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RESUMO

A criticamente ameacada rolinha-do-planalto (Columbina cyanopis) representa uma das
espécies de aves mais raras, enigmaticas, e em risco de extingdo do mundo. Endémica
ao Cerrado, a espécie passou 74 anos sem registros documentados, sendo considerada
possivelmente extinta, até ser redescoberta em 2015, em Botumirim, Minas Gerais.
Apesar dos recentes esforcos de monitoramento por parte da ONG SAVE Brasil, C.
cyanopis permanece pouco compreendida ecologicamente. Ao mesmo tempo, a espécie
é alvo de um debate taxondmico historico, sendo previamente atribuida a um género
monotipico (Oxypelia Salvadori, 1893), presumivelmente mais proximo a Paraclaravis
e/ou Claravis do que a Columbina. No entanto, C. cyanopis permanece a Unica espécie
na subfamilia Claravinae sem sequenciamentos de DNA, e, portanto, ainda nao
investigada filogeneticamente. Neste trabalho, sequenciamos 3 genes mitocondriais para
C. cyanopis, recuperamos arvores filogenéticas bayesianas, e estimamos tempos de
divergéncia para todas as espécies de Claravinae. Adicionalmente, para melhor
compreender 0s processos por tras da histdria evolutiva do clado, reconstruimos estados
ancestrais de 4 relevantes caracteres ecomorfoldgicos para Claravinae. Por fim, visando
preencher lacunas basicas de conhecimento acerca de C. cyanopis, coletamos dados
morfométricos e floristico/estruturais de nidificacdo. Resultados indicam que C.
cyanopis representa uma linhagem irmd a Paraclaravis, da qual divergiu hé cerca de 10
milhGes de anos. Dados morfoldgicos e ecoldgicos fornecem embasamento para as
relacBes filogenéticas inferidas, e, portanto, é proposto um rearranjo taxonémico para a
revalidagdo do género monotipico Oxypelia Salvadori, 1893. A divergéncia entre
Oxypelia e Paraclaravis coincide com o desenvolvimento e expansdo dos ecossistemas
incipientes do Cerrado, sugerindo que a histéria evolutiva de Oxypelia cyanopis possa
estar ancestralmente relacionada com o bioma. Além disso, a nova linhagem descrita
Oxypelia / Paraclaravis compreende um clado de Columbiformes notoriamente raro,
ameacado, e ecologicamente especializado. Nosso estudo fornece novos entendimentos
acerca da evolugdo e ecologia de O. cyanopis, e atribui uma maior relevancia para a
conservacao da espécie ao demonstrar que a mesma consiste em uma linhagem Unica e
antiga, representante de uma histéria evolutiva compartilhada por um clado

ecologicamente distinto e em critico estado de conservagao.

Palavras-chave: Columbina cyanopis, rolinha-do-planalto, filogenia, DNA

mitocondrial, taxonomia, histéria evolutiva, conservagdo, Claravinae, Cerrado



ABSTRACT

The critically endangered Blue-eyed Ground Dove (Columbina cyanopis) comprises
one of the world’s rarest, most enigmatic and threatened bird species. Endemic to
Cerrado, the central Brazilian savannas, the species underwent 74 years without
documented records, being considered possibly extinct, until its rediscovery in 2015, in
Botumirim, Minas Gerais state, Brazil. Despite recent monitoring efforts by the NGO
SAVE Brasil, C. cyanopis remains poorly understood ecologically. At the same time,
the species is subject to a historic taxonomic debate, being formerly designated in a
monotypic genus (Oxypelia Salvadori, 1893), presumably more closely related to
Paraclaravis and/or Claravis than Columbina. However, C. cyanopis remains the only
species in the Claravinae subfamily lacking DNA sequencing, and thus not addressed
phylogenetically. In this work, we sequenced 3 mitochondrial genes for C. cyanopis,
recovered Bayesian phylogenetic trees, and estimated divergence times obtained for all
Claravinae species. Additionally, in order to better understand the driving processes
behind its evolutionary history, we reconstructed ancestral states of 4 key Claravinae
ecomorphological traits. Finally, aiming to fill basic knowledge shortfalls regarding C.
cyanopis, we collected morphometric and structural/floristic nesting data. Results
recovered C. cyanopis as a sister clade to Paraclaravis, from which it diverged ~10
mya. Morphological and ecological data provide support for the inferred phylogenetic
relationships, and thus a taxonomic rearrangement is proposed for the revalidation of
the monotypic Oxypelia Salvadori, 1893. The divergence between Oxypelia and
Paraclaravis is concurrent with the development and expansion of Cerrado incipient
ecosystems, suggesting that the evolutionary history of Oxypelia cyanopis may be
ancestrally related with the biome. Furthermore, the newly described Oxypelia /
Paraclaravis lineage comprise a notoriously rare, endangered and ecologically
specialized Columbiformes clade. Our study provides new insights into the evolution
and ecology of O. cyanopis, and assigns greater relevance to the species conservation by
demonstrating that it consists of a unique and ancient lineage, representing an
evolutionary history shared by an ecologically distinct clade of critical conservation

status.

Keywords: Columbina cyanopis, Blue-eyed Ground Dove, phylogeny, mitochondrial
DNA, taxonomy, evolutionary history, conservation, Claravinae, Cerrado
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1. INTRODUCAO

A ordem Columbiformes é uma das linhagens mais antigas e diversas de aves nao
passeriformes do mundo, representada por 351 espécies existentes, e 33 espécies
recentemente extintas, habitando uma variedade de ecossistemas em todos 0s
continentes, exceto a Antartica (Gibbs et al. 2001, Pereira et al. 2007, Martinez-Rubio et
al. 2024). Pombos e afins divergiram de demais grupos externos (e.g.,
Caprimulgiformes e Apodiformes) durante o periodo Cretaceo, entre 87 e 110 milhdes
de anos atras (mya), o que inclui o clado dentre as ordens de aves que sobreviveram a
extingdo em massa do Cretaceo-Terciario (Pereira et al. 2007). No geral,
Columbiformes constitui um grupo relativamente bem conhecido, sujeito a diversos
estudos sobre filogenia e conservacéo (e.g., Pereira et al. 2007, Walker 2007, Johnson &
Weckstein 2011, Soares et al. 2016, Martinez-Rubio et al. 2024). No entanto, alguns de
seus taxons mais raros e elusivos permanecem pouco compreendidos, como a rolinha-
do-planalto Columbina cyanopis (Pelzeln, 1870) (Figura 1), um Columbidae
criticamente ameacgado (CR C2a(i,ii); BirdLife International 2019, MMAMC 2022), da
qual as informacdes ecologicas atualmente disponiveis permanecem escassas (Gibbs et
al. 2001, Baptista et al. 2020).

Figura 1. Individuo de rolinha-do-planalto (Columbina cyanopis) em seu habitat natural, no
Pargue Estadual de Botumirim. Foto: Pedro Cerqueira
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Endémica ao Cerrado do Brasil central, essa espécie pequena e extremamente
rara habita campos com vegetacdo arbustiva esparsa e savanas abertas reguladas pela
acdo periddica do fogo (Gibbs et al. 2001, Baptista et al. 2020), ocupando um micro-
habitat especifico de campo sujo com solo de areia branca em sua Unica localidade
atualmente conhecida (Lopes et al. 2024). E uma das espécies de aves mais ameacadas
do mundo (Develey 2021), com uma populacdo remanescente em vida livre de menos
de 20 individuos confirmados (SAVE Brasil, dados ndo publicados), restritos a uma
pequena area em Botumirim, no norte de Minas Gerais. A espécie estd ameacada pelos
efeitos combinados de algumas das principais pressdes sobre o Cerrado, como incéndios
ilegais, mudangas climéticas, gramineas invasoras, e perda e fragmentacdo de habitat
em larga escala em fungdo da pecuéria extensiva e monoculturas de commodities (Gibbs
et al. 2001, Sekercioglu et al. 2012, BirdLife International 2019). Por mais de um século
e meio, C. cyanopis era conhecida a partir de apenas 8 espécimes historicos, todos
coletados em trés localidades dispersas pelo Brasil central (Figura 162), e devido a sua
raridade historica, a espécie é considerada um dos maiores mistérios da ornitologia
(Collar et al. 1992, Baptista et al. 2020).

60° 0 550 500 450 400

- : : b
H Ocorréncia de Columbina cyanopis .
. Extante Ay ™ .

* Botumirim 7

Extinta
@ Espécimes historicos ¥
A Relatos ndo documentados Vo
1 [__] cerrado

600

Figura 2. Pontos de ocorréncia atual e histérica de Columbina cyanopis. As localidades dos
espécimes histdéricos documentados s&o, de norte a sul: Cuiaba, Cachoeira Alta, e Itapura. Os
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relatos ndo documentados de localizacdo identificAvel representam, de norte a sul: Estacdo
Ecoldgica Serra das Araras, e Campo Grande

Os primeiros registros de C. cyanopis foram feitos por Johann Natterer entre
1823 e 1825, em Cuiab4, Mato Grosso, quando cinco especimes foram coletados
(ndmeros de acesso aos vouchers e colecGes de deposito de quatro espécimes em
Apéndice 1) (Pelzeln 1870, Collar et al. 1992), dos quais a localizac¢do do 5° espécime é
atualmente desconhecida (Schifter et al. 2007). A espécie foi reencontrada 79 anos
depois por Ernst Garbe, em 1904, no municipio de Itapura, no noroeste do estado de
Séo Paulo, onde um macho foi coletado (Pinto 1945, 1949). Apesar de multiplos
esforcos de busca, entre os quais se incluiu a grande expedicdo Roosevelt-Rondon
(Pinto 1937, 1945, 1949, Barbour 1940, Peters 1940), novos registros de C. cyanopis
foram feitos apenas em 1940 e 1941, por Walter Garbe, na regido proxima a Rio Verde,
sul do Goias, no atual municipio de Cachoeira Alta (Collar et al. 1992, Garber 2018),
onde dois individuos foram coletados (Pinto 1945, 1949).

Até recentemente, as poucas informacdes ecoldgicas provenientes de registros
documentados de C. cyanopis eram oriundas principalmente das coletas de W. Garbe,
nas quais as aves foram encontradas sozinhas ou em pares, alimentando-se no chéo
entre arbustos baixos em campos abertos, com outros individuos vistos, mas ndo em
grupos (Barbour 1940, Pinto 1949, Gibbs et al. 2001). Tal relato da espécie condiz com
as condicBes atualmente observadas, documentadas pelos relatérios técnicos daqueles
gue a monitoraram sistematicamente em campo (e.g., Marcelo Lisita, Tony Bichinski),
de um granivoro terricola especializado nos campos sujos do Cerrado, alimentando-se
de sementes de graminoides, se organizando em pequenos agrupamentos populacionais
formados por pares territoriais, com territérios proximos ou adjacentes (SAVE Brasil,
dados nédo publicados), vivendo em pares ou solitario (Baptista et al. 2020).

Além disso, uma série de registros ndo documentados foram reportados para C.
cyanopis entre as décadas 1980 e 2000. O primeiro relato foi feito em Minas Gerais
(Mattos et al. 1984), porem esse registro carece de detalhes, e ja foi previamente
refutado (Collar et al. 1992). Posteriormente, a espécie foi reportada em 1986 na
Estacdo Ecoldgica Serra das Araras, Mato Grosso, em &rea de cerrado campestre (Silva
& Oniki 1988), e depois novamente perto de Cuiaba, em um arrozal ap6s a colheita
(D.M. Teixeira in litt. 1987 apud Collar et al. 1992). Ainda, em 1992 a espécie foi

reportada em um fragmento de floresta urbana, junto a individuos de Columbina
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talpacoti, em Campo Grande, Mato Grosso do Sul (Parker & Willis 1997), mas tal
relato é considerado duvidoso (Marques et al. 2018), e em 2007 novamente na ESEC
Serra das Araras, também junto a um grupo de C. talpacoti (Valadao 2012).

No geral, esses registros ndo documentais devem ser vistos com cautela, uma
vez que atuais nogdes ecologicas e comportamentais contradizem muitos dos relatos.
Excetuando-se Silva e Oniki (1988), e o vago registro de Mattos et al. (1984), tais
observagoes relataram C. cyanopis em grupos mistos com C. talpacoti e/ou em matrizes
intensamente alteradas (i.e., monoculturas e areas urbanas), o que ndo foi documentado
até entdo. Ainda, esforgcos posteriores de busca ndo conseguiram relocalizar a espécie
(Parker & Willis 1997, Collar et al. 1992, Valaddo, 2012, Marques et al. 2018). C.
cyanopis possui semelhancas superficiais com C. talpacoti (Sick 1997, Gibbs et al.
2001), e esta poderia ser erroneamente identificada como tal, especialmente
considerando a falta de familiaridade dos observadores com espécimes vivos de C.

Cyanopis na época.

Portanto, de 1941 em diante, a espécie permaneceu 74 anos sem registros
documentais, com alguns autores a considerando possivelmente extinta (e.g., Perlo
2009, ICMBIo0 2015, Sweet & Johnson 2015). No entanto, em abril de 2015 a rolinha-
do-planalto foi redescoberta pelo ornitélogo Rafael Bessa em Botumirim, no norte de
Minas Gerais, em uma regido montanhosa e remota da Cadeia do Espinhaco, fora do
que se acreditava ser sua distribuicdo global (Lees et al. 2021). Desde entdo, a espécie
se beneficiou da criacdo de uma reserva privada (Reserva Natural Rolinha-do-Planalto)
de 593 ha, estabelecida em 2016 pela ONG SAVE Brasil (BirdLife International no
Brasil) com apoio do Rainforest Trust, e da criacdo do Parque Estadual de Botumirim
em 2018, com 35.682 ha (Develey 2021). Essas areas protegidas fornecem reflgio para
toda a populacdo conhecida em vida livre da espécie, que € monitorada por um projeto

de conservagéao desenvolvido pela SAVE Brasil (Develey 2021).

No ambito do projeto de conservacdo da rolinha-do-planalto, a SAVE Brasil
desenvolve censos populacionais anuais, monitoramento das popula¢es conhecidas,
buscas por novas populagdes, um programa de turismo para a observacao da espécie em
seu habitat natural, e outras iniciativas de conservacdo e engajamento comunitario em
conjunto com entidades locais e internacionais. Tais esforcos forneceram mais

informacdes sobre a ecologia de C. cyanopis e possibilitaram a coleta de novas medidas

18



morfomeétricas e amostras de tecidos para analise genética. Além disso, um programa de
conservacao ex-situ foi recentemente iniciado, liderado pelo Parque das Aves e SAVE
Brasil, onde atualmente encontram-se os trés primeiros individuos da espécie sob
cuidados humanos, no Parque das Aves, em Foz do lguacu, Parana. Esses individuos
compdem uma populacédo de seguranca, protegida contra casualidades no habitat natural

da espécie, representando uma importante estratégia de conservacao.

C. cyanopis integra a subfamilia Claravinae Todd, 1913, um clado composto por
rolinhas e pararus, representado por 17 espécies majoritariamente da América do Sul e
Central, atualmente distribuidas em cinco géneros: Claravis Oberholser, 1899, Uropelia
Bonaparte, 1855, Paraclaravis Sangster et al. 2018, Metriopelia Bonaparte, 1855 e
Columbina Spix, 1825. As relacdes taxonémicas dentre essa subfamilia foram objeto
histérico de debate, especialmente no género Columbina, que atualmente inclui um
grupo de 9 pequenas especies anteriormente atribuidas a géneros diferentes, como
Chamaepelia, Columbigallina, Columbula, Eupelia e Scardafella (Hellmayr & Conover
1942, Goodwin 1959, Johnston 1961).

Como parte desse debate, C. cyanopis esteve previamente designada no género
monotipico Oxypelia Salvadori, 1893, atribuindo relevancia a suas caracteristicas
morfolégicas distintas, como a peculiar coloracdo ferruginea acanelada, sua proporcgao
Unica entre asas curtas e arredondadas e uma cauda de tamanho similar, mas
ligeiramente mais curta, caracteristicamente larga e levemente graduada, e,
principalmente, a reducdo terminal acentuada no vexilo interno de sua pena primaria
mais externa (aqui chamada de atenuacéo da P10; Figura 3) (Salvadori 1893, Hellmayr
& Conover 1942, Pinto 1949, Gibbs et al. 2001). No entanto, Oxypelia Salvadori, 1893
foi eventualmente sinonimizada com Columbina Spix, 1825, considerando-se que as
caracteristicas Unicas da espécie ndo apresentam relevancia genérica, e sim apenas
especifica (Goodwin 1959). Apesar de certa discordancia em torno dessa classificacdo
(Johnston 1961), a mesma vem sendo seguida desde entéo.
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Figura 3. Individuo de Columbina cyanopis expondo a face inferior da asa ao se alongar,
revelando a primaria mais externa (P10) atenuada e encurtada, além de um painel ferrugineo na
asa (i.e., primarias externas e respectivas coberteiras subterminalmente castanhas). Foto: Pedro
Cerqueira

Adicionalmente, a distinta atenuagdo da P10 representa uma notavel semelhanca
estrutural com as espécies florestais de Claravis e Paraclaravis (previamente Claravis),
incitando a historica suposicdo de uma associagdo taxondémica entre C. cyanopis e esses
dois géneros (Hellmayr & Conover 1942, Pinto 1949, Gibbs et al. 2001). Tal suposigéo
é evidente na descri¢cdo original de C. cyanopis (Pelzeln 1870), que a designou como
congénere exclusivo das atuais espécies de Claravis e Paraclaravis no género Peristera
Swainson 1827 (antecedido por Peristera Rafinesque, 1815, Gastropoda; Oberholser
1899). Apesar de estudos recentes virem abordando a histéria evolutiva de Claravinae
por meio de filogenias moleculares e reconstrugdes de caracteres ancestrais (Sweet &
Johnson 2015, Sweet et al. 2017, Sangster et al. 2018), C. cyanopis permanece como a
Unica espécie do clado sem sequéncias de DNA disponiveis, e, portanto, ainda nao

inclusa em analises filogenéticas moleculares.
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Figura 4. Atenuacdo da priméria mais externa (P10) de Paraclaravis geoffroyi (espécime fémea
depositado na colec¢éo do Departamento de Zoologia da Universidade de S&o Paulo: USP 830).
Foto: Pedro Cerqueira

Portanto, apesar de incompletas no geral (i.e., ndo incluindo C. cyanopis),
prévias investigacoes foram conduzidas em torno da evolugdo do dimorfismo cromatico
sexual em Claravinae (Sweet & Johnson 2015, Sweet et al. 2017), e de suas notaveis
modifica¢fes estruturais nas penas priméarias (Mahler & Tubaro 2001, Niese et al.
2020). Alem disso, a contrastante variedade de ambientes ocupados por espécies de
Claravinae (e.g., C. cyanopis e Paraclaravis), e seus distintos graus de especializacdo
de habitat (e.g., C. cyanopis e C. talpacoti; Gibbs et al. 2001, Billerman et al. 2022)
sugerem uma historia evolutiva ecologicamente diversa para a subfamilia. Visto que
especializacdo ecologica pode ser adequadamente analisada por meio de categorias
discretas bem definidas de uma determinada dimensé&o de nicho (e.g., configuracdo de
habitat; Nosil & Mooers 2005, Devictor et al. 2010, Clavel et al. 2011), investigar
estados ancestrais para amplitude de nicho e configuracdo de habitat de Claravinae,
assim como completar suas reconstrugdes ancestrais de dicromatismo sexual e
morfologia das penas primarias, pode contribuir significativamente para o Nnosso

entendimento acerca da historia evolutiva de C. cyanopis e o restante da subfamilia.

Considerando o conceito de nicho ecolégico definido por Hutchinson (1957)
como um hipervolume n-dimensional cujos eixos representam os gradientes de recursos
e variaveis ambientais com o0s quais uma espécie interage em seu meio, especializacdo
ecoldgica se manifesta através de um padrdo de utilizacdo ou tolerancia mais restrito ao
longo de tais eixos (i.e., estreita amplitude de nicho) em relacdo a outros taxons
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(Futuyma & Moreno 1988, Devictor et al. 2010, Poisot et al. 2011). Estudos prévios de
modelos de distribuicdo de espécies (species distribution models, SDM) e de nicho
ecoldgico (ecological niche model, ENM) n&o conseguiram modelar satisfatoriamente o
nicho de C. cyanopis (Marini et al. 2010, Ribeiro et al. 2016, respectivamente), devido
principalmente ao pequeno tamanho amostral de seus pontos de ocorréncia. Todavia,
dado a natureza multidimensional e multiescala do conceito de nicho ecoldgico, o
mesmo €, por definicdo, impossivel de ser completamente quantificado (Colwell &
Futuyma 1971). QuantificacOes de especializacdo ecoldgica sdo, portanto, relativas ao
contexto em analise, ndo dependendo necessariamente de uma escala em particular
(Devictor et al. 2010).

Outras distingBes conceituais podem ser pertinentemente aplicadas a teoria de
nicho Hutchinsoniana. Portanto, enquanto o conjunto de varidveis ambientais que
determinam as condi¢Bes necessarias para a sobrevivéncia e reproducdo de uma espécie
constituem seu nicho Grinnelliano, o conjunto de atributos funcionais, interacfes
ambientais, e impactos ecossistémicos desta mesma espécie constituem o nicho
Eltoniano (Rosenfeld 2002, Mouillot et al. 2007, Devictor et al. 2010). Adicionalmente,
conforme “nicho fundamental” simboliza o conjunto total de variaveis ambientais com
as quais uma espécie poderia prosperar e interagir, “nicho realizado” corresponde as
condicBes e variaveis nas quais a espécie se encontra e interage na pratica, restringido
pelas combinacdes limitadas de condi¢es ambientais disponiveis em dado espaco e
tempo (i.e., ambiente realizado) (Vazquez 2005, Devictor et al. 2010). Por fim, a por¢édo
do ambiente realizado na qual a espécie ndo se encontra, mas poderia prosperar,
representa o “nicho potencial”, condicionado por, dentre outras coisas, dindmicas de
fonte-sumidouro, restricbes de dispersdo, e estocasticidades demograficas (Vazquez
2005, Devictor et al. 2010).

Taxons especializados se adaptam a utilizar apenas um subconjunto de todos os
recursos disponiveis, em uma dindmica evolutiva resultante do balanco de custo-
beneficio entre se explorar uma ampla gama de recursos e a capacidade de se explorar
cada um deles em melhor performance (Futuyma & Moreno 1988, Devictor et al. 2010,
Poisot et al. 2012). Portanto, ao se avaliar o nivel de especializacdo de um téxon, é
importante se considerar a “intensidade de associa¢ao” desse tdxon com outras espécies
ou recursos, dimensionada pela frequéncia de interacbes ou consequéncias de fitness
dessa associagdo (Poisot et al. 2012). O substrato de nidificacdo, por exemplo, € um
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componente crucial para o fitness de aves (Martin 1998, Lima 2009), e a estrutura da
vegetacdo e componentes floristicos desempenham um papel importante na selegdo do
local para nidificacdo (Newell & Rodewald 2011).

No geral, a competicdo por recursos € um dos principais fatores a fomentar
especializacdo ecologica (MacArthur & Levins 1964, Dykhuizen & Davies 1980,
Futuyma & Moreno 1988), que também é impulsionada pela maior frequéncia de
encontros de parceiros resultante da especificidade de habitats (“rendez-vous
reprodutivo”), € 0 maior sucesso reprodutivo e pressao seletiva positiva subsequentes,
especialmente em populacdes de baixa densidade (Rohde 1979, Colwell 1986, Futuyma
& Moreno 1988). Por fim, disparidades de especializacdo de nicho interespecificas
estdo associadas a divergéncias morfoldgicas e fisioldgicas, fundamentalmente oriundas

de divergéncias genémicas (Futuyma & Moreno 1988).

Neste trabalho, obtivemos as primeiras sequéncias de DNA mitocondrial para a
rolinha-do-planalto, possibilitando a reconstrugdo de suas relacfes filogenéticas dentro
da subfamilia Claravinae. Com base nisso, em estimativas de tempo de divergéncia, e
caracteres morfologicos e ecoldgicos combinados, fizemos uma reavaliacdo do
posicionamento taxonémico de C. cyanopis entre Columbina e demais Claravinae.
Visando investigar mais a fundo a histéria evolutiva do clado, especialmente no que diz
respeito a C. cyanopis e suas linhagens irmds, também reconstruimos estados ancestrais
para quatro relevantes caracteres morfoldgicos e ecoldgicos da subfamilia. Ainda, dados
estruturais e floristicos relativos a nidificacdo de C. cyanopis foram obtidos em campo,
de forma a complementar uma caracterizacdo de seu nicho ecoldgico. Por fim, sdo

discutidas as implicacdes dos resultados para a conservacdo dessa enigmatica espécie.

2. OBJETIVOS
Objetivo Geral

O objetivo desse trabalho foi reconstruir a historia evolutiva e as relacGes filogenéticas

da rolinha-do-planalto, e investigar aspectos relevantes de sua ecologia e morfologia.

23



Objetivos Especificos

1. Estimar relacGes filogenéticas e tempos de divergéncia entre C. cyanopis e
demais espécies de Claravinae por meio de analises moleculares.

2. Revisar a classificacdo taxondmica da espécie com base nos resultados
moleculares e diagnoses ecomorfologicas complementares.

3. Reconstruir a historia evolutiva de C. cyanopis e suas linhagens irmas com
base em anélises de estados ancestrais de caracteres ecomorfoldgicos e
consideracOes paleogeograficas.

4. Descrever a ecologia da espécie atraves da analise qualitativa de seu estrato
de nidificacdo, integrada a nocGes filogenéticas e ecomorfoldgicas novas

e/ou preexistentes.

3. MATERIAIS E METODOS
Amostragem e Sequenciamento Genético

Coletamos amostras de tecido muscular de dois individuos de C. cyanopis, um embrido
e um adulto. As aves foram encontradas mortas no Parque Estadual de Botumirim, no
norte de Minas Gerais (16.895806°S, 42.991513°W), e foram coletadas pela SAVE
Brasil sob as licengas SISBIO 72277-1 (emitida em 21 de julho de 2021), e 85761-1
(emitida em 3 de janeiro de 2023). O embrido (voucher UFG 6554, Tabela 1) foi
encontrado em fevereiro de 2022, caido no chdo sob o ninho com marcas de bicadas e
pedacos da casca de seu ovo, sugerindo uma tentativa de predacdo por uma pequena
ave. O adulto (amostra UFG 6937) foi encontrado morto de causas desconhecidas em
fevereiro de 2023, e representa 0 9° espécime da espécie depositado em uma cole¢do
zooldgica (UFMT 5904, Apéndice 1). O DNA total foi extraido individualmente de
amostras de tecido utilizando o kit comercial Qiagen DNAeasy, seguindo os protocolos

do fabricante.

Amplificamos trés fragmentos mitocondriais: (I) subunidade 2 da NADH
desidrogenase (ND2) usando os primers Lmet (Groth, J. apud Ribas et al. 2005) e
H6313 (Sorenson et al. 1999); (I1) subunidade I da citocromo-oxidase (COI) usando 0s
primers L5981 (5" AACCACCAGCCCTCTCACAGTACCI) e H6779

24



(5 TCTGGGTAGTCTGAGTATCGTC3") (desenvolvidos neste estudo); e (I)
citocromo b (Cytb) usando os primers L14841 (Kocher et al. 1989) e H15298 (Johnson
& Sorenson 1998). Purificamos os produtos amplificados usando ExoSAP-IT (Thermo-
Fisher) e sequenciamos os amplicons usando ABI Prism BigDye Terminators (Applied
Biosystems, Foster City, CA, EUA). As sequéncias foram analisadas em um analisador
de DNA AB 3130 (Applied Biosystems) nas instalagbes da Universidade Catolica de
Brasilia, Brasilia, DF. Avaliamos as sequéncias quanto a qualidade e ambiguidades

usando o Geneious 8.1.2 (Biomatters).

Obtivemos do Genbank sequéncias homdlogas dos trés genes aqui estudados
para as demais espécies de Claravinae (Tabela 1), previamente analisadas por Sweet e
Johnson (2015), Sweet et al. (2017) e Sangster et al. (2018). Também obtivemos
sequéncias homdlogas de dois grupos externos, Ducula bicolor e Geopelia cuneata, que
foram selecionados com base em um estudo filogenético conduzido por Pereira et al.
(2007). O alinhamento foi feito pelo algoritmo Muscle (Edgar 2004) usando Geneious
8.1.2.
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Tabela 1. Sequéncias génicas analisadas neste trabalho e seus respectivos nimeros de acesso ao
GenBank, incluindo novas sequéncias descritas para Columbina cyanopis

Género Espécie Voucher Origem Cytb ND2 Co1

Claravis pretiosa KUMNH B85 Paraguai KJ639096 | KJ645739 | KJ630881

Claravis pretiosa KUMNH B2154 México KJ639087 KJ645730 KJ630872

Uropelia campestris LSU CCwW925 Bolivia KJ639098 | KJ645741 | KJ630883
Paraclaravis | mondetoura LSU B16221 Costa Rica KJ639093 | KJ645736 | KJ630878
Paraclaravis geoffroyi FMNH 417529 Brasil KX169277 | KX169278 | KX169279
Metriopelia ceciliae LSU CCw382 Bolivia KJ639081 | KJ645724 | KJ630866
Metriopelia ceciliae LSU B23851 Cativeiro KJ639085 | KJ645728 | KJ630870
Meteriopelia morenoi NMNH B05812 Argentina KJ639083 | KJ645726 | KJ630868
Metriopelia | melanoptera REW 273 Peru KJ639086 | KJ645729 | KJ630871
Metriopelia | melanoptera KGM443 Argentina KJ639092 | KJ645735 | KJ630877
Metriopelia aymara KGM432 Argentina KJ639099 | KJ645742 | KJ630884
Columbina passerina 176 EUA: Texas KJ639082 | KJ645725 | KJ630867
Columbina passerina ANSP 8166 Equador KJ639095 | KJ645738 | KJ630880
Columbina passerina LSU B16864 Bahamas KJ639091 | KJ645734 | KJ630876
Columbina passerina KUMNH B1878 México KJ639097 KJ645740 KJ630882
Columbina passerina KUMNH B1755 EUA: Missouri | KJ639102 | KJ645745 | KJ630887
Columbina minuta DFS92-210 Brasil KJ639100 | KJ645743 | KJ630885
Columbina talpacoti NMNH B09763 Guiana KJ639101 KJ645744 KJ630886
Columbina talpacoti FMNH SML86-107 Bolivia KJ639088 | KJ645731 | KJ630873
Columbina buckleyi LSU RCF956 Peru KJ639079 | KJ645722 | KJ630864
Columbina squammata SML88-153 Venezuela KJ639104 | KJ645747 | KJ630889
Columbina inca 1 EUA: Arizona | KJ639103 | KJ645746 | KJ630888
Columbina inca 123 EUA: Texas KJ639090 | KJ645733 | KJ630875
Columbina picui KGM 458 Argentina KJ639080 | KJ645723 | KJ630865
Columbina picui KUMNH B153 Paraguai KJ639094 | KJ645737 | KJ630879
Columbina cruziana REW 85 Peru KJ639089 | KJ645732 | KJ630874
Columbina cruziana REW154 Peru KJ639084 | KJ645727 | KJ630869
Columbina cyanopis UFG 6554 Brasil PQ540301 | PQ540302 | PQ754479
Columbina cyanopis UFMT 5904 / UFG 6937 Brasil PQ540304 | PQ540303 | PQ754480

Grupos externos
Ducula bicolor LSU B19214 Cativeiro AF182705 | KF446740 | KJ630891
Geopelia cuneata KUMNH B1586 Cativeiro AF182711 | KC484595 | KJ630890

Analises Filogenéticas

Para as andlises filogenéticas, nos alinhamos cada lécus separadamente e depois
concatenamos todos os l6cus para obter um Gnico banco de dados alinhado. Buscamos o

modelo de evolucdo apropriado tratando cada locus e as trés posicdes de cddon
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separadamente, usando o PartitionFinder 1.1 (Lanfear et al. 2012). Usamos busca
heuristica e escolnemos o melhor modelo de evolugdo com base nos valores de BIC
(critério de informacdo bayesiano). De acordo com isso, aplicamos o seguinte modelo:
K80+I para COIl-pos2 + ND2-posl, F81 para COIl-pos3 + ND2-pos2, GTR+G para
COl-posl + Cytb-pos3 + ND2-pos3, HKY+G para Cytb-posl e HKY+I para Cytb-pos2.
As anélises filogenéticas foram realizadas usando o MrBayes 3.1.1 (Huelsenbeck &
Ronquist 2001, Ronquist & Huelsenbeck 2003). As analises foram executadas usando
quatro cadeias e priors de Dirichlet padrdes, por 10 milhdes de gera¢Ges, com um

burnin de 2 milhGes de geracbes e um intervalo de amostragem de 1.000 de réplicas.

Para estimar os tempos de divergéncia, realizamos uma andlise de inferéncia
bayesiana usando o BEAST 1.8.2 (Drummond et al. 2012), executando MCMC
(mdltiplas cadeias de Monte Carlo) por 20 milhdes de geracGes, amostrando a cada
1.000 arvores e descartando as primeiras 20% das arvores como burnin. Visualizamos
0s arquivos de rastreamento no Tracer 1.4 (Rambaut & Drummond 2007) para garantir
que nossas execucbes de MCMC atingissem estabilidade e convergéncia, e usamos
TreeAnnotation no BEAST para resumir as arvores. Os tempos de divergéncia foram
estimados aplicando a taxa de divergéncia média de 2% por milhdo de anos (Weir &
Schluter 2008) a porcdo Cytb do alinhamento génico, seguindo outros estudos
filogenéticos prévios sobre Claravinae (Sweet & Johnson 2015, Sweet et al. 2017),

possibilitando comparacdes adequadas para nossos resultados de relégio molecular.
Caracteres Morfologicos

Visto que caracteres morfoldgicos representam ferramentas epistemoldgicas para a
distingdo de entidades geneticamente independentes (Stigall 2013), compilamos
informacBes acerca de 13 medidas morfométricas e 10 caracteres de coloracdo para
todas as espécies de Claravinae, visando apoiar comparacdes taxondmicas diagndsticas
com base nas relagdes filogenéticas recuperadas e aprofundar o atual entendimento
sobre a biologia de C. cyanopis. Novos dados morfométricos para C. cyanopis foram
coletados de quatro individuos adultos (Apéndice 1). Para isso, colaboramos com a
SAVE Brasil para medir e pesar trés individuos, dois em junho de 2022, e um em
fevereiro de 2023, por meio do uso de redes de neblina. As aves foram medidas com
paquimetros digitais e pesadas com pesolas, por Arthur Bispo e colaboradores da
SAVE. O quarto individuo medido consiste no adulto coletado recentemente (UFMT
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5904). Os protocolos de captura, manuseio e coleta foram aprovados pelas mesmas
licencas SISBIO mencionadas anteriormente. As medidas foram obtidas de acordo com
0 protocolo descrito por Tobias et al. (2022), a partir do qual compilamos dados
morfométricos correspondentes para os demais taxons de Claravinae (Apéndice 2),
exceto massa corporal inferida ou estimada. Os dados de massa corporal para

Metriopelia morenoi foram obtidos de Camperi e Darrieu (2004).

Entre os dados medidos e compilados, inclui-se o hand-wing index (HWI), uma
funcdo do formato da asa que representa a projecdo das penas primarias em relacéo as
secundarias, diretamente associado a capacidade de dispersdo (Sheard et al. 2020). Tal
indice é obtido por 100*dK/ca, onde “dK” refere-se a distancia de Kipp (i.e., distancia
da ponta da 12 secundaria a ponta da maior priméaria na asa fechada, equivalente a
comprimento de asa menos comprimento da 12 secundaria), e “ca” corresponde ao
comprimento de asa, de forma que HWI essencialmente representa a distancia de Kipp
corrigida para o tamanho da asa (Sheard et al. 2020, Tobias et al. 2022). Portanto, aves
com valores altos de HWI possuem asas proporcionalmente mais prolongadas (i.e.,
projetadas, “pontiagudas”), mais adequadas a voos de deslocamentos longos e forrageio
aéreo (e.g., Apodiformes, aves marinhas), enquanto aves com valores baixos de HWI
(e.g., Passeriformes) possuem asas proporcionalmente mais curtas (i.e., arredondadas),
associadas a voos de menores distancias (Claramunt et al. 2012, Claramunt & Wright
2017, Sheard et al. 2020), sendo que o conjunto total dos valores varia de 74,8
(Phaethornis ruber) a 0,016 (Rhea pennata; Sheard et al. 2020).

Também incluimos comprimento total, medido para C. cyanopis através de uma
régua posicionada abaixo do individuo horizontalmente estendido, e compilado para
Claravinae de Gibbs et al. (2001) e Rodrigues et al. (2019). A partir das morfometrias
médias compiladas, obtivemos ainda "comprimento corporal” sensu Ricklefs e Travis
(1980), que representa o comprimento total menos os comprimentos de culmen e cauda
(daqui em diante, comprimento corporal) como uma medida derivada, para garantir
independéncia da varidncia no tamanho da cauda em consideracdes anatdmicas
proporcionais. Dados morfométricos independentemente obtidos por multiplos coletores
tendem a mostrar forte correlagdo, sendo, portanto, adequados para analises
macroecologicas de multiplas espécies (Claramunt & Wright 2017, McEntee et al.
2018, Sheard et al. 2020).
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Portanto, o conjunto dos 13 caracteres morfomeétricos obtidos e compilados para
Claravinae corresponde a: (I) massa corporal, (11) comprimento total, (111) comprimento
corporal, (IV) comprimento de asa, (V) comprimento da 12 secundaria, (V1) distancia de
Kipp, (VII) HWI, (VIII) comprimento de cauda, (IX) comprimento do culmen, (X)
comprimento da ponta do bico a borda anterior das narinas, (XI) largura do bico, (XII)
altura do bico, e (XIII) comprimento do tarso. Discrepancias anatbmicas foram
avaliadas através de testes t de Welch de duas amostras, visando verificar a
significancia estatistica das diferencas entre os valores morfométricos médios de C.
cyanopis e aqueles de cada uma das demais Columbina e recuperadas linhagens irmas.
Para tal, o nivel de significadncia adotado foi de 0,05, correspondendo a uma
probabilidade de 5% de ocorrer um falso positivo (i.e., assumir uma discrepancia
estatisticamente relevante quando a mesma nao existe; erro tipo 1). A normalidade das
amostras foi avaliada por testes de Shapiro-Wilk, e ambos os testes foram realizados no
ambiente R (R Core Team 2023). Dessa forma, a discrepancia de 11 caracteres
morfométricos foi analisada, excetuando-se comprimento corporal, pois 0 mesmo é
derivado de outras medidas médias, e, portanto, ndo possui amostras individuais, e
massa corporal, pois os valores médios fornecidos por Tobias et al. (2022), obtidos de
Dunning (2008), ndo possuem 0s parametros estatisticos descritivos das amostras (i.e.,
desvio padrdo [DP] e tamanho amostral [n]), necessarios para o calculo do teste t.

Finalmente, os 10 caracteres de coloracdo compilados para Claravinae foram
classificados categoricamente, representando padrdes cromaticos de 7 diferentes
caracteres de plumagem e 3 partes nuas: (I) fronte e face, (I1) coberteiras superiores da
cauda, (I11) penas primarias, (IV) pequenas e (V) grandes e médias coberteiras da asa,
(V1) terciarias, (VI1) escapulares, (VIII) anel ocular, (IX) iris e (X) bico. Em espécies
sexualmente dicromaticas, caracteres discordantes entre os sexos foram adotados com
base na coloracdo do macho, exceto caso a plumagem da fémea se assemelhe a de C.
cyanopis, assinalando-se de acordo (ver Apéndice 3) Esses caracteres foram
majoritariamente adaptados de Gibbs et al. (2001), combinados com a observacéo de
referéncias fotogréaficas disponiveis em plataformas online (i.e., eBird e WikiAves), e a
inspecdo dos individuos de C. cyanopis capturados e recentemente coletados (UFMT
5904).
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Reconstrucéo de Estados Ancestrais

De forma a compreender melhor a historia evolutiva de C. cyanopis, reconstruimos os
estados ancestrais de outros quatro caracteres ecomorfolégicos de Claravinae: (I)
dimorfismo cromatico sexual, (1) modificacBes estruturais nas penas primarias, (I11)
configuracdo de habitat, e (IV) especializacdo de habitat. Os dados sobre dimorfismo
sexual foram adaptados de Sweet et al. (2017), com a inclusdo de um terceiro estado
intermediério, para garantir uma representacdo abrangente da varia¢do de plumagem no
grupo, categorizando espécies de acordo com seu nivel de dimorfismo sexual como:

ausente ou sutil (n =9 spp.), moderado (n =5 spp.) e acentuado (n = 3 spp.).

Os dados sobre modificacdes estruturais das primarias de Claravinae foram
obtidos de Gibbs et al. (2001), Mahler e Tubaro (2001) e Niese et al. (2020), e as
espeécies foram categorizadas de acordo, como: atenuagdo na P10 (n = 4 spp.), protrusdo
na P7 (n = 8 spp.), indentacdes na P10 e P9 (n = 4 spp.), e ausente (n = 1 sp.).
Considerando que nosso objetivo € investigar a evolugdo de conjuntos especificos de
modificagdes nas rémiges, particularmente a atenuacdo da P10 de C. cyanopis, € ndo
cada primaria separadamente, modificacbes adicionais em Claravis e algumas
Columbina (Niese et al. 2020) foram simplificadas, a fim de possibilitar uma

reconstrugdo independente das caracteristicas focais deste estudo.

Dados sobre preferéncias de habitat foram adaptados de Gibbs et al. (2001),
Billerman et al. (2022), Tobias et al. (2022), e Martinez-Rubio et al. (2024),
complementados para C. cyanopis por informac6es de Lopes et al. (2024) e observacdes
de campo, feitas entre 2022 e 2024. As espécies de Claravinae foram categorizadas de
acordo com preferéncias de configuracdo estrutural do habitat: habitat aberto (n = 14
spp.) ou florestal (n = 3 spp.). Habitats abertos incluem campos, formacges arbustivas,
savanas, brejos, capoeiras com arvores esparsas, puna (i.e., ecossistema andino
altimontano), e desertos, enquanto habitats florestais incluem diferentes tipos de
florestas primarias e secundarias, incluindo matas secas deciduas ou semideciduas,

florestas montanas Umidas e florestas nebulares.

Ainda, de acordo com os respectivos conjuntos de diferentes tipos de habitats
ocupados pelas espécies, tais foram categorizadas com base na amplitude de nicho de

habitat: especialistas (i.e., nicho restrito; n = 4 spp.) ou generalistas (i.e., nicho amplo; n
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= 13 spp.). A amplitude do nicho de habitat foi considerada como um indicador de
especializacdo Grinnelliana, quantificada pela gama de condic¢des que influenciam o
desempenho de uma espécie e a diversidade de recursos que ela utiliza em seu habitat
(Devictor et al. 2010), e os termos “especialista” e “generalista” sdo aqui usados como
equivalentes a euritopico (ou euribionte) e estenotopico (ou estenobionte),
respectivamente (Futuyma & Moreno 1988). Assim, espécies que ocupam
predominantemente habitats naturais preservados dentro de uma faixa ecoldgica
limitada (i.e., até trés tipos diferentes de habitats previamente citados dentro da mesma
categoria de configuracdo estrutural) foram consideradas especialistas de habitat,
enquanto espécies que ocupam majoritariamente habitats intensamente alterados (i.e.,
areas agricolas ou urbanas), ou uma ampla variedade de diferentes tipos de habitat (i.e.,
>3 tipos de habitat, ou habitats através das duas categorias de configuracdo estrutural),

foram consideradas generalistas de habitat.

Para realizar as analises de reconstrucao de estados ancestrais, utilizamos ambos
0s métodos de parcimodnia e maxima verossimilhanga implementados no Mesquite 3.04
(Maddison & Maddison 2015). As reconstrucdes de verossimilhanca levam em
consideracdo o comprimento dos ramos para estimar taxas de transicao entre diferentes
estados de caracteres, e foram feitas usando o modelo Mk1 de evolugéo de caracteres
(Lewis 2001). Escolhemos adotar uma topologia filogenética descrita por Sweet et al.
(2017) para as andlises de estados ancestrais, uma vez que suas relacfes intergenéricas
receberam valores de suporte no geral mais altos do que os recuperados neste estudo,
especificamente para a posicdo de Uropelia campestris, que representa a Unica
discrepancia em nossa topologia (ver Resultados).

Estrato de Nidificacdo e Ecologia

Visando complementar o entendimento basico sobre a ecologia de C. cyanopis, dados
descritivos sobre o estrato de nidificacdo da espécie foram obtidos em campo. No total,
26 ninhos foram amostrados, todos previamente encontrados por Tony Bichinski,
Gledison Rodrigues, e demais colaboradores da SAVE Brasil. Todos o0s ninhos estdo
inseridos dentro do Parque Estadual de Botumirim, e representam diferentes temporadas
reprodutivas da populagdo monitorada. Os ninhos mais antigos datam de 2018, e todos

ja se encontravam abandonados no momento da amostragem, em maio de 2023.

31



A localizacdo dos ninhos foi feita com o auxilio de coordenadas geogréaficas
fornecidas pela SAVE Brasil, e de Gledison Rodrigues (SAVE). Os dados amostrados
representam: (I) espécie vegetal usada como estrato de suporte para nidificacdo (ou
nivel taxondmico mais proximo), (I1) altura da planta em relacéo ao solo, (111) altura do
ninho em relacdo ao solo, e (IV) nivel de ocultamento do ninho (i.e., distancia
horizontal entre o ninho e o limite externo horizontalmente mais proximo do espécime
vegetal em que o ninho se encontra, incluindo folhas e galhos apicais, representando a

interiorizacdo do ninho no estrato arbustivo).

As medidas foram obtidas com uma trena metalica, e as identificacdes botanicas
foram feitas adotando a nomenclatura botanica do projeto Flora e Funga do Brasil
(2024), com o auxilio de Souza et al. (2018), e baseadas principalmente em estudos
prévios da flora local realizados por Tony Bichinski e demais colaboradores da SAVE
Brasil. A partir dos dados de altura do arbusto, e altura e ocultamento do ninho,
obtivemos medidas médias. Considerando a influéncia das diferentes taxas de
crescimento das multiplas espécies vegetais, e os distintos periodos de construcdo de
cada ninho, medidas médias foram calculadas a partir apenas de ninhos construidos nas
duas ultimas temporadas reprodutivas antecessoras a coleta (i.e., construidos
aproximadamente entre dez. 2021 — mar. 2023). No entanto, sempre que possivel,

ninhos antigos também tiveram medidas amostradas.

Por fim, buscando uma descricdo qualitativa complementar dos comportamentos
e ecologica de C. cyanopis, foram feitas observacdes ndo sistematicas de multiplos
individuos durante cinco campanhas de monitoramento, anilhamento, contagem
populacional, e busca em novas areas de habitat potencial, coordenadas pela SAVE
Brasil, entre junho de 2022 e dezembro de 2024 no Parque Estadual de Botumirim.
Durante atividades de monitoramento ou busca pela espécie, acompanhamentos de
individuos focais foram feitos oportunisticamente. ObservacGes atentaram-se
especialmente ao uso do habitat em seus diferentes componentes/estratos,
deslocamentos, e comportamentos no geral. Essas campanhas totalizaram, incluindo as
coletas de dados morfométricos e de nidificagdo, cerca de 35 dias de trabalho de campo
efetivo, com uma média de 6 h de esfor¢o diario, somando ~210 h de esfor¢o de campo

em habitat realizado ou potencial da espécie.
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4. RESULTADOS
Anélises Filogenéticas

O conjunto concatenado de DNA analisado aqui possui 1440 pares de bases (pb),
compreendendo 378 pb de COI + 330 pb de Cytb + 732 pb de ND2. Nossa anélise de
inferéncia bayesiana recuperou uma arvore com a maioria dos nés internos (18/24)
altamente suportados (>0,95 de probabilidade posterior) (Figura 5). Os dois individuos
de C. cyanopis ndo mostraram diversidade genética mitocondrial entre si, sendo
representados como um unico terminal na topologia. Como 0s taxons e o conjunto de
dados de DNA analisados neste trabalho sdo basicamente os mesmos estudados por
Sweet & Johnson (2015), Sweet et al. (2017) e Sangster et al. (2018), as relacOes
filogenéticas aqui recuperadas foram amplamente congruentes com as obtidas por esses

estudos.

Columbina passerina 176
0.98| Columbina passerina ANSP8166
Columbina passerina LSU B16864 -~ -
Columbina passerina KUMNH B1878 |
Columbina passerina KUMNH B1755 - 5

0.99 Columbina buckleyi LSU RCF356
: Columbina talpacoti FMNH SML86 107 - - -
Columbina talpacoti NMNH B0S763 - - - - —_

Columbina minuta DFS92 210

Columbina inca 123
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Columbina squammata SML88 153 - ——— - — — - -
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Columbina cruziana REW85
Uropelia campestris LSU CCW925
Metriopelia ceciliae LSU CCW382
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Metriopelia morenoi NMNH B05812 - -~~~ ———— -~ \
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Geopelia cuneata KUMNH B1586
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Figura 5. Arvore filogenética bayesiana gerada a partir do conjunto concatenado de dados
(ND2+COI+Cytb). Os valores de suporte com probabilidade posterior <1.0 estéo indicados em
cada n6. Columbina (exceto C. cyanopis) esta destacada em cinza, Columbina cyanopis em
laranja, e a linhagem monofilética C. cyanopis / Paraclaravis em amarelo. A barra de escala
indica substituicdes de nucleotideos por sitio. O nome de cada taxon inclui o nimero de
voucher, exceto C. cyanopis (Tabela 1), uma vez que seus dois vouchers ndo mostraram
diversidade genética. llustracbes de Martin Elliott e Lyn Wells, reproduzidas com permisséo do
Handbook of the Birds of the World (del Hoyo et al. 2017)
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Nossas analises filogenéticas recuperaram C. cyanopis como uma linhagem irméa
a Paraclaravis, criando um grupo monofilético distinto e com alto grau de suporte
composto por C. cyanopis, Paraclaravis mondetoura e Paraclaravis geoffroyi (Figura
5). Esse novo arranjo torna polifilética a atual constituicdo de Columbina. O género
monotipico Claravis € indicado como o primeiro a divergir, representando uma
linhagem irmé& dos demais géneros de Claravinae. Embora todos os géneros restantes
tenham sido anteriormente recuperados como monofiléticos, suas relagdes
intergenéricas ainda ndo estdo bem resolvidas (<0,95 de probabilidade posterior),
especialmente entre Columbina, Metriopelia e Paraclaravis (juntamente a C. cyanopis),
como previamente reportado (Sweet & Johnson 2015, Sweet et al. 2017, Sangster et al.
2018). A JUnica inconsisténcia entre nossos resultados e os anteriores foi o
posicionamento de Uropelia (Sweet & Johnson 2015, Sweet et al. 2017, Sangster et al.
2018), aqui recuperada como uma linhagem irmé a Columbina, mas com baixo grau de
suporte. Estudos anteriores recuperaram Uropelia com alto grau de suporte como a
segunda linhagem mais antiga no grupo ap6s Claravis, irma tanto de Columbina, quanto
de Metriopelia e Paraclaravis (Sweet & Johnson 2015, Sweet et al. 2017).

Columbina talpacoti
_E Columbina buckleyi
: Columbina minuta
. e Columbina passerina
Columbina inca
_E Columbina squammata
_ _ Columbina cruziana
H ' { Columbina picui
Uropelia campestris
Metriopelia morenoi
_: Metriopelia ceciliae
Metriopelia melanoptera
Metriopelia aymara

_: Paraclaravis mondetoura
Paraclaravis geoffroyi

Columbina cyanopis

Claravis pretiosa

Geopelia cuneata

L Ducula bicolor

-25 -20 -15 -10 5 0 mya
Figura 6. Arvore filogenética com relégio molecular gerada a partir do conjunto concatenado
de dados (ND2+COI+Cytb). O tempo ao longo do eixo inferior estd mostrado em milhGes de
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anos atras (mya), e as barras cinzas sobre cada n6 indicam os intervalos de 95% de credibilidade
para as idades estimadas dos nés

Os tempos de divergéncia estimados (Figura 6) foram semelhantes aos de
estudos anteriores (Sweet & Johnson 2015, Sweet et al. 2017), embora ligeiramente
mais antigos, especialmente para as divergéncias entre géneros. A divergéncia basal de
Claravinae foi recuperada em cerca de 22,5 mya, no inicio do Mioceno. As principais
diversificacdes entre géneros ocorreram ainda no final do Mioceno, de 8,4 a 18,5 mya,
segundo intervalos de 95% de credibilidade, com a divisdo genérica mais recente
representada por Paraclaravis e C. cyanopis, que divergiram entre ~8,4 e 12,2 mya.
Todavia, C. cyanopis foi recuperada como uma das linhagens monotipicas mais antigas
entre as Claravinae extantes, originando-se no final do Mioceno com uma idade
estimada de 10,1 mya. Assim, a especiacdo de C. cyanopis é retratada como
ligeiramente mais antiga do que a diversificacdo interna de Columbina, que comecou
entre ~6,3 e 8,9 mya. A linhagem C. cyanopis / Paraclaravis divergiu das demais

Claravinae entre ~12,9 e 17,1 mya.
Caracteres Morfoldgicos

A massa corporal de C. cyanopis obtida neste estudo representa a primeira a ser
reportada para a espécie, enquanto a Unica informacdo faltante dentre os dados
morfométricos aqui medidos e compilados (Apéndice 2) é a massa corporal de P.
geoffroyi. As distribuicdes de comprimento corporal médio e massa corporal média de
Claravinae, bem como de comprimento e formato de asa (i.e., HWI), estdo exibidas na
Figura 7. Caracteres diagnosticos morfoldgicos e de habitat (Apéndice 3) sdo detalhados

mais adiante, apoiando considera¢des taxondmicas (ver Discussao).
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Figura 7. Gréaficos de distribuicdo de pontos para relevantes proporgGes anatdmicas de
Claravinae. Os pontos representam as medidas morfométricas médias de cada espécie da
subfamilia (Apéndice 2). Linhas de tendéncia (linha preta) e erros padrdo (area cinza) estdo
representados. (A) Massa corporal de Paraclaravis geoffroyi é desconhecida; * Comprimento
corporal sensu Ricklefs & Travis (1980), representando o comprimento total menos o0s
comprimentos de culmen e cauda. (B) Valores mais altos de HWI indicam asas mais projetadas,
enquanto valores mais baixos indicam asas mais arredondadas (Sheard et al. 2020)

As principais medidas morfométricas obtidas para C. cyanopis, dadas em média
+ DP (n), sdo: massa corporal: 27,37 g £ 1,52 (4); comprimento total: 160,80 mm + 9,43
(3); comprimento corporal: 82,20 mm; comprimento da cauda: 66,67 mm + 3,56 (6);
comprimento da asa: 68,27 mm + 1,36 (6); primeira secundaria: 59 mm = 5,29 (3);
HWI: 12,89 + 6,07 (3); comprimento do culmen: 11,93 mm £ 2,13 (7); largura do bico:
3,20 mm = 0,96 (6); altura do bico: 3,03 mm = 0,83 (6); comprimento do tarso: 17,40
mm + 2,7 (7). Tamanhos amostrais variam entre diferentes medidas pois nem todos 0s
dados foram coletados em todas as capturas, visto a priorizacdo do bem-estar dos
individuos durante o manuseio considerando-se 0 status critico de conservacdo da

espécie.

Os resultados dos testes t de Welch (Apéndice 4) indicam que C. cyanopis se
assemelha as demais Columbina em diversas dimens6es morfométricas, para quais as
diferengas entre médias ndo se mostraram significativas (e.g., comprimento total, de
cauda, tarso, e largura e altura de bico). Todavia, discrepancias significativas (p < 0,05)
foram apontadas entre C. cyanopis e diversas espécies de Columbina para comprimento

de culmen, distancia da ponta do bico as narinas, distancia de Kipp, e comprimento de
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asa (este ultimo em significativa discrepancia a todas as espécies de Columbina para

quais tal carater foi possivel de ser analisado).

Visto que no geral P. mondetoura é a espécie ligeiramente menor dentre as
Paraclaravis (Apéndice 2), esta simboliza a discrepancia morfométrica minima entre C.
cyanopis e Paraclaravis, recuperadas como linhagens irmés. Portanto, considerando P.
mondetoura como representante de seu género, os testes t indicaram discrepancias
morfométricas significativas entre C. cyanopis e Paraclaravis, especificamente no
comprimento total de C. cyanopis, que € 23% menor (tzg1 = 3,06; p = 0,04), seu
comprimento de asa, 41% menor (ti152 = 40,24; p < 0,001), seu HWI 54% menor (t2,21 =
4,29; p = 0,04), 34% menor comprimento de culmen (tio37 = 6,47; p < 0,001) e 21%
menor comprimento de tarso (ti24 = 3,64; p = 0,003). A altura e largura do bico, e o
comprimento do bico da ponta até as narinas nao apresentaram diferencas significativas

entre os taxons (p > 0,05).

Reconstrucéo de Estados Ancestrais

Modificagbes estruturais nas primarias

Columbina talpacoti
- Atenuacéo da P10
Columbina buckleyi
P Protruszo na P7*
[ ™

r-
- Indentagées na P10 e P9 I “

b Columbina passerina- - - - -
I Ausent= rem—

I 6— Columbina inca

Columbina squammata

Columbina minuta

Columbina cruziana
Columbina picui
Metriopelia morenoi

e Metriopelia ceciliae - - - - - - - ‘

Metriopelia melanoptera

Metriopelia aymara

Paraclaravis mondetoura

Paraclaravis geoffroyi

Columbina cyanopis - - - - - - "

Uropelia campestris

Claravis pretiosa* E0mi}

Figura 8. Reconstrugdo de estados ancestrais das modificagdes estruturais nas primérias de
Claravinae, com base em topologia filogenética descrita em Sweet et al. (2017). A reconstrucdo
por parcimonia estd indicada pela cor dos ramos (cinza indica resultados equivocos). A
reconstrucdo por maxima verossimilhanca é indicada pelos gréficos de fatias em cada no,
representando as probabilidades proporcionais dos estados ancestrais se manifestarem na
linhagem precedente (cinza indica probabilidades <5%). IlustracBes representam a face interna
das bissecgdes terminais das asas abertas das espécies indicadas, exibindo da 10% priméria & 12
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secundéaria, com primarias estruturalmente modificadas destacadas. llustracbes baseadas em
referéncias fotograficas de asas abertas das espécies indicadas, e seus respectivos comprimentos
médios de asa e primeira secundaria (Apéndice 2). * Algumas Columbina incluem uma
protruséo adicional na P6, e Claravis pretiosa possui protrusdes adicionais em P9 e P8 (Niese et
al. 2020). llustracOes: Pedro Cerqueira

A reconstrucdo do estado ancestral das modificages estruturais das primarias (Figura
8Figura 8) recuperou a atenuacdo da P10 como um carater plesiomorfico para
Claravinae. Esse resultado indica que a caracteristica foi perdida pelo menos duas vezes
no clado, uma vez em Uropelia, e outra no ancestral em comum de Columbina e
Metriopelia. Dado o desenho experimental da nossa analise, a mesma nédo reconstruiu o
conjunto completo de modificagdes nas rémiges da linhagem basal de Claravinae, mas

sim indicou que 0 mesmo provavelmente incluia uma atenuacao da P10.

Columbina talpacoti
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Columbina passerina
Columbina inca
Columbina squammata
Columbina cruziana
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Metriopelia morenoi
Metriopelia ceciliae
Metriopelia melanoptera
Metriopelia aymara
Paraclaravis mondetoura
Paraclaravis geoffroyi
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Uropelia campestris
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Figura 9. Andlises de reconstrucdo de estado ancestral para Claravinae: (A) configuracdo de
habitat, e (B) amplitude de nicho de habitat (i.e., especializacdo de habitat), com base em
topologia filogenética descrita em Sweet et al. (2017). Os resultados da reconstrucéo ancestral
por parciménia sdo indicados pela cor dos ramos (cinza indica resultados equivocos). Os
resultados da reconstrucao ancestral por maxima verossimilhanca sdo indicados por graficos de
fatias sobre cada nd, representando as probabilidades proporcionais dos estados ancestrais se
manifestarem na linhagem precedente

As andlises de configuracdo de habitat (Figura 9A) recuperaram tanto a
linhagem ancestral de C. cyanopis / Paraclaravis quanto a linhagem ancestral de
Claravinae como habitantes de habitats abertos. Portanto, a ocupagdo de habitats
florestais parece ser um estado derivado que evoluiu duas vezes na subfamilia, uma vez
em Claravis, e outra na linhagem de Paraclaravis, os mesmos clados que
desenvolveram dicromatismo sexual acentuado com plumagem azul masculina (Figura
10). Nossa reconstrucdo de amplitude de nicho de habitat (Figura 9B) recuperou um
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nicho amplo como o estado plesiomérfico mais provavel para a linhagem ancestral de
Claravinae. Assim, a especializacdo de habitat parece ter evoluido duas vezes na
subfamilia, uma vez em Uropelia, e uma vez na linhagem ancestral de C. cyanopis /

Paraclaravis.

Dimorfismo sexual cromético Columbina talpacoti
P Ausente ou muito sutil = Columbina buckleyi

Columbina minuta

P Moderado r“

h =
‘J R Columbina passerina
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»L‘ “
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Figura 10. Analise de reconstrucdo de estado ancestral para dimorfismo cromético sexual em
Claravinae, com base em topologia filogenética descrita em Sweet et al. (2017). Os resultados
da reconstrugdo ancestral por parcimonia sdo indicados pela cor dos ramos (cinza indica
resultados equivocos). Os resultados da reconstrucdo ancestral por méxima verossimilhanga sao
indicados por graficos de fatias sobre cada no, representando as probabilidades proporcionais
dos estados ancestrais se manifestarem na linhagem precedente. * Embora Columbina cyanopis
ndo exiba um claro dimorfismo cromatico sexual, as fémeas s&o sutilmente mais palidas que os
machos, levemente mais opacas na parte superior e de um branco menos puro na parte inferior
(Pinto 1949, Gibbs et al. 2001)

Columbina inca

|

Paraclaravis mondetoura

£
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A andlise de reconstru¢cdo de dimorfismo cromatico sexual (Figura 10)
recuperou resultados semelhantes aos obtidos por Sweet et al. (2017). E indicado um
estado ancestral monocromatico mais provavel para Claravinae, com mudltiplas
transicdes do monocromatismo sexual para algum nivel de dicromatismo. Nesse

contexto, o dicromatismo acentuado se desenvolveu duas vezes, uma em Claravis, e
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outra na linhagem de Paraclaravis. Portanto, nossas analises recuperaram o ancestral de

C. cyanopis / Paraclaravis como sexualmente monocromatico.

Anadlises de reconstrucdo de estados ancestrais realizadas com a topologia obtida
neste estudo, em que Uropelia foi recuperada como uma linhagem irmé de Columbina
(Figura 5), propdem cendrios alternativos de evolucdo de caracteres (Apéndice 5,
Figuras Suplementares S1 — S4), todavia menos plausiveis, devido ao baixo suporte de
nosso posicionamento para Uropelia. Em tais cendrios, o ancestral comum de
Claravinae, assim como a linhagem ancestral C. cyanopis / Paraclaravis, foram
recuperados como mais provavelmente especialistas florestais dicromaticos, com
nenhuma diferenga significativa na reconstru¢do das modificagGes estruturais das

primarias.
Estrato de Nidificacdo

Os 26 ninhos amostrados (Apéndice 6) foram construidos sobre 7 espécies vegetais,
sendo que Humiria balsamifera (familia Humiriaceae, localmente conhecida como
“feijdozinho-preto”) representa o estrato preferencial de suporte para nidificagéo de C.
cyanopis, sendo utilizado 61,54% das vezes (n = 16). A segunda alternativa de estrato
mais utilizado é Pouteria subcaerulea (familia Sapotaceae, localmente conhecida como
“lambe-lambe”), onde a nidificagdo ocorreu em 19,23% dos casos (n = 5), enquanto 0s
demais cinco ninhos foram feitos em espécies variadas. Estruturalmente, o estrato de
nidificacdo médio utilizado pela espécie consiste em arbustos com ~2,15 m de altura,
onde o ninho é construido a ~1,3 m do solo, e a ~ 90 cm para o interior da vegetagéo.
Todavia, H. balsamifera e P. subcaerulea apresentam conformacdes estruturais e
padrdes de usos ligeiramente distintos, com as primeiras formando arbustos mais altos e
redondos, onde 0s ninhos sdo feitos mais elevados e menos interiorizados na vegetacao,
enquanto as segundas formam moitas mais baixas e extensas, onde 0s ninhos sdo
construidos mais abaixo e mais interiorizados. As identificacbes botanicas de espécies

ainda ndo identificadas (e.g., sp. Y) serdo eventualmente providenciadas.
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Tabela 2. Dados floristicos e estruturais médios do estrato de nidificacdo de Columbina
cyanopis, com medidas médias informadas para ninhos construidos entre dez. 2021 e mar. 2023,
incluindo desvio padréo e tamanho amostral (i.e., + DP [n]). Dados coletados e identificacdes
boténicas obtidas com base em estudos reprodutivos de Tony Bichinski e demais colaboradores
da SAVE (SAVE Brasil, dados ndo publicados)

Estrato de Nidificacdo Posicao do Ninho
Espécie Altura (cm) Altura (cm) Ocult. Horizontal (cm)
Humiria balsamifera 238 + 26 (5) 159 + 24 (5) 48 + 28 (5)
Pouteria subcaerulea 177 £ 29 (4) 107 £ 17 (4) 153 + 128 (4)
sp. Y 256 (1) 75 (1) 40 (1)
Total 215cm =41 (10) | 130 cm + 37 (10) 89 cm + 94 (10)
5. DISCUSSAO

Considerac6es Taxonémicas

Este trabalho € o primeiro a obter sequéncias de genes mitocondriais para C. cyanopis,
permitindo-nos reconstruir as relacdes filogenéticas entre todos os tdxons existentes de
Claravinae, e assim, preencher uma lacuna na histéria evolutiva da subfamilia. Nossos
resultados estiveram amplamente alinhados com estudos anteriores (Sweet & Johnson
2015, Sweet et al. 2017, Sangster et al. 2018), tanto nas relac6es filogenéticas (Figura 5)
e nos tempos estimados de divergéncia (Figura 6), quanto na reconstrucdo de
dicromatismo sexual (Figura 10). No entanto, as relacdes filogenéticas entre os géneros
do grupo precisam ser melhor investigadas, especialmente entre Columbina,
Metriopelia e Paraclaravis / C. cyanopis, visto que ainda ndo estdo totalmente
elucidadas (i.e., baixos valores de suporte; Sweet & Johnson 2015, Sweet et al. 2017,
Sangster et al. 2018).

A descoberta relevante que emerge de nosso estudo € a indicacdo de que C.
cyanopis ndo pertence ao mesmo clado das demais Columbina, e na verdade representa
uma linhagem irmd@ a Paraclaravis, tornando Columbina polifilética em sua atual
constituicdo. Tal resultado pode ser surpreendente devido a algumas similaridades
morfologicas entre C. cyanopis e demais Columbina, mas ndo é sem precedentes para
columbideos neotropicais, visto que outros estudos constataram polifilia em demais
clados anteriormente reconhecidos como @géneros compostos por espécies
morfologicamente similares, como Geotrygon (Johnson & Weckstein 2011) e Claravis

(Sweet et al. 2017). Além disso, tal descoberta reitera a discussdo historica de que a
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atenuacdo da P10 em C. cyanopis, compartilhada com Paraclaravis (anteriormente
Claravis), pode ser considerada evidéncia de alta proximidade evolutiva entre os tdxons
(Pelzeln 1870, Hellmayr & Conover 1942, Pinto 1949, Gibbs et al. 2001). Os resultados
apresentados aqui, portanto, levam a reclassificacdo de C. cyanopis a luz de sua historia

evolutiva, e caracteristicas morfoldgicas e ecologicas, como discutido abaixo.

Considerando que C. cyanopis forma um clado monofilético com Paraclaravis
com alto grau de suporte (Figura 5), e que essa linhagem compartilhada representa uma
das mais antigas dentre Claravinae (~15 mya, Figura 6), é evidente que 0S processos
evolutivos que levaram a formacao de tais taxons foram distintos daqueles que levaram
a formac&o de espécies dentro de Columbina. Ao mesmo tempo, C. cyanopis representa
ainda uma antiga linhagem monotipica (~10,1 mya), provavelmente divergindo de
demais Claravinae antes da radiacdo inicial de Columbina (~7,6 mya). Tais processos
evolutivos independentes se expressam através das caracteristicas dispares de ambos 0s
clados, das quais as mais significativas morfologicamente representam seus respectivos

conjuntos de modificagdes estruturais nas primarias.

Dado que modificacdes estruturais nas rémiges sdo amplamente expressas em
Columbidae, presentes em 101 espécies (i.e., ~1/3 da familia; Niese et al. 2020), e
geralmente variando entre diferentes clados, ao invés de diferentes espécies, tais sao
consideradas caracteres taxonomicamente relevantes (Johnston 1961, Goodwin 1983,
Gibbs et al. 2001). Visto que Claravis apresenta protrusdes adicionais em P9 e P8
(Niese et al. 2020), nossos  resultados destacam o forte sinal filogenético na
morfologia das rémiges em Claravinae, com cada linhagem principal no clado
expressando uma ou mais modificacdes estruturais nas primarias como caracteristica
diagnostica (Figura 8). Assim, embora a atenuacdo de P10 ndo possa ser considerada
uma sinapomorfia de C. cyanopis / Paraclaravis, ela distingue a linhagem dos demais
géneros de Claravinae, incluindo Claravis, por ser exclusivamente expressa como a
unica modificacdo estrutural nas primarias. Enquanto isso, todas as demais espécies de
Columbina exibem uma protrusdo na 72 primaria (Figura 8), com algumas apresentando
uma protrusdo adicional na 6% (e.g., C. squammata e C. inca; Niese et al. 2020).
Portanto, a distinta morfologia das penas primarias entre C. cyanopis e demais

Columbina fornece forte evidéncia da distancia evolutiva entre os taxons.
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Por outro lado, os principais caracteres compartilhados entre C. cyanopis e
demais Columbina representam a ocupacdo similar de habitats abertos (Figura 9A)
como granivoros terricolas, e o semelhante tamanho reduzido (Figura 7A), como
refletido pelos resultados nao significativos do teste t para comprimento total e de tarso
(Apéndice 4). Tais semelhancas morfoldgicas e ecoldgicas podem parecer embasar a
hipotese de que C. cyanopis € filogeneticamente proxima as demais Columbina, no
entanto, considerando que o comprimento total de Columbina (incluindo C. cyanopis)
varia de 144,84 mm (C. minuta) a 205 mm (C. inca), enquanto o comprimento corporal
varia de 70,8 mm (C. cruziana) a 101,07 mm (C. talpacoti), constata-se que tais
semelhangas também sdo compartilhadas por mdaltiplos taxons de Claravinae
independentes (i.e., U. campestris, Metriopelia ceciliae e M. morenoi). Tais taxons se
enguadram nos limites morfométricos e ecolégicos compartilhados por Columbina e C.
cyanopis, ocupando habitats abertos (Figura 9A) como granivoros terricolas de tamanho
reduzido (Figura 7A). Portanto, tais caracteres compartilhados representam ou
simplesiomorfias, ou aquisi¢cGes convergentes resultantes de pressoes seletivas similares
através de seus independentes processos evolutivos, ndo necessariamente indicando
qualquer proximidade taxondmica entre C. cyanopis e Columbina maior que aquela

compartilhada entre Columbina, Metriopelia e Uropelia.

Além disso, as dispares origens filogenéticas de C. cyanopis e demais
Columbina estdo expressas ainda nos distintos padrbes cromaticos de plumagem e bico
compartilhados entre C. cyanopis e Paraclaravis (Apéndice 3). Estes representam o
bico totalmente preto, a configuracdo distinta nas manchas metélicas das médias e
grandes coberteiras das asas (i.e., largas e ligeiramente quadradas, contrastadas por
bordas internas mais escuras e bordas externas esbranquicadas no bordo posterior), e a
fronte, face, e coberteiras superiores da cauda ferrugineas (nas plumagens femininas de
Paraclaravis; P. geoffroyi excetua-se por ndo apresentar ferrugineo na fronte e face).
Finalmente, a linhagem C. cyanopis / Paraclaravis pode ser significativamente
distinguida por sua ecologia, com pronunciada especializacdo de habitat, e notavel
raridade e endemismo, enquanto todas as demais espécies de Columbina sdo
generalistas de habitats abertos (Figura 9B) bastante comuns, com nichos ecoldgicos
consideravelmente mais amplos, abundancias demograficas mais elevadas, e

distribuicdes geogréaficas maiores (Gibbs et al. 2001, Billerman et al. 2022).
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Para manter a monofilia de Columbina, e designar corretamente C. cyanopis,
duas alternativas de rearranjo taxondmico surgem: (1) revalidar o género Oxypelia
Salvadori, 1893, recuperando Oxypelia cyanopis como sua espécie monotipica, ou (Il)
agrupar todas as espécies do novo clado formado por C. cyanopis e Paraclaravis
Sangster et al. 2018 em um género so, para qual Oxypelia Salvadori, 1893 seria 0 nome
sénior disponivel. As disparidades de dicromatismo sexual (Figura 10) e de
configuragdo estrutural de habitat (Figura 9A), juntamente com as significativas
discrepancias morfomeétricas (Figura 7) refletidas nos resultados significativos dos testes
t (Apéndice 4), opbem C. cyanopis notoriamente a Paraclaravis, cujos dois taxons
semelhantes e alopatricos sdo considerados uma superespécie, de nichos e aparéncias
coerentemente distintos dentre Claravinae (Goodwin 1983, Gibbs et al. 2001).

Dados morfométricos indicam que, enquanto C. cyanopis representa a mais leve
e uma das menores espécies de Claravinae (Figura 7A), expressando a asa mais
arredondada e segunda mais curta do clado (Figura 7B), P. mondetoura e P. geoffroyi
contrastantemente integram, junto a Metriopelia melanoptera, os taxons mais pesados,
maiores, e com asas mais longas e projetadas do grupo. Tal contraste morfométrico,
acumulado durante ~10 milhdes de anos de processos evolutivos distintos,
provavelmente esta associado aos nichos ecoldgicos divergentes das espécies. Enquanto
C. cyanopis ocupa a vegetacdo dos estratos inferiores de habitats abertos como um
granivoro de graminoides sexualmente monocromatico e territorialmente residente
(SAVE Brasil, dados ndo publicados), especializado em formacdes Unicas dos campos
sujos do Cerrado (Lopes et al. 2024), vivendo em casais ou solitario (Baptista et al.
2020), Paraclaravis sdo nOmades especialistas em florestas montanas Umidas,
sexualmente dicromaticas, com plumagem azul nos machos, habitos mais arboreos, e
formando grande coldnias reprodutivas temporarias em torno de eventos de frutificacdo
em massa de bambu, cujas sementes compdem quase que exclusivamente sua dieta
(Gibbs et al. 2001, Greeney et al. 2007, Sangster et al. 2018, Lees et al. 2021).
Considerando tamanho contraste ecomorfolégico, portanto, se faz condizente a

revalidacdo do género monotipico Oxypelia Salvadori, 1893 para C. cyanopis.

Mais suporte é fornecido para a classificacdo de Oxypelia e Paraclaravis como
géneros separados pelas distintas cores nas penas primarias de ambos os taxons,
diferentes padrdes de manchas nas pequenas coberteiras das asas, e discrepancia de
displays sonoros mecanicos. Enquanto Paraclaravis ndo possui castanho nas penas de
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V0o nem € reportado por produzir sons mecanicos com as asas (Mahler & Tubaro 2001),
além de apresentar manchas nas pequenas coberteiras alares alinhadas em uma Unica
banda, C. cyanopis exibe um painel ferrugineo na asa (i.e., primarias mais externas e
coberteiras das primarias basalmente ferrugineas; Figura 3), possui manchas nas
pequenas coberteiras alares dispersas ao longo de multiplas fileiras de penas, e realiza
sonorizagbes com as asas. Tais sonorizagbes consistem em estalos acelerados
sequenciais (semelhantes a palmas), realizados durante um rapido voo de exibicdo
ascendente (~5 m), que segue em um planeio descendente prolongado (~10 - 15 m)

(observacao pessoal).

Embora igualmente atenuada, a P10 de C. cyanopis é proporcionalmente mais
curta do que a de Paraclaravis (Pinto 1949). Considerando que o formato das penas
primarias e suas modificacGes estruturais estdo relacionados a producdo de sons
mecanicos em Columbidae, particularmente em Claravinae (Johnston 1961, Niese et al.
2020) (e.g., o ruido emitido durante o voo de C. squammata, produzido pelo tremular da
protrusdo em P7 se chocando contra P6 durante 0 movimento ascendente da asa; Niese
et al. 2020), o notavel encurtamento de P10 em C. cyanopis, juntamente com sua
atenuacdo, podem estar ligados a exibicdo sonora Unica da espécie. Ao mesmo tempo,
espacos vazios entre as primarias ajudam a reduzir a razdo entre o0 arrasto e a
sustentacdo das batidas de asas (Tucker 1993, 1994), favorecendo voos rapidos
ascendentes, como o realizado no display sonoro de C. cyanopis, e voos de fuga
necessarios a evasdo de predadores terrestres (Mahler & Tubaro 2001), especialmente
util para granivoros terricolas de &reas abertas. Por fim, tal encurtamento da P10
também contribui ainda mais para as asas notoriamente pequenas e arredondadas de C.
cyanopis (Figura 8), distintas das demais Columbina (Figura 7B, Apéndice 4), e
semelhantes em comprimento as de Uropelia (Helmayr & Conover 1942), embora mais
acentuadamente redondas e ligeiramente maiores. Tal similaridade morfométrica com
U. campestris pode estar associada a relativa similaridade ecoldgica entre as espécies,
gue compartilham exclusivamente o nicho de especialistas de habitats abertos dentre

Claravinae (Figura 9).

C. cyanopis possui 0 menor valor de HWI (12,89) dentre os Columbidae
existentes (68,27 mm), evidenciado pela projecdo muito reduzida da priméaria em sua
asa fechada (Gibbs et al. 2001), e apresenta a segunda asa mais curta da familia, apos U.

campestris. Tal formato extremo de asa é notorio, considerando que, enquanto a maioria
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dos columbideos apresentam asas pronunciadamente projetadas, associadas a
normalmente alta capacidade dispersiva do clado (Sheard et al. 2020), Columbidae
também inclui tdxons majoritariamente terricolas, como o pombo-faisdo (Otidiphaps
nobilis), que possui 0 segundo menor valor de HWI (15,2; Tobias et al. 2022). Asas
curtas e arredondadas proporcionam maior manobrabilidade durante o voo, favorecendo
0 desvio de obstaculos e a evasdo de predadores aéreos, sendo geralmente relacionadas
a voos mais curtos e ageis entre vegetacdo fechada (Goodwin 1959, 1983, Lovette &
Fitzpatrick 2016, Mahler & Tubaro 2001, Sheard et al. 2020). Tal correlacdo é
constatada na preferéncia de C. cyanopis por repousar, nidificar, e se deslocar no
interior de arbustos densos, com frequéncia ascendendo verticalmente do solo

diretamente abaixo do interior desses arbustos.

Embora os testes t ndo terem obtido resultados significativos para a discrepancia
entre 0 HWI médio de C. cyanopis e demais Columbina (Apéndice 4), tais resultados
possivelmente se devem ao pequeno tamanho amostral dos valores de HWI obtidos para
C. cyanopis, e consequentemente, pequeno grau de liberdade para a andlise. Ainda,
dados morfométricos novos e compilados (excetuando-se dados inferidos; Tobias et al.
2022) também revelaram que C. cyanopis representa a espécie de Columbidae mais leve
do mundo (27,37 g). Seu corpo leve a proporciona tanto a menor massa de Claravinae
por comprimento corporal, quanto a menor massa por comprimento de asas, apesar do
tamanho e formato reduzidos de suas asas, sugerindo as menores densidade corporal e

carga de asa dentro da subfamilia.

Os caracteres unicos de C. cyanopis dentre Claravinae incluem ainda sua iris
azul escura, seu anel ocular cinza escuro e bastante estreito, a cor e configuragdo
completas das manchas azuis metélicas nas coberteiras de suas asas, sua cauda
ligeiramente graduada, terminalmente larga e arredondada (Salvadori 1893, Helmayr &
Conover 1942, Gibbs et al. 2001), e sua cabeca completamente ferruginea, assim como
Seu pescoco, e pequenas e médias coberteiras alares (Figura 11), apesar de menos
intensamente e com um leve tom vindceo nestes ultimos. Por fim, ao definir limites de
géneros, analises de tempos de divergéncia fornecem relevantes linhas de evidéncia
taxonébmica (Sangster et al. 2018). Nesse sentido, enquanto C. cyanopis divergiu de
Paraclaravis ha cerca de 10 mya, outros pares de géneros de Columbidae amplamente
aceitos, como Leptotrygon Swainson, 1837 / Leptotila Banks et al., 2013, e Zentrygon
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Bonaparte, 1838 / Zenaida Banks et al., 2013, divergiram mais recentemente (Johnson
& Weckstein 2011).

Portanto, alocar C. cyanopis a um género distinto é preferivel, maximizando o
conteddo de informacdo dentre os limites de género tanto para Oxypelia quanto para
Paraclaravis, e endossando respectivamente suas amplamente reconhecidas
particularidades morfoldgicas e ecoldgicas (Helmayr & Conover 1942, Pinto 1949,
Gibbs et al. 2001, Sangster et al. 2018). Além disso, designar Oxypelia e Paraclaravis
como géneros distintos otimiza a estabilidade taxonémica no geral, em consonancia
com apelos prévios (Vences et al. 2013), ao se evitar a sinonimizagdo do recentemente
descrito Paraclaravis Sangster et al., 2018, poupando assim duas alteragfes de nomes
adicionais (i.e., P. geoffroyi e P. mondetoura), a0 mesmo tempo que se preserva a
conformidade fenotipica inerente de Paraclaravis (Gibbs et al. 2001, Sangster et al.
2018), e se reconhece devidamente a monotipia historicamente postulada de Oxypelia
cyanopis (Salvadori 1893, Johnston 1961).

Figura 11. Morfologia externa do macho adulto de Oxypelia cyanopis. As caracteristicas
ilustradas diagndsticas de Oxypelia incluem a iris azul escura, a plumagem predominantemente
ferruginea (i.e., cabeca e pescogo, coberteiras menores e medianas, e coberteiras superiores da
cauda), e a cor e configuracdo geral das manchas metélicas azuis nas coberteiras das asas
(Apéndice 3). llustracdo de Martin Elliott, reproduzida com permissdo do Handbook of the
Birds of the World (del Hoyo et al. 2017)

Oxypelia Salvadori, Catalogue of birds in the British Museum, vol. 21, 1893, p. 490.

Espécie-tipo

Peristera cyanopis Pelzeln, 1870, atualmente Columbina cyanopis.

Espécies incluidas

Oxypelia cyanopis (Pelzeln, 1870).

Etimologia
Oxypelia (grego): oxus afiado, pontiagudo; peleia pombo (Jobling 2010). Embora néo

tenha sido esclarecido por Salvadori (1893), a etimologia € possivelmente uma
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referéncia ao formato da pequena e atenuada primaria externa (Figura 3, Figura 8),

“arqueada em lamina de alfange” (Pinto 1949, p. 314).

Vale ressaltar que o epiteto da espécie foi ocasionalmente escrito erroneamente
como “cyanopsis” (e.g., Goodwin, 1959; Johnston, 1961; Lucca & Aguiar, 1978; Gibbs
etal., 2001).

Consideraces diagnosticas

A diagnose completa de Oxypelia pode ser encontrada em Salvadori (1893), porém
algumas comparacfes morfologicas valem ser destacadas. A distinta plumagem
ferruginea de Oxypelia, especialmente na fronte e coberteiras superiores da cauda, se
assemelha a das fémeas de Paraclaravis, mais notavelmente de P. mondetoura, além de
fémeas de Claravis, e mais vagamente C. talpacoti, embora essas espécies sejam mais
opacas, com castanho ferrugineo menos intenso e/ou ausente na fronte. A disposi¢édo
das manchas metalicas nas pequenas coberteiras das asas de Oxypelia (dispersas em
mdaltiplas fileiras de penas) se assemelha a de Columbina passerina e Claravis pretiosa
(Apéndice 3). J& as manchas das médias e grandes coberteiras sdo semelhantes em
composicdo geral (largas e levemente quadradas, com bordos contrastantes) as de
Paraclaravis, Claravis e Uropelia, assim como as de outras espécies de Columbidae
evolutivamente distantes, como Phaps chalcoptera e Phaps elegans (Gibbs et al. 2001,
Billerman et al. 2022), apesar das manchas de O. cyanopis serem distintamente menores
e menos uniformemente continuas, com destaque mais sutil e menos projetadas para

fora da asa.

O painel ferrugineo na asa de O. cyanopis (Figura 3), ausente em Paraclaravis,
é semelhante ao de algumas Columbina e Metriopelia, (Apéndice 3), assim como a
outras espécies de Columbidae ndo relacionadas, como Turtur, Oena, Geopelia e
Leptotila (Gibbs et al. 2001, Billerman et al. 2022). Ao mesmo tempo, a atenuacdo da
P10 também & expressa em mdaltiplos taxons externos, como Leptotila e Ptilinopus,
estando presente em um total de 54 columbideos (Mahler & Tubaro 2001). Tais
semelhangas morfoldgicas sugerem pressdes seletivas convergentes e/ou estruturas
genéticas preservadas para tais caracteres em Columbidae: (I) manchas metalicas
coloridas, largas e levemente quadradas nas médias e grandes coberteiras alares, (1)
painel ferrugineo nas penas de voo (i.e., primarias externas basal a subterminalmente

castanhas), e (I11) atenuacdo da primaria mais externa (P10).
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Habitat e Ecologia

Em Botumirim, Oxypelia habita areas estruturalmente complexas de campo rupestre,
ocupando um micro-habitat altamente especifico de savana arbustiva com areia branca
(Lopes et al. 2024), notavelmente abundante em aglomerados da graminoide
Lagenocarpus rigidus (Cyperaceae, “capim-arroz”), cujas sementes constituem a
principal fonte de alimento da espécie (SAVE Brasil, dados ndo publicados), e grandes
arbustos globulares dispersos, especialmente de Humiria balsamifera (Humiriaceae;
Figura 12), cujas densas copas sdo usadas para poleiro, abrigo, e estrato de nidificacdo
(Tabela 2). Tais elementos floristicos e estruturais sdo ainda intercalados com a
presenca chave de solo exposto, utilizado para forrageio, composto por areia branca e
afloramentos rochosos, e pequenos cérregos e pocas superficiais acumuladas entre

rochas.

Figura 12. Espécime de Humiria balsamifera localizado no habitat de Oxypelia cyanopis, no
Parque Estadual de Botumirim. Foto: Pedro Cerqueira

A preferéncia de nidificacdo de O. cyanopis em arbustos de H. balsamifera
(61% dos ninhos amostrados) em Botumirim pode estar correlacionada simplesmente a
maior abundancia deste arbusto na vegetacdo do habitat local da espécie, no entanto,
ndo deixa de evidenciar a estrutura preferencial para nidificacdo de O. cyanopis. A
distribuicdo restrita de O. cyanopis na regido a areas que apresentam concomitante
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abundancia de ambas L. rigidus e H. balsamifera (além de areia branca, afloramentos
rochosos, e disponibilidade perene de agua), somada a sua notoria intensidade de
associacdo com ambas as espécies vegetais em seu habitat natural, sdo indicativos de
sua especializacdo ecoldgica aos elementos estruturais representados por tais espécies
vegetais, fundamentais para sua dieta e reproducdo. O fato de outra espécie vegetal
escolhida para estrato de nidificacdo (sp. Y) se assimilar em altura e nivel de
ocultamento do ninho (respectivamente, 2,56 m e 0,4 m; Tabela 2) aos espécimes de H.
balsamifera utilizados (~2,38 m e ~0,48 m), evidencia a preferéncia de O. cyanopis pela
respectiva estrutura vegetacional de tais arbustos, e ndo necessariamente com a espécie

vegetal.

Adicionalmente, uma relevante alternativa estrutural para nidificacdo de O.
cyanopis em Botumirim consiste em Pouteria subcaerulea (~19% dos ninhos
amostrados), que apesar de um interior arbustivo similarmente denso, forma
aglomerados monoespecificos mais extensos e de menor altura (~1,77 m), onde o ninho
é construido mais interiorizado na vegetacdo (~1,53 m de nivel de ocultamento). Essa
espécie também é notoriamente abundante nas areas de ocorréncia de O. cyanopis,
possivelmente representando um componente importante de seu micro-habitat, com
suas baixas e extensas moitas fornecendo bastante estrato arbustivo para os movimentos
rasteiros e a menor altura de O. cyanopis. Além disso, P. subcaerulea parece se tornar
um abrigo ainda mais atrativo com suas folhas largas e projetadas para cima a revelar,
com certa variacdo, uma face abaxial de coloracdo ocracea ferruginea (Figura 13B),
semelhante a da prépria plumagem de O. cyanopis, potencialmente favorecendo a

camuflagem da espécie em meio a folhagem.
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Figura 13. (A) Touceiras de Lagenocarpus rigidus e (B) moitas de Pouteria subcaerulea no
habitat natural de Oxypelia cyanopis, no Parque Estadual de Botumirim. Fotos: Pedro Cerqueira

Em conjunto, os dados de nidificagdo (Tabela 2) apontam para a importancia
ecoldgica de arbustos densos, com em média 2,15 m de altura, dispersos pelo habitat
aberto graminoso. O. cyanopis se beneficia da obstrucdo visual e protecéo fisica contra
predadores fornecida pela estrutura fechada da vegetacéo, onde o ninho é construido em
média a 1,3 m de altura ao solo e ~90 cm adentro do arbusto. Tal vegetacdo arbustiva
densa compde a complexidade estrutural Gnica do micro-habitat de campo sujo de O.
cyanopis, propiciando também protecdo para repouso e deslocamento, visto que a
espécie possui 0 habito de se manter empoleirada no interior de arbustos, e voar baixo
ou caminhar discretamente para o interior dos mesmos ao se espantar, para entdo passar
a se locomover oculta em meio a matriz arbustiva. Estudos prévios de monitoramento
focal feitos por Marcelo Lisita, com um tamanho amostral de 315 observacoes
independentes de poleiro, indicam a preferéncia de O. cyanopis por arbustos verdes
(62%) com 2 m de altura em média, onde a ave se mantém no interior do arbusto (81%)
(SAVE Brasil, dados ndo publicados). Seu voo em locais abertos é baixo e curto,
composto por batidas rapidas alternadas entre curtos e breves planeios. A larga cauda de
O. cyanopis se mostra importante na frenagem aérea proxima a vegetacdo fechada,
enguanto suas asas curtas e arredondadas sdo apropriadas para o deslocamento no

interior de tal vegetacéo.
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E importante notar, porém, que as circunstancias observadas em Botumirim
podem representar apenas uma subamostra do total de condigdes e habitos nos quais a
espécie prosperou historicamente, representando o nicho realizado da populagéo local,
mas nao necessariamente o nicho fundamental da espécie. L. rigidus (Figura 13A), o
principal componente da dieta de O. cyanopis, € uma espécie de graminoide abundante
em &reas Umidas e arenosas de campos rupestres (Carvalho et al. 2014, Mucina et al
2018), que forma grandes aglomerados monoespecificos (Costa et al. 2023), mas dados
do GBIF mostram que apesar de também ocorrer em Cuiaba, uma das localidades
historicas de O. cyanopis, tal graminoide esta ausente, juntamente com H. balsamifera,
dos demais pontos de coletas historicas (GBIF 2023a, 2023b). Portanto é provavel que
em tais localidades o nicho realizado de O. cyanopis se direcionasse com pronunciada
intensidade de associacdo a outros elementos floristicos, ecoldgica e estruturalmente

equivalentes a L. rigidus, H. balsamifera, e possivelmente Pouteria subcaerulea.

Ainda, enquanto as localidades historicas de O. cyanopis encontram-se fora das
principais areas de ocorréncia das formacGes de campos rupestres no Cerrado
(Vasconcelos 2011, Alves et al. 2014), os relatos historicos dos registros documentados
ndo mencionam a presenca de areia ou afloramentos rochosos no habitat, apesar de
carentes de informacGes ecoldgicas no geral (Pinto 1937, 1945, 1949, Barbour 1940).
Todavia, tais relatos confirmam algumas das circunstancias atualmente observadas,
indicando um nicho fundamental para O. cyanopis de um granivoro terricola
especializado em savanas arbustivas do Cerrado (i.e., campos sujos; e.g., Figura 14),
vivendo em pequenos agrupamentos de territorios, compostos por alguns casais e

individuos solitarios.
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Figura 14. Habitat natural de Oxypelia cyanopis no Parque Estadual de Botumirim, exibindo a
configuracdo de savana aberta (i.e., campo sujo) com areia branca, extrato herbaceo dominado
por Lagenocarpus rigidus, intercalado a solo exposto, e grandes arbustos globulares dispersos,
principalmente de Humiria balsamifera. Foto: Pedro Cerqueira

Portanto, algumas das fungbes estruturais relevantes a O. cyanopis
desempenhadas pelo solo arenoso e rochoso no habitat local em Botumirim,
acumulando pequenas pogas d’dgua e garantindo trechos de solo exposto livres de
vegetacdo, propicios ao forrageio granivoro e terricola da espécie, também poderiam ser
desempenhados por outros elementos estruturais analogos nas localidades histéricas, e
em outros possiveis pontos de ocorréncia desconhecidos da espécie. Sendo assim, o
nicho fundamental de O. cyanopis ndo necessariamente se restringe a formacdes de
campo rupestre ou campo sujo com solo arenoso, podendo incluir outras composicoes
de cerrados abertos e campos sujos, desde que mantendo alguma disponibilidade de
agua nas proximidades, areas com solo livre de cobertura vegetal, e semelhante
configuracdo estrutural da vegetacdo, adequadas a reproducdo e uso de habitat da
espécie.

Por fim, a populacdo local de Botumirim se distribui em até trés subpopulacGes
(i.e., pequenos agrupamentos de territorios) de até 9 individuos, dispersas em uma
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ampla éarea de aproximadamente ~1.026 ha no Parque Estadual de Botumirim.
Comportamentos territorialistas que podem ser observados nesses agrupamentos
incluem vocalizacGes repetitivas e por vezes prolongadas, solitarias e em dueto,
exibicOes aéreas (i.e., voo de exibi¢cdo com sonoriza¢do mecanica das asas, previamente
descrito), perseguicdes aéreas, e eventualmente combate fisico, incluindo vigorosos
golpes laterais com a asa enquanto os individuos encontram-se pousados lado a lado
(observacdo pessoal). Todavia, dindmicas populacionais recentemente observadas (i.e.,
imigracOes e emigracdes) indicam que, embora demonstre certa fidelidade territorial, a
espécie ainda seja capaz, e por vezes inclinada, a deslocamentos migratérios atraves da

paisagem, como previamente hipotetizado (Gibbs et al. 2001).

Entre as temporadas de chuvas (outubro — margo), apesar da maioria dos
territérios se manterem, mesmo que com modificagdes, nas mesmas areas no geral,
alguns individuos de O. cyanopis ocasionalmente imigram de éareas até entdo
desconhecidas, ou supostamente emigram para areas desconhecidas. Tal dindmica €
constatada no eventual surgimento de novos individuos solitarios préximos aos
agrupamentos de territorios, quando se excede o saldo reprodutivo daquele agrupamento
na temporada anterior, assim como no recorrente desaparecimento em conjunto de
casais de seus antigos territorios, incluindo casais anilhados e/ou bastante conhecidos,
como no caso dos individuos #9 e #10 (Apéndice 1) em 2023, e mais outros dois pares
em subpopulacdes diferentes (SAVE Brasil, dados ndo publicados). Dessa forma, o
tamanho populacional de O. cyanopis e a organizacdo exata de suas subpopulacdes pela
paisagem flutuam ao longo dos anos. A frequéncia da auséncia repentina de dois
individuos € maior do que se esperaria por predacdo ou outra fatalidade, e em tais casos

nenhum individuo morto foi encontrado, sugerindo deslocamentos dispersivos.

Tais movimentos dispersivos através de uma regido montanhosa e
fitofisionomicamente heterogénea poderiam ser motivados por variacbes na
disponibilidade de recursos (Gibbs et al. 2001) e/ou oportunidades reprodutivas, além
de eventos climaticos, como queimadas e secas severas, destacando a importancia da
conectividade entre habitats para a conservagdo da espécie. O corpo proporcionalmente
mais leve de O. cyanopis, juntamente com 0 espaco vago entre suas primarias criado
pela atenuacdo de P10, mitigam as restricbes dispersivas de suas asas pequenas e
arredondadas, promovendo respectivamente uma carga e arrasto de asa menores, e,

portanto, fisicamente favorecendo tais eventos de dispersdo. Ao mesmo tempo, a
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afinidade filogenética com as notoriamente némades Paraclaravis pode indicar
tendéncias ancestrais intrinsicamente nomadicas ou semi-nomadicas na linhagem, que
teriam sido superadas ao longo da histéria evolutiva de O. cyanopis por pressdes
seletivas a favor do sedentarismo territorial. Por fim, tais variagdes populacionais sob
baixas densidades, juntamente aos habitos discretos pelo interior da vegetacdo arbustiva

densa, podem estar associados a raridade historica da espécie.
Historia Evolutiva

Nossas estimativas indicam que a linhagem Oxypelia / Paraclaravis originou-se entre o
inicio e 0 meio do Mioceno, had ~15 mya (Figura 6), como um columbideo terricola
sexualmente monocromatico (Figura 10), restrito a habitats abertos (Figura 9), com a
P10 atenuada (Figura 8), manchas metélicas nas coberteiras das asas, bico totalmente
preto, coberteiras supra-caudais ferrugineas, e possivelmente fronte e face também.
Considerando as respectivas extensdes de ocorréncia das espécies extantes, e visto que
especiacdo por vicariancia ou dispersdo se caracterizam por padrfes biogeograficos
discretos relativos a distribuicdo das linhagens ancestrais e descendentes (Stigall 2013),
o taxon ancestral de Oxypelia e Paraclaravis possivelmente se distribuia entre o centro
da Bolivia, o centro e sudeste do Brasil, e o Paraguai, quando, entre o meio e o final do
Mioceno (~8,4 — 12,2 mya), se dividiu em duas linhagens: Oxypelia permaneceu
sexualmente monocromética e restrita a habitats abertos, associando-se a savanas
abertas dominadas por gramineas e recorrendo a seu suprimento de sementes de
graminoides, enquanto a linhagem de Paraclaravis colonizou habitats florestais
montanos Umidos, adaptando seu nicho para explorar sementes de bambu e
desenvolvendo plumagem azul nos machos. Sequencialmente, ha ~57 mya,

Paraclaravis se diversificou em suas duas espécies atuais.

Apesar de O. cyanopis representar uma linhagem monotipica antiga (~10 mya),
sua notdria divergéncia ecomorfolégica com Paraclaravis a partir do Mioceno superior
representa um processo de especiacao ligeiramente mais recente em relacdo a radiacéo
dos géneros atuais de Claravinae (Figura 6), e demais Columbiformes no geral, cuja
principal diversificacdo se deu entre o periodo Paledgeno e 0 meio do Mioceno (Pereira
et al. 2007, Soares et al. 2016). Para elucidar o processo de especiacdo, é importante
investigar as causas do isolamento reprodutivo, considerando multiplos fatores externos

e suas interagcbes, como clima, eventos tectdnicos, processos ecossistémicos, e
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estabilidade e disponibilidade relativas de nicho, além das respectivas distribuicdes das

espécies analisadas, e seus caracteres de nicho compartilhados (Stigall 2013).

A maioria dos eventos que levaram a cladogénese dos géneros extantes de
Columbiformes foram influenciados por mudancas significativas na geografia fisica da
Terra, como a formacdo de grandes cadeias de montanhas, a alteracdo de bacias
hidrogréficas, flutuagdes no nivel do mar, e mudancas climéticas (Pereira et al. 2007).
Condizentemente, trés relevantes processos geoldgicos e ecossistémicos atribuidos a
diversificacdo da biota da América do Sul (Rull 2011, Prado et al. 2012) estavam
ocorrendo simultaneamente com a divergéncia de Oxypelia e Paraclaravis no final do
Mioceno, ha cerca de 10 mya: (I) um significativo soerguimento dos Andes centrais
(Gregory-Wodzicki 2000, Garzione et al. 2008, Whipple & Gasparini 2014); (lI) o
isolamento entre os Andes e o escudo brasileiro devido a introgressdes marinhas
(Réasanen et al. 1995, Uba et al. 2009); e (Ill) a origem dos habitats savanicos
dominados por gramineas e regulados pelo fogo do Cerrado (Simon et al. 2009, Simon
& Pennington 2012).

A orogenia andina representa um evento importante na historia evolutiva de
Claravinae (Sweet & Johnson 2015). Os Andes centrais estavam passando por um
periodo de rapido soerguimentos ha ~10 mya (Garzione et al. 2008, Whipple &
Gasparini 2014), e as subsequentes mudancas climaticas e ecolégicas, incluindo a
criacdo de novos habitats montanos (Gregory-Wodzicki 2000, Ortiz-Jaureguizar &
Cladera 2006, Insel et al. 2010, Rull 2011), provavelmente levaram a profundos
impactos na diversificagdo da ornitofauna sul-americana (Fjeldsa et al. 1994, Sweet &
Johnson 2015). Ao mesmo tempo que o soerguimento andino incitou um crescente
processo de aridificacdo para a América do Sul, favorecendo ecossistemas abertos e
secos, como as formacdes incipientes do Cerrado (Palazzesi & Barreda 2012, Fiaschi et
al. 2016), também foram propiciadas mais precipitacdo e umidade nas encostas orientais
dos Andes na Bolivia ne Argentina (Gregory-Wodzicki 2000, Insel et al. 2010, Poulsen
et al. 2010).

Tais condigdes possibilitaram a presenca de solos biologicamente produtivos
com florestas montanas Umidas na encosta andina oriental boliviana, do meio para o
final do Mioceno (Ortiz-Jaureguizar & Cladera 2006, Mulch et al. 2010), o que
corresponde ao extremo sul da ocorréncia de P. mondetoura, e ao periodo de especiacdo
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entre Oxypelia e Paraclaravis. Ao mesmo tempo, a Serra do Mar, que representa uma
importante area de ocorréncia para P. geoffroyi (Lees et al. 2021), j& era montanhosa e
coberta por florestas durante 0 meio do Mioceno (Almeida & Carneiro 1998, Burnham
& Johnson 2004). Portanto, essas antigas florestas montanas representam potenciais
centro de origem para o ancestral de Paraclaravis, onde a divergéncia inicial a Oxypelia
e a colonizagdo de habitats florestais podem ter ocorrido ha ~10 mya (Figura 6, Figura
9A). Dessa forma, o soerguimento central andino pode ter influenciado a especiagéo de
Oxypelia e Paraclaravis por meio da criacdo de novos nichos disponiveis em seus
respectivos habitats atuais, possibilitando a evolucdo ecologicamente divergente desses
tdxons, enquanto simultaneamente criou habitats montanos abertos propicios a

subsequente radiagéo de Metriopelia (~9 mya).

Ao mesmo tempo, diferentes pulsos de transgressdes marinhas ocorreram na
América do Sul durante o Mioceno (Uba et al. 2009), com evidéncias de uma
transgressdo mais recente do Mar Paranaense, proveniente da foz da bacia do Rio
Parand (entre o leste da Argentina e o sul do Uruguai), de 10 a 5 mya (Résénen et al.
1995, Hernandez et al. 2005). Devido concomitantemente ao Gltimo maximo global do
nivel do mar na idade Serravaliana, e a subsidéncia flexural resultante do soerguimento
andino central (Rasanen et al. 1995, Lundberg et al. 1998), por volta de 10 mya, tanto as
transgressdes marinhas Caribenha/Amazoénica quanto Paranaense alcangaram o centro
da Ameérica do Sul, possivelmente se conectando em um canal interior de norte a sul
que isolou o escudo brasileiro dos Andes e suas encostas orientais (Rasanen et al. 1995,
Webb 1995, Hernandez et al. 2005, Uba et al. 2009). Tal processo pode ter
desempenhado um papel importante na diversificacdo de Oxypelia e Paraclaravis por
meio do isolamento geografico de ambas as linhagens, uma vez que transgressdes
marinhas tém sido atribuidas a promover especiacao por vicariancia em clados de aves
sul-americanas (e.g., papagaios Gypopsitta e arapacus Xyphorhynchus; Aleixo 2004,
Ribas et al. 2005), e possivelmente outros grupos de vertebrados terrestres de habitats
abertos (i.e., lagartos Tupinambis; Colli et al. 2005).

Por fim, os processos globais de resfriamento e aridificacdo que se seguiram ao
“Optimo climatico” quente e imido do meio do Mioceno (17 — 15 mya) (Zachos et al.
2001), possivelmente intensificados na América do Sul pelo soerguimento central
andino e suas subsequentes alteracdes na circulacdo dos ventos, a exemplo da obstrugéo

dos contra-alisios (Blisniuk et al. 2006, Strecker et al. 2007), favoreceram ecossistemas
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mais abertos e secos pelo continente, como o Cerrado (Palazzesi & Barreda 2012,
Fiaschi et al. 2016, Lima et al. 2021). Os periodos e fatores envolvidos no surgimento
das savanas tropicais permanecem sendo debatidos (Antonelli et al. 2018b), com teorias
que buscam explicar a origem do Cerrado se baseando principalmente na influéncia de
trés fatores centrais em seus ecossistemas: clima, fogo e solo (Pinheiro & Monteiro
2010). Apesar de hipdteses anteriores sugerirem uma origem do bioma no Cretaceo
(Ratter et al. 1997), demais estudos apontam para uma formacdo mais recente, com
modelos indicando condicdes ambientais e climaticas propicias ao Cerrado desde o

meio do Mioceno (Azevedo et al. 2020).

Dessa forma, as origens da diversidade do Cerrado s&o largamente atribuidas
(e.g., Perret et al. 2013, Santos et al. 2017, Lima et al. 2021) a ascensdo e dominio
global de gramineas C4 inflamaveis, e a adaptacdo a acdo do fogo nas areas abertas, a
partir do final do Mioceno, ha 10 mya (Simon et al. 2009, Simon & Pennington 2012).
Esse periodo corresponde a diversificacdo inicial de diversas linhagens de plantas
adaptadas ao fogo do Cerrado (Pennington et al. 2006, Simon et al. 2009, Simon &
Pennington 2012, Lima et al. 2021), ao mesmo tempo em que coincide com o tempo
estimado de divergéncia de Oxypelia e Paraclaravis. Tal cenario ecoldgico sugere que
as origens e evolugdo de Oxypelia possivelmente estiveram associadas, ou ao menos
ocorreram paralelas, ao desenvolvimento dos ecossistemas incipientes do Cerrado, onde
a linhagem prosperou em uma savana cada vez mais aberta, dominada por gramineas, e
regulada pelo fogo, como é caracteristico ao bioma. Além disso, as cada vez mais
dominantes formacdes abertas do Cerrado no Brasil central podem eventualmente ter
favorecido a similar especializagdo de Uropelia aos habitats abertos do bioma (Gibbs et
al. 2001, Billerman et al. 2022; Figura 9), e a futura radiacdo evolutiva de Columbina
como generalistas de habitat aberto (~7,6 mya, Figura 9). No entanto, a relevancia dos
processos paleogeogréaficos discutidos na histéria evolutiva de Oxypelia e Claravinae
deve ser vista com cautela, considerando-se que outras estimativas de tempos de
divergéncia poderiam ser obtidas com diferentes taxas de substituicdo mitocondrial,
como aquela proposta por Arcones et al. (2021), através da qual a especiacdo de

Oxypelia seria recuperada como mais antiga.

Populacdes se adaptando a habitats ecologicamente distintos e espacialmente
varidveis podem estar sujeitas a selecdo disruptiva e especiacdo parapatrica (Martin &
Pfennig 2009, Feder et al. 2017, Trujillo-Arias et al. 2018). Portanto, enquanto algumas
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populacdes do ancestral em comum de Oxypelia / Paraclaravis se adaptavam a
vegetacdo savanica dominada por gramineas e regulada por fogo progressivamente
dominante a partir de 10 mya, eventualmente culminando em ambas as evolugdes de
Oxypelia e do bioma Cerrado, outras populacdes desse taxon comecaram a explorar
habitats florestais montanos ricos em bambu, eventualmente se especiando em
Paraclaravis. E presumivel que essa especiacio tenha ocorrido ou alopatricamente por
vicariancia, com o ancestral de Paraclaravis isolado nas encostas orientais dos Andes
centrais devido a transgressdo marinha Paranaense do final do Mioceno, ou
parapatricamente, atraves de selecdo disruptiva, com o ancestral de Paraclaravis
divergindo ecologicamente de Oxypelia possivelmente em regibes montanhosas
florestais do sul e sudeste do Brasil, que permaneceram conectadas ao escudo central

brasileiro durante a mencionada transgressao marinha (Hernandez et al. 2005).

Ainda, o recuo da transgressdo Paranaense ha cerca de 5 mya (Hernandez et al.
2005) precede apenas ligeiramente a diversificacdo interna de Paraclaravis (5,7 mya).
Tal correspondéncia temporal, juntamente com a correspondéncia espacial das
distribuicbes geograficas de P. mondetoura e P. geoffroyi, atualmente posicionadas em
lados opostos de onde a transgressao Paranaense se encontraria, sugere que tal recuo
possa ter influenciado a diversificacdo do género ao possibilitar a recorrente conexédo de
partes dos respectivos habitats atuais de suas duas espécies, as florestas montanas
umidas dos Andes centrais (i.e., Yungas) e a Mata Atlantica. A troca bidtica entre esses
dois biomas através da zona de transicdo Cerrado-Chaco promoveu a diversidade de
diversas linhagens de aves restritas a ambos, especialmente espécies montanas ou semi-

montanas (Trujillo-Arias et al. 2018, Cabanne et al. 2019), como Paraclaravis.

Nossas analises de reconstrucdo ancestral revelaram transicGes de habitats
abertos para florestas tanto nas linhagens de Claravis quanto de Paraclaravis (Figura
9A), o0 que é raro em evolugdo neotropical (Antonelli et al. 2018a). Eventos de
colonizacdo em espécies ecologicamente especializadas podem resultar de mudancas
stbitas no ambiente realizado, novas ocupacdes de nichos potenciais, ou transformacdes
reais do nicho fundamental (Devictor et al. 2010). Ao mesmo tempo que a
especializacdo “por si s6" pode estar sujeita a selegdo e heranca evolutiva através de
uma linhagem como um carater proprio, possivelmente resultando em divergentes
nichos especializados (Futuyma & Moreno 1988), como observado em Oxypelia /

Paraclaravis (Figura 9), a especializa¢do ecologica induz a fendtipos extremos de uso
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de recursos e/ou habitats, potencialmente mais bem adaptados a nichos alternativos do
que fenodtipos intermediérios, favorecendo assim pressdes seletivas ecologicamente
disruptivas (Martin & Pfennig 2009) e uma maior diversificagdo em clados especialistas
(Stigall 2013). Portanto, considerando que frutificacbes em massa de bambu constituem
recursos de sementes abundantes e nutritivos para granivoros (Cockle & Areta 2013), o
carater ancestral especialista de Oxypelia / Paraclaravis (Figura 9B), e as respectivas
pressdes seletivas de diferentes recursos associados ao habitat podem ter mediado a

colonizacao florestal de Paraclaravis.

Durante periodos de instabilidade climatica e mudanca ambiental, uma proviséo
abundante, mesmo que inconstante, de sementes de bambu produzidas em massa
poderia representar uma convidativa oportunidade de nicho florestal para o ancestral
granivoro de nicho restrito e habitats abertos de Paraclaravis (Figura 9). Além disso, tal
transicdo de nicho € facilitada na América do Sul devido ao seu complexo mosaico de
paisagens abertas intercaladas a formacdes florestais contiguas (Silva & Bates 2002), e
sua notoria diversidade de bambus (Ahmad et al. 2021), abrigando 400 espécies
lenhosas em conjunto com a América Central (29% do total global; Areta et al. 2009,
Cockle & Areta 2013). Tal diversidade poderia fornecer uma oferta de alimento mais
consistente para taxons em especiacao incipiente através da frutificacdo assincrona de
diferentes espécies, favorecendo a pressao seletiva pela especializacdo em sementes de
bambu (Areta et al. 2009, Cockle & Areta 2013). No entanto, uma vez gque a maioria
das sementes de bambu € produzida em amplos, porém breves, pulsos de frutificacdo
em massa, especialistas em sementes de bambu enfrentam variagdes extremas na
disponibilidade de recursos alimentares, e devem se adaptar a percorrer grandes
distdncias em busca de bambus em frutificacdo (Areta et al. 2009, Cockle & Areta
2013).

A colonizacdo de novos habitats, e mudancas na distribuicdo e abundéncia
espacial e/ou temporal de recursos podem induzir a variabilidade evolutiva de
dicromatismo sexual e de capacidade de dispersdo em linhagens de aves (Badyaev &
Hill 2003, Sheard et al. 2020). A evolugdo de dicromatismo sexual e asas mais
projetadas podem ser esperadas ap6s o0 desenvolvimento de habitos migratorios em um
taxon, visto que monocromatismo sexual e asas mais arredondadas estao relacionados a
territorialidade e residéncia constante atraves do ano (Fitzpatrick 1994, Badyaev & Hill

2003, Sheard et al. 2020), enquanto maior dicromatismo esta associado a um periodo

60



mais curto para selecdo de parceiros (Hamilton 1961, Badyaev & Hill 2003), e valores
mais altos de HWI no geral indicam estilos de vida mais dispersivos (Sheard et al.
2020). Além disso, a territorialidade favorece cores elaboradas em ambos 0s sexos,
usadas como sinais agonisticos na competicao por territérios (Dale et al. 2015, Delhey
et al. 2023).

Caracteres sexualmente selecionados e indicadores de fitness, como tamanho
corporal, cor de plumagem, e sonorizagdes, estdo geneticamente ligados a loci que
mediam a isolacdo pré-copula, e, portanto, suas constatadas divergéncias em Oxypelia /
Paraclaravis representam um importante mecanismo evolutivo fomentador de
especiacdo (Merrill et al. 2012, Cooney et al. 2019). Cores ferrugineas ou castanhas séo
mais comuns em espécies menores e de estratos mais baixos, onde o ambiente de fundo
¢ primariamente marrom (e.g., serrapilheira, solo, troncos), enquanto azul é mais
comum em espécies maiores, de habitats fechados, e em machos de espécies
dicromaticas (Dale et al. 2015, Delhey et al. 2023). Ainda, habitats fechados favorecem
um aumento no tamanho de uma pequena quantidade de trechos de plumagem
altamente reflexivos (Marchetti 1993), como observado nas manchas das médias e
grandes coberteiras alares de Paraclaravis, proporcionalmente maiores do que em
Oxypelia. Por fim, a evolugdo de semelhante dicromatismo sexual em Claravis e
Paraclaravis (Figura 10), com plumagem azul nos machos, sugere uma conformacao
genética preservada para o traco em Claravinae e/ou uma forte pressdo seletiva para tal
(Sweet et al. 2017), provavelmente relacionada com a convergente colonizacao florestal

em ambos os taxons (Figura 9A).
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Figura 15. Individuos de Oxypelia cyanopis abrigados no interior arbustivo de Humiria
balsamifera em seu habitat natural, no Parque Estadual de Botumirim: (A) exibindo plumagem
ferruginea e ocrécea relativamente criptica, e (B) destacados olhos e manchas metalicas azuis na
asa. Fotos: Pedro Cerqueira

Portanto, embora filogeneticamente préximas, as linhagens de Oxypelia e
Paraclaravis divergiram notoriamente uma da outra morfoldgica e ecologicamente,
evoluindo tamanhos e massas corporais, formatos de asa (Figura 7), e estratégias de
vida relativamente opostos. Pode-se inferir que a abundante disponibilidade sazonal de
sementes graminoides nos habitats abertos do Cerrado possibilitou a evolucéo e/ou a
manutencdo de Oxypelia em um estilo de vida mais sedentario e territorial, com
capacidade de dispersdo reduzida e monocromatismo sexual. Sua plumagem
predominantemente ferruginea e ocracea € propicia a se mesclar visualmente entre o0s
estratos inferiores da vegetacdo de seu habitat aberto (Figura 15A), enquanto suas asas
pequenas e notavelmente arredondadas (Figura 7 e Figura 8) sdo adequadas para voos
curtos e ageis dentre a densa vegetacdo arbustiva (Figura 15B), favorecendo o desvio de
obstaculos e a evasao de predadores, a0 mesmo tempo que sua proporcionalmente leve
massa corporal e atenuagdo da P10 ajudam a reduzir eventuais restri¢fes dispersivas de
tais curtas asas. Além disso, seus olhos e manchas metalicas destacadamente azuis
(Figura 15B), juntamente com suas sonorizac¢Ges alares Unicas, possivelmente atuam
como importante indicadores de fitness individual e/ou sinais agonisticos, essenciais a

sua territorialidade monogamica.
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Enquanto isso, Paraclaravis se adaptou ao recurso imprevisivelmente
disponivel, mas altamente abundante e nutritivo de sementes de bambus florestais
através de um estilo de vida nébmade, com asas mais projetadas de alta capacidade de
dispersdo, dicromatismo sexual, e sem fidelidade territorial. P. mondetoura é
localmente incomum em manchas isoladas do sul do México até a encosta oriental dos
Andes centrais na Bolivia (Sangster et al. 2018, Blomberg et al. 2020) (Figura 16Figura
16). P. geoffroyi é endémica a Mata Atlantica, extremamente rara, e criticamente
ameacada de extin¢do, ocorrendo no sul e sudeste do Brasil, leste do Paraguai e na
regido de Missiones, Argentina (Sangster et al. 2018, Lees et al. 2021). Esta espécie, no
entanto, é considerada possivelmente extinta, com os ultimos registros documentados e
indubitavelmente selvagens sendo feitos em 1985 (Sweet & Johnson 2015, Lees et al.
2021), enquanto a Mata Atlantica representa um bioma brasileiro historicamente
devastado, com cerca de apenas 11,7% de sua cobertura original restante (Ribeiro et al.
2009, Joly et al. 2014).

-90°0° -75°0" -60°0" -45°0"

0°0"

Distribuicédo de Oxypelia | Paraclaravi
Oxypelia cyanopis (CR) X .
15%0° Y Botumirim T ) A : ' | -15°0°
@ Espécimes historicos 3 ; : £

{77 Extenszo de Ocorréncia '

Paraclaravis geoffroyi (CR)

I Extante 2
Possivelmente extinto
Paraclaravis mondetoura (LC)

I Extante
[ cerrado

-90°0" -75°0" - -60°0" -45°0"

-30°0" -30°0"

Figura 16. Distribuicdo da linhagem Oxypelia / Paraclaravis. As localidades dos espécimes
historicos de Oxypelia cyanopis séo, de norte a sul: Cuiabd, Cachoeira Alta e Itapura. O status
de conservagdo das espécies estdo inclusos, e as distribui¢des geogréficas de Paraclaravis foram
obtidas de BirdLife International e do Handbook of the Birds of the World (2013, 2018). *
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Extensdo histérica de ocorréncia documentada; 2 P. geoffroyi é considerada possivelmente
extinta (Sweet & Johnson 2015, Niese et al. 2020, Lees et al. 2021)

Portanto, apesar de suas disparidades ecoldgicas, a nova linhagem monofilética
aqui descrita (Oxypelia [P. mondetoura / P. geoffroyi]) (Figura 5, Figura 16) €
completamente definida por granivoros terricolas especialistas de habitat que
majoritariamente ocupam o interior denso dos estratos médios da vegetacdo, com
formacdo perene ou temporéria de agrupamentos reprodutivos, mediada pela
disponibilidade de um recurso de sementes distribuido em aglomerados abundantes,
espacialmente dispersos, e intermitentemente disponiveis (apesar de em intervalos
temporais drasticamente distintos), ao mesmo tempo que exibindo algum grau de
potencial dispersivo e flutuacdes populacionais. Além disso, tal clado é, no geral,
destacado pelo endemismo, extrema raridade, e status de conservacdo critico de seus

taxons.
ImplicacGes para a Conservacao

A proximidade filogenética revelada entre Oxypelia e Paraclaravis possibilita a
constatacdo de paralelos ecoldgicos entre os taxons, potencialmente Uteis para a
compreensdo da historia de vida de O. cyanopis e, portanto, relevantes para sua
conservacdo. Greeney et al. (2007) observou que a formacdo de colbnias reprodutivas
de P. mondetoura ao redor de um unico sistema de drenagem com ~10 ha, apesar de
uma disponibilidade regional mais ampla de bambu em frutificacéo, sugere que bambu
com sementes ndo € o Unico fator determinante na reproducéo e selecdo de habitat de P.
mondetoura. Conclusdes semelhantes poderiam ser inferidas das circunstancias
parecidas observadas na populacdo local de O. cyanopis, distribuida em pequenos
grupos associados ao sistema de drenagem do Rio do Peixe, em proximidade a
pequenos cdrregos e nascentes, apesar de uma disponibilidade mais ampla de L. rigidus
na regido. Parece provavel que, dentre outros fatores, a disponibilidade hidrica

desempenhe um papel crucial na ecologia de ambos os taxons.

Adicionalmente, considerando os tipicos cantos repetitivos de Paraclaravis e
Oxypelia, por vezes sobrepostos por mdltiplos individuos durante a formacdo de
agrupamentos reprodutivos (Greeney et al. 2007, observagdo pessoal), é possivel que O.
cyanopis esteja sujeita a um efeito Allee, semelhantemente a P. geoffroyi (Lees et al.

2021), onde populagdes em declinio apresentam uma reduzida eficiéncia de forrageio
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devido a falta de sinais de presenca e ocupacdo de coespecificos (Stephens &
Sutherland 1999, Lees et al. 2021), em uma dindmica de fitness favorecido por
densidade populacional. Por fim, a notoria restricdo de nicho de ambas as Paraclaravis
destaca a tendéncia ancestral de Oxypelia a especializacdo ecoldgica, constatada em sua
intensidade de associacdo com certos elementos floristico-estruturais do habitat e seu
padrdo restrito de distribuicdo geogréafica local, salientando, portanto, a sensibilidade de
O. cyanopis a alteragdes ambientais.

Historicamente, ja foi considerado que O. cyanopis esteve possivelmente sujeita
a um processo natural de extincdo (Pinto 1937, 1949). A notavel raridade historica da
espécie (Collar et al. 1992, Baptista et al. 2020), apesar da persisténcia de extenso
habitat potencial preservado até a década de 1950 (Cavalcanti 1999, BirdLife
International 2019), e dos numerosos esforcos de busca que tentaram sem sucesso
encontra-la (Pinto 1937, 1945, 1949, Barbour 1940, Peters 1940), indicam que O.
cyanopis ja sobrevivia em populac@es bastante reduzidas, possivelmente tendo passado
por um declinio populacional em algum ponto prévio de sua longa histéria evolutiva.
Ao mesmo tempo, a grande distancia entre os pontos de coleta histoérica, compondo uma
relativamente ampla extensao de ocorréncia histérica documentada (Figura 16), sugere
que a espécie ou desenvolveu uma distribuicdo fragmentada através de grandes
dispersfes, ou ocupou previamente uma ampla area através do Centro-Oeste do Brasil
(Araujo et al. 2023), tendo sofrido eventualmente uma reducdo e/ou fragmentacdo em

sua distribuicéo.

A extensdo de ocorréncia historica de O. cyanopis (Figura 16) estd contida em
partes aos limites do Planalto Central Brasileiro. O principal processo de soerguimento
do Planalto Central se deu entre ~7 — 5 mya (Saadi et al. 2005, Del’Arco & Bezerra
1989), posteriormente a origem evolutiva de Oxypelia. Embora essa formacao
geografica tenha representado uma importante regido climaticamente estavel para a
sobrevivéncia de taxons paleoendémicos ao Cerrado, como O. cyanopis (Ab’Saber
1983, Silva 1997, Werneck et al. 2012), uma plausivel causa para o especulado declinio
populacional natural da espécie se encontraria nas flutuagdes climéaticas do Quaternario,
que promoveram mudancas de distribuicdo e possivelmente favoreceram extingGes
(Wesselingh et al. 2010, Rull 2011). Tais flutuagdes foram fomentadas por mais de 16
periodos globais de glaciacdo, durante 1,6 milhdes de anos atraves do Pleistoceno,
ocasionando ciclos dindmicos de expansdes e retracdes alternadas entre ecossistemas
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abertos e florestais do Cerrado (Webb 1978, Behling 1998, Salgado-Labouriau 2005). O
restrito nicho fundamental Grinnelliano de O. cyanopis pode té-la tornado
particularmente vulneravel a essas variacGes climéaticas e ambientais. No entanto,
embora possa ter precedido a interferéncia humana moderna, o declinio de Oxypelia foi
indiscutivelmente intensificado pelos impactos antropogénicos em larga escala no

Cerrado durante as Ultimas décadas (Collar et al. 1992, BirdLife International 2019).

O Cerrado representa a maior e mais biodiversa savana do mundo (Silva &
Bates 2002), sendo considerado um hotspot global de biodiversidade devido a sua
grande quantidade de endemismos e seu elevado nivel de ameacas (Myers et al. 2000).
O bioma enfrenta um grande colapso de biodiversidade (Colli et al. 2020), e seus
habitats e aves campestres possuem alta prioridade para conservacéo (Stotz et al. 1996,
Cavalcanti 1999, Tubelis & Cavalcanti 2001, Braz et al. 2023), visto que seus campos
nativos e formacdes abertas representam os principais alvos para o avanco do
agronegécio (Bonanomi et al. 2019, Braz et al. 2023). Dentre os demais biomas
brasileiros, a avifauna do Cerrado é a segunda maior em nimero de espécies ameacgadas
e espécies endémicas ameacadas, depois da Mata Atlantica (Marini & Garcia 2005).
Aves de distribuicdo restrita e endémicas ao Cerrado, como O. cyanopis, estdo em
crescente risco de extingdo devido a conversdo e fragmentacdo de habitat em larga
escala, e aos efeitos das mudancas climéaticas antropogénicas no bioma (Marini et al.
2009a, Marini et al. 2009b Sekercioglu et al. 2012, Borges et al. 2019, Colli et al. 2020).
As projeces climaticas até o fim do século no Cerrado apontam para um aumento de
temperatura de 5 a 5,5 °C, e um déficit do regime de precipitacdo de 35 a 45%,
acompanhados de acentuacao nas variagdes sazonais e incéndios mais rigorosos (PBMC
2013, Colli et al. 2020).

Ecossistemas ndo florestais tendem a ser negligenciados pelas politicas de
conservacao brasileiras (Fenker et al. 2020), e embora ~50% da cobertura original do
Cerrado ja tenha sido convertida, principalmente em pastagens extensivas para gado, e
grandes monoculturas de soja e outras commodities, apenas cerca de 8,3% dele €
legalmente protegido (Francoso et al. 2015, Vieira et al. 2022), com estimativas
apontando que ~31 a 34% da vegetacdo nativa remanescente do bioma possa ser perdida
até 2050 (Soares-Filho et al. 2014, Strassburg et al. 2017, Vieira et al. 2018). O
desmatamento na Amazonia atrai certa atencéo e debate internacional, mas enquanto a

Amazonia possui cerca de 46% de sua area sob protecdo legal (Soares-Filho et al. 2014,
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Strassburg et al. 2017), e embora o Cerrado tenha sido sujeito a taxas de desmatamento
2,5 vezes mais altas do que a Amazonia entre 2002 e 2011 (Strassburg et al. 2017),
chegando a 1 milh&o de hectares perdidos em 2023 apenas, comparados a 750.000 da
Amazonia (Machado et al. 2024), a perda de habitat em larga escala do Cerrado falhou
em atrair tanta atencdo (Colli et al. 2020). Na verdade, as pressdes nacionais e
internacionais para conter o desmatamento na Amazonia, incluindo a Moratéria da Soja,
podem resultar, alternativamente, em pressées adicionais ao Cerrado (Cavalcanti 1999,
Strassburg et al. 2017). Por fim, dada sua endemicidade e vinculos evolutivos antigos
com o bioma, juntamente com seu carater histérico e qualidades arbitrariamente
estéticas, O. cyanopis poderia representar uma valiosa espécie bandeira para a
conservacao do Cerrado.

A extrema raridade de O. cyanopis mantém sua verdadeira area de ocorréncia
histérica em grande parte incerta, porém a recente redescoberta em 2015 reforca a
possibilidade da persisténcia da espécie em outras areas do bioma ainda desconhecidas.
Portanto, é possivel que alguns poucos e reduzidos grupos ainda persistam em certos
remanescentes de Cerrado, principalmente em areas pouco amostradas da extenséo
historica de ocorréncia da espécie (Figura 16; Marques et al. 2018), provavelmente nao
somando mais do que 250 individuos (BirdLife International 2019), ou até menos (i.e.,
<50; Marques et al. 2018). Botumirim se encontra a cerca de 866 km da localidade de
coleta mais proxima (Cachoeira Alta), representando uma expansao significativa para a
extensdo de ocorréncia histérica documentada da espécie, que cobre aproximadamente
350.427 km? no centro sul do Cerrado (Figura 16). No entanto, como apenas 2,1% dessa
area esta sob protecdo legal (Borges et al. 2019), ao mesmo tempo que corresponde a
regido mais degradada do bioma (i.e., o sul do Cerrado; Sano et al. 2010, Beuchle et al.

2015), tal persisténcia se mostra mais improvavel.

Considerando que novos individuos ocasionalmente se juntaram aos
agrupamentos territoriais conhecidos em Botumirim, é presumivel que ainda existam
individuos vagantes e/ou subpopulacBes vizinhas desconhecidas na area do Parque
Estadual de Botumirim. As principais ameagas na regido incluem gramineas invasoras
(e.g., Melinis minutiflora e Brachiaria sp.), queimadas criminosas, e a conversao de
grandes areas de vegetacdo nativa em plantacGes de eucalipto, pecuaria extensiva, e
mineragdo (BirdLife International 2019). A substituicdo da cobertura nativa e aberta do

Cerrado por plantagdes de eucalipto, notoriamente abundantes ao redor do Parque
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Estadual de Botumirim e regido, pode reduzir as taxas de recarga hidrica dos lengois
fredticos (Oliveira et al. 2017), impactando a disponibilidade de &gua a longo prazo no
habitat local da espécie.

Apesar da ecologia e historia evolutiva de O. cyanopis estarem relacionadas a
acao natural do fogo no Cerrado, grandes incéndios e queimadas criminosas
representam uma das principais ameacas a espécie (BirdLife International, 2019).
Incéndios florestais estdo cada vez mais intensificados por atividades humanas e
mudancas climaticas (Colli et al. 2020, Li et al. 2021), e tém repetidamente queimado
areas ocupadas por O. cyanopis em Botumirim, forcando individuos a se relocarem, por
vezes para locais desconhecidos. Um incéndio recente e possivelmente mal-
intencionado, por exemplo, queimou parte da area de vida da subpopulacdo chave da
Reserva Natural Rolinha-do-Planalto, onde o turismo para a observacdo da espécie é
realizado, em dezembro de 2023, com moradores, autoridades locais, e SAVE Brasil

tomando iniciativa para conté-lo.

Adicionalmente, a falta de diversidade genética mitocondrial entre os dois
individuos amostrados, embora ndo surpreendente, ndo deixa de ser preocupante.
Populacdes drasticamente pequenas, espécies de baixa vagilidade, e taxons altamente
especializados apresentam capacidade adaptativa ou de recuperacdo populacional
reduzida, devido respectivamente a sua baixa variabilidade genética (Blomqyvist et al.
2010, Godwin et al. 2020), limitada capacidade de dispersdo (Borges et al. 2019, Sheard
et al. 2020), e restrita amplitude de nicho (Clavel et al. 2011, Stigall 2013). Os efeitos
sinergeticos dessas vulnerabilidades intrinsecas sdo especialmente significativos para a
conservacao de O. cyanopis. Portanto, mesmo que a extremamente reduzida populagéo
atualmente conhecida esteja totalmente inserida no Parque Estadual de Botumirim, a
espécie permanece suscetivel a fatores demogréaficos e estocasticos, como flutuacdes
populacionais, endogamia, deriva genética, e eventos catastroficos (Blomgvist et al.
2010, Godwin et al. 2020), como grandes incéndios, alem de variagdes ambientais
naturais e antropogénicas, como mudancas climéticas, e perda e degradacdo de habitat
(Poisot et al. 2012, Borges et al. 2019, Laikre et al. 2020, Sheard et al. 2020).

Tendéncias em abundancia de taxons especialistas sdo interpretadas como
indicadores de desenvolvimento ndo sustentavel em escalas nacionais e internacionais

(Gregory et al. 2005), visto que clados especializados tendem a ser substituidos por
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generalistas em consequéncia da degradacdo do habitat (Devictor et al. 2008). O
declinio mundial de especialistas, portanto, representa um processo global de
homogeneizagdo funcional da biodiversidade, deteriorando o funcionamento, a
produtividade, e o0s servicos ecossistémicos (Devictor et al. 2010, Clavel et al. 2011).
Programas de conservacdo voltados a protecdo de alguns poucos individuos de uma
espécie ameacgada geralmente estdo relacionados & especializagdo Grinnelliana,
devendo, portanto, focar no que os individuos precisam para sobreviver e prosperar,
particularmente através do manejo do nicho potencial disponivel em uma escala local e
de curto prazo, visando expandir a extensdo do nicho realizado para a espécie (Devictor
et al. 2010)

Portanto, uma vez que a populacdo ex-situ esteja suficientemente bem
estabelecida e se expandindo, se disponibilizard a possibilidade de manejo da
introducdo de alguns individuos, de preferéncia em casais ja pareados, em areas que
representem o nicho realizado da espécie (i.e., adjuntas a agrupamentos de territorios),
ou o nicho potencial (i.e., areas com auséncia da espécie, mas correspondentes a seu
nicho realizado). Uma eventual introducdo de O. cyanopis em areas de nicho potencial
no Parque Estadual de Botumirim, especialmente em locais ndo muito distantes
daqueles ja& ocupadas pela espécie, poderia fomentar maior fluxo génico entre os
agrupamentos territoriais remanescentes, e contribuir ao sucesso reprodutivo de O.
cyanopis como um todo. Em tal iniciativa, a introducdo de ao menos dois casais em
conjunto seria favoravel para o estabelecimento de uma nova subpopulacdo
minimamente funcional, possibilitando o futuro pareamento entre seus eventuais
filhotes, e 0 uso moderado e estratégico de playback durante um momento inicial de
adaptacdo, pouco apdés a introducdo dos individuos, se mostra como uma alternativa de
manejo potencialmente beneficial a colonizacdo efetiva, ao indicar adequabilidade do

habitat pela suposta presenca de coespecificos.

Por fim, dentre as acOes relevantes para a conservacao de O. cyanopis, destaca-
se a expansdo de areas protegidas do Cerrado e a restauracdo de habitats degradados em
todo o bioma, incluindo areas privadas, e em uma escala local e regional em Botumirim,
com prioridade a formacdes campestres e savanicas abertas, e areas com nascentes e de
relevante recarga hidrica, além da manutengdo da conectividade entre remanescentes de
Cerrado. Dentre recomendacfes para a conservagdo da espécie, inclui-se ainda o

fortalecimento das infraestruturas e recursos humanos regionais para 0 manejo e
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combate ao fogo em Botumirim, e a busca por novas populacGes em areas de campo
sujo ecologica e/ou estruturalmente similares as ocupadas pela populacdo conhecida,
especialmente dentro da extensdo historica de ocorréncia documentada da espécie
(Figura 16). Importantes lacunas de conhecimento acerca de O. cyanopis persistem,
incluindo sua biologia reprodutiva, dindmica populacional, e movimentos dispersivos,
com futuros estudos sobre os temas se mostrando particularmente relevantes para a

preservacao da espécie.

6. CONCLUSAO

Neste trabalho, foi possivel obter informacdes relevantes para o debate taxondémico
historico em torno de O. cyanopis, atendendo as lacunas Darwiniana (Diniz-Filho et al.
2013) e Raunkiaeriana (Hortal et al. 2015), que representam respectivamente a falta de
conhecimento sobre a evolucdo das espécies e de seus caracteres funcionais. Revelamos
que a rolinha-do-planalto corresponde a uma linhagem antiga e filogeneticamente Unica,
distante filogeneticamente de Columbina, correspondendo mais adequadamente a um
género monotipico, cuja historia evolutiva esta possivelmente associada a historia
evolutiva do bioma Cerrado. Além disso, também demonstramos que O. cyanopis
representa, junto com Paraclaravis, uma linhagem ndo descrita anteriormente, embora
parcialmente especulada, de columbideos neotropicais ecologicamente especializados,
de extrema raridade e preocupante estado de conservacdo. Dois de seus trés taxons (i.e.,
O. cyanopis e P. geoffroyi) sdo criticamente ameacados de extincdo (BirdLife
International 2018, 2019, MMAMC 2022), endémicos a dois biomas brasileiros
amplamente devastados (i.e., Cerrado e Mata Atlantica), e passaram décadas sem
registros documentados, sendo anteriormente ou atualmente considerados
possivelmente extintos (Sweet & Johnson 2015, Lees et al. 2021, MMAMC 2022).

A linhagem Oxypelia / Paraclaravis possivelmente representa o clado de
Columbiformes mais raro e especializado das Américas, e uma das linhagens de
Columbiformes mais ameacadas do mundo. Além disso, enquanto a maioria dos
Columbiformes ameacados corresponde a endémicos insulares (70%) e habitantes
florestais (95%), O. cyanopis representa a unica espécie de Columbiformes tropical e

continental ocupante de habitats abertos ameagada do mundo (Walker 2007, Martinez-
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Rubio et al. 2024). A extincdo de O. cyanopis consistiria em uma perda substancial de
diversidade para a avifauna neotropical, visto que a conservacdo da espécie representa
ndo apenas a preservacdo de sua antiga e monotipica linhagem genérica, mas também a
conservacdo de um componente significativo na historia evolutiva Unica de seu clado

ameacado.
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8. APENDICES

Apéndice 1. Espécimes amostrados de Columbina cyanopis, incluindo coletas historicas, e coleta e capturas recentes. As medidas morfométricas sdo informadas em milimetros (mm), referentes ao comprimento dos
respectivos caracteres (a ndo ser que especificado diferentemente), e gramas (g).

# Reg. Coletor Ano Local Voucher Colegéo de Deposito Sex. | Cauda | Asa | 12Sec. .Kipp | HWI | Culmen | Narinas Larg. Bico | Alt. Bico | Tarso | Comp. Total Comp. Corpo Massa
1 Coleta Natterer 1823 - 1825 Cuiaba ? ? - - - - - - - - - - - - - -

2 Coleta Natterer 1823 - 1825 Cuiaba NHMW 38.304 Naturhistorisches Museum Wien F - - - - - - - - - - - - -

3 Coleta Natterer 1823 - 1825 Cuiaba NHMW 38.305 Naturhistorisches Museum Wien M - - - - - - - - - - - - -

4 Coleta Natterer 1823 - 1825 Cuiaba AMNH 237.447 American Museum of Natural History M - - - - - - - - - - - - -

5 Coleta Natterer 1823 - 1825 Cuiaba NHMUK 1889.4.20.374 Natural History Museum M 61 66 53 13 19,7 12,4 5,6 2,2 15 14,6 152,4 - -

6 Coleta E. Garbe 1904 Itapura MZUSP 4993 Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo M 67 69 - - - 9,5 6,4 2,5 2,8 15,9 - - -

7 Coleta W. Garbe 1940 Cachoeira Alta MZUSP 27800 Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo F 64 67,6 - - - 9,9 6 2,4 31 15,1 - - -

8 Coleta W. Garbe 1941 Cachoeira Alta MCZ 266847 Museum of Comparative Zoology at Harvard University M - - - - - - - - - - - - -

9 Amostra SAVE Brasil 2022 Botumirim N/A N/A F 70 70 - - - 14,1 - 4 35 21,8 159 74,9 29,5
10 | Amostra SAVE Brasil 2022 Botumirim N/A N/A M - - - - - 14,8 - 3,6 3,8 20 - - 26
11 | Amostra SAVE Brasil 2023 Botumirim N/A N/A - 68 68,5 63 55 8,03 10,1 - - - 16,2 - - 26,68
12 Coleta SAVE Brasil 2023 Botumirim UFMT 5904 Universidade Federal de Mato Grosso M 70 68,5 61 75 10,95 12,7 6,4 45 35 18,2 171 88,3 27,31

Medidas de individuos #5, #6 e #7 obtidas de Tobias et al. (2022), e de #9 a #12 obtidas neste estudo. Medidas de Pelzeln (1870) ndo foram inclusas, visto que ndo foi possivel confirmar identidade dos espécimes e garantir independéncia entre as medidas.

# — ldentificagdo numérica de cada individuo de Columbina cyanopis amostrado ou coletado.

Reg. — Descricédo do tipo de registro. Coleta = espécimes preservados; Amostra = individuos capturados e soltos.
Sex. — Sexo do individuo: M = macho; F = fémea (Pelzeln 1870, Pinto 1945, 1949, Schifter et al. 2007).

Cauda — Distancia da ponta da retriz mais longa até a base das duas retrizes centrais.
Asa — Distancia da articulagéo carpal até a ponta da primaria mais longa.

12 Sec. — Distancia da articulag8o carpal até a ponta da primeira secundaria.

D. Kipp — Distancia de Kipp. Distancia da ponta da primeira secundaria até a ponta da primaria mais longa na asa fechada, representando o comprimento da asa menos o comprimento da primeira secundaria.
HWI — Hand-wing index. 100*dK/ca, onde “dK” refere-se a distancia de Kipp, e “ca” refere-se ao comprimento da asa, representando a projecédo das rémiges primaria e do formato da asa no geral.

Culmen — Distancia da ponta do bico até a base do cranio.

Narinas — Distancia da ponta do bico até a borda anterior das narinas.

Larg. Bico — Largura do bico sobre a borda anterior das narinas.

Alt. Bico — Altura do bico sobre a borda anterior das narinas.

Tarso — Distancia do n6 posterior na juncéo entre tibia e tarso até a base inferior da pata.

Comp. Total — Comprimento total. Distancia da ponta do bico até a ponta da cauda, com o individuo deitado em uma superficie plana. #5 (Salvadori 1893).

Comp. Corpo — Comprimento corporal sensu Ricklefs e Travis (1980). Comprimento total menos o comprimento da cauda e o comprimento do culmen, representando a distancia entre a base do bico e a base da cauda.
Massa — Massa corporal medida com pesola.
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Apéndice 2. Valores morfométricos de Claravinae.

Para cada medida morfométrica é informada a média (M) em milimetros (mm) e gramas (g), seguida do respectivo desvio padrdo (DP) e tamanho amostral (n).

i Comp. Cauda Comp. Asa 12 Secundaria Dist. de Kipp HWI Comp. Culmen | Comp. Narinas Largura Bico Altura Bico Comp. Tarso Comp. Total Comp. Corporal Massa Corporal

S M DP n M DP | n M DP | n M DP | n M DP | n M DP | n M DP | n M DP | n M DP | n M DP | n M DP n M DP n M DP | n
Claravis pretiosa 7311 | 476 | 9 | 109,78 | 412 | 9 | 77,41 | 3,83 |8 |3234 (454 | 8 [29,42|346|8 1652|082 ]| 9 98 |086| 8 |317|1042| 9 (332|035 9| 172 [133]| 9 194 15,98 | 17 | 101,3 | N/A | N/A | 68,2 - -
Uropelia campestris 73 6,16 | 4 | 6525 | 2,06 | 4 [5225|09 |4| 13 |216| 4 | 1987 | 28 | 4|10,68 | 144 | 4 54 (042| 4 | 215|026 | 4 | 243|013 | 4 | 1465|064 | 4 167 | 1414 | 2 833 | N/A | NJA| 352 - -
Oxypelia cyanopis 66,67 | 356 | 6 | 68,27 | 136 | 6 59 5293 867 |38 | 3 [1289|6,07|3|1193|213| 7 61 (038| 4|32 (09 |6 |303(083|6 | 174 | 27 | 7 | 1608 | 943 3 822 | N/A [ N/A | 27,37 | 152 | 4
Paraclaravis mondetoura | 81,33 7 9 (116,94 | 323 | 9 [ 8351|307 |7 (3299 |288| 7 | 283 |209|7|1805| 15| 9| 698 [061| 4 (2,76(035| 6 |[359|067| 6 |2216|246| 9 |207,75|2866 | 4 | 108,35 | N/A | N/A | 89,7 - -
Paraclaravis geoffroyi 81,75 | 2,75 | 4 118 | 141 | 4 77 |115(4| 41 |082| 4 | 3475|057 4| 174 |041| 4 | 108 | 054 | 4 338|033 | 4 | 3,7 |024| 4 [2215| 06 | 4 | 2105 (3041 | 2 111,3 | N/A | N/A - - -
Metriopelia ceciliae 66,2 55 5 95 235 5| 705 (238 |4 | 24 2 4 (2539|191 |4|1382(098| 5| 808 [071| 4 |276|011| 5 |308|036| 5 |1764 (047 | 5 165 9,9 2 85 N/A | N/A | 55,1 - -
Metriopelia morenoi 75,75 | 6,9 4 | 9575 (263 | 4 69,78 |4,73|4|2598 (218 4 27,19 |304|4|1288(102| 4 | 758 |051| 4 |283| 03| 4315|037 | 4 |1858 144 | 4 167 7,07 2 78,3 | N/A | N/A 58 - -
Metriopelia melanoptera | 83,33 | 6,93 | 9 | 130,56 | 529 | 9 | 80,53 | 443 |7 |50,18 | 245| 7 | 384 | 126 | 7| 1502|068 | 5| 858 | 09 | 4 3 012 5 [ 3,78 |055| 9 1964|124 | 9 220 15,56 121,7 | N/A | N/A'| 100 - -
Metriopelia aymara 616 | 844 | 5 | 1162 [ 335 5 70 183 |4 |4525|206| 4 3925|115 |4|1286 (0,71 | 5 69 (054|427 |02 |5 |293(015| 4| 189 (164| 5 | 1795 | 14,85 105 N/A | N/A | 61,8 - -
Columbina passerina 59,64 | 864 |17 | 8156 | 569 |18 | 636 |394 |4 |2165|254| 4 (2544|339 41393 (129|13| 824 [{038| 9 (247(033|10(315|049|13|1515| 2 |16| 164 |1207| 7 90,5 | N/A [ N/A | 354 - -
Columbina minuta 5241 | 75 | 21| 76,04 | 10,5 |26 | 64,63 | 995 |8 |1483|449| 8 (1871|561 |8 | 12,4 (186 |16 | 7,14 | 129 |12 |235| 04 |14 296|065 |22 | 1555 | 3,5 |24 | 14484 | 6,91 | 32 | 80,04 | N/A | N/A| 32,6 - -
Columbina talpacoti 6581 | 7,46 |57 | 86,78 | 3,31 | 65| 70,05 | 524 | 9| 17,75 | 3,66 | 10 | 19,92 | 435 | 9 | 14,17 | 1,81 |46 | 8,27 | 0,47 |23 |3,12| 04 |34 |364|0,67 |45 | 16,4 | 2,68 | 31 | 181,07 | 40,82 | 228 | 101,07 | N/A | N/A | 46 - -
Columbina buckleyi 66 346 | 4 | 8475 | 479 | 4 | 6598 | 499 |4 (18,78 203 | 4 (2219|249 |4 | 148 [(045| 4 | 843 | 046 | 4 | 25 [022| 4 |288|025| 4 |1633 (0,78 | 4 | 1715 | 1344 | 2 90,7 | N/A | N/A | 57,5 - -
Columbina squammata | 90,74 | 7,65 | 10 | 95,03 | 2,76 | 10 | 7448 | 49 |7 (1982 | 62 | 7 | 2093|616 | 7| 157 |1,11 10| 928 | 059 | 4 | 2,78 (0,18 | 5 | 3,62 | 049 | 10| 1578 | 1,64 | 10 | 198,13 | 9,57 | 24 | 91,72 | N/A | N/A | 52,9 - -
Columbina inca 88,7 | 1575 (10| 925 |143|10|6903|138 |4 (2423|138 | 4 | 2598|142 |4(16,12|114| 5| 714 [105| 6 (355|079 9 (381|122 |10(1545| 13 | 9 205 17,32 | 4 100,2 | N/A | N/A'| 475 - -
Columbina picui 7217 | 7,7 9 | 87,86 | 352 | 10| 70,54 | 556 | 8 | 17,77 | 598 | 8 | 20,06 | 6,58 | 8 | 14,96 | 1,04 |10 | 883 [ 081 | 4 | 32 {049 | 5 (419|095 |10 | 13,49 | 1,95 | 10 | 169,89 | 16,87 | 28 82,7 | N/A [ N/A| 47 - -
Columbina cruziana 616 | 439 | 5 86,6 [391| 5 | 645 |191|4| 205 (351 | 4 | 2406 |365|4|1512|165| 5 |10,18 (081 | 4 |312|016| 5| 34 (037 | 5 |16,66|146| 5 | 1475 | 6,36 2 70,8 | N/A | N/A| 50,1 - -

Medidas compiladas de Tobias et al. (2022), Gibbs et al. (2001), Camperi & Darrieu (2004), e Dunning (2008) apud Tobias et al. (2022), somadas a medidas obtidas neste estudo para Oxypelia cyanopis. Detalhes em Materiais e Métodos.
Comp. Cauda — Distancia da ponta da retriz mais longa até a base das duas retrizes centrais.
Comp. Asa — Distancia da articulagao carpal até a ponta da priméaria mais longa.

12 Secundaria — Distancia da articulagéo carpal até a ponta da primeira secundaria.

Dist. de Kipp — Distancia de Kipp. Distancia da ponta da primeira secundaria até a ponta da primaria mais longa na asa fechada, representando o comprimento da asa menos o comprimento da primeira secundaria.

HWI — Hand-wing index. 100*dK/ca, onde “dK” refere-se a distancia de Kipp, e “ca” refere-se a0 comprimento da asa, representando a projecédo das rémiges primaria e do formato da asa no geral.

Comp. Culmen — Distancia da ponta do bico até a base do créanio.

Comp. Narinas — Distancia da ponta do bico até a borda anterior das narinas.

Largura Bico — Largura do bico sobre a borda anterior das narinas.

Altura Bico — Altura do bico sobre a borda anterior das narinas.
Comp. Tarso — Distancia do n6 posterior na jungdo entre tibia e tarso até a base inferior da pata.
Comp. Total — Comprimento total. Distancia da ponta do bico até a ponta da cauda, com o individuo deitado em uma superficie plana. #5 (Salvadori 1893).

Comp. Corporal — Comprimento corporal sensu Ricklefs e Travis (1980). Comprimento total menos o comprimento da cauda e o comprimento do culmen, representando a distancia entre a base do bico e a base da cauda.

Massa corporal — Massa corporal medida com pesola.
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Apéndice 3. Caracteres ecomorfolégicos de Claravinae.

Espécie Config. Habitat | Nicho Habitat | Mod. Estrut. Primarias | Dimorf. Cromat. Sex. | Fronte e Face | Cobert. Super. Cauda | Cor das Primarias | Anel Ocular | Iris | Bico | Peq. Cobert. Asa | Média e Grande Cobert. Asa | Terciarias | Escapulares
Claravis pretiosa 2 2 1t 2 2 14 2 2 2 3 1 1 1 17
Uropelia campestris 1 1 0 0 2 2 2 3 1 2 0 1 1 0
Oxypelia cyanopis 1 1 1 0 1 1 1 1 0
Paraclaravis mondetoura 2 1 1 2 13 14 2 2 2 1 3 1 0
Paraclaravis geoffroyi 2 1 1 2 2 14 2 2 2 1 3 1 0 0
Metriopelia ceciliae 1 2 3 0 2 2 1 4 1 2 0 0 0 0
Metriopelia morenoi 1 2 3 0 2 2 2 4 1 2 0 0 0 0
Metriopelia melanoptera 1 2 3 0 2 2 4 5 1 1 0 0 0 0
Metriopelia aymara 1 2 3 0 2 2 1 2 4 1 4 0 1 0
Columbina passerina 1 2 2 1 2 2 1 2 2 2 1 2 18 17
Columbina minuta 1 2 2 2 2 1 2 2 2 2 2 18 17
Columbina talpacoti 1 2 1 2 14 15 2 2 2 2 2 1 1
Columbina buckleyi 1 2 1 2 2 2 2 2 2 2 2 1 1
Columbina squammata 1 2 22 0 2 2 1 2 2 2 0 0 0 0
Columbina inca 1 2 22 0 2 2 1 2 2 2 0 0 0 0
Columbina picui 1 2 2 0 2 2 3 2 3 2 2 0 0 0
Columbina cruziana 1 2 2 1 2 2 2 2 3 2 2 3 1 0

Config. Habitat — Configuragéo do habitat. 1 = habitat aberto; 2 = floresta.

Nicho Habitat — Amplitude de nicho de habitat; 1 = especialista (i.e., nicho restrito); 2 = generalista (i.e., nicho amplo).

Mod. Estrut. Primarias — ModificagBes estruturais nas penas primarias; 0 = ausente; 1 = atenuacio de P10; 2 = protuberancia em P7; 3 = indentagio em P10 e P9; * Claravis pretiosa exibe protuberancias adicionais em P9 e P8; 2 Algumas Columbina exibem uma protuberancia adicional em P6 (por
exemplo, C. squammata e C. inca).
Dimorf. Cromat. Sex. — Dimorfismo cromético sexual; 0 = ausente ou muito sutil; 1 = moderado; 2 = acentuado.
Fronte e Face — Coloragdo da fronte e face. 1 = ferrugineo; 2 = esbranquigado ou cinza a castanho opaco (com palidas tonalidades azuis ou rosadas); * Caracteristica presente na fémea.
Cobert. Super. Cauda — Coloracio das coberteiras superiores da cauda. 1 = ferrugineo; 2 = acinzentado ou castanho opaco palido; * Caracteristica presente nas fémeas.

Cor das Primarias — 1 = basalmente até quase totalmente ferrugineas; 2 = cinza, castanho acinzentado palido ou enegrecido; 3 = preto por cima, com as primarias mais internas basalmente brancas por baixo; 4 = totalmente preto; ° Caracteristica expressa em algumas populagdes.
Anel Ocular — Coloracéo e conformacéo da regido de pele nua ao redor do olho; 1 = anel ocular muito estreito e cinza escuro; 2 = anel ocular estreito esbranquigado ou cinza claro (com péalidas tonalidades azuis ou amarelas); 3 = anel ocular amarelo vivido; 4 = grande mancha facial laranja; 5 = anel
ocular estreito azul palido com mancha facial laranja pélida.
iris — Cor da iris; 1 = azul escuro a azul claro esbranquigado; 2 = vermelho ou vermelho escuro; 3 = vermelho ou azul com anel interno esbranquicado; 4 = castanho acinzentado.
Bico — Coloragdo do bico; 1 = completamente preto; 2 = ponta preta, com base da mandibula inferior e/ou superior mais palida, clara ou colorida; 3 = cinza esverdeado péalido com culmen enegrecido.
Peq. Cobert. Asa — Manchas escuras ou iridescentes nas pequenas coberteiras da asa; 0 = ausente; 1 = dispersas ao longo de vérias fileiras de penas; 2 = alinhadas em uma Unica fileira ao longo da asa fechada; 3 = alinhadas em uma Unica fileira através da asa fechada; 4 = grandes marcas douradas

unidas em uma mancha.

Média e Grande Cobert. Asa — Manchas escuras ou iridescentes nas médias e grandes coberteiras da asa; 0 = ausente; 1 = largas e ligeiramente quadradas, com bordas terminais contrastantes (borda interna mais escura e/ou borda externa esbranquigada); 2 = estreitas e obliquamente alongadas; 3 =
arredondadas e ligeiramente triangulares.
Terciarias — Manchas escuras ou iridescentes nas terciarias; 0 = ausente; 1 = presente; © Caracteristica expressa por alguns individuos e/ou populagdes.

Escapulares — Manchas escuras ou iridescentes nas escapulares; 0 = ausente; 1 = presente; ’ Caracteristica expressa por alguns individuos e/ou populages.
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Apéndice 4. Resultados dos testes t de Welch bilaterais entre valores morfométricos médios de cada Columbina e Paraclaravis com Columbina cyanopis. Sdo informados os valores do teste t, 0 grau de liberdade do
teste (GL), e o valor de p para as medidas analisadas (i.e., amostras normalmente distribuidas). Resultados significativos de p (< 0,05) estdo em negrito.

" Comp. Cauda Comp. Asa 12 Secundaria Dist. de Kipp HWI Comp. Culmen Comp. Narinas Largura Bico Altura Bico Comp. Tarso Comp. Total

S50 t GL p t GL p t GL p t GL p t GL p t GL p t GL p t GL p t GL p t GL p t GL p
Paraclaravis mondetoura - - - 40,236 | 11,521 | <0,001 | 7,5 | 2,602 | 0,008 | 9,756 | 2,999 | 0,002 | 4,289 | 2,206 | 0,042 | 6,469 | 10,372 | <0,001 | 2,421 | 5032 | 0,06 - - - 1,267 | 9,587 | 0,235 | 3,641 | 12,402 | 0,003 | 3,062 | 3,809 | 0,04

Paraclaravis geoffroyi 7,535 | 7,684 | <0,001 | 55,335 | 6,38 | <0,001 - - - 14,187 | 2,133 | 0,004 - - - 6,598 | 6,743 | <0,001 - - - 0411 | 6,585 | 0,694 | 1,853 | 6,219 | 0,112 | 4,475 | 6,973 | 0,003 - - -
Columbina passerina - - - 9,158 | 21,202 | <0,001 | 1,266 | 3,594 | 0,282 | 504 | 3,262 | 0,012 | 3,223 | 2,936 | 0,049 | 2,273 | 8,439 | 0,051 | 931 | 5843 | <0,001 | 1,801 | 5712 | 0,124 | 0,328 | 6,686 | 0,753 | 1,98 | 9,037 | 0,079 | 0,451 | 4,977 | 0,671
Columbina minuta 6,517 | 18,344 | <0,001 - - - - - - 2,243 | 4,207 | 0,085 | 1,446 | 3,385 | 0,234 | 0,511 | 10,25 | 0,62 - - - 2,096 | 5,744 | 0,083 | 0,19 | 6,796 | 0,855 | 1,488 | 12,559 | 0,161 | 2,86 | 2,206 | 0,093

Columbina talpacoti 0,489 | 10,496 | 0,635 - - - 314 | 3,43 | 0,043 | 3599 | 3,157 | 0,034 | 1,853 | 2,724 | 0,17 | 2,641 | 7,38 | 0,032 | 10,113 | 4,699 | <0,001 | 0,207 | 5,304 | 0,844 | 1,711 | 5909 | 0,139 | 0,885 | 8,899 | 0,399 - - -

Columbina buckleyi 0,295 | 6,713 | 0,777 | 6,709 | 3,325 | 0,005 | 1,768 | 4,289 | 0,147 | 4,106 | 2,828 [ 0,029 | 2,5 | 251 | 0,104 | 3,438 | 691 | 0011 | 7,723 | 5789 | <0,001 | 1,72 | 5731 | 0,139 | 0,439 | 6,264 | 0,675 - - - - - -
Columbina squammata | 8,531 | 13,501 | <0,001 | 25,882 | 13,713 | <0,001 | 4,332 | 3,581 | 0,016 | 3,438 | 6,265 | 0,013 | 1,910 | 3,901 | 0,131 | 4,3 | 8,293 | 0,002 - - - - - - 1582 | 7,179 | 0,157 | 1,422 | 9,1 | 0,188 | 6,453 | 2,544 | 0,012

Columbina inca - - - - - - 32 | 2207 | 0075 | 663 | 2385|0014 | 3,659 | 2164 | 0,06 | 44 | 9504 | 0,002 22 | 6734 | 0065 | 0737 | 9,301 | 0,479 - - - 1,759 | 8,17 | 0,116 - - -
Columbina picui 1,865 | 11,979 | 0,087 | 15,768 | 12,629 | <0,001 | 3,177 | 3,815 | 0,036 | 2,953 | 5821 | 0,026 | 1,704 | 3,933 | 0,165 | 3,491 | 8,035 | 0,008 | 6,109 | 4,290 | 0,003 | <0,001 | 7,712 1 2,551 | 11,914 | 0,026 | 3,285 | 10,3 | 0,008 | 1,441 | 3,575 | 0,231

Columbina cruziana 2,074 | 7,724 | 0,073 | 9,99 | 4,806 | <0,001 | 1,718 | 2,397 | 0,207 | 4,155 | 4,162 | 0,013 | 2,828 | 3,078 | 0,064 | 2,926 | 9,867 | 0,015 | 9,136 | 4,29 | 0,001 02 |5349 | 0,849 | 0,972 | 7,207 | 0,363 | 0,612 | 9,523 | 0,555 - - -
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Apéndice 5. Reconstrucdes de estados ancestrais de caracteres realizadas a partir da filogenia
obtida neste estudo (Figura 5).

Columbina talpacoti
Columbina buckleyi
Columbina minuta
Columbina passerina
Columbina inca
Columbina squammata
Columbina cruziana
_: Columbina picui

Uropelia campestris

Metriopelia morenoi

Metriopelia ceciliae

Metriopelia melanoptera

Metriopelia aymara

Paraclaravis mondetoura
4h: Paraclaravis geoffroyi

Columbina cyanopis

Claravis pretiosa™

Modificactes I Atenuagaoda P10 [l indentagies na P10 e P9

estruturais nas primarias - Protruséo na P7* Ausente

Figura S1. Reconstrucdo de estados ancestrais das modificacGes estruturais nas primarias em
Claravinae, com base na topologia filogenética obtida neste estudo. A reconstrucdo por
parcimonia esta indicada pela cor dos ramos (cinza indica resultados equivocos). A reconstrucao
por maxima verossimilhanca é indicada pelos graficos de fatias em cada no, representando as
probabilidades proporcionais dos estados ancestrais se expressarem na linhagem precedente
(cinza indica probabilidades <5%). * Algumas Columbina incluem uma protrusdo adicional na
P6, e Claravis pretiosa possui protrus@es adicionais em P9 e P8 (Niese et al. 2020)
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Columbina talpacoti
Columbina buckieyi
Columbina minuta
Columbina passerina

Columbina inca

—. Columbina squammata
_: Columbina cruziana
Columbina picui

Uropelia campestris

Metriopelia morenoi
Metriopelia ceciliae

Metriopelia melanoptera

Metriopelia aymara

Paraclaravis mondetoura
4h: Paraclaravis geoffroyi

Columbina cyanopis

Claravis pretiosa

| Configuragao de habitat - Habitat aberto - Florestas

Figura S2. Reconstrucdo de estados ancestrais de configuracdo de habitat em Claravinae, com
base na topologia filogenética obtida neste estudo. A reconstrucéo por parcimonia esta indicada
pela cor dos ramos (cinza indica resultados equivocos). A reconstru¢cdo por maxima
verossimilhanca é indicada pelos graficos de fatias em cada no, representando as probabilidades
proporcionais dos estados ancestrais se expressarem na linhagem precedente

Columbina talpacoti
Columbina buckleyi
Columbina minuta
Columbina passerina

Columbina inca

; Columbina squammata
Columbina cruziana
Uropelia campestris
Metriopelia morenoi
Metriopelia ceciliae
Metriopelia melanoptera

Metriopelia aymara

Paraclaravis mondetoura
ﬁ Paraclaravis geoffroyi

Columbina cyanopis

Claravis pretiosa

| Especializagéo de habitat B Especiaista [l Generalista

Figura S3. Reconstrucdo de estados ancestrais de especializagdo de habitat em Claravinae, com
base na topologia filogenética obtida neste estudo. A reconstrucdo por parcimonia esta indicada
pela cor dos ramos. A reconstrucdo por maxima verossimilhanca é indicada pelos graficos de
fatias em cada no, representando as probabilidades proporcionais dos estados ancestrais se
expressarem na linhagem precedente
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Figura S4. Reconstrucdo de estados ancestrais de dimorfismo sexual croméatico em Claravinae,
com base na topologia filogenética obtida neste estudo. A reconstru¢do por parcimonia esta
indicada pela cor dos ramos (cinza indica resultados equivocos). A reconstru¢do por maxima
verossimilhanca é indicada pelos graficos de fatias em cada no, representando as probabilidades
proporcionais dos estados ancestrais se expressarem na linhagem precedente
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Apéndice 6. Dados floristicos e estruturais brutos para estrato de nidificacdo de Oxypelia
cyanopis. Dados coletados em maio de 2023. Ninho destacados em cinza foram utilizados para
calculos de valores médios (Tabela 2). Dados coletados e identificacdes botanicas obtidas com
base em estudos reprodutivos de Tony Bichinski e demais colaboradores da SAVE (SAVE
Brasil, dados néo publicados).

Estrato de Nidificagéo Posi¢éo do Ninho
# | Temporada
Espécie Altura | Altura | Ocultamento Horizontal

1 2017/18 Humiria balsamifera - - -

2 2017/18 Humiria balsamifera - - -
3 2018/19 Pouteria subcaerulea - - -
4 2019/20 Humiria balsamifera | 1,87 1,23 0,62
5 2019/20 Humiria balsamifera | 2,20 1,33 0,60
6 2019/20 Humiria balsamifera - - -

7 2019/20 Fabaceae sp. 2,08 - -
8 2020/21 Humiria balsamifera | 2,62 1,72 0,40
9 2020/21 Humiria balsamifera | 2,15 1,25 0,45
10| 2020/21 Humiria balsamifera | 1,95 0,95 0,60
11 2020/21 sp. X 1,75 1,24 0,25
12| ?(<2021/22) | Macairea radula - - -
13 | ? (<2021/22) Asteraceae sp. - - -
14 | ? (<2021/22) | Humiria balsamifera - - -
15| ? (<2021/22) | Humiria balsamifera - - -
16 2021/22 Humiria balsamifera | 2,83 2,00 0,77
17 | 2021/22 sp. Y 2,56 0,75 0,40
18| 2021/22 Humiria balsamifera | 2,35 1,50 0,35
19| 2021/22 Humiria balsamifera | 2,22 1,54 0,20
20| 2021/22 Humiria balsamifera | 2,20 1,38 0,80
21| 2021/22 Pouteria subcaerulea | 1,60 1,15 3,30
22| 2022/23 Humiria balsamifera - - -
23| 2022/23 | Pouteria subcaerulea | 2,18 1,19 1,62
24| 2022/23 Pouteria subcaerulea | 1,53 0,82 0,50
25| 2022/23 | Pouteria subcaerulea | 1,76 1,13 0,70
26| 2022/23 Humiria balsamifera | 2,28 1,52 0,30
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