 1988, Westcott 1997, revisdo em Andersson
1994), a hipotese de “hot-spots” (Bradbury & Gibson
1983, Bradbury etal. 1986, 1989) tem sido investigada
recentemente. Estudos avaliaram a associacao entre a
localizacdo de leques e a disponibilidade de recursos,
sejam estes fémeas, como recursos dinamicos (ex.,
Durdes et al. 2007), ou alimento, como recurso
estatico (Ryder et al. 2006).

Ao investigar a disponibilidade de frutos compo-
nentes da dieta de piprideos amaz6nicos (D. pipra,
P. erythrocephala e P. filicauda), Ryder et al. (2006)
demonstraram que leques dessas trés espécies encon-

travam-se em locais com maior biomassa de plantas
e maior numero de frutos maduros do que em locais
sem leques. Tal estudo demonstrou assim que leques
podem conter mais recursos alimentares, o que poderia
atrair uma maior quantidade de fémeas e contribuir
para o sucesso reprodutivo dos machos.

Durdes et al. (2007), entretanto, demonstraram
que a distribuicdo de leques em L. coronata ndo esta
associada a locais com maior sobreposicao de fémeas.
Apesar de leques da espécie serem encontrados em
areas de “hot-spots” de fémeas, leques com maior
numero de machos localizavam-se fora destas &reas.
O estudo sugere que a segregacdo espacial observada
entre sexos seja explicada por preferéncia de habitat
diferenciada entre machos e fémeas. Podemos esperar
que a selecéo de habitats em fémeas seja mais impor-
tante no sentido de diminuir a predacdo dos ninhos,
enquanto que em machos esteja mais direcionada para
escolher ambientes adequados para a exibi¢édo sexual
e gque permitam a segregacdo ecologica entre dife-
rentes espécies de piprideos (Loiselle et al. 2007).

COMPORTAMENTO DE CORTE
EM Lepidothrix coronata

Os comportamentos de corte exibidos por machos
de piprideos em leques representam provavelmente
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uma das caracteristicas mais marcantes da familia
(Darwin 1871, Snow 1963a, Sick 1967). O repertério
comportamental de corte é variado entre as espécies
de piprideos, e contém informagoes filogenéticas que
podem ser utilizadas para reconstruir a historia evolu-
tiva da familia (Prum 1990, 1994, Bostwick 2000).
Dessa forma descri¢des do comportamento de corte de
espécies, bem sobre a variagdo geografica entre popu-
lacOes podem auxiliar na compreenséo da sistematica
da familia, e permitir inferéncias sobre processos de
diversificacdo taxondmica através de sele¢cdo sexual.
Estudos comparativos do comportamento de corte
permitirdo testes sobre fatores ecologicos que influen-
ciem a evolucgdo e a variacdo comportamental entre
espécies e populacdes (Martins 1996).

Estudos comportamentais foram realizados recen-
temente em trés populagdes distintas de L. coronata.
A primeira populagdo, do grupo L. c. coronata, foi
estudada por trés anos na Reserva Tiputini, Equador
(R. Durées, em revisdo); e as outras duas populagdes,
do grupo L. c. carbonata, foram estudas na regido
do baixo rio Preto, margem esquerda do rio Negro
(M.C. Cerqueira et al. dados ndo publicados), e no
Parque Nacional do Jau, margem direita do rio Negro
(M. Anciaes, observ. pess.). As observacgdes indicam
complexidade comportamental para a espécie, tota-
lizando ca. 16 elementos, entre vos estereotipados,
vocalizagbes e posturas, usadas em contextos de
exibicOes para fémeas, interacOes entre machos, e
defesa territorial entre os trés estudos. Indicam ainda
que o repertério de corte de L. coronata apresenta
elementos exclusivos a espécie (ex., “gangorra”,
“bandeira”), bem como elementos compartilhados
exclusivamente com outras espécies do género (ex.,
“giro lateral”, “v6o S de costas”) e elementos simi-
lares aqueles exibidos por outros géneros (ex., “vdo
borboleta“, “cambalhota®) (Tabela Il, Figura 2).

Os resultados comportamentais apresentados
corroboram observagdes anteriores (Prum 1990, 1992;
Bostwick 2000) de que o comportamento de corte em
piprideos ¢ diverso, apresentando sinal filogenético, e
que cada espécie apresenta elementos exclusivos (i.e.
autapomorfias). Assim, ndo somente podemos corro-
borar a monofilia do género, como podemos inferir
gue L. coronata esta sujeita a forte presséo de selegé@o
sexual. Estudos complementares sobre o repertério de
corte de espécies do género permitirdo avaliar ainda
se a complexidade comportamental de L. coronata

Oecol. Bras., 13(1): 165-182, 2009

reflete o posicionamento filogenético basal em seu
clado (formado por L. iris-L. nattereri-L. isidorei-L.
coeruleocapilla, Cheviron et al. 2005), uma vez que
um maior nimero de elementos comportamentais
pode estar presente em linhagens mais antigas.

A comparacdo entre os repertorios observados
nas trés populagdes estudadas indica oito elementos
em comum, quatro elementos observados somente
em L. c. coronata, e outros quatro observados
somente em L. c. carbonata, além de variacGes
em frequéncia de exibicdo de alguns elementos em
comum. Estudos adicionais sdo necessarios para
confirmagdo destes possiveis casos de variagao
geografica no comportamento, bem como em frequ-
éncia de exibicao de elementos. A incluséo de mais
populagOes permitird ainda o teste comparativo entre
a variagdo genética e comportamental na especie.
Estudos sobre variagdo geografica em comporta-
mento de corte em piprideos ainda sdo escassos, mas
apresentam potencial para estudos sobre os efeitos
da selecdo sexual na elaboracdo comportamental e
divergéncia em historia evolutiva entre populacdes.
Diferenca em comportamento entre populacdes de
Corapipo altera distribuidas em vertentes opostas
da América Central (Ancides 2005, Ancides & Prum
2008), corroboram por exemplo a separacdo das
duas formas (C. altera e C. heteroleuca), conforme
sugerido por Prum (1990) com base em caracteres
morfoldgicos da plumagem.

Durante as observagdes (58h) de Cerqueira e
colaboradores, machos de L. c. carbonata defenderam
territérios principalmente no meio da manha e inicio
da tarde, totalizando 97% do periodo de observacdes,
embora exibicdes de corte tenham sido observadas
somente em 14% desse periodo. Foram localizados
trés leques, distanciados entre si por 200 e 500m.
As observacdes foram feitas em apenas um destes
territorios, pertencente a um leque composto por
quatro territdrios, cujos centros se distanciavam por ca.
de 40m. No territério observado, machos se exibiram
solitariamente (40% dos casos) e em grupos de até trés
machos com plumagem definitiva (60% dos casos) ou
eventualmente um macho em plumagem pré-definitiva
(individuos que podem ser sexualmente maduros, mas
sem plumagem definitiva, tipica de adultos). Individuos
em plumagem verde, que ndo exibiram cortes, e
representam possivelmente fémeas, visitaram em
frequénciasequivalentesexibicGesde machossolitarios
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e em grupo. Os machos utilizaram cinco palcos neste
territorio, os quais se distanciavam por cerca de 10m,
mas se exibiram principalmente no palco central (em
disposi¢do espacial). A movimentacgao entre territorios
deste leque foi frequente, e aparentemente em duas
ocasides, individuos se movimentaram para outro
leque (inferido através de observagédo simultanea entre

173

observadores em leques vizinhos). As observagdes de
L. c. carbonata no Parque Nacional do Jal foram feitas
em dois territérios, pertencentes a leques distintos. As
caracteristicas espaciais de leques foram similares
entre ambas as populacdes de L. c. carbonata, e entre
esta e a populacdo de L. c. coronata observada por
Duraes (em revisdo).
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Figura 2. Reconstrugdo filogenética da evolugdo de elementos de corte (a) exclusivo de Lepidothrix coronata, (b) compartilhados entre espécies de
Lepidothrix e (c) similares a elementos presentes em espécies de vérios clados da familia. Analises foram feitas usando parciménia de Fitch, com
caracteres binarios, ndo ordenados e nédo polarizados (Wiley et al. 1991) no programa Mesquite 1.1. Espécies, géneros ou clados, da esquerda para
direita, sdo: Lepidothrix serena, L. suavissima, L. coronata, L. isidorei, L. iris, Dixiphia pipra, Machaeropterus, clado de Pipra erythrocephala, clado
de P. aureola, Heterocercus, Manacus, Chiroxiphia, clado de llicura e Neopelma.

Figure 2. Phylogenetic reconstruction of the evolution of behavioral elements (a) exclusives from Lepidothrix coronata, (b) shared within Lepidothrix
species, and (c) similar to elements present in species from various clades in the family. Analysis were made using Fitch parsimony, with binary

characters, unordered and not polarized (Wiley et al. 1991) in Mesquite

1.1 software. Species, genera or clades, from left to right, are: L. serena,

L. suavissima, L. coronata, L. isidorei, L. iris, Dixiphia pipra, Machaeropterus, P. erythrocephala clade, P. aureola clade, Heterocercus, Manacus,
Chiroxiphia, Ilicura and Neopelma clades.
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Ainda que escassos, estudos que associam o des-
vio em sucesso reprodutivo de machos a variagdes em
seus comportamentos de corte indicam que machos que
exibem taxas elevadas de vocaliza¢Bes (L. coronata,
Durées et al. 2008), ou vocalizagdes em coordenagéo
entre machos cooperativos (Chiroxiphia, McDonald
1989, ver também Duval 2007) obtém maior sucesso
reprodutivo. Estes resultados indicam que diferencas
entre espécies e populagdes em caracteristicas do com-
portamento de corte, juntamente com as caracteristicas
da organizacdo espacial e estrutura social em leques,
podem indicar diferencas na magnitude de desvio no
sucesso reprodutivo observada entre machos de uma
populacdo. E possivel testar comparativamente, por
exemplo, a associagdo de variagdes entre aspectos espa-
ciais e comportamentais na familia. Estudos abordando
efeitos de variacdo em comportamento de machos para
seu sucesso reprodutivo irdo contribuir para a compre-
ensdo do efeito da selecdo sexual na elaboragdo destas
caracteristicas, e suas consequéncias evolutivas para
populacBes e espécies. Assim, € possivel testar ainda
como o grau de diferenciacdo, bem como a complexi-
dade de exibicdes, afetam a variagdo em sucesso repro-
dutivo entre machos de diferentes espécies.

CONSERVACAO DE PIPRIDEOS
AMAZONICOS

Apesar dos piprideos frequentemente apresen-
tarem densidades populacionais médias a elevadas
(Ridgely & Tudor 1994, Snow 2004) e aparente-
mente nao sofrerem efeitos da fragmentagdo florestal
(Ancides & Marini 2000), a organizagdo espacial e
dindmica populacional em seus sistemas de leques
sugere a necessidade de grandes areas para a persis-
téncia de populagdes viaveis, uma vez que tanto
fémeas e machos jovens utilizam grandes areas de
vida (Graves et al. 1992, Théry 1992, Rosselli et al.
2002, Ancides & Marini 2002, Ancides & Del Lama
2002). A fragmentacao florestal pode, portanto, afetar
a dindmica populacional de piprideos através do
isolamento de individuos e aumento de suas densi-
dades em leques (Anciaes et al. 2005). As espécies do
género Lepidothrix com distribuices relativamente
restritas ja foram previstas a entrar no rol de espé-
cies ameacadas no cenario atual de desenvolvimento
na Amazonia (Vale et al. 2008); entretanto, a diver-
sidade ainda sendo reconhecida dentro de espécies
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de ampla distribuicdo, mas com bastante variacdo
geografica, como Lepidothrix coronata, pode também
estar ameacada. Alem disso, as previsdes climaticas
para o futuro sugerem que os piprideos da Amazonia
sofrerdo extingdes locais devido & perda de seus
habitats (Ancides & Peterson 2006), tornando priori-
tario que se protejam areas com elevado potencial de
preservacédo de diversidade bioldgica.

Existe assim uma grande necessidade de estudos
ornitologicos em localidades da Amazbnia que
abranjam taxons de relevante interesse biogeografico
(ex., conhecidamente distribuidos em margens opostas
de principais rios da regido) e enfoquem aspectos
multidisciplinares que permitam a avaliagdo de hipo-
teses alternativas para explicar os padrbes de distri-
buigdo observados em uma regido. O maior nimero
de estudos biogeograficos na Amazonia ira permitir
uma avaliacao de enfoque comparativo, sobre tdxons
co-distribuidos, que permita compreender a formagéo
das distribuigdes geograficas atuais. Tais estudos ndo
apenas contribuirdo para o avango cientifico nas areas
de biogeografia, evolugdo e ecologia da biota amazo-
nica, como também fornecerdo subsidios para a
conservacdo da diversidade bioldgica da regido, uma
vez que indicardo processos que afetam a diversifi-
cacdo taxondmica, e que, portanto, devem ser consi-
derados em planos de manejo e conservacao (Soulé
& Simberloff 1986), e a distribuicdo da diversidade a
ser contemplada em unidades de conservagéo.

CONSIDERACOES FINAIS

Estudos adicionais com marcadores moleculares
nucleares, bem como do cromossomo-Y (Cheviron et
al. 2005) poderao testar a presenca de introgressao na
regido indicada como zona de contato em L. coronata,
0s quais devem concentrar esforcos em localizar
possiveis populaces mistas para estudar preferéncias
de fémeas, bem como avaliar a variagao geografica em
comportamento de corte e utilizacdo espacial pelos
individuos de sexos opostos. Tais estudos sdo tambem
necessarios para avaliar a variacdo entre hapl6tipos
na zona de contato, sobretudo na regido do baixo rio
Jurud, e entre os rios Jutai e Ucayali, no Peru.

A topologia recuperada pelo nosso estudo com
L. coronata apresenta estrutura e resolugdo similares
aquela apresentada por Cheviron et al. (2005), sendo
recuperados dois clados principais. O primeiro, com
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suporte (valor de bootstrap) de 78%, distribui-se ao
norte dos rios Solimdes e Japura. Este se subdivide em
um clado distribuido a margem direita do rio Negro
(suporte de 78%) e outro localizado a sua margem
esquerda (83%). O segundo clado principal, com
suporte de 96%, distribui-se ao sul dos rios Japura e
Solimd@es, sendo dividido em um clado localizado
entre os rios Japura e Solimdes (100%), e outro (61%)
extendendo-se entre os rios Ucayali, no Peru, e Madeira,
no Brasil. Entretanto, a falta de taxons em nosso estudo
produz uma topologia polifilética para o segundo
clado principal e, assim, aguardamos a inclusdo de
mais amostras, bem como marcadores moleculares,
para apresentacdo de dados completos. Esperamos
reduzir os efeitos de baixo poder de teste em analises
de historia demografica do grupo, o qual deve explicar
os resultados contraditorios sobre as populacdes
distribuidas a margem direita do rio Negro, bem como
daquelas localizadas no interflavio Japura-Solimdes.
Estas populagdes sdo muito provavelmente exemplares
de um clado que se extende consideravelmente a oeste
e noroeste, dentre aqueles recuperados em Cheviron
et al. (2005), e, portanto, os indices encontrados para
tal grupo de populacBes ndo devem representar a
composicao haplotipica de seu clado como um todo.

Homologizar (i. €., designar similaridade por
ancestralidade) caracteres comportamentais ¢ uma
tarefa dificil. Nao somente deve-se interpretar carac-
teristicas comportamentais descritas em estudos
conduzidos por diversos observadores e redatores
(Bostwick 2000), bem como se deve levar em consi-
deracdo as similaridades entre elementos comporta-
mentais que podem ser agrupados e desagrupados
dependendo do refinamento das descricdes. Os
elementos de corte podem ser decompostos, ou consi-
derados como uma sequéncia integrada que definem
uma exibicdo. Podem ainda ser exibidos na natureza
por completo, ou parcialmente, com ou sem ordem
definida (Martins 1996).

Os saltos e vbos exibitérios em Corapipo, Masius
e llicura (Snow & Snow 1985, Prum 1986, Prum &
Johnson 1987, Théry 1990, Rosselli et al. 2002), por
exemplo, podem ser observados como uma sequéncia
de aproximagdo dos palcos geralmente seguida por
saltos com uma ou duas cambalhotas. Cada parte
desta exibicdo (assim descrita na literatura) pode
ser observada separadamente (M. Ancides, observ.
pess.), inclusive as cambalhotas com emissdo dos

sons mecanicos tipicos de exibicdes de aproximacao
de palcos (ex., “log-approach-displays”). A trajetdria
de vbos borboleta e a postura corporal e batimento
de asas usadas em voos tipo “S”, sdo exemplos ainda
de variagbes que podem facilmente ser integradas
ou separadas durante a definicio de elementos
homologos. Assim, os dados comportamentais aqui
apresentados resumem uma interpretacdo, ou uma
hipdtese de evolucdo destas caracteristicas.

E importante ressaltar ainda que a reconstrucio
de caracteres ancestrais conforme apresentada,
reunindo as espécies externas ao género Lepidothrix
em clados principais (conforme Prum 1990 e Régo
et al. 2007) ndo expressa as caracteristicas ancestrais
dos mesmos, mas o conjunto de elementos presentes
nestes clados. Apenas uma analise detalhando o
comportamento de cada espécie, aliada ao uso de uma
hipotese filogenética consensual de parentesco entre
estas, podera indicar a ancestralidade dos elementos
apresentados (Tabela II).

Por fim, estes dados indicam que a sele¢@o sexual
ndo somente é responsavel pela elaboracdo morfo-
I6gica e comportamental na familia, como também
contribui para a diferenciacdo entre histdrias de
vida em linhagens evolutivas. Investigar padroes de
variagdo morfoldgica e comportamental, bem como
aspectos da organizacédo social e espacial, em escala
microevolutiva, portanto, nos permitira compreender
melhor a histéria demografica de populagdes. Sao
escassos ainda estudos que comparem repertorios e
sucesso reprodutivo entre machos, sendo estes indi-
cados como estudos necessarios em escala popu-
lacional. Em escala regional, estudos em zonas de
contato, por exemplo, oferecem oportunidade para
compreendermos a importancia da variacdo em prefe-
réncia de fémeas e interacdes entre machos na disse-
minacdo de genes em introgressao. Assim, compreen-
deremos a relevancia da selecdo sexual na formagéo
de linhagens evolutivas independentes na familia.
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