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"Toda a nossa ciéncia, comparada com a realidade, ¢ primitiva e

infantil — e, no entanto, ¢ a coisa mais preciosa que temos.”
(Albert Einstein)
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RESUMO GERAL

Os Neotrépicos possuem niveis de diversidade taxondmica, filogenética e funcional
extremamente altos, mesmo quando comparados aos de outras regides tropicais do mundo. O
estudo dos processos envolvidos na diversificacdo de linhagens intra-especificas e no
surgimento de novas espécies € essencial para a interpretacdo dos padrdes de alta
biodiversidade observados nessa regido. Nesta tese, buscamos descrever os padrdes de
diversificacdo intra-especifica e inferir 0s processos e mecanismos que governam a
diversidade nos Neotropicos, primeiramente, por meio de uma revisdo de estudos
filogeograficos de plantas no Brasil (CAPITULO 1), e, em seguida, por meio de estudos
empiricos utilizando como modelo uma espécie de ampla porém fragmentada distribui¢do nos
Neotropicos, Pitcairnia lanuginosa (Bromeliaceae) (CAPITULOS 2 e 3). No CAPITULO 1,
revisamos 0s resultados e sintetizamos o conhecimento proveniente de 41 estudos de
filogeografia de plantas j& publicados. Em suma, nossa revisdo mostra que as oscilagdes
climéticas do Pleistoceno afetaram diferentemente plantas associadas a tipos de vegetacdes
contrastantes dentro de cada bioma. Além do clima, os estudos reunidos apontam que
variacdo das condicdes de solos e o surgimento de barreiras geogréficas (como montanhas e
rios) também estdo envolvidos na evolucio da biota vegetal desta regido. No CAPITULO 2,
empregamos marcadores moleculares tradicionais (sequenciamento de sanger e
microssatélites) e modelos de distribuicdo de espécies (SDMs) para verificar o papel dos
processos demograficos historicos sobre a variacdo genética neutra e para verificar a
existéncia de linhagens em P. lanuginosa, utilizando uma abordagem filogeografica. Nossos
dados apontam uma baixa diversidade dentro das populacdes e elevada estrutura genética
entre populacGes da espécie, o que implica num papel determinante da deriva genética para a
sua evolucdo. Além disso, os resultados indicam a existéncia de duas linhagens em P.
lanuginosa, ocupando o Cerrado brasileiro e a porcdo Central dos Yungas andinos,
respectivamente, que € potencialmente explicada pela colonizacdo dos Yungas a partir da
dispersdo do Cerrado. Apesar dos SDMs mostrarem uma pequena expansao geogréafica da
espécie no Ultimo méximo glacial, as oscilagcdes climéaticas do Pleistoceno parecem ter tido
apenas um papel pequeno da divergéncia de linhagens, uma vez os dados moleculares
mostram uma divergéncia antiga seguido por persisténcia sem mudanca de tamanho
populacional das linhagens. Finalmente, no CAPITULO 3, integramos dados provenientes de
centenas de marcadores SNPs isolados por ddRAD, e dados fenotipicos fisioldgicos a nivel
populacional, para verificar o papel relativo de deriva genética e selecdo natural na alta
estruturacdo genética de P. lanuginosa. Os resultados confirmam o papel relevante da deriva
apontada no capitulo anterior, mas sugerem que a selecdo também pode ter contribuido para a
diferenciacdo genética entre as populacGes apesar do forte efeito da deriva. Dentre o0s
caracteres fenotipicos testados, apenas dois caracteres associados a tolerancia a seca estdo
potencialmente sob selecdo. Padrdes de diversificacdo de espécies herbaceas associadas a
ambientes mésicos fragmentados, como P. lanuginosa, agregam informaces importantes
sobre conexdes entre biomas e podem ajudar a tracar um panorama geral da historia da
biogeografia do continente sul-americano. Embora o estudo de evolugcdo da biodiversidade
nos Neotropicos seja desafiador e 0 nosso conhecimento limitado por alguns obstaculos a
pesquisa sobre biodiversidade, o incremento de informacdes independentes coletadas em uma
ampla variedade de organismos tem o potencial de esclarecer os processos complexos que
afetaram a biota neotropical.

Palavras-chave: adaptacdo local; Bromeliaceae; diversificagdo e especiacao;
filogeografia; Neotropicos; sequenciamento RAD.



GENERAL ABSTRACT

The Neotropics harbors high levels of taxonomic, phylogenetic and functional diversity,
even comparing to other tropical regions. The studies on processes driving
diversification of intra-specific lineages and the origin of new species are essential to
interpret the high levels of biodiversity found in this region. Here, we aimed to describe
patterns of intra-specific diversification, and infer processes and mechanisms driving
the Neotropical diversification by reviewing plant phylogeographic studies in Brazil
(CHAPTER 1), and by performing empirical studies using a wide-spread, patchy
distributed species, Pitcairnia lanuginosa, as a study model (CHAPTERS 2 and 3). In
the first chapter, we reviewed and synthesized the knowledge from 41 previously
published studies. In summary, we showed that Pleistocene climatic oscillations
distinctly affected plants living in contrasting vegetation types within each biome.
Despite past climate, these studies pointed that edaphic conditions and geographical
barriers (such as mountains and rivers) have also influenced plant evolution patterns in
this region. In the second chapter, we employed traditional molecular markers (sanger
sequencing and microsatellites genotyping) and species distribution models (SDMs) to
test the role of historical demographic processes on neutral genetic variation and verify
the existence of lineages within P. lanuginosa, using a phylogeographic approach. Our
data pointed to low genetic diversity within populations, and high genetic structure
among populations within the species, which implies drift as a major force shaping the
species evolution. Moreover, results evidenced two distinct P. lanuginosa lineages
occupying the Brazilian Cerrado and the Central Andean Yungas that have likely
diverged through dispersal from the Cerrado to the Central Andean Yungas. Although
our SDMs showed a slight expansion of suitable range for P. lanuginosa during the Last
Maximum Glacial, Pleistocene climatic oscillations seem to have played only a minor
role on the diversification of the species, as molecular data show a signature of older
divergence, followed by persistence in riparian forests. Finally, at the third chapter, we
integrated hundreds of SNP markers defined through double-digest restriction-site
associated DNA sequencing (ddRAD-Seq) and population-level phenotypic data, to
infer the relative role of natural selection and genetic drift on the high genetic structure
of P. lanuginosa. Results confirmed the relevant role of drift and suggested that
selection plays an additional role on genetic differentiation despite strong drift effect.
Among the tested phenotypic traits, only two traits associated to drought tolerance are
potentially under selection. Diversification patterns of forbs associated to patchy mesic
habitats, such as P. lanuginosa, add important information on past connections between
biomes and may help to outline the biogeographic history of South America. Although
studying biodiversity in the Neotropics remains challenging, and our knowledge is still
limited by some obstacle to biodiversity research, increasing independent information
from a wide variety of organisms have the potential to elucidate the complex processes
driving the Neotropical biota.

Keywords: local adaptation; Bromeliaceae; diversification and speciation;
phylogeography; Neotropics; RAD sequencing.



INTRODUCAO GERAL

Diversificacao e especiacdo nos Neotropicos

A regido Neotropical é definida como a area que se estende entre o México
Central e a Argentina, apresentando diversos biomas com historias evolutivas distintas e
conexdes complexas (Morrone, 2013; Hughes et al., 2013). Essa regido abriga uma
biodiversidade extraordindria, tanto em termos taxondmicos, como em termos
filogenéticos e funcionais. (Antonelli et al. 2018), que tem ha muito tempo atraido a
atencdo de pesquisadores (e.g., Humboldt 1820; Gentry 1982). Para alguns grupos,
como peixes e plantas, a diversidade de espécies na regido & excepcionalmente alta
mesmo quando comparada a outras regides tropicais (Lundberg et al., 2000; Antonelli &
Sanmartin, 2011). Dentre as angiospermas, por exemplo, 90-100 mil espécies ocorrem
nessa regido, o que representa cerca de um terco de toda biodiversidade terrestre, e mais
do que o numero de espécies somados das demais regibes tropicais (Antonelli &
Sanmartin, 2011). Apesar da alta biodiversidade e das inimeras regides relevantes para
a conservacao (hotspots de biodiversidade, Myers et al. 2000) ocorrendo nas zonas
tropicais das Américas, a maior parte das informacdes acumuladas sobre os mecanismos
de diversificacdo ainda sdo provenientes de estudos em regifes temperadas
(Beheregaray et al., 2015). De fato, 0 conhecimento sobre mecanismos e processos
responsaveis por moldar a enorme biodiversidade dos Neotropicos é ainda emergente,
mas tem sido beneficiado pelo crescente nimero de estudos filogenéticos (Antonelli &
Sanmartin, 2011; Antonelli et al. 2018) e filogeograficos nas ultimas décadas (revisado
por Turchetto-Zolet et al. 2013).

Diversos mecanismos bioticos e abiodticos tém sido propostos para explicar a
evolucdo da biodiversidade nos Neotrdpicos (ver Antonelli & Sanmartin 2011; Hughes
et al. 2013). Dentre os mecanismos abidticos, o tempo disponivel para eventos de
especiacdo, clima atual e passado, e eventos geol6gicos como soerguimento de
montanhas e mudancas hidroldgicas, tém sido frequentemente associados a formagéo e
manutencdo da biota neotropical (Antonelli & Sanmartin 2011). Apesar dos processos
de diversificagdo ndo estarem restritos a um intervalo de tempo particular (Rull 2008,
2011; Antonelli et al. 2018), os eventos geologicos do Terciario e as oscilagdes
climaticas do Quaternario sdo comumente apontados como periodos importantes para a
diversificacdo entre linhagens intra-especificas e entre espécies proximamente

relacionadas nesta regido (Turchetto-Zolet et al. 2013). Dentre os eventos geoldgicos,
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sabe-se que o soerguimento dos Andes (cujo pico de elevacdo ocorreu durante Mioceno
tardio, cerca 12 Ma; e inicio do Pleistoceno, cerca de 4.5 Ma) teve um grande impacto
na aceleragdo das taxas de diversificacdo do continente sul-americano (Gentry 1982;
Hoorn et al., 2010), como documentado numa série de estudos evolutivos com distintos
taxa (e.g., Hughes & Eastwood 2006; Chazot et al., 2016; Lagomarsino et al., 2016;
Bacon et al.,, 2018). Outros eventos geoldgicos, como a formacdo das cadeiras
montanhosas no leste do Brasil (i.e., Serra do Mar e Serra da Mantiqueira) e do planalto
central brasileiro no Neogeno também tém sido apontados como eventos importantes
para explicar a enorme biodiversidade na regido (Lara & Patton 2000; Torres & Ribeiro
2009; Werneck et al. 2012). Além disso, estudos tem demonstrado que oscilacdes
climéticas e transgressGes marinhas, particularmente durante a segunda metade do
Quaternario, também influenciaram os processos de diversificacdo nos Neotropicos ao

promover diversas mudancas ambientais (Rull 2011; Turchetto-Zolet et al. 2013).

Estrutura populacional, deriva e adaptacao

O balanco entre os distintos fatores evolutivos - deriva, fluxo génico, mutacéo e
recombinacdo e selecdo natural - levam a variacdo das frequéncias alélicas dentro das
populacdes e, consequentemente, a estruturacdo de populacbes e divergéncia intra-
especifica e, eventualmente, especiacdo. Sob baixo fluxo de genes, populacfes podem
estar geneticamente estruturadas devido a pressdes seletivas impostas por condicoes
ambientais contrastantes e/ou simplesmente por deriva genética (Rousset 2013). A
distincdo de ambos processos, selecdo natural e deriva genética, é portanto, um dos
grandes desafios da biologia evolutiva, e a contribuicdo relativa de ambas forgas na
evolugdo da vida na Terra tem sido hd muito tempo debatida. Embora taxas de
diferenciacdo genética e especiacdo ndo estejam sempre relacionadas (Kisel et al 2012;
Singhal et al. 2018), populacbes altamente estruturadas, cuja divergéncia entre linhagens
intra-especificas é consideravel, podem eventualmente ser consideradas "espécies
incipientes” (i.e., que ndo completaram o processo de especiacdo) ou espécies cripticas e
representar modelos interessantes para os estudos de filogeografia e especiacao.

A filogeografia € uma disciplina situada entre o estudo dos processos
microevolutivos e macroevolutivos. Nas trés décadas de existéncia (termo cunhado por
Auvise et al. 1987), a filogeografia se firmou como um importante elo entre filogenética e
genética de populacdes, fornecendo um avango conceitual que se situa na fronteira entre

essas disciplinas (Avise 2009; Carstens et al. 2012). Métodos de filogeografia permitem
10



testar hipoteses biogeograficas, descrever a evolucdo do isolamento reprodutivo entre
populagdes, inferir processos envolvidos na origem, distribuicdo e manutengdo da
biodiversidade e também fazer inferéncias sobre as mudancas temporais no ambiente
fisico e biotico de uma populacdo, utilizando dados genéticos contemporaneos
(Beheregaray 2008). O poder dessa disciplina esta justamente em considerar 0 contexto
geogréfico da variacdo dos dados genéticos ao longo de um continuo entre populagdes e
espécies (Knowles 2004, Hickerson et al. 2010). Essa abordagem permite, portanto,
compreender como 0s processos demograficos determinam a diversidade e estrutura
genética dentro das espécies ou em um grupo de espécies relacionadas (Diniz-Filho et
al. 2008).

Historicamente, os estudos de genética de populacdes e filogeografia estiveram
restritos a utilizacdo de um pequeno namero de marcadores. O surgimento de novas
tecnologias de sequenciamento de DNA (Next Generation Sequencing; NGS, ou ainda
hightroughtput sequencing), entretanto, elevaram para outro patamar tais estudos,
ajudando no entendimento sobre os mecanismos de diversificacdo, e permitindo que os
pesquisadores possam responder uma série de perguntas ecoldgicas e evolutivas que
eram antes intratdveis devido ao numero limitado de marcadores moleculares
(Seehausen et al. 2014; Andrews et al. 2016). Metodos empregando essas novas
tecnologias permitem a descoberta, e genotipagem de centenas a milhares de
marcadores SNPs em um unico passo (Davey et al. 2011; Andrews et al. 2016). Dentre
0s varios métodos propostos, o de sequenciamento massivo de fragmentos associadas a
sitios de restricdo (restriction site associated DNA sequencing; RAD-seq) (Baird et al.
2008) e derivados (e.g., Petterson et al. 2012), tém se mostrado bastante promissores,
especialmente para organismos ndo-modelo, que ndo possuem genomas de referéncia
disponiveis. O aumento da cobertura do genoma desses organismos permitiu ndo s6 uma
reconstrugdo mais precisa da histéria evolutiva, inclusive em grupos cuja radiacdo é
recente (e.g Emerson et al. 2010), mas também a identificacdo de regides especificas do
DNA que contribuem para o isolamento reprodutivo ou estdo envolvidas em processos
de adaptacéo local (Payseur et al. 2016).

Para responder algumas das questdes que fundamentam o conhecimento
bioldgico sobre os processos de diversificacdo, € necessario distinguir a heterogeneidade
causada por processos estocasticos (inferida a partir de marcadores neutros) da

heterogeneidade causada por processos adaptativos (inferida a partir de marcadores sob
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selecdo). Enquanto marcadores neutros podem identificar diferenciacdo significativa
entre as populagdes com base no fluxo limitado de genes ou deriva, marcadores de
regides gendmicas sob selecdo podem identificar populagdes localmente adaptadas a um
habitat particular (Narum et al. 2013). Por gerar uma grande quantidade de sequéncias
amplamente distribuidas no genoma, as técnicas de sequenciamento RAD permitem a
identificacdo de regides especificas do DNA que estdo sob sele¢do natural. A medida
que estudos de genética de populacdes e filogeografia se tornam mais genémicos, a
tendéncia é que o estudo de adaptacdo local envolvendo marcadores sob selecdo seja
integrado a investigacdo dos processos demogréaficos utilizando marcadores neutros
(Orsini et al. 2013, Andrews et al. 2016). Um grande numero de estudos recentes tem
demonstrado o potencial dessas técnicas em mapear caracteristicas biologicamente
importantes que podem fornecer novos insights sobre processos ecoldgicos, em adicéo
as explicagdes envolvendo processos demograficos (e.g., Zellmer et al. 2012; Roda et al.
2013; Gaither et al. 2015).

Espécie modelo

A familia Bromeliaceae (58 géneros, ca. 3140 espécies) constitui um dos clados
mais morfologicamente distinto, ecologicamente diverso e rico em espécies entre as
angiospermas de distribuicdo neotropical (Givnish et al. 2011). A familia representa um
excelente exemplo de radiacdo adaptativa em plantas vasculares, ocupando uma grande
variedade de nichos, nos extremos de umidade, altitude e exposi¢do (Benzing 2000;
Crayn et al. 2004; Givnish, 2015). Esse cenario de radiacdo recente das bromélias
fornece um excelente modelo para estudar a divergéncia entre populacgdes (e.g., Sarthou
et al. 2001; Palma-Silva et al. 2009; Hmeljevski et al. 2017; Leal et al. 2018), bem como
para examinar a possivel existéncia de fluxo génico entre espécies simpatricas de
plantas (e.g., Palma-Silva et al. 2011; Zanella et al 2016; Neri et al 2017; Mota et al.
2018).

Nesta tese, utilizamos uma espécie herbacea e perene do género Pitcairnia
(Bromeliaceae) como modelo para estudar os padrdes e processos que governam a
diversidade nos Neotrépicos. Pitcairnia lanuginosa Ruiz & Pav. (sensu Smith &
Downs, 1974) esta distribuida principalmente no Cerrado brasileiro e na por¢do central
dos Yungas andinos (Bolivia e Peru), mas também sdo encontradas sobre afloramentos

rochosos azonais localizados entre esses dois biomas/ecorregides (Figura 1). Forzza et
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al. (2018) reconheceram espécimes ocorrendo em territorio brasileiro como P. burchellii
Mez (amplamente distribuida no Cerrado) e P. caldasiana Baker (rara e restrita ao
estado de Minas Gerais) na Flora do Brasil, restringido a ocorréncia de P. lanuginosa
aos paises vizinhos Bolivia e Peru. Neste trabalho, porém, incluimos uma amostragem
de populagdes ocorrendo no Brasil e Peru e adotamos o tratamento de Smith & Downs
1974, que sinonimiza todos os nomes a P. lanuginosa, devido a auséncia de variagoes

morfoldgicas dbvias para separar 0s especimes.
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Figura 1. Distribuicdo de Pitcairnia lanuginosa (Bromeliaceae) conforme registros obtidos em

herbéarios. Acrénimos para os paises: BOL=Bolivia, BRA=Bolivia; PER=Peru. Delimitacdo dos
biomas/ecorregides segue a proposta de Olson et al. (2001).

Pitcairnia lanuginosa é geralmente encontrada em matas de galeria (ou matas
ripérias), sobre rochas ou barrancos localizados préximo a cachoeiras ou margens de
cursos d’agua (Figura 2). A espécie possui flores branco-amareladas com manchas
vinaceas, corola tubular, abundante producdo de néctar e flores com antese noturna
(Figura 2). Ao longo da realizagéo desse trabalho, observamos que a fenologia floral das
plantas mantidas sob cultivo em casa de vegetacdo ndo é sincronizada entre populagdes,
com picos de floracdo concentrados na primavera ou outono (Figura 3). Além disso,
verificamos por meio de experimentos de cruzamentos manuais em casa de vegetagdo
que a espécie apresenta altissimas taxas de auto-polinizacdo espontanea (Tabela 1).

Estudos recentes demonstraram que a espécie € notadamente tolerante a dessecacéo, e
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reconheceram que se tratam de plantas revivescentes (Vieira et al, 2017a,b). Esta
caracteristica é relativamente rara em angiospermas (Oliver & Mishler 2000; Porembski
& Barthlott 2000; Gaff & Oliver 2013) e parece determinada pela presenca de
mecanismos de protecdo Unicos que estdo constantemente ativos (Alamillo et al. 1995;
Gechev et al. 2012). Tais caracteristicas biologicas, acoplada com a distribuicédo
geogréfica ampla e naturalmente fragmentada, tornam P. lanuginosa um interessante
modelo para explorar os padrBes de diversidade e estrutura genética, e para avaliar a

importancia da adaptacédo local como fator de divergéncia entre linhagens.

Figura 2. Habito (A-B) e morfologia floral (C-D) de Pitcairnia lanuginosa.
14
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Figura 3. Variagdo do pico de floragdo de individuos coletados em 15 populac@es de Pitcairnia
lanuginosa mantidos em cultivo em casa de vegetacdo na UNESP, Rio Claro, SP, Brasil. Dados

néo publicados.

Tabela 1. Resultados dos experimentos de cruzamento realizados em 2015 em individuos de
Pitcairnia lanuginosa provenientes de uma mesma populagéo e cultivados em casa de vegetagdo

na UNESP, Rio Claro, Brasil. N = nimero de flores por tratamento. Dados nédo publicados.

Producéo de frutos  Taxa de germinacgdo média

Tratamento %) (%)
Auto-polinizacdo espontanea 21 86 (18/21) 18%
Auto-polinizagdo manual 17 100 (17/17) 11.30%
Polinizacdo cruzada 19 100 (3/3)* 4%
Emasculacéo 12 0 -

*Maioria das flores submetidas ao tratamento foram abortadas precocemente.

Além de revisar estudos de filogeografia realizados com espécies de plantas no

territério brasileiro e sumarizar o conhecimento sobre padrGes e processos de
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diversificacdo em cada bioma brasileiro (CAPITULO 1), nesta tese respondemos as
seguintes questdes associadas ao nosso modelo de estudo integrando diferentes
abordagens metodoldgicas:

(1) Populacgdes de P. lanuginosa distribuidas nos biomas/ecorregides sul-americanos,
Yungas e Cerrado, representam duas linhagens geneticamente divergentes? A atual

distribuicdo pode ser explicada por vicariancia ou dispersdo? (CAPITULO 2);

(2) Qual o papel das oscilagdes climaticas do Pleistoceno sobre os padrbes de variacao
genética do complexo? (CAPITULO 2);

(3) Qual o papel relativo dos processos estocasticos e adaptativos na divergéncia de

linhagens e na colonizagao de ambientes mésicos do Cerrado? (CAPITULO 3).

Para responder essas questdes, reconstruimos a histéria evolutiva da espécie P.
lanuginosa utilizando duas diferentes abordagens. Inicialmente, integramos métodos
tradicionais a partir de sequenciamento de Sanger com marcadores universais e
genotipagem de marcadores microssalélites, e modelos de distribuicdo de espécies
(SDMs) para verificar o papel dos processos demograficos historicos sobre a variacéo
genética neutra de P. lanuginosa. Em seguida, genotipamos centenas de SNPs
sequenciados por ddRAD (Petterson et al. 2012), para investigar os papeis relativos de
deriva e da selecdo na estruturacdo genética da espécie. Na tentativa de agregar
conhecimento biolégico importante para interpretar os padrdes encontrados também
levantamos informacbes sobre caracteres fenotipicos potencialmente associados a
adaptacdo a seca e a altas temperaturas. Padrdes de diversificacdo de espécies herbaceas
associadas a matas de galeria, como P. lanuginosa, ainda sdo pouco conhecidos na
regido neotropical, e podem ajudar a tracar um panorama geral da histéria da

biogeografia do continente sul-americano.
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CONSIDERACOES FINAIS

O conhecimento sobre os processos envolvidos na diversificacdo da biota
neotropical tem se beneficiado pelo nimero crescente de estudos microevolutivos (a
nivel populacional) com espécies ecologicamente diversas e pela emergéncia de novas
tecnologias de sequenciamento e de métodos que estenderam seu uso a organismos néo-
modelo. Esta tese relne trés manuscritos que agregam informacdes sobre fatores
historicos e ecologicos que afetam a distribuicdo geogréfica e estrutura genética de
populacOes ao revisar estudos filogeograficos de plantas no Brasil e gerar novos dados
empiricos sobre uma espécie herbacea de ampla distribuicdo nos Neotropicos, com
populacdes pequenas e isoladas, Pitcairnia lanuginosa (Bromeliaceae). Em conjunto
com estudos de genética/genémica de populacgdes e filogeografia de outros organismos,
as informacdes aqui geradas ajudam a esclarecer os processos complexos responsaveis
pela origem e manutencéo da biodiversidade dos Neotropicos.

Muitos obstaculos a pesquisa da biodiversidade ainda limitam nosso
conhecimento sobre a evolucdo da flora e fauna neotropical. Embora o estudo dos
mecanismos e processos de diversificagdo nos Neotrépicos seja desafiador, nos
argumentamos que esforcos futuros deverdo ser direcionados de forma a: (a) aumentar
0s estudos com grupos poucos estudados, ou com caracteristicas ecoldgicas distintas,
(b) expandir o uso de dados gendmicos, (c) integrar informagcfes moleculares com
outros tipos de dados, como morfologia, fisiologia e ecologia, e (d) cobrir areas
geogréficas pouco amostradas. Ainda, argumentamos que o0 acUmulo de dados
empiricos independentes e a sintese das informacdes acumuladas por meio de revisdes e
meta-analises tem o potencial de ressaltar padrdes biogeograficos gerais em meio ao

aparente cenario de complexidade que caracteriza a evolugdo nos Neotrdpicos.
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