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RESUMO

A vocalizacdo desempenha importantes funcdes na vida de uma ave e sua evolucao
€ moldada por diversos fatores. O ambiente acustico exerce influéncias consideraveis
nas caracteristicas vocais das espécies, sendo que essas tendem a se adequar as
propriedades de propagacdao do meio para alcangcarem maior distancia com menor
perda de informag&o. As caracteristicas vocais também sdo moldadas pelo porte da
ave e dos orgdos fonadores, que restringe a capacidade de se alcancar algumas
frequéncias e modulacdes. Além disso, fatores geograficos como latitude e altitude, e
ecologicos, como competicdo interespecifica, podem exercer influéncias diversas na
evolucdo vocal das aves. Varios autores defendem a importancia dos caracteres
vocais para estudos filogenéticos e alguns os consideram mais informativos
evolutivamente do que os outros tipos de dados, sobretudo quando se refere a
Suboscines e ndo Passeriformes, que apresentam desenvolvimento do canto
considerado inato. Neste trabalho, estudamos a evolugcdo vocal da subfamilia
Furnariinae (familia Furnariidae), um grupo de Suboscines. A evolucéo da familia foi
afetada por diversos processos geoldgicos, ecoldgicos e climaticos pelos quais a
América do Sul passou, notavelmente a transformacao de florestas em areas abertas.
Neste trabalho foram utilizados dados vocais quantitativos continuos sem
discretizacdo. A espécie recém-descrita Cinclodes espinhacensis Freitas, Chaves,
Costa, Santos & Rodrigues, 2012 foi usada como modelo para se verificar a viabilidade
do uso desse tipo de dados para se alcancar o status de espécie. Nossos resultados
mostram que os caracteres vocais dos Furnariidae apresentam muita homoplasia e
carecem de sinal filogenético. As influéncias do meio explicam melhor a evolugéo
vocal do grupo do que o parentesco filogenético. A arvore filogenética baseada nesses
dados ndo apresentou congruéncia com a arvore molecular de Derryberry et al.
(2012). Analises de componentes principais (PCA) mostraram elevada sobreposi¢cao
entre as espécies. C. espinhacensis mostrou quase completa sobreposicdo com sua

espécie-irma, Cinclodes pabsti Sick, 1969.

Palavras-chave: Evolucéo vocal. Furnariinae. Filogenia. Suboscines.



ABSTRACT

Birds’ vocalisation plays important roles in bird’s life and its evolution is shaped by
several factors. The acoustic environment exerts considerable influences in the
species’ vocal features, being that they tend to fit in the environment’s propagation
properties in order to reach longer distances with least information loss. Vocal features
are also shaped by the bird’s body’s and vocal structure’s mass, which constrain the
capacity of reaching some sound frequencies and modulations. Moreover, geographic
factors, such as latitude and altitude, and ecological factors, such as interspecific
competition, can exert influences in birds’ vocal evolution. Various authors defend the
importance of vocal characters for phylogenetic researches and some consider them
evolutionarily more informative than the other sorts of data, especially regarding
Subosines and non Passeres, whose song development is regarded as being innate.
In this work, we studied the vocal evolution of the subfamily Furnariinae (family
Furnariidae), a group of Suboscines. The family’s evolution was affected by several
geological, ecological and climatic processes that South America has undergone;
notably the transformation of forests in grasslands. In this work we used continuous
guantitative vocal data without discretisation. The newly described species Cinclodes
espinhacensis Freitas, Chaves, Costa, Santos & Rodrigues, 2012 was used as a
model to verify the viability of the use of this sort of data for accessing the species
status. Our results show that the furnarines’ vocal characters exhibit much homoplasy
and lack phylogenetic signal. The environment’s influences explain the group’s vocal
evolution better than the phylogenetic affinity. The group’s phylogenetic tree based on
these data did not exhibit congruence with Derryberry et al. (2012) molecular tree.
Principal components analysis (PCA) show high overlapping rates amongst species.
C. espinhacensis exhibited almost complete overlapping with its sister taxon,
Cinclodes pabsti Sick, 1969.

Key-words: Vocal evolution. Furnariinae. Phylogeny. Suboscines.
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1 INTRODUCAO

O objetivo desse trabalho foi realizar um estudo da evolugédo vocal da
subfamilia Furnariinae, consistindo-se em uma reconstrucao do estado ancestral de
caracteres vocais a partir da hipotese e relacdes filogenéticas atual do grupo
(Derryberry et al., 2011). Intentou-se entender a evolugéo vocal no grupo e identificar

os caracteres filogeneticamente mais informativos.

1.1 Evolucéo vocal

A evolucdo vocal das aves pode ser moldada por diversos fatores, como
reconhecimento especifico e isolamento reprodutivo (Martens, 1996; Qvarnstrom et
al., 2006); caracteristicas do meio, como taxas de reverberacao, refracéo e reflexao
das ondas sonoras (Morton, 1975; Marten et al., 1977; Brenowitz, 1982; Ryan &
Brenowitz, 1985), interferéncia acustica causada por ruido do ambiente (Brenowitz,
1982; Kirschel et al., 2009; Gall et al., 2012); caracteristicas fisicas da ave, como
massa corporal, extensdo e calibre do trato vocal, tamanho, robustez e abertura do
bico (Gibbs & Grant, 1987; Nowicki, 1987; Badyaev & Leaf 1997; Podos, 1997; Hoese
et al., 2000; Palacios & Tubaro, 2000; Podos, 2001; Sick, 2001; Podos & Nowicki,
2004; Podos et al., 2004; Derryberry et al., 2012); fatores geograficos, como latitude
(Singh et al., 2015; Kaluthota et al. 2016) e altitude (Nowicki, 1987; Tubaro & Segura,
1995).

1.1.1 Reconhecimento especifico e isolamento reprodutivo

A nao distincdo entre individuos da propria espécie e individuos interespecificos
pode acarretar diversos danos e custos desnecessarios, como a perda de tempo ao
se ater a uma vocaliza¢do cujo emissor nao seja da mesma espécie. Isso se aplica
tanto a agressdo desnecessaria direcionada a individuos que ndo sao diretamente
competidores quanto a procura por parceiros sexuais interespecificos, causando a
producéo de hibridos pouco adaptados (Seddon & Tobias, 2010).

A vocalizacdo também é um importante mecanismo de isolamento reprodutivo
pré-zigoético (Martens, 1996; Qvarnstrom et al., 2006). Um estudo realizado por
Qvarnstrom et al. (2006) mostra que a falta de reconhecimento espécie-especifico
entre duas espécies do género Ficedula, na Europa, € um fator que causa a

hibridizacdo regular na zona de contato. As duas espécies tém uma distribuicdo que
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se sobrepde em determinada regido, onde as duas espécies, em simpatria, competem
por alimento e locais de nidificag&o.

Os jovens dessas espécies desenvolvem o canto imitando um tutor, que
geralmente é o progenitor masculino. Porém, na zona de contato entre Ficedula
hypoleuca Pallas, 1764 e Ficedula albicollis Temminck, 1815, muitos jovens machos
de F. hypoleuca acabam por aprender, por imitacdo, o canto completo de machos da
outra espécie ou desenvolvem um misto entre os cantos de ambas as espécies, 0 que
causa uma convergéncia vocal em simpatria. Esses machos com canto convergente
sd0 muito mais propensos a se acasalar com uma fémea heteroespecifica, apesar de
apresentar diferencas na plumagem. Essa hibridizac&o traz consequéncias negativas
as populacgdes, pois os hibridos apresentam fertilidade reduzida (Seetre et al., 1997,
Qvarnstrom et al., 2006). De acordo com Seetre et al. (1997), as fémeas de Ficedula,
apesar de acasalar-se com individuos heteroespecificos guiando-se pelo canto
convergente, tém preferéncia por machos de plumagem divergente.

Casos de convergéncia em simpatria Sao recorrentes entre espeécies que
competem entre si (Cody et al., 1969; Grether et al., 2009; Tobias & Seddon, 2009).
Como o canto € um importante fator de reconhecimento de parceiros, membros do
bando e competidores (Tibbetts & Dale, 2007), a convergéncia vocal permite aos
individuos heteroespecificos evitar sobreposicdo de territérios, o que acarretaria
competicao (Qvarnstrém et al., 2006; Tobias & Seddon, 2009).

Outro caso de convergéncia vocal em simpatria € encontrado entre duas
espécies de Thamnophilidae, Hypocnemis peruviana Taczanowski, 1884 e
Hypocnemis subflava Cabanis, 1873, cujas distribuicbes se sobrepdem. Essas
espécies apresentam uma convergéncia vocal, em relacdo ao canto, que permite aos
machos reconhecerem um ao outro como competidores, evitando a sobreposicéo de
territérios e a competicao interespecifica (Tobias & Seddon, 2009; Seddon & Tobias,
2010). O chamado, contudo, difere, o que nao interfere na defesa do territorio, que &
determinada pelo canto (Seddon & Tobias, 2010).

Apesar da convergéncia, as fémeas conseguem discriminar entre o canto dos
machos conspecificos e heteroespecificos e levam isso em consideracdo no momento
de escolher parceiros, a despeito das poucas diferencas vocais entre eles. Isso
impede o acasalamento heteroespecifico e a formacéo de hibridos. Além disso, as
fémeas sdo capazes de reconhecimentos individuais intraespecificamente,

respondendo de forma diferente ao playback do canto do parceiro e daqueles de
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outros machos. Em contrapartida, a espécie Hypocnemis striata von Spix, 1825, mais
proximamente relacionada com H. peruviana e de distribuicdo alopétrica em relagéo
a esta, apresenta canto divergente. Nesse caso, 0s chamados de ambas se
assemelham mais, o que mostra uma conservacéo dos caracteres vocais no chamado
e a proximidade filogenética entre elas (Tobias & Seddon, 2009).

Em condicdo de simpatria ou de encontro de espécies outrora alopétricas e
sem contato pode ocorrer tanto a convergéncia, como ja exemplificado, quanto a
divergéncia (Grether et al., 2009). O ultimo € um importante fator de isolamento
reprodutivo (Seetre et al., 1997; Kirschel et al., 2009b) e de especiacéo (Kirschel et al.,
2009b) e tem sido testado empiricamente por diversos autores (e.g. Seddon, 2005;
Kinschel et al., 2009b), sendo que a selecdo favorece o reconhecimento especifico,
evitando perda desnecessaria de energia (West-Eberhard, 1938; Seddon & Tobias,
2010). Em um estudo com varios Thamnophilidae, Seddon (2005) encontrou que
espécies proximamente relacionadas em simpatria apresentam canto mais divergente
do que em alopatria.

Duas espécies de Capitonidae africanas aparentadas, Pogonilius bilineatus
Sundevall, 1850 e Pogonilius subsulphureus Fraser, 1843, apresentam uma
sobreposicao nas distribuicdes. A distribuicdo da primeira, mais ampla, engloba a da
segunda. Um estudo conduzido por Kirschel et al. (2009) revela que as espécies
apresentam canto mais distinto em simpatria, 0 que € corroborado por testes de

playback, ja que houve maior resposta ao playback cruzado em alopatria.

1.1.2 Fatores ambientais

Para que a vocalizacdo das aves tenha maior eficiéncia em atingir os possiveis
receptores com fidedignidade, ela deve ser capaz de se propagar pelo ambiente a
maxima distancia com perda minima de informacao (Badyaev & Leaf 1997; Catchpole
& Slater, 2008). Para isso ela deve se adequar ao tipo de ambiente, que exerce
presses diferentes sobre as ondas sonoras. Ao se propagar, 0 som passa por
diversas perdas, como a atenuacao e a degradacédo (Doutrelant & Lambrechts, 2001;
Blumstein & Turner, 2005; Fotheringham et al., 1997; Morton, 1975; Catchpole &
Slater, 2008; Badyaev & Leaf, 1997; Wasserman, 1979; Handford & Lougheed, 1991;
Dabelsteen et al., 1993).

Atenuacédo refere-se a perda de amplitude pelas ondas sonoras ao serem

propagadas, devido a absorcao exercida pelo meio. Quanto maior a distancia viajada
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pelas ondas sonoras, maior a atenuagdo dessas. A degradacado esta relacionada a
flutuacao irregular da amplitude e perda de informacéo devido a reverberacao (eco
produzido por superficies refletoras) e reflexdo (mudanca de direcdo das ondas
sonoras). Quanto maior o numero e tamanho dos obstaculos presentes no ambiente,
maior sera a degradacao das ondas sonoras. E quanto maior o comprimento de onda,
maior a facilidade de superar esses obstaculos (Ryan & Brenowitz, 1985; Catchpole
& Slater, 2008). Portanto, sons de baixa frequéncia se propagam melhor do que sons
de alta frequéncia.

De acordo com Catchpole & Slater (2008), sons de alta frequéncia, por
apresentarem menor comprimento de onda, SGo mais propensos a sofrer atenuacao,
devido a maior absorcdo pela turbuléncia da atmosfera e reflexdo por obstaculos.
Porém, frequéncias muito baixas sao refletidas pelo solo, perdendo informacéao,
principalmente se a fonte se encontra muito proxima ao solo.

Sendo assim, ambientes diferentes agem de formas distintas quanto a perda
na qualidade dos sons, como comentado por diversos autores (e.g.; Morton, 1975;
Wasserman, 1979; Handford & Lougheed, 1991; Dabelsteen et al., 1993; Badyaev &
Leaf, 1997; Fotheringham et al., 1997; Doutrelant & Lambrechts, 2001; Blumstein &
Turner, 2005; Catchpole & Slater, 2008). Ambientes fechados, como florestas, tendem
a mascarar frequéncias altas e modulacdes em sequéncias rapidas pela reverberacao
das ondas sonoras nos muitos obstaculos, representados principalmente pelas folhas
e troncos das arvores. Ambientes abertos, como campos, tendem a provocar maior
perda nas frequéncias baixas através da reverberacdo pelo solo e turbuléncia da
atmosfera (Morton, 1975; Wasserman, 1979; Whiley & Richards, 1982; Handford &
Lougheed, 1991; Dabelsteen et al., 1993; Fotheringham et al., 1997; Badyaev & Leaf,
1997; Doutrelant & Lambrechts, 2001; Blumstein & Turner, 2005; Catchpole & Slater,
2008).

Tendo em vista essas caracteristicas acusticas do ambiente e a vantagem de
se ter o sinal sonoro carregado a maiores distancias (Badyaev & Leaf 1997; Catchpole
& Slater, 2008), espera-se que aves que habitam ambientes diferentes sofrem
diferentes pressdes evolutivas no comportamento vocal. Essa tendéncia ja foi
corroborada por diversos trabalhos e, apesar de complexa, alcanca suporte empirico
(Morton, 1975; Marten et al., 1977; Brenowitz, 1982; Ryan & Brenowitz, 1985; Kirschel
et al., 2009; Gall et al., 2012).
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O ruido do ambiente também pode influenciar a vocaliza¢cao da comunidade de
aves, sendo que ocupar uma zona de frequéncia mais silenciosa seria vantajoso, por
evitar a competicdo acustica (Ryan & Brenowitz, 1985; Kirschel et al., 2009). Dentre
os causadores de ruido no ambiente estdo o vento, em baixas frequéncias, e 0 som
de insetos, em altas frequéncias (Brenowitz, 1982; Ryan & Brenowitz, 1985;
Slabbekoorn & Peet, 2003), ou mesmo outras espécies de aves (Brenowitz, 1982).
Também as atividades humanas causam ruidos de baixa frequéncia que interferem
nas caracteristicas acusticas do meio e das aves que o habitam. Em sua pesquisa
com o parideo Parus major Linnaeus, 1758, Slabekoorn & Peet (2003) descobriram
qgue individuos que habitavam regifes mais urbanizadas apresentavam canto com
maior frequéncia, para fugir da zona ruidosa de baixa frequéncia.

Aves que vivem em ambientes fechados, como florestas, tém a tendéncia de
vocalizar em frequéncias mais baixas, o0 que otimiza o longo alcance da vocalizagéao,
e utilizar andamento mais lento e com menor modulagédo, o que evita a perda na
gualidade da informacao pela reverberacdo. Também usam notas menores e espacos
mais longos entre elas (Ryan & Brenowitz, 1985; Fotheringham et al., 1997; Morton,
1975; Badyaev & Leaf, 1997; Wasserman, 1979; Handford & Lougheed, 1991;
Dabelsteen et al., 1993; Tubaro & Segura, 1995; Doutrelant & Lambrechts, 2001;
Blumstein & Turner, 2005).

Nesses ambientes ha menor influéncia da turbuléncia atmosférica, que gera
sons de baixa frequéncia (Brenowitz, 1982; Whiley & Richards, 1982) e abundéancia
de insetos, que vocalizam em alta frequéncia (Brenowitz, 1982), o que cria uma janela
otima de frequéncia mais baixa do que em ambientes abertos, onde o ruido do vento
€ mais pronunciado e a abundancia de insetos ruidosos menor (Ryan & Brenowitz,
1985).

Brenowitz (1982), estudando o icterideo Agelaius phoeniceus Linnaeus, 1766,
descobriu que a espécie vocaliza em uma faixa acustica menos ocupada do espectro
de frequéncia. No ambiente de estudo, foi amostrado um ruido abaixo de 2 kHz
causado pelo vento, uma faixa de 4,7 a 5,7 kHz ocupada por Corvus brachyurus
(Corvidae), e picos de 8,35, 8,85, 11,05 e 17,8 kHz ocupados por ortépteros. Sendo
assim, a faixa de frequéncia mais livre e, portanto, onde a ondas sonoras seriam
carregadas a maiores distancias com menores interferéncias, residiam entre 2,5 e 4
kHz. O canto de A. phoeniceus apresenta um trinado, cuja energia é concentrada

exatamente dentro dessa faixa de frequéncia. As partes de mais baixa e mais alta
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frequéncia do canto, devido as interferéncias de ruido do meio, se atenuam com mais
facilidade. Experimentos mostraram que o trinado da espécie € suficiente para evocar
resposta ao playback, ao contrario do restante do canto. Isso mostra que a parte mais
importante do canto em relagdo ao reconhecimento por outros individuos ocupa a

zona de frequéncia mais silenciosa, garantindo sua propagac¢ao a maiores distancias.

1.1.3 Fatores fisicos

As caracteristicas fisicas da ave, como massa corporal (Ryan & Brenowitz,
1985; Badyaev & Leaf, 1997), tamanho da membrana siringeal (Nowicki, 1987) e
tamanho do bico (Palacios & Tubaro, 2000; Podos et al., 2004) também estdo
diretamente relacionados as caracteristicas temporais e de frequéncia do canto das
aves. O tamanho da membrana siringeal tem influéncia direta no comprimento de
onda do som produzido, devido a suas capacidades vibratérias. Quanto menor a
membrana, maior a restricdo em produzir sons de baixa frequéncia (Nowicki, 1987;
Nowacki & Marler, 1988). O trato vocal supra siringeal, como traqueia e bico, modifica
as ondas sonoras, influenciando na frequéncia, por suas propriedades de ressonancia
(Nowicki, 1987; Hoese et al., 2000).

Estudos com tentilhdes de Darwin mostram que o bico exerce influéncia
consideravel na frequéncia, modulacéo e caracteristicas temporais do canto (Palacios
& Tubaro, 2000, Podos, 2001; Podos et al., 2004). Aves de bico maior e mais robusto
apresentaram canto mais lento e menos modulado, com menor amplitude de
frequéncia. Resultados semelhantes foram encontrados em arapacus nas florestas
tropicais da América do Sul por Palacios &Tubaro (2000) e por Derryberry et al. (2012).

Hoese et al. (2000) realizaram um experimento em que foi adicionado peso —
uma massa — ao bico de algumas aves e outras tiveram o bico imobilizado por um
aparato que mantinha o bico semiaberto. As aves que tiveram o0 bico imobilizado
mostraram perda nas frequéncias mais altas do canto, devido a incapacidade de
aumentar a abertura do bico. Aves com o0 acréscimo de peso no pico apresentaram
aumento de harménicos, principalmente nas baixas frequéncias. De acordo com
Herrel et al. (2002) a influéncia do tamanho e robustez do bico na qualidade dos sinais
sonoros se deve a relacao de balanco existente entre tamanho/peso e velocidade.

A massa corporal € um importante limitante no que diz respeito aos aspectos
sSoNnoros, pois uma ave com menor massa, por apresentar geralmente menor volume

de trato vocal, sofre restricdes para produzir ondas sonoras de baixa frequéncia e
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grande amplitude (Nowicki, 1987; Nowacki & Marler, 1998). A partir dessa informacao,
espera-se que uma ave de maior porte tenha vocalizagdo mais grave do que uma ave
de pequeno porte. Varios trabalhos corroboram essa premissa (e.g. Ryan & Brenowitz,
1985, Badyaev & Leaf, 1997; Palacios & Tubaro, 2000).

Como a massa corporal e o tamanho, formato e robustez do bico sofrem
selecdo e evoluem, adaptando-se a diferentes nichos (Gibbs & Grant, 1987), a
adaptacéo ecoldgica pode moldar a evolucéo do canto das aves (Podos, 1997; Podos,
2001), diminuindo assim a relacdo com as exigéncias acusticas do ambiente.

1.1.4 Fatores geograficos

A latitude também pode influenciar na evolugcdo sonora das aves (Tubaro &
Segura, 1995). De acordo com Singh et al. (2015), hd uma tendéncia para cantos mais
complexos em taxons que habitam maiores latitudes. E essa correlagao existe tanto
entre espécies quanto entre populacdes da mesma espécie. Em zonas temperadas,
onde as variacdes sazonais sdo maiores, a estacao reprodutiva € mais curta, dando
as aves menor tempo para competir por territério e encontrar parceiros, o que aumenta
as pressbes seletivas favorecendo cantos mais complexos (Botero et al., 2009;
Kaluthota et al., 2016; Weir & Wheatcroft, 2017). Em regides tropicais, 0 canto parece
ter maior importancia na defesa de territério do que na atracédo de parceiros sexuais
(Tobias et al., 2011).

Kaluthota et al. (2016), em seu estudo de variagao latitudinal nas caracteristicas
vocais de populacbes de Troglodytes musculus Naumann, 1823, encontraram uma
tendéncia, em maiores latitudes, de cantos mais elaborados, com andamento mais
rapido, maiores frequéncias e maior numero de notas.

Ao realizar um estudo com as variacdes vocais das varias subespécies do
vireonideo Cyclarhis gujanensis Gmelin, 1789, Tubaro & Segura (1995) encontraram
correlacdes das caracteristicas do canto tanto com o habitat quanto com a latitude e
a altitude. Popula¢cdes habitando hébitats abertos apresentaram menores intervalos
entre notas, menor amplitude de frequéncia e frequéncias gerais mais baixas.
Populacdes de maiores latitudes mostraram canto mais longo, com maior nimero de
notas — o que corrobora com Kaluthota et al. (2016), Botero et al. (2009) e Weir &
Wheatcroft (2017) —, mais repetitivo, com frequéncia maxima e amplitude de

frequéncia menores — o que discorda dos trabalhos supracitados. Habitantes de
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maiores altitudes apresentaram maior amplitude de frequéncia, notas mais curtas e
espacos entre notas mais longos.

Nowicki (1987) realizou um experimento para testar a acdo da pressao
atmosférica nas propriedades vocais das aves. Individuos do fringilideo Serinus
canaria Linnaeus, 1758 foram submetidos a atmosfera com hélio, gas de baixa
densidade, e o resultado foi uma mudangca nas caracteristicas sonoras por
interferéncia na ressonancia do trato vocal supra siringeal. Como ha relacédo entre
altitude e pressao atmosférica, esse resultado da subsidios em relagéo a influéncia
gue aquela pode exercer sobre as caracteristicas vocais.

Apesar de todas essas adaptacOes para uma menor degradacdo do canto
enquanto se propaga pelo ambiente, em muitos casos essa degradacdo pode ser
vantajosa. Quanto maior a distancia que o canto alcangar, maior a probabilidade de
ele atrair predadores e vizinhos distantes indesejados (Tobias & Seddon, 2002; Ward
& Slater, 2005b). O chamado da fémea do muscicapideo Erithacus rubecula Linnaeus,
1758 pedindo alimento ao macho, por exemplo, pode atrair a atencdo de machos
vizinhos e causar acasalamentos extra par (Tobias & Seddon, 2002).

Em muitos casos, a mensagem nao é direcionada a individuos distantes, mas
para parceiros ou vizinhos proximos, ndao havendo, portanto, a necessidade de
propagacédo otimizada das ondas sonoras (Tobias & Seddon, 2002). O tamanho do
territério (Bowman, 1979; Badyaev & Leaf, 1997) e o propdsito principal do canto
(Brenowitz, 1982 Catchpole & Slater, 2008) também interferem na presséo seletiva
sobre o0 alcance do canto. Para cantos que tém como principal intuito a atracéo de
parceiros é vantajoso se se propagam a maiores distancias. Porém, cantos territoriais
sofrem menor pressao seletiva para longo alcance, ja que ndo ha a necessidade de o
canto se propagar além dos limites do territorio (Bowman, 1979; Brenowitz, 1982a;
Catchpole & Slater, 2008).

Consequentemente, aves que defendem menores territérios tém ainda menor
necessidade de se adequar as exigéncias do meio para evoluir canto com longo
alcance (Bowman, 1979; Ryan & Brenowitz, 1985; Badgalyaev & Leaf, 1997). Bowman
(1979) estudou a adaptabilidade de dialetos em varias espécies de tentilhdes de
Darwin e descobriu que as espécies com menores territdérios e maior abundancia
(menor distancia entre vizinhos), Geospiza difficilis Sharpe, 1888 e Certhidea olivacea
Gould, 1837, apresentam um maior relaxamento em relagdo a propagacao acustica

do canto, emitindo frequéncias mais altas e maior amplitude de frequéncia.
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1.2 Desenvolvimento do canto

E reconhecido por diversos autores que a maioria das linhagens de aves tem o
desenvolvimento da vocalizagdo nos jovens determinado em grande parte
geneticamente (Kroodsma, 1984; Kroodsma, 1985; Kroodsma, 1989; Kroodsma &
Konishi, 1991; Isler et al., 1998; Tubaro, 1999; Price & Lanyon, 2002; Isler et al., 2005;
Benedict & Bowie, 2009; Weir & Wheatcroft, 2010). S&o conhecidos por
desenvolverem a vocalizagdo imitando algum tutor apenas os Psittaciformes, o0s
Trochilidae e os Passeriformes Oscines (Tubaro, 1999). Nesses grupos, 0S jovens
necessitam ouvir o canto de adultos para formar o seu préprio através do aprendizado.
O adulto que serve como tutor € geralmente o pai ou outros individuos do bando ou
grupo familiar (Weir & Wheatcroft, 2010). Porém, ocorrem casos, como em alguns
muscicapideos do género Ficedula, de jovens desenvolverem, por imitagdo, cantos
completos de tutores heteroespecificos (Qvarnstrém, 2006).

Aves que desenvolvem o canto por aprendizado tendem a apresentar
vocalizagcbes mais complexas, com maior plasticidade, versatilidade e variacdo
geografica, apresentando dialetos locais e repertério mais elaborado (Podos &
Warren, 2007; Benedict & Bowie, 2009). A presenca de dialetos é importante para o
reconhecimento social e a coesédo de grupos populacionais (Tubaro, 1999; Dias, 2009;
Monte, 2012). Esses cantos aprendidos sdo em parte determinados geneticamente e
em parte aprendidos, sendo que ndo sdo funcionais sem o aprendizado por imitacao
(Lopes, 2011).

Baseando-se em alguns trabalhos que mostram variagcdo geografica muito
restrita em cantos de algumas espécies dos géneros Empidonax (Johnson, 1980;
Payne & Budde, 1979) e Myiarchus (Lanyon, 1978) reduzida capacidade de
aprendizado em Empidonax alnorum Brewster, 1895, Empidonax traillii Audubon,
1828 e Sayornis Phoebe Latham, 1790 (Kroodsma, 1982; Kroodsma & Konishi, 1991),
assume-se que 0s Suboscines séo incapazes de aprender o canto e apresentam
desenvolvimento vocal guiado principalmente pela genética. De acordo com alguns
estudos, 0 canto desse grupo apresenta variacdo macro e microgeografica muito
limitada, evoluindo muito mais lentamente do que aquele de Oscines e tende a ser
simples e estereotipado (Zimmer & Isler, 2003; Isler et al., 2005; Dias, 2009; Lopes,
2011; Tobias et al., 2012).



18

Filhotes de Thamnophilus doliatus Linnaeus, 1764 criados em cativeiro, sem a
presenca de adultos da espécie para servirem de tutor, desenvolveram o canto
normalmente (Kroodsma, 1984). Em um estudo com Hylophylax naevioides
Lafresnaye, 1847 criados a mao, alguns individuos né&o tiveram contato com adultos,
outros tiveram contato com tutor coespecifico e outros com tutor heteroespecifico
(Hylophilax naevius Gmelin, 1789). Foi constatado baixo imprinting do canto de tutor
heteroespecifico por um Unico individuo e os individuos que foram criados em siléncio,
sem a presenca de um adulto, desenvolveram o canto normalmente (Touchton et al.,
2014). Esses resultados corroboram a hipétese de que o canto desse grupo € definido
majoritariamente pela genética e o aprendizado é minimo (Tobias et al., 2012;
Touchton et al., 2014).

Ja filhotes do Oscines Fringilla coelebs Linnaeus, 1758 criados a mao e
impedidos de ouvir o canto de um adulto da espécie ndo desenvolveram o canto
devidamente. O canto apresentou comprimento e espectro de frequéncia similares,
mas a sintaxe ndo mostrou congruéncia com o canto original da espécie (Slater, 1989).

Diferente dos Oscines, os Tracheophones, um grupo de Suboscines,
apresentam pouca variacao individual do canto, repertorio reduzido, falta de dialetos
regionais e da capacidade de imitar outras espécies (Bard et al., 2002; Seddon &
Tobias, 2006). Além disso, a variacdo geografica do canto se mostra bastante
concordante com a variagcdo genética, como constatado entre as espécies do
complexo Myrmeciza laemosticta Salvin, 1865 (Chaves et al., 2010) e do complexo
Thamnophilus caerulescens Vieillot, 1816 (Isler et al., 2005), aves da familia
Thamnophilidae.

O padréo de desenvolvimento do canto em hibridos apoia essa diferenca entre
Oscines e Suboscines. Em Oscines, os hibridos tendem a copiar o canto da espécie
a que pertence o progenitor masculino, enquanto que em Suboscines o canto se
mostra um intermediario entre ambas as espécies parentais (Tobias et al., 2012),
como constatado por Cadena et al. (2007), em um individuo hibrido entre Grallaria
nuchalis Sclater, 1860 e Grallaria ruficapilla Lafresnaye, 1842 (Grallariidae;
Suboscine).

Algumas espécies de Suboscines, porém, notadamente Tyrannides,
apresentam certo efeito de aprendizado no canto, como Procnias averano Hermann,
1783 (Snow, 1970), Lipaugus vociferans Wied, 1820 (Fitzsimmons et al., 2008),

Procnias tricarunculatus Verreaux & Verreaux, 1853 e Chiroxiphia linearis Bonaparte,
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1838 (Dias, 2009; Touchton et al., 2014). De acordo com Snow (1970), um filhote
macho de P. averano leva véarios meses para aprender por completo o canto. Em
Procnias tricarunculata, as variacdes geograficas vocais nao sao congruentes com as
variacbes genéticas, o que sugere algum tipo de variacdo dialetal formada por
aprendizado (Saranathan et al., 2007).

Esses Suboscines que apresentam aprendizado no canto geralmente séo
espécies que realizam apresentacfes em forma de lek, em que 0s machos passam
por forte competicdo por cOpula e alta selecdo sexual por parte das fémeas
(Fitzsimmons et al., 2008). Isso leva a padrbes evolutivos diferentes daqueles dos
Furnariides, que sao geralmente monogamicos e passam por baixa selecao sexual, o
gue diminui as pressodes seletivas sobre o canto (Derryberry et al., 2012; Tobias et al.,
2012; Touchton et al., 2014).

1.3 Dados vocais na sistematica

Dentre 0os Suboscines e ndo Passeres, 0s caracteres vocais tém sido
considerados importantes fontes de informacé&o em analises taxonémicas, sendo que,
segundo diversos autores, os elementos do canto sdo evolutivamente conservados
(Shutler & Weatherhead, 1990; Buskirk, 1997) e consistentes com a filogenia (Miller,
1996; McCkraken & Sheldon, 1997; Slabbekoorn et al., 1999), tendo forte base
genética e indicacdo de relacdes evolutivas (Marler & Pickert, 1984; Kroodsma &
Canady, 1985; Tubaro, 1999; Prince & Lanyon, 2002; Robbins & Zimmer, 2005; Isler
et al.,, 2005; Tobias et al.,, 2012). Tubaro (1999) afirma que os caracteres vocais
apresentam marcante falta de homoplasias, o que os torna Uteis em estudos
sistematicos. De acordo com alguns autores, a presenca de diferencas significativas
em trés caracteres vocais ja é suficiente para se considerar duas populacdes como
espécies distintas (Isler et al., 1998; Isler & Whitney, 2011).

Diversos estudos sistematicos foram realizados apoiando-se em caracteres
vocais. Esses estudos incluem distintos grupos taxonémicos, como Pterodroma
(Procellariidae) (Bretagnolle, 1995), Anatidae (Kear, 1968), Picoide e Dendrocopos
(Picidae) (Winkler & Short, 1978), Myrmotherula (Thamnophilidae) (Whitney &
Pacheco, 1997), Gyalophylax e Megaxenops (Furnariidae) (Whitney & Pacheco,
1994), o complexo Dendrocolaptes certhia (Tietze et al., 2008), o complexo
Percnostola (Thamnophilidae) (Isler et al., 2007), o complexo Dysithamnus plumbeus

(Thamnophilidae) (Isler et al., 2008), varios géneros de Charadriiformes (Miller, 1996).
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Além, inclusive, de grupos com aprendizado vocal, como os Oscines Dendroica virens
(Parulidae) (Payne, 1986) e Phylloscopus collybita (Phylloscopidae) (Helbig et al.,
1996).

Nesses estudos, a topologia alcangada com caracteres vocais foi congruente
com hipoteses filogenéticas alcangadas com dados moleculares. Helbig et al. (1996)
comparou resultados alcangados a partir de dados vocais e mitocondriais e eles se
mostraram congruentes, e ambos refletem as diferencia¢des evolucionarias ao longo
do tempo melhor do que resultados com dados morfolégicos. Em um estudo com
varios Thamnophilidae, a variacdo clinal dos caracteres vocais se mostrou
concordante com a variacao de caracteres mitocondriais (Isler et al., 2005). O estudo
vocal de varios Charadriiformes (Pluvialis, Calidris, Gallinago e Charadrius) sugere
forte conservacédo evolutiva em alguns atributos da estrutura acustica da vocalizac&o
dessas aves (Miller, 1996).

Em muitas revisdes taxondmicas os caracteres vocais sao usados em conjunto
com caracteres morfolégicos e genéticos (Tubaro, 1999; Zimmer, 2002; Robbins &
Zimmer, 2005; Qvarnstrom et al., 2006; Isler et al., 2007; Isler et al., 2008; Zimmer,
2008; Isler et al., 2009, Isler & Whitney, 2011, Hosner et al., 2015). Um problema
potencial para o uso de vocalizacdes em estudos sistematicos sdo aquelas aves que
desenvolvem o canto a partir de aprendizado (Isler et al., 1998). A variabilidade do
canto dos Oscines € tanta que pode obscurecer componentes genéticos (McCracken
& Sheldon, 1997), tornando esses caracteres pouco informativos para estudos
filogenéticos (Prince & Lanyon, 2002). Nesse caso, 0s caracteres vocais podem ser
viaveis para a distingdo de espécies congenéricas, mas ndo em niveis mais elevados
(Tubaro, 1999).

Apesar disso, alguns estudos demonstram haver sinal filogenético na
vocalizacdo de Oscines. Um estudo sistematico da familia Icteridae se mostrou
perfeitamente congruente com topologias originadas por dados moleculares, o que
pode ser explicado pelos comportamentos vocais pouco variaveis do grupo e pela
baixa influéncia de pressdes ambientais quanto a propagac¢éo do som, visto que essas
espécies ndo apresentam vocalizacdo de longo alcance (Price & Lanyon, 2002).
Nesse estudo, os componentes de caracteres vocais temporais foram considerados
todos filogeneticamente informativos. Muitas caracteristicas se mostraram muito

conservativas e a taxa de homoplasia foi baixa.
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Alguns poucos caracteres, em geral aqueles ligados a adaptacdo ao ambiente
acustico, como a duracdo dos espacos entre notas, apresentaram alta homoplasia.
Apesar de fornecerem problemas importantes nos dados vocais, as homoplasias
também estdo presentes em outros tipos de dados, como moleculares e morfolégicos
(McCracken & Sheldon, 1997). Também foi encontrada congruéncia com resultados
alcancados por dados moleculares no oscine Dendroica virens (Payne, 1986). Sendo
assim, mesmo dentre os Oscines, apesar da vocalizagéo ser considerada aprendida,
hé informacéo filogenética nos caracteres vocais.

Contudo, existem ideias divergentes a respeito da construcéo filogenética a
partir apenas de caracteres vocais. E reconhecido que muitas outras questdes podem
influenciar a evolugdo da vocalizacdo das aves, o que pode obscurecer o valor
filogenético dos caracteres vocais. Doutrelant & Lambrechts (2001) discutem quatro
hipoteses para a evolugcdo de caracteres vocais. A primeira delas é a influéncia do
ambiente, que pode causar homoplasias importantes, principalmente em caracteres
de frequéncia e duracao de pausas. Essa hipotese ja foi discutida por varios autores,
como McCracken (1997), Tubaro (1999) e Price & Lanyon (2002). Caracteres como
numero de notas e duracdo total do canto também podem estar relacionados a
variacao individual (Isler et al., 1998), o que foi observado empiricamente em
Willisornis poecilinotus Cabanis, 1847 (Thamnophilidae) (Isler & Whitney, 2011).

As outras trés hipoteses dizem respeito a competicao intra e interespecifica.
Um desses casos € a divergéncia devido a competicao interespecifica. Duas espécies
com nicho parecido habitando o mesmo ambiente podem competir entre si por
recursos. A espécie em desvantagem pode evoluir no sentido de desviar suas
caracteristicas vocais em relacao a espécie dominante, para que essa diminua seu
reconhecimento da espécie subordinada como potencial competidor.

Também ocorre a convergéncia causada pela competicéo interespecifica. Em
alguns casos, ocupantes do mesmo nicho devem ser reconhecidos como
competidores e a defesa territorial deve ser direcionada a impedir sobreposi¢cédo de
territério entre as duas espécies. Isso leva a convergéncia das caracteristicas vocais
de espécies simpatricas. Por ultimo, temos a convergéncia intraespecifica para evitar
competicdo entre individuos da mesma espécie.

Alguns autores acreditam que os dados vocais ndo sdo suficientes para
representar o processo evolutivo pelo qual os taxons passaram. Raposo & Héfling

(2003) criticam a atitude de se considerar que Oscines tém canto desenvolvido por
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aprendizado enquanto que Suboscines ndo. De acordo com eles, n&o existem dados
suficientes para se afirmar isso e essa extrapolacdo € feita a partir de poucos
exemplos, em especial Empidonax alnorum, Empidonax traillii (Kroodsma & Konishi,
1991) e Sayornis phoebe (Kroodsma, 1982), o que representa uma baixissima
porcentagem da subordem Suboscines e apenas uma familia.

Ainda de acordo com Raposo & Hofling (2003), muitos autores consideram os
caracteres vocais superiores aos morfoléogicos em relacdo as conclusdes
taxonémicas, defendendo a ideia de que as caracteristicas morfoldgicas podem sofrer
variagdo geografica e as vocais ndo. Os autores argumentam que 0S caracteres
vocais devem ser tratados da mesma forma que qualquer outro, até mesmo tendo um
maior cuidado devido as diversas influéncias do meio e das caracteristicas fisicas da

ave que eles podem sofrer.

1.4 Furnariidae

A familia Furnariidae (Suboscines) é uma das maiores em numero de espécies
dentre todas as familias de Passeriformes neotropicais, apresentando também uma
enorme gama de variedades comportamentais, de habitat e morfologicas. E restrita
aos neotropicos (Remsen, 2017). A maior rigueza de espécies dentro da familia esta
no clado Furnariinae (Irestedt et al., 2009), caracterizado por espécies terrestres
habitantes de campo aberto (Fjeldsa, 2005; Chesser, 2007).

Os padrbes de diversificacdo das linhagens dos Furnariidae podem ter sido
afetados por diversos processos geoldgicos e ecoldgicos pelos quais a América do
Sul passou nos ultimos 15 milhées de anos, dentre eles, mudancas climaticas e
importantes eventos geologicos (Derryberry et al., 2011; Zachos et al., 2011). Uma
das grandes mudancas climaticas que influenciaram a irradiacdo dos Furnariidae foi
a aridificacdo da América do Sul, o que levou a formagcdo de ambientes abertos e a
diminuicdo das florestas (Derryberry et al., 2011).

O soerguimento dos Andes também foi um importante evento que causou uma
criacdo continua de barreiras e novos habitats, enquanto influenciava o relevo e os
cursos de rios, 0 que proporcionou uma constante radiacdo dos grupos de aves
(Derryberry et al., 2011). Essas mudancas geoldgicas e climaticas, com o surgimento
de novos habitats, criaram novas oportunidades de especiacéo geografica e ecoldgica
(Derryberry et al., 2011).
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De acordo com Fjeldséa et al. (2005) pode-se assumir que os ancestrais dos
furnarideos eram aves florestais, habitantes das matas Umidas tropicais. Diversos
grupos entdo colonizaram independentemente os novos ambientes disponiveis,
adaptando-se a hébitats abertos e hébitos terrestres, causando uma alta taxa de
evolucdo convergente (Fjeldsa et al., 2007; Irestedt et al., 2009). Irestedt et al. (2009)
argumentam que a ocupacao de habitats abertos por esse grupo ocorreu pelo menos
seis vezes independentemente. Segundo Irestedt et al. (2006) os ramos mais
profundos dentro do clado, sdo formados por espécies florestais.

Dentro da subfamilia Furnariinae, pelo menos dois grupos ocuparam 0s
ambientes abertos independentemente a partir de ancestrais florestais: o clado que
alberga os géneros Cinclodes, Upucerthia, Geocerthia, Limnornis, Phleocryptes,
Lochmias e Furnarius (com regressao em algumas espécies) e o clado representado
pelo género Tarphonomus (Irestedt et al., 2009).

Diversas caracteristicas dos furnarideos, além da grande heterogeneidade
morfologica, potencializaram a sua diversificacdo e a ocupacao de novos ambientes
e novos nichos. Uma delas é o desenvolvimento de uma cinese craniana,
proporcionando um bico mais flexivel, o que Ihes proporcionou a capacidade de
desenvolver diversos tipos de forrageio, tanto sondando frestas na madeira podre no
dossel a procura de presas escondidas ou revirando folhas no sub-bosque quanto
remexendo pedrinhas em habitat aberto (Fjeldsa et al., 2005; Irestedt et al., 2009).

Outra caracteristica do grupo que possibilitou a dispersdo é a habilidade para
construir ninhos de diversas formas com o emprego de diferentes materiais, 0 que
possibilita a ocupacdo de ambientes com diferentes tipos de vegetacdo e
disponibilidades de recursos, como buracos ou materiais para a constru¢do do ninho
(Irestedt et al., 2006; Irestedt et al., 2009).

A irradiacdo dos Furnariidae ocupando novos habitats levou a evolugédo de uma
grande variedade de comportamento e morfologia e tornou as relagdes filogenéticas
dentro da familia extremamente complexas (Collias, 1997; Zyskowski & Prum, 1999;
Irested et al., 2002; Chesser et al., 2007). Muitos exemplos de paralelismo morfoldgico
(Remsen, 2003) e retencéo de plesiomorfias provocando similaridades superficiais
(Irestedt et al., 2006) sdo encontrados nesse clado. Caracteres homoplasticos podem
causar efeitos na topologia da arvore, o que pode levar a conclusdes filogenéticas

equivocadas (Irestedt et al., 2009).
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Por essas relagfes filogenéticas complexas, os Furnariidae tém sido alvo de
diversos estudos, sendo um dos casos mais estudados de radiacao adaptativa, o que
ja causou grandes discussfes em relacao a classificacdo dos grupos dentro da familia
(Remsen, 2003; Tietze et al., 2008; Irestedt et al., 2009), porém, estudos moleculares
recentes tém corroborado a hipotese de Ohlson et al. (2013).

1.5 Cinclodes espinhacensis

Cinclodes pabsti Sick, 1969 foi primariamente identificado como Cinclodes
fuscus Vieillot, 1818 e, s6 depois, descoberto como sendo uma espécie diferente, ndo
diretamente relacionada a essa (Sick 2001). A espécie esta confinada a habitats de
altitude, com vegetacédo conhecida como campos sulinos, localizados na Serra Geral
(Santa Catarina/Rio Grande do Sul). Diferente de C. fuscus, ndo € migratorio,
apresentando, inclusive, asas arredondadas nao apropriadas para tal comportamento
(Sick, 2001). E espécie menos ligada a presenca de agua do que outras do género
(Sick, 2001; Chesser, 2004). Costuma cantar pousado no solo ou sobre mourdes ou,
ainda, em voo, como fazem outros Furnariidae de habitats abertos (Sick, 2001).
Nidifica em buracos cavados em barrancos, que forra com capim e penas. Costuma
pernoitar também nesses buracos (Sick, 2001; Chesser, 2004).

Em 2006 e 2007 ocorreram 0s primeiros registros de individuos pertencentes
ao género na Cadeia do Espinhaco, localidades como Barraco de Tabua, em Itambé
do Mato Dentro, e Alto do Palacio, em Morro do Pilar. Esses individuos foram
primariamente identificados como C. pabsti (Freitas et al., 2008). Ap6s comparacdes
com exemplares de museus, foram considerados pertencentes a uma nova espécie,
gue foi entdo descrita como Cinclodes espinhacensis Freitas, Chaves, Costa, Santos
& Rodrigues, 2012. A descricédo foi feita com base em dados morfométricos, vocais,
genéticos e de plumagem, sendo as caracteristicas diagndsticas coloracdo mais
escura em C. espinhacensis, tarso mais curto, menor massa, sequéncia dos genes
COl, COIl, CytB e ND3 (mtDNA) e vocalizacao (Freitas et al., 2012).

Cinclodes espinhacensis e C. pabsti divergiram por volta de 220 mil anos atras,
no Pleistoceno tardio (Freitas et al., 2012). O isolamento das duas espécies em locais
tdo distantes entre si se deveu provavelmente a extincdo das populacbes
intermediérias, causada por mudancas climaticas nesse periodo (Chaves et al., 2015).

A Cadeia do Espinhaco, com altitude acima de 900 metros, € um extenso

macico rochoso formado pelo rifteamento de sedimentos areniticos do Preé-
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Cambriano, modelado por eventos tectdnicos a partir do Paleégeno (King, 1956;
Caiafa & Silva, 2005; Alves et al., 2014). As rochas sao formadas por afloramentos de
quartzito, arenito e minério de ferro. A paisagem é dominada por campos abertos de
alta altitude com abundantes afloramentos rochosos e vegetacao baixa, conhecidos
como campos rupestres, estando a cadeia localizada na &rea de transicao entre os
biomas Mata Atlantica, Cerrado e Caatinga (King, 1956; Caiafa & Silva, 2005; Alves
et al., 2014).

Os ambientes da Cadeia do Espinhaco séo considerados um refugio frio isolado
dos ambientes quentes ao redor, 0 que possibilitou a presenca de diversos taxons
relictos, tipicos de climas mais frios, muitos desses relacionados a biota andino-
patagbnica, como o sédo C. espinhacensis e o correlato C. pabsti das montanhas da
Serra Geral (Chaves et al., 2015). Isso torna esses habitats de altitude importantes
centros de endemismo tanto para a fauna quanto para a flora neotropical (Giulietti et
al., 1997; Vasconcelos et al., 2008a).

Cinclodes espinhacensis recebeu o status especifico sob o Conceito Filético
(Cracraft, 1997) e de Linhagem Geral de Espécie (Queiroz, 2005 e 2007) (Freitas et
al., 2012). O taxon é reconhecido como espécie plena pelo Comité Brasileiro de
Registros Ornitologicos (Piacentini et al., 2015) e Handbook of the Birds of the World
(Del Hoyo et al., 2013), enquanto que Clements Checklist of the Birds of the World -
e-Bird version 2015 (Clements et al., 2015), IOC World Bird List 5.3 (Gill & Donsker,
2015) e South American Classification Committee (SACC), da American
Ornithologist’s Union (Remsen et al., 2015), reconhecem-no como subespécie de C.
pabsti.

Desde a descricdo do taxon, diversas criticas tém sido feitas por diferentes
autores a respeito de sua classificacdo como espécie plena. No férum de discussdes
do SACC a respeito da proposta de reconhecimento do tdxon como nova espécie
(Remsen, 2012), Areta & Pearman argumentam que um estudo das caracteristicas
vocais de todo o género seria importante para embasar os resultados de diferencas
vocais encontradas entre os dois taxons, e criticam que as conclusdes em relagcéo ao
status taxonémico de C. espinhacensis foram tomadas com base em uma abordagem
— evolucédo vocal do grupo — para a qual ndo temos nenhum tipo de conhecimento
prévio. Zimmer, baseando-se em experiéncias proprias de campo, aponta que os dois
taxons apresentam tanto canto quanto chamado indistinguiveis e respondem ao

playback trocado com mesma intensidade que ao proéprio.
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Utilizando-se dados vocais, alguns fatores devem ser levados em conta. Em
populac@es simpétricas, o isolamento reprodutivo geralmente esta intimamente ligado
a falta e reconhecimento vocal entre elas (Isler et al., 2009; Isler & Whitney, 2011;
Derryberry et al., 2012). Porém, populacbes alopéatricas podem tomar rumos
evolutivos distintos sem muita diferenciagédo vocal, como em espécies de Hylophylax
(Thamnophilidae), visto que, ainda que haja reconhecimento muatuo, ndo existira
oportunidade de intercruzamento. Sendo assim, o reconhecimento vocal n&do pode ser

levado em conta em consideragdes taxondémicas (Raposo & Hofling, 2003).
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2 MATERIAL E METODOS

2.1 Obtencao de dados

Foram obtidas gravac6es em formato WAV das vocaliza¢cdes do maior nimero
possivel de espécies da subfamilia Furnariinae através de coletas em campo, a partir
da Macaulay Library (https://www.macaulaylibrary.org), do Cornell Laboratory of
Ornithology, ou de terceiros (Apéndice). Foram utilizadas apenas as gravacdes que
apresentavam boa qualidade (elevada relacao sinal ruido), ou seja, formavam imagem
nitida e bem delimitada no espectograma. Foram obtidas 49 gravacfes de chamados
de 16 espécies e 66 de cantos de 23 espécies, num total de 110 individuos de 29
espécies e 10 géneros (Tabela 1). Essa amostra perfaz 74,3% das 39 espécies da
subfamilia e 100% dos géneros. As coletas de campo foram realizadas em duas
porcdes da Serra do Cipo, abrangendo apenas a espécie C. espinhacensis: Serra do
Breu, na porcao norte, e Serra de Altamira, na por¢ao sul. Foram despendidos quatro
dias de campo em cada um dos locais, sendo percorridas boas extensdes de habitat
da espécie em busca de individuos a serem gravados. Durante esses periodos, foram
obtidas gravacdes de boa qualidade de chamados de cinco individuos e cantos de
trés individuos. Para as gravacoes, foi utilizado um gravador Marantz PMD660
conectado a um microfone direcional Sennheiser ME67, sendo elas digitalizadas em
formato WAV a 44 kHz e 24 bits.

2.2 Analise dos espectogramas

A partir das gravacdes, gerou-se espectogramas com o programa Raven Pro
versdo 1.4 (Bioacoustics Research Program, 2011), com o valor de 256 para o
algoritmo de transformacéo de Fourier discreta (DFT), fun¢céo de janela Hanning com
50% de sobreposicéo e filtro com largura de banda de 248 Hz. Todas as gravacoes
de terceiros foram convertidas para a mesma taxa de amostragem de 44kHz com o

programa Audacity versdo 2.1.3.
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Tabela 1 — Numero de gravagdes de canto e chamado amostradas para cada

espécie de Furnariinae.

Espécie

NUumero de gravacdes

Canto

Chamado

Pseudocolaptes lawrencii

Pseudocolaptes boissonneautii

Premnornis guttuliger
Tarphonomus harterti
Tarphonomus certhioides
Furnarius leucopus
Furnarius longirostris
Furnarius cinnamomeus
Furnarius torridus
Furnarius rufus
Furnarius cristatus
Lochmias nematura
Phleocryptes melanops
Limnornis curvirostris
Geocerthia serrana
Upucerthia saturatior
Upucerthia dumetaria
Upucerthia albigula
Upucerthia validirostris
Cinclodes pabsti
Cinclodes espinhacensis
Cinclodes fuscus
Cinclodes antarcticus
Cinclodes comechingonus
Cinclodes albidiventris
Cinclodes albiventris
Cinclodes oustaleti
Cinclodes excelsior

Cinclodes atacamensis
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Os caracteres vocais foram obtidos a partir de medi¢cdes nos espectogramas
de valores continuos temporais e de frequéncia de acordo com o que vem sendo
utilizado na literatura (Isler et al., 1998; Isler et al., 2007; Price & Lanyon, 2002) e que
se fizeram convenientes para vocaliza¢des de Furnariinae. Devido a varia¢ao no tipo
de nota ao longo do canto, foram medidas apenas as notas centrais, onde o canto se
estabiliza. Seguem os parametros (Charif et al., 2004):

a) Numero de notas — quantidade de notas presentes no canto do inicio ao fim;
notas sdo consideradas cada traco ininterrupto no sonograma.

b) Duracdo do canto — tempo decorrido do inicio da primeira nota ao fim da
tltima, medido em segundos.

¢) Comprimento dos intervalos — comprimento de um intervalo foi considerado
como o tempo gasto no espaco entre o fim de uma nota e o inicio da nota subsequente,
sendo observado no espectograma como 0 espaco entre dois tracos, 0S quais
correspondem as notas.

d) Andamento — quantidade de notas por segundo; tempo gasto do inicio de
uma nota ao inicio da nota subsequente.

e) Comprimento da nota — comprimento de uma nota foi considerado o tempo
gasto do inicio de uma nota ao final dessa.

f) Frequéncia minima — a frequéncia mais baixa alcancada pela nota.

g) Frequéncia maxima — a frequéncia mais alta alcancada pela nota.

h) Frequéncia central — frequéncia que divide a selecdo em duas partes de igual
energia.

i) Amplitude de frequéncia — diferenca entre a maior e a menor frequéncia da
selecdo.

j) Frequéncia de pico — frequéncia na qual ocorre o pico de poténcia.
Representa a frequéncia onde a amplitude é maior, quando o som soa mais forte e
onde a ave despendeu o maior gasto de energia, observada no sonograma como a
regido mais escura ao longo do eixo frequéncia.

k) Tempo do primeiro quartil — ponto no tempo que divide a selecdo em duas
partes, uma com 25% da energia e outra com 75%.

l) Tempo central — ponto no tempo onde a selecdo é dividida em duas partes
de igual energia.

m) Tempo maximo — primeiro ponto no tempo onde ocorre a maxima amplitude.

n) Tempo de pico — primeiro ponto no tempo onde ocorre o pico de amplitude.
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Quando mais de uma gravagdo de um mesmo individuo foram conseguidas,
escolheu-se aquela com melhor qualidade. Também foi escolhido o melhor canto ou

chamado de cada gravacgéo para se medir, quando essas apresentavam mais de um.

2.3 Andlises exploratoérias

Com o intuito de se verificar a similaridade vocal entre diversas espécies da
subfamilia foram realizadas andalises de componentes principais (PCA) por meio do
programa PAST (Hammer et al., 2001), baseadas em uma matriz de correlagao
indicada para variaveis medidas em diferentes unidades (Hammer et al., 2001).
Entraram na analise aquelas que apresentavam trés ou mais individuos. Também
foram gerados graficos (boxplots) exploratérios para cada parametro de canto para se
verificar o grau de sobreposicao entre as espeécies.

Os caracteres foram discretizados através do método gap-wheighting (Thiele,
1993). Os taxons Furnarius longirostris e Furnarius cinnamomeus ndo foram
analisados por Derryberry et al. (2011). Sendo assim, considerando-se 0s aspectos
taxondmicos vigentes, onde alguns os consideram como coespecificos de Furnarius
leucopus (Del Hoyo et al., 2013; Remsen et al., 2015), os trés taxons foram colocados
em uma tricotomia.

Para se alcancar o nivel de consisténcia e a taxa de homoplasia presente nos
caracteres vocais em relacdo a arvore filogenética molecular dos Furnariinae
(topologia de Derryberry et al., 2011), foram calculados o indice de Consisténcia (Cl)
(Kluge & Farris, 1969), indice de Retencdo (RI) (Farris, 1989) e o indice de
Consisténcia Reescalonado (RC) (Farris, 1989). Para tanto, foi utilizado o programa
Mesquite verséo 3.2 (Maddison & Maddison, 2017).

2.4 Reconstrucao de estado ancestral

Realizou-se uma reconstrucdo de estado ancestral, com o uso do programa
Mesquite, com os caracteres vocais dos Furnariinae sobre a arvore molecular de
Derryberry et al. (2011) (Figura 1), a fim de tracar a evolucdo dos caracteres vocais
na subfamilia. A hip6tese filogenética de Derryberry et al. (2011), atualmente a mais
completa em termos de numero de terminais e caracteres considerados, foi a partir de
trés genes mitocondriais (ND3, CO2 e ND2), um intron nuclear (Bf7) e éxons RAG1 e
RAG2. Os autores amostraram 35 espécies e 10 géneros, perfazendo 89,7% das

espécies da subfamilia e 100% dos géneros.
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Cinclodes oustaleti
Cinclodes albiventris
Cinclodes olrogi
Cinclodes albidiventris

Cinclodes comechingonus

— Cinclodes fuscus

== Cinclodes antarcticus
_[C/'nclodes taczanowskii

Cinclodes nigrofumosus

= Cinclodes patagonicus

Cinclodes atacamensis

Cinclodes palliatus

Cinclodes excelsior

Cinclodes aricomae

Cinclodes pabsti

Upucerthia dumetaria

Upucerthia albigula

Upucerthia saturatior
[ Upucerthia jelskii
Upucerthia validirostris

Geocerthia serrana

Limnornis curvirostris

Phleocryptes melanops

Lochmias nematura

Furnarius leocopus

Furnarius figulus

Furnarius torridus

Furnarius cristatus

Furnarius rufus

Furnarius minor

Tarphonomus harterti
r P

- Tarphonomus certhioides

Premnornis guttuliger

Pseudocolaptes boissonneautii

Pseudocolaptes lawrencii

Figura 1 — Arvore filogenética da subfamilia Furnariinae alcancada a partir de
dados moleculares por Derryberry et al. (2011).
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2.5 Andlise filogenética

Com a ajuda do programa TNT versdo 1.5 (Goloboff et al., 2008) foram
realizadas reconstruces filogenéticas pelo método de Méxima Parciménia (MP)
baseadas apenas nos caracteres vocais. A busca heuristica consistiu em 100 arvores
de Wagner iniciais, que foram submetidas a rearranjos de ramos pelo algoritmo TBR,
sendo até 100 arvores retidas por réplica. As arvores retidas foram entdo submetidas
a rearranjos de ramos (TBR) a fim de se encontrar as arvores mais parcimoniosas.
Foi obtido o suporte relativo de Bremer das topologias e alcancada uma arvore
consenso. Considerando-se que a familia Dendrocolaptidae é proximamente
relacionada a Furnariidae, a espécie Xiphorhynchus fuscus Vieillot, 1818 foi escolhida

COmo grupo externo para a analise.
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3 RESULTADOS

3.1 Andlises exploratérias

Houve grande sobreposicdo dos caracteres vocais entre as espécies (Figura
2). Em alguns caracteres houve a presenca de uma Unica espécie que nao se
sobrepds com as demais. Upucerthia saturatior ndo mostrou sobreposicdo com
nenhuma outra espécie nos parametros amplitude de frequéncia e frequéncia minima.

A espécie apresentou baixo valor no primeiro parametro e alto valor no segundo.
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Figura 2 — Graficos de distribuicdo dos valores para cada parametro das
espécies de Furnariinae. As barras representam os valores meédios dos
individuos medidos de cada espécie e as linhas indicam a extensdo entre os
valores maximos e minimos. Os valores do eixo X dos graficos sdo dados em
segundos nos parametros temporais e hertz nos parametros de frequéncia.
U.val.: Upucerthia validirostris; U.sat.: Upucerthia saturatior; U.dum.:
Upucerthia dumetaria; T.hart.: Tarphonomus harterti; P.bois: Pseudocolaptes
boissenneautii; L.nem.: Lochmias nematura; L.cur: Limnornis curvirostris;
F.ruf.: Furnarius rufus; F.leuc.: Furnarius leucopus; F.cri.: Furnarius cristatus;
C.abv: Cinclodes albiventris; C.abd.: Cinclodes albiventris; C.pab.: Cinclodes
pabsti; C.esp.: Cinclodes espinhacensis.
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Cinclodes albiventris obteve valores sem sobreposicdo nos parametros
andamento do canto e comprimento de nota — no primeiro parametro, valores acima
e, no segundo, abaixo do encontrado para as outras espécies. O florestal Lochmias
nematura apresentou valores muito altos, que nao se sobrepdem com outras
espécies, de frequéncia central e frequéncia de pico, mostrando que a espécie emite
notas com frequéncias altas e dispende grande energia nas maiores frequéncias,
enfatizando a regido de alta frequéncia do canto.

As andlises de PCA mostraram sobreposicdo vocal de varias espécies,
flogeneticamente relacionadas ou ndo. A andlise de PCA dos caracteres vocais de
canto de varias espécies de Furnariinae gerou dois eixos principais mais significativos,
gue explicaram juntos 59,46% da variacdo dos dados (PC1l: e = 479,057;
34,218%; PC2: e = 353,398, 25,24%) (Figura 3). Houve boa sobreposi¢cido dos dados
de canto de Upucerthia dumetaria Geoffroy Saint-Hilaire, 1832 e ambos C.
espinhacensis e C. pabsti, enquanto que Upucerthia validirostris Burmeister, 1861 se
posicionou separada tanto dos Cinclodes quanto da congénere U. dumetaria.
Também Cinclodes albiventris ficou posicionado distante dos congéneres. ISso
demonstra uma maior similaridade vocal entre U. dumetaria e as espécies irmas C.
pabsti e C. espinhacensis do que entre as duas espécies de Upucerthia ou entre as
duas espécies irmas de Cinclodes e o congénere C. albiventris.

Upucerthia validirostris se sobrep6s consideravelmente tanto com Furnarius
cristatus quanto com Limnornis curvirostris, que também se sobrepuseram entre si,
enquanto que Furnarius leucopus se manteve distante de seu congénere. Cinclodes
pabsti e Cinclodes espinhacensis apresentaram grande sobreposicao, tanto em dados
de canto quanto de chamado. A analise de PCA dos caracteres vocais de canto das
duas espécies irmas gerou dois eixos principais mais significativos, que explicaram
juntos 66,77% da variacdo dos dados (PCl. e = 522,116;
37,294%; PC2: e = 370,666; 26,476%) (Figura 4).



37

.Cl'nc)‘odes espinhacensis
. Cinclodes pabsti

. Cinclodes albiventris

. Upucerthia dumetaria

Upucerthia validirostris

.Fumarrr'us cristatus
.Fumarrr'us leucopus
.Limnomfs curvirostris
.Lochm:'as nematura

. Tarphonomus harterti

Component 2

— T T T
3,% 48 6,0 7.2

Component 1

Figura 3 — Analise de Componentes Principais (PCA) dos caracteres vocais de
canto de diversas espécies de Furnariinae.
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Figura 4 — Andlise de Componentes Principais (PCA) a partir de dados de
chamado (esquerda) e canto (direita) de Cinclodes espinhacensis (em vermelho)

e Cinclodes pabsti (em azul).
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3.2 Evolucao dos caracteres vocais

A evolucdo dos caracteres vocais dos Furnariinae mostrou alto grau de
homoplasia, com indices gerais de retengdo e consisténcia muito baixos (Rl = 0,452).
Todos os caracteres obtiveram baixo valor de indice de Consisténcia (Cl), indice de
Retenc&o (RI) e indice de Consisténcia Redimensionada (RC) (Tabela ), o que mostra
baixa congruéncia com a topologia alcancada por dados moleculares. Porém, devido
a reduzida amostra para algumas espécies, isso pode representar apenas um artefato.
O carater que alcancou maior consisténcia, e que se sobressaiu a todos o0s outros, foi
a frequéncia minima (Cl = 0,310; Rl = 0,473; RC = 0,147).

A partir da reconstrucao do estado ancestral dos caracteres vocais ao longo da
arvore molecular dos Furnariinae (Figura 5), € notavel que o género Furnarius foi
suportado por alguns caracteres, sendo que apresentou uma tendéncia para reducao
nos valores de caracteres de frequéncia, como frequéncia minima, frequéncia
maxima, frequéncia central e frequéncia de pico, e um aumento no intervalo de notas
e no andamento do canto em relacéo a toda a subfamilia. O carater com maior indice
de consisténcia e retencado, frequéncia minima, suportou o género, apresentando
todas as espécies do género valores baixos para esse carater em relacao ao restante
da subfamilia.

Furnarius cristatus Burmeister, 1888 apresentou tendéncia para diminuicao —
em relacdo as demais espécies — nos valores de comprimento de intervalos,
comprimento do canto, nimero de notas e andamento, mostrando canto acelerado.
Furnarius longirostris von Pelzelni, 1856 e Furnarius rufus Gmelin, 1788 apresentam
aumento nos valores de comprimento do canto e F. rufus e Furnarius cinnamomeus
Lesson, 1844 apresentam aumento em pico de frequéncia, contrastando com F.
cristatus que mostra baixo valor para esse carater.

O género Upucerthia apresentou, em relacdo aos estados ancestrais,
diminuicdo nos valores de intervalo de nota, numero de notas e andamento. No género
Cinclodes ha tendéncia de diminuicdo dos valores para o0s caracteres intervalo de
notas e andamento do canto — com posterior aumento (regressdo) em Cinclodes
comechingonus Zotta & Gavio, 1944 —, indicando canto mais acelerado. Cinclodes
antarcticus Garnot, 1826 mostrou baixos valores de frequéncia minima, frequéncia
maxima, e frequéncia central.

Cinclodes pabsti, em relagdo a espécie irmad Cinclodes espinhacensis,

apresentou valores mais altos para alguns parametros de frequéncia, como frequéncia
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central, amplitude de frequéncia, frequéncia de pico, além de maior nimero de notas

e menor tempo do primeiro quartil e comprimento de intervalo de notas (Tabela).

Tabela 2 - Valores dos indices de consisténcia e retencdo alcancados para cada
carater. CI: Indice de Consisténcia; RIl: Indice de Retencado; RC: Indice de
Consisténcia Redimensionada.

Caracteres Cl RI RC

N° de notas 0.250 0.289 0.072
Comprimento do canto (s) 0.300 0.300 0.090
Intervalo de notas (S) 0.257 0.365 0.094
Andamento (s) 0.281 0.394 0.111
Frequéncia minima (Hz) 0.310 0.473 0.147
Frequéncia maxima (Hz) 0.281 0.342 0.096
Frequéncia central (Hz) 0.310 0.375 0.116
Amplitude de frequéncia (Hz) 0.310 0.375 0.116
Frequéncia de pico (Hz) 0.272 0.142 0.039
Comprimento de notas (S) 0.310 0.393 0.122
Tempo Q1 (s) 0.300 0.160 0.048
Tempo central (s) 0.360 0.333 0.120
Tempo maximo (s) 0.310 0.230 0.071

Tempo de pico (S) 0.320 0.380 0.122
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Figura 5 — Reconstrucao do estado ancestral de caracteres vocais de canto e
chamado de Furnariinae dentro da hipétese de relagdes filogenéticas a partir
de dados genéticos de Derryberry et al. (2011). Os caracteres continuos séo
representados por onze cores diferentes ao longo dos nos.

Dentro do clado que contém Premnornis guttuliger Sclater, 1864,
Pseudocolaptes boissonneautii Lafresnaye, 1840 e as espécies irmds Tarphonomus
certhioides d’Orbigny & Lafresnaye, 1838 e Tarphonomus harterti Berlepsch, 1892,
observa-se uma tendéncia evolutiva contraria que segrega as duas primeiras,
florestais, das duas espécies irmas, habitantes de areas mais abertas. As espécies
florestais apresentaram menores valores para 0s parametros temporais comprimento
de nota, intervalo de notas, tempo central e andamento.

Na espécie florestal P. guttuliger, os caracteres vocais de frequéncia
apresentaram valores mais altos em relacdo aos ancestrais mais recentes e alguns
caracteres temporais apresentaram valores mais baixos, indicando canto mais rapido.
A espécie proxima e também florestal Pseudocolaptes boissonneautii Lafresnaye,
1840 apresenta tendéncias contrarias, com aumento em alguns valores temporais e

decréscimo em valores de frequéncia.

Tabela 3 — Valores de Cinclodes pabsti e Cinclodes espinhacensis para os
parametros que apresentaram maior discordancia entre os dois taxons.

Caracteres C. pabsti C. espinhacensis
Frequéncia central (Hz) 5143 4497
Amplitude de frequéncia (Hz) 3044 2474
Intervalos de notas (s) 0.15 0.20
Frequéncia de pico (Hz) 2968 4187
Numero de notas 39 33

As espécies relacionadas Limnornis curvirostris Gould, 1839 e Lochmias
nematura Lichteinstein, 1823 também apresentaram sentidos contrarios de evolucao
dos caracteres vocais, mais em relacdo aos de frequéncia. O primeiro, paludicola,
apresenta valores mais baixos para os parametros frequéncia maxima, frequéncia

minima, amplitude de frequéncia, frequéncia central, pico de frequéncia. Lochmias



48

nematura mostra um consideravel aumento nesses valores em relagdo aos estados
ancestrais. Em relacdo aos caracteres temporais, L. nematura apresenta maiores
valores para comprimento do canto, comprimento de notas, tempo do primeiro quartil,
tempo central, tempo maximo e tempo de pico e menores valores para intervalo de
notas e nimero de notas. Sendo assim, o canto de L. nematura se mostra mais alto

em frequéncia e apresenta notas mais compridas.

3.3 Reconstrucéo filogenética

As arvores mais parcimoniosas geradas a partir dos dados vocais, tanto de
canto quanto de chamado, mostraram auséncia quase completa de congruéncia com
a arvore molecular de Derryberry et al. (2011) (Figura 11). Nenhum clado da hip6tese
molecular foi bem suportado por essa reconstrucdo filogenética, o que mostra
deficiéncia no sinal filogenético e grandes taxas de homoplasia nos caracteres vocais
da subfamilia Furnariinae. O valor relativo de suporte de Bremer mais alto na topologia
alcancada por caracteres de canto (Figura 6) foi 63. Toda a topologia alcangou suporte

baixo e nenhuma resolucéo que corrobore a filogenia molecular conhecida.
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Xiphorhynchus fuscus
Furnarius cristatus
Tarphonomus certhioides
Upucerthia saturatior
Cinclodes espinhacensis
— Cinclodes albidiventris
Cinclodes comechingonus
Tarphonomus harterti
Upucerthia albigula
Upucerthia dumetaria
Cinclodes pabsti

Pseudocolaptes boissonneauttii
Cinclodes albiventris

Cinclodes fuscus
Limnornis curvirostris
Cinclodes atacamensis
Lochmias nematura
Premnornis quttuliger
Upucerthia validirostris
Furnarius leucopus
Cinclodes antarcticus
Furnarius cinnamomeus

_E Furnarius longirostris
Furnarius rufus

il

Figura 6 — Arvore filogenética da subfamilia Furnariinae construida a partir da
andlise de parciménia com caracteres vocais.
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4 DISCUSSAO

4.1 Evolucao vocal

A evolucdo dos caracteres vocais na subfamilia Furnariinae ndo pode ser
facilmente explicada. A arvore alcancada por caracteres vocais atingiu baixo indice de
Retencdo, mostrando que ha um elevado nivel de homoplasia na evolucdo vocal
desse grupo. Price & Lanyon (2002), em um estudo filogenético de um grupo da familia
Icteridae (Oscines), obtiveram um valor de Rl muito maior (RI = 0,88), valor maior do
gue aquele encontrado através de dados moleculares (Rl = 0,81) Price & Lanyon
(2002). Um estudo com dados aleatérios de taxons e caracteres gerou valores de Cl
entre 0,350 e 0,438 (Klassen et al., 1991). Sendo assim, os valores minimos
desejados para os caracteres em uma topologia seriam consideravelmente acima
desses.

Blumstein & Turner (2005) apontam que os Furnariidae defendem territério
muito extenso, o que pode direcionar as pressodes seletivas dos caracteres vocais no
sentido de minimizar a atenuagédo das ondas sonoras, que devem alcancar a maior
distancia possivel. Essa tendéncia leva a adaptacdo das caracteristicas vocais,
principalmente de frequéncia, as exigéncias do meio (Bowman, 1979; Ryan &
Brenowitz, 1985; Badyaev & Leaf, 1997).

Muitos caracteres se mostraram muito conservados evolutivamente,
apresentando pouca mudanca ao longo de toda a arvore. Poucos clados foram
suportados por alguns caracteres, como os Furnarius. Contudo, nenhum carater
apresentou bons valores de Cl e RI.

As diferencas encontradas entre Cinclodes pabsti e Cinclodes espinhacensis
sdo congruentes com o esperado para populacdes proximamente relacionadas
habitando diferentes latitudes. C. pabsti, que habita maiores latitudes na regido de
clima temperado do Sul do Brasil, apresenta maiores valores de maxima frequéncia e
amplitude de frequéncia e menores valores de comprimento dos intervalos e das notas
e em Varios outros caracteres temporais (tempo do primeiro quartil, tempo de pico,
tempo central e tempo maximo), o que Ihe confere um canto com andamento mais
rapido.

De acordo com os resultados obtidos por Tubaro & Segura (1995), Botero et al.
(2009), Singh et al. (2015), Kaluthota et al. (2016) e Weir & Wheatcroft (2017), espera-

se que em maiores latitudes a vocalizacdo das aves seja mais complexa,
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apresentando cantos mais rapidos, com maior numero de notas e maior frequéncia.
Isso se deve pela diferenca de pressdes seletivas existente entre as zonas tropicais e
as zonas temperadas. Como nas regides de maior latitude a estacao reprodutiva tende
a ser mais curta, a competicao por parceiros sexuais e territorio € mais acirrada, o que
aumenta as pressOes seletivas sobre os caracteres vocais (Botero et al., 2009;
Kaluthota et al., 2016; Weir & Wheatcroft, 2017).

Os integrantes do par de espécies florestais correlatas Pseudocolaptes
boissonneautti e Premnornis guttuliger mostram evolucdo contraria em relacdo aos
caracteres vocais. O primeiro, habitante do dossel e de porte avantajado,
apresentando tendéncias a canto com frequéncia mais baixas, e o segundo, habitante
do sub-bosque e de porte pequeno, apresentando tendéncias a altas frequéncias.
Apesar de contrariar o esperado em relacdo ao habitat, esse resultado corrobora o
encontrado por diversos autores, que inferem que a massa corporal, 0 tamanho e
robustez do bico e das estruturas vocais da ave influenciam as caracteristicas do canto
(Podos & Nowicki, 2004; Palacios & Tubaro, 2000; Sick, 2001; Derryberry et al., 2012).
Badyaev & Leaf (1997) argumentam que se espera que aves de maior porte
apresentem vocalizacdes com menores valores de frequéncia e menor amplitude de
frequéncia, além de maior comprimento de intervalos e notas.

A massa corporal da ave e das partes do trato vocal, como bico, traqueia,
siringe, exercem uma restricao na faixa de frequéncia sonora que uma ave pode emitir,
tanto em relacdo a producao de ondas sonoras pela siringe (Nowicki, 1987; Nowacki
& Marler, 1988), quanto a influéncia da ressonancia no trato vocal supra siringeal
(Nowicki, 1987; Hoese et al., 2000). Quanto menor a ave e o trato vocal, menor sua
capacidade de emitir sons graves.

A disparidade vocal entre as espécies Limnornis curvirostris e Lochmias
nematura parece bem congruente com o ambiente onde vivem. L. curvirostris &
habitante de péantanos e charcos com vegetacdo palustre. Nesse ambiente,
frequéncias mais baixas sofrem menos perda de informacéo (Shy & Morton, 1986). L.
nematura vive ao longo de riachos encachoeirados no interior da mata. Nesse
ambiente ha um constante ruido de baixa frequéncia causado pela agua em atrito e
choque com as rochas. Sendo assim, um aumento de frequéncia no canto se faz
vantajoso, permitindo que a vocaliza¢do da ave ocupe um espaco acustico distinto

daquele ocupado pelo ruido de fundo, impedindo que este descaracterize a
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vocalizagdo da ave. Essa tendéncia adaptativa acustica foi constatada empiricamente
por autores como Brenowitz (1982), Ryan & Brenowitz (1985) e Gall et al. (2012).

4.2 Reconstrucdao filogenética

De acordo com os resultados obtidos na inferéncia das relacdes filogenéticas
dos Furnariinae a partir dos caracteres vocais considerados, percebemos alta taxa de
homoplasia e limitado valor filogenético. O suporte de Bremer relativo foi muito baixo
em todos os nOs e a topologia ndo recobrou o que se tem a partir de dados
moleculares (Derryberry et al., 2011).

Nossos resultados com a subfamilia Furnarinae n&do corroboram a
fidedignidade dos caracteres vocais, defendida por diversos autores (McCracken &
Sheldon, 1997; Alstrom & Ranft, 2003), em recobrar relagdes filogenéticas. Nossos
dados mostram que, na subfamilia Furnariinae, uma filogenia baseada apenas em
caracteres vocais ndo leva a uma topologia verossimil, discordando assim dos
resultados encontrados por diversos trabalhos de evolugéo vocal em varios grupos de
aves, como Pterodroma (Procellariidae) (Bretagnolle, 1995), Anatidae (Kear, 1968),
Picoide e Dendrocopos (Picidae) (Winkler & Short, 1978), Myrmotherula
(Thamnophilidae; Suboscines) (Whithey & Pacheco, 1997), Gyalophylax e
Megaxenops (Furnariidae; Suboscines) (Whitney & Pacheco, 1994), o complexo
Dendroica virens (Parulidae; Oscines) (Payne, 1986), o complexo Phylloscopus
collybita (Phylloscopidae; Oscines) (Helbig et al., 1996), o complexo Dendrocolaptes
certhia (Tietze et al., 2008), o complexo Percnostola (Thamnophilidae; Suboscines)
(Isler et al., 2007), o complexo Dysithamnus plumbeus (Thamnophilidae; Suboscines)
(Isler et al., 2008), véarios géneros de Charadriiformes (Miller, 1996), Icteridae (Price &
Lanyon, 2002). Porém, a reduzida amostra para algumas espécies pode ter
influenciado os resultados, subestimando o valor filogenético dos dados. O uso dos
caracteres vocais em conjunto com dados moleculares e morfolégicos pode render
melhores resultados, como explorado por diversos autores em diversos grupos de
aves (Tubaro, 1999; Zimmer, 2002; Robbins & Zimmer, 2005; Qvarnstréom et al., 2006;
Isler et al., 2007; Isler et al., 2008; Zimmer, 2008; Isler et al., 2009, Isler & Whitney,
2011, Hosner et al., 2015).

E amplamente aceito que os Suboscines, apresentam canto quase inteiramente
herdado geneticamente, o que Ihe confere caracteristica bem conservativa e alta

congruéncia com a evolugéo filogenética do grupo (Tubaro, 1999; Price & Lanyon,
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2002; Tobias et al., 2012; Cavarzere-Junior, 2014; Touchton et al., 2014). Porém, no
caso dos Furnariinae, de acordo com os resultados obtidos no presente estudo, 0os
caracteres vocais ndo se mostraram tdo informativos como o esperado.

Esses resultados denotam a necessidade de mais estudos em relagdo ao
aprendizado do canto em Oscines e Suboscines e ao valor filogenético diferencial que
€ dado aos caracteres vocais dos grupos. Essa consideracao € feita com base no
conhecimento que se tem de uma parcela infima do numero total de espécies e
familias dentro dos grupos, como criticou Raposo & Hofling (2003). Varios estudos
com diversos grupos de Oscines mostraram variagdes vocais bem congruentes com
variacdes genéticas, como é o caso de Icteridae (Price & Lanyon, 2002), o complexo
Dendroica virens (Payne, 1986), o complexo Phylloscopus collybita (Helbig et al.,
1996). Nos Furnariinae, por serem Suboscines, era esperada uma maior congruéncia
entre a variacao vocal e a genética do que nos Oscines (Shutler & Weatherhead, 1990;
Miller, 1996; McCkraken & Sheldon, 1997; Van Buskirk, 1997; Slabbekoorn et al.,
1999), o que nao foi o caso.

Talvez a evolucdo vocal de outros grupos tenha seguido padrdes distintos,
moldada por diferentes pressdes seletivas, 0 que confere aos caracteres vocais
diferentes graus de homoplasia e, consequentemente, diferentes valores
filogenéticos. Esse pode ser o caso dos Thamnophilidae, grupo em que o0s caracteres
vocais parecem ser bem informativos em relacao a filogenia, como comentado por
Cavarzere-Junior (2014) e explorado em varios estudos (Isler et al., 2007; Isler et al.,
2008; Zimmer, 2008; Isler et al., 2009; Isler & Whitney, 2011).

Influéncias diversas levaram a evolucado vocal dos Furnariinae a um nivel
elevado de homoplasias, corroborando estudos que discordavam de Tubaro (1999),
gue diz que os caracteres vocais apresentam marcante falta de homoplasias. Além
disso, muitos caracteres vocais parecem ter sido muito conservados evolutivamente,
nao sofrendo muita mudanca ao longo da arvore. Estudo vocal com o género
Sclerurus, um Furnariidae, mostrou que os padrbes vocais do grupo sdo muito
conservativos, 0 que diminui a informacdo desse tipo de dado para estudos
filogenéticos (Cooper & Cuervo, 2017).

Os Furnariidae geralmente ndo apresentam vocalizacdo complexa nem cortes
elaboradas para a atracdo de fémeas. O canto, na maioria das espécies, € realizado
em dueto do casal e essas apresentacoes incluem displays corporais (Sick, 2001; Del

Hoyo et al., 2013). Aparentemente, o principal objetivo dos comportamentos vocais na
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familia é a defesa de territdrio, que geralmente € muito extenso (Bowman, 1979; Ryan
& Brenowitz, 1985; Handford & Lougheed, 1991; Badyaev & Leaf, 1997; Remsen,
2017). Talvez isso tenha moldado a evolucdo vocal dessas aves no sentido de
maximizar a propagacdo acuUstica, 0 que seria mais importante do que o
desenvolvimento de um canto elaborado, como comentado por Handford & Lougheed
(1991). Em um estudo com Suboscines e nao Passeriformes da Amazonia, incluindo
Furnariidae, Thamnophilidae, Rhynchocyclidae, Picidae e Tinamidae, em dois
ambientes, mata de terra firme e mata de bambus, a estrutura acustica do canto das
aves se mostrou predita pelas caracteristicas de transmissdo do ambiente (Tobias et
al., 2010).

Derryberry et al. (2011) enunciam que a evolugdo dos Furnariidae foi
influenciada por diversos eventos geoldgicos, ecoldgicos e climaticos pelos quais a
América do Sul passou. De acordo com Fjeldsa et al. (2007) e Irestedt et al. (2009), a
evolucdo convergente, causada pela adaptacdo independente de diversos grupos
florestais aos novos habitats abertos que surgiam com a mudanca ambiental,
provocou um grande acumulo de homoplasias nos caracteres morfolégicos e

comportamentais desse grupo.

4.3 Cinclodes espinhacensis

Os resultados de PCA reforcam a elevada sobreposicdo presente nos
caracteres vocais dos Furnariinae, inclusive entre espécies nao proximamente
relacionadas, e a falta de informacao filogenética dos dados. Na classificacdo de
Cinclodes espinhacensis como espécie plena, uma das caracteristicas mais criticadas
€ a extrema semelhanca vocal entre ela e sua espécie irma, Cinclodes pabsti. As
diferencas vocais sdo poucas e os valores se sobrepdem muito. Zimmer (Remsen,
2012) argumenta que as vocalizacGes de C. espinhacensis ndo sédo diagnosticaveis
daquelas de C. pabsti e que eles respondem ao playback trocado na mesma
intensidade que o fazem ao playback proprio. Por essas razfes, ele considera que 0s
taxons devem ser tratados como coespecificos.

Nossos resultados de PCA corroboram a primeira afirmac¢do, mostrando uma
grande sobreposicao entre os dados vocais de ambos os taxons. Porém, a presenca
de resposta ao playback trocado ndo € uma evidéncia forte em relacdo ao status
taxondmico. De acordo com Freeman & Montgomery (2017) o ndo reconhecimento de

playback trocado entre populagdes alopatricas implica em espécies diferentes, mas o
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contrario ndo é verdade. Em simpatria, espera-se que aconteca uma divergéncia dos
caracteres vocais (Grether et al., 2009), ja que esses mediam o reconhecimento
espécie-especifico (West-Eberhard, 1938; Grether et al., 2009; Seddon & Tobias,
2010). Em alopatria, essa divergéncia ndo € necessaria, visto que as duas populacdes
ndo se encontram e a barreira geografica resolve o problema do isolamento
reprodutivo.

Tendo em vista todos os resultados obtidos com diferentes analises, pode-se
argumentar que, por apresentar muita homoplasia e pouco valor filogenético, os dados
vocais dos Furnariinae e, por consequéncia, do género Cinclodes, ndo oferecem base
sélida para qualquer discussao taxondmica. Este estudo preenche de certa forma a
lacuna que Areta e Pearman (Remsen, 2012) comentam, dando algum resultado

acerca da evolucao vocal em Furnariinae e em Cinclodes.
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5 CONCLUSAO

Os resultados deste estudo nos dao subsidios para afirmar que, muito embora
diversos autores tenham encontrado baixas taxas de homoplasia e alto valor
filogenético nos caracteres vocais de diversos grupos de aves, nos Furnariinae esses
dados ndo se mostraram informativos para estudos filogenéticos. Devido a
apresentarem muita homoplasia e retencdo de caracteres plesiomérficos, a
informacéo filogenética desses caracteres € muito baixa. Isso contradiz a ideia de
varios autores da possibilidade de se realizar estudos filogenéticos baseados
inteiramente em dados vocais, pelo menos no caso dos furnarideos, e mostra a
necessidade de se ter mais cautela e conhecimento da evoluc¢do vocal do grupo em
guestao antes de se realizar estudos desse tipo.

Os dados vocais de Cinclodes pabsti e Cinclodes espinhacensis revelam uma
importante sobreposicéo, o que indica que néo existe diferenciacdo vocal significante
entre os dois taxons. Porém, levando-se em consideracdo a natureza das
caracteristicas vocais da subfamilia Furnariinae e do género Cinclodes, n&o € possivel
se basear nesses resultados para se discutir e tirar conclusfes taxonémicas entre 0s
dois taxons.

Este estudo traz informacdes importantes em relacdo ao uso de dados vocais
em estudos filogenéticos e ao padrédo evolutivo desses dados na subfamilia
Furnariinae, além de proporcionar uma discusséao a respeito do status taxonémico de
Cinclodes espinhacensis. Também mostra a necessidade de cautela ao se considerar
gue a vocalizacdo dos Suboscines apresenta maior valor filogenético do que dos
Oscines. Porém, estudos mais detalhados e abrangentes, com o uso de um maior
tamanho amostral, seriam de grande valia para nos dar um entendimento mais

completo da evolucédo vocal em toda a familia Furnariidae.
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APENDICE

Identificacéo, tipo de vocalizacéo, autoria, fonte, localidade e data de gravacao
dos individuos amostrados. Ind.: Individuo; S: Canto; C: Chamado.

Ind. Espécie S C Autor Fonte Local Data
Cinclodes Fabio . Santana do Riacho,
1 . . X : . Particular - . . out/12
espinhacensis Guglielmino Minas Gerais, Brasil
2 C_lnclodes . X Diego Murta Particular P'CO da La_\plnha, . set/15
espinhacensis Minas Gerais, Brasil
Cinclodes Serra do Br_eu, _
3 espinhacensis X Roney Souza Coleta Santana do Riacho,  jan/17
MG, BR
Cinclodes Serra do Breu,
4 . . X Roney Souza Coleta Santana do Riacho, jan/17
espinhacensis
MG, BR
Cinclodes Serra do Breu,
5 ; . X Roney Souza Coleta Santana do Riacho, jan/17
espinhacensis
MG, BR
Cinclodes Serra do Breu,
6 ; . X Roney Souza Coleta Santana do Riacho, jan/17
espinhacensis
MG, BR
Cinclodes Serra do Breu,
7 . . X Roney Souza Coleta Santana do Riacho, jan/17
espinhacensis
MG, BR
Cinclodes Guilherme Casa dos Currais,
8 ; . X . ASEC Jaboticatubas, MG, mar/09
espinhacensis Freitas ;
Brasil
Cinclodes Guilherme Casa dos Currais,
9 . . X . ASEC Jaboticatubas, MG, set/09
espinhacensis Freitas ;
Brasil
. . Serra do Breu,
10 esCierﬁlaf)ciissis X Glli'rlgi?;r:e ASEC Santana do Riacho, nov/09
P MG, BR
. . Serra do Breu,
11 esCiIrTﬁfcienssis X Glli'rlgi?g:e ASEC Santana do Riacho, nov/09
P MG, BR
. . Serra do Breu,
12 esCiIrTﬁfcienssis X Glli'rlgi?g:e ASEC Santana do Riacho, nov/09
P MG, BR
. . Serra do Breu,
13 esCierﬁ[aocienssis X thi'rlgi?;r:e ASEC Santana do Riacho, dez/09
P MG, BR
Serra da Lagoa
Cinclodes Guilherme Dourada,
14 espinhacensis X Freitas ASEC Jaboticatubas, MG, fev/10
BR
Cinclodes Guilherme Campo do Boi,
15 espinhacensis X Freitas ASEC Itabira, MG, BR fevi10
Cinclodes Guilherme Serr.a da Farofa,
16 . . X . ASEC Jaboticatubas, MG, fev/10
espinhacensis Freitas BR
17 C_mclodes . X X Roney Souza Coleta Serra de A_Itam|ra,_ jul/az
espinhacensis Minas Gerais, Brasil
Cinclodes Serra do Breu,
18 X Roney Souza Coleta Santana do Riacho,  jan/17

espinhacensis

MG, BR




19

20

21

22

23
24
25

26

27

28

29

30

31

32

33

34

35

36

37

38

39

40

41

42

43

44

45

46
47

48

49

Cinclodes
espinhacensis

Cinclodes
espinhacensis
Cinclodes
espinhacensis

Cinclodes pabsti

Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti

Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti
Cinclodes pabsti

Cinclodes pabsti

Cinclodes
atacamensis
Cinclodes
atacamensis
Cinclodes
atacamensis
Cinclodes
comechingonus
Cinclodes
comechingonus
Cinclodes
comechingonus
Cinclodes
excelsior
Cinclodes
excelsior

Cinclodes fuscus

Cinclodes fuscus
Cinclodes oustaleti

Cinclodes oustaleti

Cinclodes
albidiventris

X X X X X

X X X X X X X X X X

X

Guilherme
Freitas

Marco Cruz

Roney Souza

José Fernando
Pacheco

Marcelo Villegas
Eduardo Chiarani

Theodore Parker
Davis Finch
Juan Areta

Marcio
Vitor Piacentini
Vitor Piacentini

Luiz Gonzaga
Luiz Gonzaga
William Belton
Edson Endrigo
Edson Endrigo
Luiz Gonzaga
Juan Areta
Juan Areta
Linda
Davis Finch
Davis Finch
Davis Finch
Linda
Scott Olmstead

Juan Areta

Peter Hosner
Hope Batcheller
Christian
Fernandez

Steven Hilty

Particular
Coleta
Particular

Particular
Particular

Particular

Particular

Particular

Particular
ASEC

ASEC

Particular
Particular
ASEC
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay

Macaulay

Macaulay
Macaulay

Particular

Macaulay

Serra do Breu,
Santana do Riacho,
MG, BR
Sao José dos
Ausentes, RS, Brasil
Serra de Altamira,
Minas Gerais, Brasil
Bom Jesus, RS,
Brasil
Bom Jardim da Serra,
SC, Brasil
Jaquirana, RS, Brasil
Rio Grande do Sul,
Brasil
Aparados da Serra,
RS, Brasil
Fazenda Socorro,
RS, Brasil
Bom Jesus, RS,
Brasil
Morro da Igreja,
Urubici, SC, Brasil
Morro da Igreja,
Urubici, SC, Brasil
Morro da Igreja,
Urubici, SC, Brasil
Morro da Igreja,
Urubici, SC, Brasil
Morro da Igreja,
Urubici, SC, Brasil
S&o Joaquim, Santa
Catarina, Brasil
S&do Joaquim, Santa
Catarina, Brasil
Morro da Igreja,
Urubici, SC, Brasil
Parque Nacional
Lauca, Chile

Mendoz, Argentina

Tafe del Valle,
Argentina

San Luis, Argentina
San Luis, Argentina
San Luis, Argentina
Pichincha, Equador

Napo, Equador

Parque Nacional
Lauca, Chile
Junin, Peru

Santiago, Chile

Tranque Quebrada
Seca, Chile
Apartaderos,
Venezuela

dez/09

ago/12
jul/az
out/91

nov/14
fev/12
out/84

ago/93
fev/09
mar/18
set/06
fev/07
nov/04
nov/04
out/93
mai/10
jun/10
nov/04
out/11
nov/10
set/01
nov/91
nov/91
nov/91
nov/93
out/08

out/11

set/08
jan/12

jul/17

jan/90




50

51

52

53

54

55

56

57

58

59

60
61
62
63
64
65
66

67

68
69
70

71

72

73

74

75

76

77

78

79

Cinclodes
albidiventris
Cinclodes
albiventris
Cinclodes
albiventris
Cinclodes
albiventris
Cinclodes
antarcticus
Furnarius
leucopus
Furnarius
leucopus
Furnarius
leucopus

Furnarius
leucopus

Furnarius rufus

Furnarius rufus
Furnarius rufus
Furnarius rufus

Furnarius torridus
Furnarius
cinnamomeus
Furnarius cristatus

Furnarius cristatus
Furnarius cristatus

Furnarius cristatus

Furnarius cristatus
Furnarius
longirostris
Geocerthia
serrana
Lochmias
nematura
Lochmias
nematura
Lochmias
nematura

Lochmias
nematura

Phleocryptes
melanops

Premnornis
guttuliger
Premnornis
guttuliger
Pseudocolaptes
boissoneautii

>

X X X X X X X

Paul Schwartz

Arnoud van den
Berg
Thomas
Schulemberg

Peter Hosner
Gregory Budney
X Ignacio Roesle
Davis Finch

Heinz Remold

Jay
McGowan/Matt
Medler

X William Belton

X William Belton

Theodore Parker
Hennessey
Bennett
X Paul Donahue

Theodore Parker

Davis Finch
Krzysztof
Zyskowski
Krzysztof
Zyskowski
Krzysztof
Zyskowski
Juan Areta

Paul Schwartz
X Mark Robbins
X Heinz Remold
Curtis Marantz

Curtis Marantz

Jay
McGowan/Matt
Medler
Jay
X McGowan/Matt
Medler
Thomas
Schulemberg

Linda

X

Theodore Parker

Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay

Macaulay
Macaulay

Macaulay

Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay

Macaulay
Macaulay

Macaulay
Macaulay

Macaulay
Macaulay
Macaulay
Macaulay

Macaulay

Macaulay

Macaulay

Macaulay
Macaulay

Macaulay

Laguna de Mucabaja,
Venezuela

Ancash, Peru
Pasco, Peru
Tucuman, Argentina
Ilha O'Brien, Chile
Minas Gerais, Brasil
Essequibo, Guiana

Minas Gerais, Brasil

Paraguai

Rio Grande do Sul,
Brasil

Rio Grande do Sul,
Brasil

Santa Cruz, Bolivia

El Beni, Bolivia
Ilha Llarina, Peru
Lambayeque, Peru

Chaco, Paraguay
Presidente Hayes,
Paraguay
Presidente Hayes,
Paraguay
Alto Paraguay,
Paraguay
Formosa, Argentina

Lara, Venezuela

Junin, Peru

Parati, Rio de
Janeiro, Brasil
Parque lItatiaia, Rio
de Janeiro, Brazil
Parque lItatiaia, Rio
de Janeiro, Brazil

Paraguai

Paraguai

Junin, Peru

Floresta nebulosa
Mindo, Equador

La Libertad, Peru

ago/70
nov/80
jul/gs

nov/06
fev/90
jan/03
set/95

nov/98
jul/15

ago/81

out/93
out/83
jun/98
dez/88
jun/80
ago/90
out/95

nov/95

set/99
jul/13
set/73

set/08
mar/94
jul/98

jul/og

juli1s

jul/15

jun/97
set/03

set/79




Pseudocolaptes

80 boissoneautii X Mark Robbins Macaulay Cuzco, Peru out/12
Pseudocolaptes . .
81 lawrencii X David Ross Macaulay Cartago, Costa Rica  abr/96
82 Tarphqn_o mus X Linda Macaulay Salta, Argentina out/01
certhioides
83 Tarﬁgﬁ)tr;(r)trinus X Theodore Parker Macaulay  Santa Cruz, Bolivia  jun/90
84 Tarﬁgﬁ)tr;(r)trinus X Julian Vidoz Macaulay = Santa Cruz, Bolivia  ago/09
85 Tarﬁgﬁ)tr;(r)trinus X Julian Vidoz Macaulay  Santa Cruz, Bolivia  jan/10
86 Tarﬁgtr)tgtr)trinus X Juan Areta Macaulay  Santa Cruz, Bolivia set/12
87 Tarphonor_nus Rose Ann Macaulay  Santa Cruz, Bolivia  out/79
harterti Rowlett
88 Tarﬁgtr)tgtr)trinus X Julian Vidoz Macaulay = Santa Cruz, Bolivia  jan/10
89 Tarﬁgtr)tgtr)trinus X Juan Areta Macaulay  Santa Cruz, Bolivia set/12
90 lenorn|§ X William Belton Macaulay Rio Grande. do Sul, jan/76
curvirostris Brasil
91 lenorn|§ X Theodore Parker Macaulay Est. Biol. Taim, R'O. nov/82
curvirostris Grande do Sul, Brasil
92 lenorn|§ X Davis Finch Macaulay Mostardas, Rio nov/82
curvirostris Grande do Sul
93 lenorn|§ X Peter Hosner Macaulay Entre Rios, Argentina  nov/06
curvirostris
94 lenorn|§ X Peter Hosner Macaulay Entre Rios, Argentina nov/06
curvirostris
95 Upuc;erth|a X Juan Areta Macaulay Putre, Chile out/11
albigula
Upucerthia - Los Menucos,
96 dumetaria X Davis Finch Macaulay Argentina nov/91
97 Upucertma X Linda Macaulay = Tucuman, Argentina  out/01
dumetaria
98 Upucertma X Mark Robbins Macaulay Argentina nov/06
dumetaria
99 Upucertma X Hope Batcheller Macaulay Santiago, Chile jan/12
dumetaria
100 Upucertma X Linda Macaulay Santiago, Chile out/14
dumetaria
101 Upucerth_|a X Linda Macaulay Santiago, Chile out/14
dumetaria
102 Upucert_h|a X Mark Robbins Macaulay El Bolson, Argentina  out/06
saturatior
103 Upucert_h|a X Mark Robbins Macaulay El Bolson, Argentina  nov/06
saturatior
104 Up_u<_:erth|_a X Benjamin Clock  Macaulay Junin, Peru nov/03
validirostris
105 Up_ut_:erthl_a X Juan Areta Macaulay Putre, Chile out/11
validirostris
106 Up_ut_:erthl_a X Juan Areta Macaulay Putre, Chile out/11
validirostris
107 Up_ut_:erthl_a X Juan Areta Macaulay Parque Nacio nal out/11
validirostris Lauca, Chile
108 Up_ut_:erthl_a X Juan Areta Macaulay Parque Nacio nal out/11
validirostris Lauca, Chile
109 Up_ugerthl_a X Juan Areta Macaulay Parque Nacio nal out/11
validirostris Lauca, Chile




Upucerthia

110 validirostris

X Juan Areta Macaulay Putre, Chile out/11




