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RESUMO

BIOGEOGRAFIA E CONSERVAÇÃO DOS MORCEGOS DO GÊNERO RHYN-
CHONYCTERIS: INTEGRANDO FILOGENÉTICA MOLECULAR E MODELAGEM

DE NICHO ECOLÓGICO

AUTOR: Alejandro José Biganzoli Rangel
ORIENTADORA: Andressa Paladini
COORIENTADOR: Eliécer Gutiérrez

Rhynchonycteris é um gênero monotípico de morcegos embalonurídeos, cuja distribuição geo-

gráfica se estende do sul do México às regiões tropicais do continente sul-americano, incluin-

do Trinidade e Tobago. Até o momento, nenhum estudo avaliou o status taxonômico de popu-

lações de Rhynchonycteris naso. Muitas vezes, espécies que possuem ampla distribuição geo-

gráfica e que não foram objeto de estudos taxonômicos são reveladas politípicas. Resultados

filogenéticos aqui apresentados suportam a monofilia do gênero Rhynchonycteris, além disso,

o gene mitocondrial COI mostra uma estrutura filogeográfica das populações de Belize e Pa-

namá em relação às da América do Sul. Análise de PCA, e a morfometria linear, indicam uma

aparente diferenciação entre as populações cis-Andina e trans-Andina. Além disso, com base

na morfologia do crânio, foram identificados, pelo menos, dois morfotipos. Projeções de mo-

delagem de nicho ecológico no presente, mostraram, que a cordilheira dos Andes atua como

uma barreira climática entre essas duas populações. Ademais, a depressão de Yaracuy (Noro-

este da Venezuela) seria a única via climaticamente adequada que possibilitaria um contato

entre as duas populações. As projeções climáticas no 2070 mostram um aumento nas regiões

com condições climáticas adequadas para a espécie. Por outra parte,  as projeções no último

máximo glacial mostraram uma diminuição drástica das áreas climaticamente adequadas para

a espécie.  Finalmente, a análise de tempo de divergência sugere que o ancestral em comum

das duas populações de R. naso divergiu a 0.6±0.4 Ma, coincidindo com o período Calabriano

e Chibaniano durante o Pleistoceno. Esse período é caracterizado pela diminuição das tempe-

raturas e o aumento dos ciclos climáticos. 

Palavras-chave: Datação. Diclidurini. Emballonuridae. Filogenia. Neotrópico.



ABSTRACT

BIOGEOGRAFIA E CONSERVAÇÃO DOS MORCEGOS DO GÊNERO RHYN-
CHONYCTERIS: INTEGRANDO FILOGENÉTICA MOLECULAR E MODELAGEM

DE NICHO ECOLÓGICO

AUTHOR: Alejandro José Biganzoli Rangel
ADVISOR: Andressa Paladini

CO-ADVISOR: Eliécer Gutiérrez

Rhynchonycteris is a monotypic genus of Embalonurid bats, whose geographic distribution

extends from southern Mexico to tropical regions of the South American continent, including

Trinidad and Tobago. To date, no study has evaluated the taxonomic status of populations of

Rhynchonycteris naso. Often, species that have a wide geographic distribution and that have

not been the object of taxonomic studies are revealed to be polytypic. Phylogenetic results

presented here support the monophyly of the genus  Rhynchonycteris, in addition, the mito-

chondrial  gene  COI shows  a  phylogeographic  structure  of  the  populations  of  Belize  and

Panama in relation to those of South America. The PCA, and the linear morphometry, indicate

an apparent differentiation between the cis-Andean and trans-Andean populations. Further-

more, according to the skull morphology at least two morphotypes were identified. Ecological

niche modeling projections in the present have shown that the Andean cordillera acts as a cli-

matic barrier between these two populations. Furthermore, the depression of Yaracuy (North-

west Venezuela) would be the only climatically suitable path that would communicate the two

populations. The 2070 climate projections show an increase in regions with adequate climatic

conditions for the species. On the other hand, projections at the last glacial maximum showed

a drastic decrease in climatically suitable areas for the species. Finally, dating suggests that

the common ancestor of the two populations diverged at 0.6±0.4 Ma, coinciding with the Cal-

abrian and Chibanian periods during the Pleistocene. These periods are characterized by de-

creasing temperatures and increasing climatic cycles.

Keywords: Dating. Diclidurini. Emballonuridae. Neotropic. Phylogeny.
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1 INTRODUÇÃO

Os morcegos da família Emballonuridae são atualmente reconhecidos por oito gêneros e

22 espécies no Novo Mundo, e cinco gêneros e 30 espécies no Velho Mundo (SIMMONS,

2005; LIM et al., 2010; VAUGHAN et al., 2013). Esses morcegos estritamente insetívoros

são encontrados em áreas tropicais e subtropicais. Sua ampla distribuição geográfica nos Neo-

trópicos vai do sul do México, América central e América do Sul central, e no velho mundo

em grande parte da África, Madagascar, Sul da Ásia, parte da Austrália e as ilhas do Pacífico

da Samoa oriental (VAUGHAN et al., 2013).

Vários estudos investigaram as relações filogenéticas dos gêneros dentro da família Em-

ballonuridae. Esses estudos incluem morfologia do crânio (BARGHOORN, 1977), eletrofore-

se de proteínas (ROBBINS e SARICH, 1988),  morfologia do osso hióide (GRIFFITHS e

SMITH, 1991), morfologia e comportamento (DUNLOP, 1998) e análise molecular com ge-

nes nucleares e mitocondriais (LIM et al., 2008). Lim, 2007 propõe uma filogenia datada para

os Embalonurídeos do novo mundo com base em três genes nucleares, Proteína 1 de ligação a

DNA de helicase de cromodomínio (Chd1), DEAD box RNA helicase Y (Dby), e Ubiquitina

específica Peptidase 9 ligada ao X (Usp9x), utilizando como pontos de calibração a divergên-

cia entre os gêneros Cyttarops e Diclidurus e a separação das linhagens do velho e novo mun-

do. Os resultados obtidos por Lim, 2007 consideram a origem dos Embalonurídeos do novo

mundo (tribo Diclidurini) em 27.1 milhões de anos (Ma)., a subtribo Diclidurina em 19.4 Ma.,

e a subtribo Saccopterygina em 19.4 Ma. É importante ressaltar que Lim, 2007 utilizou como

pontos de calibração eventos de separação entre linhagens, mesmo que vários exemplares fós-

seis estivessem descritos e disponíveis para a família (EITING e GUNNELL, 2009). Conside-

rando dos genes amostrados por Lim et al. (2008) para as análises de filogenia, não foi utiliza-

do o gene citocromo oxidase I (COI), que tem sido utilizado em diversos estudos para a con-

servação e compreensão da diversidade de mamíferos (FRANCIS et al., 2010; CLARE et al.,

2011; LIM, 2012; KRUSKOP, 2012).

Dentro dos gêneros compreendidos nos Embalonurídeos do novo mundo, Rhynchonycte-

ris  W. Peters, 1867 tem distribuição neotropical sendo monotípico (PLUMPTON e JONES,

1992). Esses morcegos habitam geralmente manguezais e florestas de terras baixas, perto de

córregos, rios e lagos (EMMONS e FEER, 1997). Eles têm uma distribuição que se estende

do sul do México, através da América Central, leste do Peru, norte da Bolívia e centro do Bra-

sil, incluindo Trinidade e Tobago (GOODWIN, 1942, 1946; PLUMPTON e JONES, 1992;

SIMMONS, 2005; HOOD e GARDNER, 2008; LIM e MILLER, 2016).
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Uma característica marcante na ampla distribuição geográfica das populações de R. naso

é a divisão destas pela cordilheira dos Andes em dois grandes grupos. O grupo que está ao

norte das encostas andinas é trans-Andino, e o grupo distribuído na parte sul das encostas an-

dinas é cis-Andino (WEKSLER, 2006). Além disso, a faixa de elevação da distribuição é de 0

a 900 metros acima do nível do mar (PLUMPTON e JONES, 1992; HOOD e GARDNER,

2008). 

Em nenhum dos estudos realizados até então é feita referência a possíveis diferenças entre

as populações de Rhynchonycteris naso (Wied-Neuwied, 1820), levando em consideração sua

filogeografia e biogeografia. Atualmente a descoberta de novas espécies raramente está relaci-

onada com a variação morfológica, porém, novas espécies geralmente são descobertas inte-

grando múltiplas abordagens (comportamento, ecologia, marcadores moleculares) (CLARE et

al., 2013). As diferenças morfológicas, as vezes, podem ser sutis e passar despercebidas. E

por isso que, por exemplo, em outros gêneros de morcegos ferramentas genéticas ajudaram a

encontrar divergências genéticas entre as espécies e a esclarecer as relações entre elas (BAR-

RAT et al., 1997; MAYER e VON HELVERSEN, 2001; MOLINARI et al., 2017).

Uma ameaça generalizada à biodiversidade deve-se ao fato de que muitas espécies

ameaçadas não são reconhecidas simplesmente porque nenhum esforço taxonômico foi feito

em gêneros que supostamente são monotípicos (GUTIÉRREZ e HELGEN, 2013; THOMSON

et al., 2018). Os gêneros amplamente distribuídos, presumivelmente monotípicos, e que não

receberam atenção taxonômica são frequentemente considerados politípicos quando revisões

taxonômicas são realizadas, e algumas das espécies anteriormente negligenciadas já estão em

algum nível de risco de extinção (FENNESSY et al., 2016). Esse poderia ser o caso de Rhyn-

chonycteris naso, que tem uma distribuição ampla e não tem recebido atenção  do ponto de

vista taxonômico.

Devido à falta de estudos sobre as populações de Rhynchonycteris naso, e à falta de

amostragem de mais de um espécime nas filogenias para fins de teste de monofilia, é necessá-

rio avaliar o status taxonômico desta espécie. Neste trabalho,  testei a suposta monofilia de

Rhynchonycteris naso. Também, avaliei a estrutura filogeográfica da espécie. Avaliei a varia-

ção morfométrica geográfica e não geográfica. Inferi a idade das linhagens na tribo Dicliduri-

ni (e subtribos). Além disso, avaliei se projeções de modelos de adequabilidade climática para

R. naso em vários cenários climáticos do passado são congruentes com os eventos de diver-

gência populacional nesse morcego. Por último, estimei o potencial impacto da mudança cli-

mática na distribuição de R. naso.
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1.1 OBJETIVOS

1.1.1 Objetivo Geral

Testar a monofilia de R. naso e seu posicionamento filogenético dentro da família Em-

ballonuridae.

1.1.2 Objetivos Específicos

Avaliar a estrutura filogeográfica da espécie.

Avaliar a variação morfométrica geográfica e não geográfica.

Avaliar se projeções de modelos de adequabilidade climática para R. naso em vários

cenários climáticos do passado são congruentes com eventos de divergências populacionais.

Estimar o potencial impacto da mudança climática na distribuição de R. naso.

Propor uma filogenia datada com base em caracteres morfológicos, comportamentais,

e moleculares, utilizando como ponto de calibração registro de fósseis.

2 MATERIAL E MÉTODOS

2.1 ANÁLISE FILOGENÉTICA

2.1.1 Dados Genéticos

Para as análises filogenéticas usei sequências de genes mitocondriais e nucleares (autos-

sômica e sexual) obtidas no GenBank. Os dados das sequências de DNA para todas as espéci-

es foram os genes citocromo oxidase I (COI), citocromo b (Cytb), cromodomínio-helicase-

proteína de ligação a DNA 1 (Chd1), dead box RNA helicase Y (Dby), peptidase específica de

ubiquitina 9 ligada ao X (Usp9x) (ver LIM et al. 2008).

2.1.2 Amostragem taxonômica

Para testar a monofilia de  R. naso, selecionei sequências de DNA  disponíveis no Gen-

Bank de todas as espécies neotropicais reconhecidas da família Emballonuridae (SIMMONS,

2005; LIM et al., 2010). Para todas essas espécies, tentei cobrir a maior parte da distribuição
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geográfica  conhecida. A única espécie excluída das análises, devido à ausência de qualquer

sequência, é Saccopteryx antioquensis, endêmica do norte dos Andes da Colômbia. (MUÑOZ

e CUARTAS, 2001). Para este conjunto de análise filogenética incluí amostras de embalonu-

rídeos do Velho Mundo como grupo externo (Emballonura beccarii, Emballonura monticola,

Emballonura raffrayana, Emballonura nigrecens, Taphozous melanopogon, e Taphozous lon-

gimanes),  quais  são,  o  grupo mais  estreitamente  relacionado  aos  embalonuridos  do Novo

Mundo (TEELING et al., 2005; LIM et al., 2008). Embora neste trabalho as tribos do Velho

Mundo sejam representadas por apenas um gênero, trabalhos anteriores suportam o monofile-

tismo de Taphozoini (Saccolaimus e  Taphozous) e Emballonurini (Coleura,  Emballonura, e

Mosia)  (ROBBINS e SARICH, 1988;  GRIFFITHS e SMITH, 1991).  O grupo interno  foi

composto das seguintes espécies:  Balantiopteryx infusca,  Balantiopteryx io,  Balantiopteryx

plicata,  Centronycteris  centralis,  Centronycteris  maximiliani,  Cormura brevirostris,  Cytta-

rops alecto, Diclidurus albus,  Diclidurus ingens,  Diclidurus isabellus,  Diclidurus scutatus,

Peropteryx kappleri,  Peropteryx leucoptera,  Peropteryx macrotis,  Peropteryx pallidoptera,

Peropteryx trinitatis,  Rhynchonycteris  naso,  Saccopteryx bilineata,  Saccopteryx canescens,

Saccopteryx gymnura, Saccopteryx leptura.

2.1.3 Análise filogenética

Para este trabalho alinhei as sequências usando o algoritmo (distância K-mer) do MUS-

CLE (EDGAR, 2004) implementado no MEGA X (KUMAR et al., 2018) e usando as opções

padrão. As análises de  máxima parcimônia (traduzido do inglês Maximum Parsimony, MP)

foram feitas no TNT 1.5 (GOLOBOFF e CATALANO, 2016) usando a opção de pesos igual

e busca heurística, e bisseção de reconexão de árvores (traduzido do inglês Tree Bisection-

Reconection, TBR), com 10.000 réplicas e 10 árvores salvas por réplica, e gaps tratadas como

dados faltantes. Foi calculado uma árvore de consenso estrito para as árvores igualmente par-

cimoniosas.  O suporte dos ramos foi calculado usando bootstrapping não paramétrico com

1000 réplicas (FELSENSTEIN, 1985).

Análises de máxima verossimilhança (traduzido do inglês Maximum Likelihood, ML), e

inferência  Bayesiana (traduzido do inglês Bayesian Inference, BI) foram implementados em

GARLI v2.0 (ZWICKL, 2006) e MrBayes, v3.2. (RONQUIST et al., 2012), respectivamente.

O melhor modelo de evolução nucleotidíca foi selecionado utilizando o programa Partition-

Finder  v2  (LANFEAR  et  al.,  2012),  usando  o  Critério  de  Informação  de  Akaike  (AIC)

(AKAIKE, 1973; veja POSADA e BUCKLEY, 2004, para a justificação). Além das análises
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realizadas para cada locus, usando o PartitionFinder e o critério AIC, determinei o melhor es-

quema de partição e modelos de substituição para uma matriz usando todos os genes concate-

nados. A análise  Bayesiana consistiu de uma cadeia fria e três cadeias quentes, usando uma

abordagem de amostragem pelo algoritmo Markov Chain Monte Carlo (MCMC), a busca foi

de 50.000.000 gerações, com uma amostragem a cada 5000 gerações. O número de amostras

iniciais  (burn-in) a  serem descartadas  foi  de 0.25. O suporte dos ramos para ML foi feito

usando bootstrapping não paramétrico com 1000 réplicas.

2.2 ESTRUTURA FILOGEOGRÁFICA

Para avaliar a estrutura filogeográfica de R. naso, usei todas as sequências da espécie dis-

poníveis no GenBank para o gene COI, amostradas em 34 localidades diferentes. Os haplóti-

pos e suas frequências foram determinados usando o programa DnaSP v6.0 (ROZAS et al.,

2017).  Os dados também foram analisados com auxílio do programa SAMOVA v1.0 (DU-

PANLOUP et al., 2012). SAMOVA define um grupo de populações que são geograficamente

homogêneas e suas diferenças são maiores (Fct). Valores de K de 2 a 10 foram avaliados com

100 condições iniciais. O valor de K que produziu o maior Fct foi determinado, e os indivíduos

foram atribuídos a grupos seguindo essa classificação. A estrutura geral da população foi infe-

rida com uma análise de variância molecular (AMOVA) de haplótipos do COI. A diferencia-

ção genética  entre  as  populações  foi  calculada  por  meio  de distâncias  genéticas  pareadas

(ΦST).  Probabilidades  correspondentes  para  ΦST  foram inferidas  com 10.000  permutações.

Além disso, outra hipótese de estruturação das populações foi avaliada, considerando as eco

regiões de acordo a Olson et al. (2001), obtidas de (https://www.worldwildlife.org/publicati-

ons/terrestrial-ecoregions-of-the-world).

Por outro lado, para avaliar se a distância espacial (distância geográfica euclidiana), está

correlacionada com a distância genética, testei o isolamento por distância usando o teste de

Mantel. Esses testes foram aplicados no Arlequin v3.5 (EXCOFFIER e LISCHER, 2010). Fi-

nalmente, redes de haplótipos de junção mediana (traduzido do inglês median-joining) (BAN-

DELT  et  al.,  1999)  para  os  principais  haplogrupos  foram  geradas  usando  o  programa

Network, versão v10 (http://www.fluxus-engineering.com/).

http://www.fluxus-engineering.com/
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2.3 DISTÂNCIA GENÉTICA

Uma matriz de distância genética intra-específica e inter-específica do gene COI foi cal-

culada no software MEGA X (KUMAR et al., 2018) utilizando duas abordagens: Kimura 2

parâmetros e  p-distance.  Também, uma árvore de neighbour-joining (NJ) foi feito usando

como um grupo externo à espécie irmã de R. naso, de acordo com os resultados obtidos a par-

tir da análise de monofilia.

2.4 ANÁLISE MORFOMÉTRICA

Foram analisados espécimes das seguintes instituições, acompanhadas de suas respectivas

cidades e países:

(AMNH), Nova Iorque, Estados Unidos; (IAVH), Bogotá, Colômbia; (ICN), Bogotá, Colôm-

bia;  (UIS),  Bucaramanga,  Colômbia;  (MUSM),  Lima,  Peru;  (MZUP),  São  Paulo,  Brasil;

(UFES), Espirito Santo, Brasil; (QCAZ), Quito, Equador.

Um paquímetro digital com precisão de 0.01 mm foi usado para registrar uma medida ex-

terna (antebraço) e 10 craniodentais do 121 espécimes, identificados de acordo com HOOD e

GARDNER (2008). As medidas foram utilizadas anteriormente em outros estudos da família

Emballonuridae  (FREEMAN  e  LEMEN,  1992;  PLUMPTON  e  JONES,  1992;  HOOD  e

GARDNER, 2008). Sua descrição e abreviações são as seguintes: 

(GLS), distância do ponto mais posterior do occipital ao ponto mais anterior da pré-

maxila.

(CBL), comprimento do côndilo occipital até o ponto mais anterior da pré-maxila.

(UP_CANIN), comprimento máximo desde o ponto imediatamente dorsal ao cíngulo

até a ponta do dente.

(BR_BCASE), largura dorsal das articulações posteriores dos arcos zigomáticos.

(MASTOID), largura dorsal através dos processos mastoides.

(TR_SUP), comprimento da crista alveolar anterior do canino até a borda alveolar pos-

terior do molar (M3).

(M3-M3), largura através das bordas alveolares dos terceiros molares superiores.

(C1-C1), largura através das bordas alveolares dos caninos superiores.

(DENT_LEN), comprimento do processo coronóide mandibular até o ponto mais ante-

rior do dentário.
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(TR_INF), comprimento da crista alveolar anterior do canino até a borda alveolar pos-

terior do molar (M3).

(FA) Comprimento do antebraço.

Algumas estruturas não puderam ser medidas devido à deterioração do crânio. Portan-

to, alguns dados foram inferidos com o pacote “missMDA” (JOSSE e HUSSON, 2016) apli-

cado no R versão 3.6.1  (R Core Team, 2019).

Todas as medidas foram transformadas em logaritmo base 10. Foram avaliadas diferenças

morfométricas entre populações de R. naso e entre sexos, por meio de um PCA baseado na

matriz variância-covariância. Para mostrar as relações entre os grupos no morfoespaço, foram

representados graficamente os valores do componente principal (PC). Além disso, foram ava-

liadas diferenças estatísticas entre os sexos e entre as populações cis-Andina e trans-Andina

com uma análise de variança multivariada por permutações (PERMANOVA). Os procedi-

mentos foram aplicados no R v3.6.1.

Finalmente, os crânios foram fotografados com uma Nikon D3500 com uma lente AF-S

40 mm 1:2.8 G Nikkor Micro. Os crânios foram fotografados nas vistas ventral, dorsal e late-

ral, para avaliar as possíveis diferenças na morfologia.

2.5 MODELAGEM DE NICHO ECOLÓGICA 

2.5.1 Ocorrências

Para avaliar se as projeções de modelos de adequabilidade climática a cenários climáticos

passados são congruentes com os eventos de divergência inferidos para R. naso, construí os

modelos de nicho ecológico usando o algoritmo de entropia máxima implementado no Ma-

xent. v4.0 (PHILLIPS et al., 2006). Um total de 3904 ocorrências de R. naso foram obtidos de

Global Biodiversity Information Facility—GBIF (http://www.gbif.org). As análises foram ba-

seadas exclusivamente em dados de espécimes com voucher depositados em museus de histó-

ria natural.  As ocorrências sem informação específica de localidade foram removidas, como

também ocorrências sem informação de incerteza nas informações geográficas ou com incer-

teza > 5000 metros. Para reduzir o viés de amostragem que pode existir e à autocorrelação es-

pacial dos dados (BORIA et al., 2014), usei o pacote spThin no R (AIELLO-LAMMENS et

al., 2015) de modo que espacialmente as amostras tenham uma distância mínima de dez quilô-

metros entre elas (ver RODHOUSE et al., 2011; BADER et al., 2015). O resultado foram 227
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ocorrências filtradas, divididas em 170 ocorrências para calibrar os modelos e 57 ocorrências

para testar.

2.5.2 Dados climáticos

Para criar os modelos e efetivamente inferir áreas de adequabilidade climática do organis-

mo alvo, os dados ambientais foram compostos por 15 variáveis bioclimáticas (resolução es-

pacial = 2.5', que corresponde à incerteza inerente aos dados de ocorrência) do WorldClim

v1.4 (HIJMANS et al., 2005). Foram excluídas das análises quatro variáveis bioclimáticas

(BIO7, BIO8, BIO18, BIO19) devido que essas variáveis incluem artefatos espaciais conheci-

dos (ESCOBAR et al., 2014). Foram escolhidos cinco conjuntos de variáveis ambientais, ba-

seado em testes de jackknife aplicados em Maxent. As variáveis que menos contribuíram fo-

ram removidas sequencialmente. Os conjuntos utilizados para as análises consistiram em 15,

8, 6, e 4 variáveis utilizadas.

2.5.3 Modelagem de Nicho Ecológica 

Os modelos foram calibrados na área de distribuição conhecida para a espécie (do sul do

México até o centro da América do sul), que é considerada uma hipótese de trabalho de M

para as espécies (BARVE et al., 2011). Para adquirir uma representação adequada dos ambi-

entes disponíveis para essas espécies, foram incluídos 20.000 pixeis aleatórios na área de estu-

do delimitada.

Para equilibrar o desempenho e a complexidade do modelo, foram construídos modelos

com 10 re-amostragens replicadas (traduzido do inglês replicate resamplings, bootstrap) com

uma variedade de combinações diferentes de classes de recursos, traduzido do inglês feature

classes (FC), (FC: Linear; Linear e Quadrático;  Hinge; Linear, Quadrático e  Hinge; Linear,

Quadrático, Hinge e Produto), e 18 valores de multiplicador de regularização (0.1–1 com in-

tervalos de 0.1, 1–6 com intervalos de 1, 8, e 10). Os melhores parâmetros foram selecionados

considerando significância estatística (roc parcial; PETERSON et al., 2008), poder preditivo

(taxas de omissão, e = 5%, ANDERSON et al., 2003), e nível de complexidade (aicc; WAR-

REN et al., 2010), nessa ordem.

Após calibrar e selecionar os modelos, foram projetados a cenários do presente, passado,

e futuro. Calibrar e projetar os modelos de nicho nas áreas de estudo envolvem a transferência

dos modelos de nicho para um espaço diferente daquele usado para a calibração do modelo;
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foi realizada uma análise de Paridade Orientada à Mobilidade, traduzido do inglês Mobility-

Oriented Parity (MOP), para quantificar a semelhança entre as regiões de calibração e transfe-

rência (OWENS et al., 2013).

As condições do passado foram caracterizadas em períodos do Último Interglacial (ca.

120.000–140.000 anos atrás) obtido do PaleoClim (OTTO-BLIESNER et al., 2006; BROWN

et al., 2018), Último Máximo Glacial (aproximadamente 22.000 anos atrás),  e o Holoceno

Médio (aproximadamente 6.000 anos atrás) obtidos do WorldClim (HIJMAN et al., 2005). Os

períodos Último Máximo Glacial, e o Holoceno Médio, foram caracterizados por três diferen-

tes modelos climáticos (GCMs; MPI-ESM-P, CCSM4 e MIROC-ESM).

Para avaliar o possível impacto das tendências atuais das mudanças climáticas sobre a

distribuição potencial das populações de R. naso, projetei o modelo de nicho ecológico obtido

nos cenários disponíveis para  2050, assim como para 2070 (WorldClim; HIJMANS  et al.,

2005), para avaliar os riscos de extinção da espécie. As condições futuras foram caracteriza-

das  por  cinco diferentes  modelos  climáticos  (GCMs;  GISS-E2-R,  CCSM4,  NorESM1-M,

MRI-CGCM3, e MIROC-ESM) e dois cenários de emissão de gases de efeito estufa (RCP;

2.6 e 8.5; IPCC 2013).

Para identificar e representar graficamente mudanças na adequabilidade, e mudanças em

áreas adequadas nas projeções futuras e passadas, foi utilizada a abordagem de COBOS et al.,

2019. Todas as análises foram feitas no R com o pacote kuenm (COBOS et al., 2019), que usa

o Maxent como o algoritmo de modelagem.

Além dos modelos gerados considerando a distribuição total da espécie (aqui em diante

modelo total), foram gerados modelos para as populações cis-Andina (85 ocorrências para ca-

librar e 32 ocorrências para testar os modelos), e trans-Andina (85 ocorrências para calibrar e

25 ocorrências para testar os modelos). A metodologia se manteve igual ao que foi descrito

acima.

2.6 DATAÇÃO FILOGENÉTICA

Para conhecer a origem e diversificação dos representantes da família Emballonuridae no

novo mundo (tribo Diclidurini), foi realizada uma análise de datação com uma matriz de da-

dos moleculares, morfológicos, e comportamentais. Usando como pontos de calibração regis-

tros fósseis que estão incluídos como terminais na matriz de dados.

As mesmas sequências que foram utilizadas para o teste de monofilia foram usadas para

construir a matriz molecular. Os três genes nucleares (Chd1, Dby, Usp9x) e os dois mitocon-
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driais (Cytb,  COI) foram concatenados, mas, exemplares de espécies quiméricas foram cria-

dos para alguns taxa terminais devido a que nem todos os genes foram sequenciados para to-

dos os indivíduos.  O critério  seguido para construir  as quimeras  consistiu  em exemplares

próximos geograficamente, e um terminal representando os clados que foram obtidos na filo-

genia.

A matriz de dados morfológicos e comportamentais foi construída a partir da compilação

de dados obtidos em Lim e Dunlop (2008). Para Balantiopteryx infusca se obteve a codifica-

ção de alguns caracteres do Lim et al. (2004). Para fosseis dos gêneros Balantiopteryx, Dicli-

durus, Peropteryx, Taphozous, Tachipteron, e Vespertiliavus foram obtidos caracteres morfo-

lógicos  (BUTLER e HOPWOOD, 1957; DALQUEST e ROTH, 1970;  DE BONIS et  al.,

1973; BARGHOORN, 1977; LEGENDRE, 1980; TOPÁL, 1989; SIGÉ, 1990; MARANDAT

et al., 1993; CZAPLEWSKI e CARTELLE, 1998; STORCH et al., 2002; COZZUOL, 2006).

Para a codificação de caracteres faltantes foi feito um consenso, se o mesmo estado do carác-

ter estava presente em todas as espécies do gênero este era codificado, mas se havia variação

era codificado como “?”.  Além disso, a codificação de Lim et al.(2004) e Lim e Dunlop

(2008) considerava o polimorfismo presente em uma espécie como um estado adicional de um

carácter. Porem, devido a violação de certos pressupostos referentes a construção de caracte-

res baseada em hipóteses de homologia (REMANE, 1971; RIEDL, 1978) foi decidido que es-

tes caracteres seriam codificados como polimórficos (levando mais de um estado). Finalmen-

te, as idades dos fósseis foram obtidas de Eiting e Gunnell (2009).

Uma análise de evidência total Bayesiana foi realizado em RevBayes (HÖHNA et al.,

2016) sob um prior de taxa constante da árvore FBD (traduzido do inglês Fossilized Birth-

Death). Os priors para as taxas de especiação, extinção e fossilização foram definidos como

Exponenciais (10). As idades dos fósseis foram amostradas junto com os outros parâmetros,

como um prior uniforme, como é descrito em Drummond e Stadler (2016). Os movimentos

foram definidos de acordo com o tutorial RevBayes FBD (BARIDO-SOTTANI et al., 2020;

ver também: https://revbayes.github.io/tutorials/fbd/fbd_specimen.html). Os modelos de subs-

tituição para a matriz genética foram calculados novamente, o modelo de evolução dos carac-

teres morfológicos foi Jukes-Cantor (devido a que os caracteres mudam de estado simetrica-

mente, ver: BARIDO-SOTTANI et al., 2020), e as taxas dos ramos foram calculadas com um

modelo de relógio molecular relaxado.

As análises no RevBayes foram executadas por até 10.000.000 gerações. As amostras de

cada corrida foram avaliadas no Tracer (RAMBAUT et al., 2018) e foi usado um ponto de

https://revbayes.github.io/tutorials/fbd/fbd_specimen.html
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corte de 200 para o tamanho efetivo da amostra (ESS) para determinar se a cadeia de Markov

atingiu a estacionariedade e convergiu na distribuição alvo.

3 RESULTADOS

3.1 ANÁLISE FILOGENÉTICA

Nas análises filogenéticas não houve incongruências topológicas entre análises de BI, ML

e parcimônia, no entanto, as árvores de consenso estrito tiveram menor resolução e menor su-

porte do que as topologias encontradas com os métodos probabilísticos. As árvores de máxi-

ma parcimônia dos genes mitocondriais são mal resolvidas em nível de gênero, entretanto, em

todas as análises, Rhynchonycteris naso foi recuperado como monofilético (Figura 1, 2, 3, 4,

5). 
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Figura 1 – Árvore Bayesiana gerada utilizando o gene autossômico Chd1 de morcegos emba-
lonurídeos.

Legenda:  Os números que seguem os nomes das espécies correspondem aos identificadores
únicos. As cores ao longo do ramo são a probabilidade Bayesiana posterior, porcentagem de
bootstrap da análise de máxima verossimilhança e porcentagem de bootstrap de análise de
parcimônia.
Fonte: Autor
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Figura 2 – Árvore Bayesiana gerada utilizando o gene Dby do cromossomo sexual Y de mor-
cegos embalonurídeos. 

Legenda:  Os números que seguem os nomes das espécies correspondem aos identificadores
únicos. As cores ao longo do ramo são a probabilidade Bayesiana posterior, porcentagem de
bootstrap da análise de máxima verossimilhança e porcentagem de bootstrap de análise de
parcimônia.
Fonte: Autor
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Figura 3 –  Árvore Bayesiana gerada utilizando o gene  Usp9x do cromossomo sexual X  de
morcegos embalonurídeos. 

 
Legenda: Os números que seguem os nomes das espécies correspondem aos identificadores
únicos. As cores ao longo do ramo são a probabilidade Bayesiana posterior, porcentagem de
bootstrap da análise de máxima verossimilhança e porcentagem de bootstrap de análise de
parcimônia.
Fonte: Autor
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Figura 4 – Árvore Bayesiana gerada utilizando o gene mitocondrial Cytb de morcegos emba-
lonurídeos. 

Legenda: Os números que seguem os nomes das espécies correspondem aos identificadores
únicos. As cores ao longo do ramo são a probabilidade Bayesiana posterior, porcentagem de
bootstrap da análise de máxima verossimilhança e porcentagem de bootstrap de análise de
parcimônia.
Fonte: Autor
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Figura 5 – Árvore Bayesiana gerada utilizando do gene mitocondrial COI de morcegos emba-
lonurídeos. 

Legenda:  Os números que seguem os nomes das espécies correspondem aos identificadores
únicos. As cores ao longo do ramo são a probabilidade Bayesiana posterior, porcentagem de
bootstrap da análise de máxima verossimilhança e porcentagem de bootstrap da análise de
parcimônia.
Fonte: Autor
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Na filogenia feita com todos os genes concatenados (Figura 6), existe uma estrutura geo-

gráfica das populações de Belize e Panamá em relação àquelas da América do Sul, com alto

suporte de ramos (BI > 95% e ML > 95%). A análise de parcimônia com os genes concatena-

dos apresentou baixa resolução e baixo suporte dos ramos, sendo que este não foi representa-

do nas árvores. 

Algo importante em destacar é o posicionamento do exemplar “Rhynchonycteris naso 11”

como grupo irmão dos exemplares de América do Sul (Figura 6), este é o único exemplar da

América central (Belize) em ter um gene nuclear (Chd1) analisado, mas o suporte deste clado

é baixo (BI < 75% e ML < 50%). No entanto, a árvore feita com o gene Chd1 (Figura 1) recu-

pera esse exemplar como grupo irmão dos R. naso da América do Sul com um alto suporte

(BI > 95% e ML > 95%).
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Figura 6 – Árvore Bayesiana gerada utilizando as sequências de DNA nuclear e mitocondrial
concatenados para morcegos embalonurídeos. 

Legenda: Os números que seguem os nomes das espécies correspondem aos identificadores
únicos. As cores ao longo do ramo são a probabilidade posterior Bayesiana e a porcentagem
de bootstrap da análise de máxima verossimilhança.
Fonte: Autor
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3.2 ESTRUTURA FILOGEOGRÁFICA

De um total de 106 sequências do COI, foram usadas 104 (duas sequências foram excluí-

das devido ao elevado número de nucleotídeos faltantes), resultando em 48 haplótipos dife-

rentes (Anexo A). Destes, os haplótipos Hap_10, Hap_11, Hap_12, Hap_13, e Hap_14 da

América Central não são compartilhados com as populações da América do Sul. Por outra

parte, os haplótipos Hap_9 e Hap_16 tiveram uma maior frequência entre as populações da

América do Sul (Guiana e Suriname).

As análises de SAMOVA tiveram como resultados 10 grupos estruturados com diferenças

significativas entre eles (P < 0.001) (Tabela 1). O maior valor de ΦCT foi atingido com K = 3

grupos (ΦCT = 0.90809). O primeiro grupo consistiu na população S24 (Belize), um segundo

grupo com as populações S4, S12, S28 (Panamá), e um terceiro grupo incluindo todas as de-

mais populações (ver Anexo A para nomenclatura). A análise de SAMOVA corrobora os resul-

tados da filogenia (Figura 6), na qual as populações trans-Andinas e cis-Andina são diferen-

tes, e as populações de Belize e Panamá mostram acentralidade em comum entre si.

Tabela 1 – Análise de SAMOVA realizada com 34 populações de Rhynchonycteris naso (po-
pulação S1 a S34, ver Anexo A), usando o COI.

K Composição do 
grupo

ΦCT ΦSC ΦST

2
(S4,S12,S24,S28);
outras populações

0.90253*** 0.04701*** 0.90711***

3
(S4,S12,S28); 
(S24); outras po-
pulações

0.90809*** 0.00448*** 0.9085***

4
(S4); (S12,S28); 
(S24); outras po-
pulações

0.90751*** 0.0035*** 0.90783***

5
(S3); (S4); 
(S12,S28); (S24); 
outras populações

0.89528*** -0.00341*** 0.89492***

6

(S3); (S22); (S24);
(S30); 
(S4,S12,S28); ou-
tras populações

0.87117*** -0.00684*** 0.87089***

7

(S2); (S3); (S14); 
(S18); (S24); 
(S4,S12,S28); ou-
tras populações

0.86346*** -0.02364*** 0.86023***

(Continua)
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K Composição do
grupo

ΦCT ΦSC ΦST

8

(S3); (S4); (S18); 
(S22); (S24); 
(S33); (S12,S28); 
outras populações

0.8529*** -0.02776*** 0.84882***

9

(S2); (S14); (S16);
(S18); (S22); 
(S24); (S33); 
(S4,S12,S28); ou-
tras populações

0.83429*** -0.03371*** 0.8287***

10

(S2); (S3); (S4); 
(S14); (S18); 
(S24); (S29); 
(S30); (S12,S28); 
outras populações

0.84056*** -0.01981*** 0.8374***

Legenda: significância estatística são indicados por estrelas (* P < 0.05, ** P < 0.01, *** P <
0.001).
Fonte: Autor

As relações intraespecíficas inferidas utilizando o gene COI são representadas com uma

árvore de junção mediana (Figura 7). Esta rede sugere uma segregação dos haplótipos amos-

trados na América Central (Belize e Panamá) das  linhagens amostradas na América do Sul,

consistente com os resultados da filogenia (Figura 6). As populações da América do Sul e

Central diferem em 47 mutações, e as populações de Belize (S24) e Panamá (S4, S12, S28)

em 15 mutações. Além do contraste genético, a identificação dos haplótipos de acordo com as

eco regiões revelaram um padrão, no qual a maioria dos haplótipos correspondem com a eco

região de florestas úmidas de terras baixas da Guiana.

(Conclusão)



31

Figura 7 – Arvore de junção mediana dos haplótipos do gene COI de Rhynchonycteris naso. 

Legenda: As cores representam as nove eco regiões das populações de R. naso.
Fonte: Autor

A estrutura genética geral entre as populações de  Rhynchonycteris naso  (agrupadas de

acordo ao teste de SAMOVA) foi altamente significativa (ΦST = 0.91, P < 0.001), enquanto os

valores de ΦST entre os pares variaram entre 83% e 92% (Figura 8, Anexo B). As populações

da América do sul (cis-Andino) comparadas com as de Belize (S24) foram as mais divergen-

tes (Figura 8, Anexo B). Em geral, para as populações analisadas foi detectado uma elevada

correlação entre distância genética e distância geográfica, mas não foi significativo (r = 0.92,

P = 0.17).
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Figura 8 – Diferenciação genética entre os pares (ΦST) das populações de acordo a estrutura-

ção do SAMOVA de Rhynchonycteris naso.

Legenda: Os valores correspondem as diferencias genicas entre pares (ΦST), 0 sem diferencias
e 1 muito diferentes. A cruz indica que não tiveram diferencias significativas (P < 0.05).
Fonte: Autor

A estrutura genética geral de acordo as populações agrupadas em eco regiões foi estatisti-

camente significativa (ΦST  = 0.81, P < 0.001). As comparações entre os pares mostram que os

haplótipos amostrados em eco regiões de América do sul (com exceção de Llanos e Florestas

úmidas de Napo) são diferentes das eco regiões da América central (Belize e Panamá) (Figura

9).
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Figura 9 – Diferenciação genética entre pares (ΦST) das populações de Rhynchonycteris naso

de acordo as eco regiões.

Legenda: Os valores correspondem as diferencias genéticas entre pares (ΦST), 0 sem diferenci-
as e 1 muito diferentes. A cruz indica que não tiveram diferencias significativas (P < 0.05).
Fonte: Autor

As distâncias genéticas do gene COI entre as espécies da família Emballonuridae utilizan-

do o modelo Kimura 2 parâmetros variaram entre 30.0% e 7.1%. A distância dentro da espécie

R. naso foi de 3%, enquanto a divergência entre as linhagens cis-Andina e trans-Andina foi

11.0%. Por outro lado, utilizando  p-distance as distâncias genéticas variaram entre 24.4% e

6.6%, e as linhagens cis-Andina e trans-Andina de R. naso variaram em 10.0% (Anexo C, D,

E). O mesmo padrão é observado na árvore de neighbor joining (NJ) (Figura 10), onde as li-

nhagens cis-Andina e trans-Andina tem alto índice de suporte (100%).



34

Figura 10 – Arvore de NJ mostrando a proximidade genética entre as taxa examinadas.

Legenda: Os valores nos ramos representam a porcentagem de suporte de bootstrap.
Fonte: Autor

3.3 ANALISE MORFOMÉTRICA

As análises de componentes principais comparando os sexos não mostraram nenhuma di-

ferença no morfo-espaço (Figura 11). Por outro lado, existem diferenças aparentes da estrutu-

ra geográfica cis-Andina e trans-Andina entre as populações de R. naso no morfo-espaço (Fi-

gura 12). O primeiro componente principal (PC1) foi explicado em 32% da variação total, e o

segundo componente (PC2) em 15%.
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Figura 11 – Análise de componentes principais de Rhynchonycteris naso comparando os se-

xos.

Legenda: Alguns exemplares não apresentaram informação do sexo, estes foram identificados
como “UNK”.
Fonte: Autor
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Figura 12 – Análise de componentes principais de Rhynchonycteris naso comparando as po-

pulações cis-Andina e trans-Andina.

Fonte: Autor

Em relação à morfologia do crânio, existem dois morfotipos sem um padrão geográfico

particular (Figuras 13, 14, 15, e 16). O morfotipo I (Figuras 13, 14 e 16) é caracterizado pela

união dos incisivos superiores pela região do palato (ausência de diastema), em vista ventral,

o osso maxilar sobressai lateralmente aos molares. O morfotipo II (Figura 15) apresenta um

diastema entre os incisivos superiores na região do paladar, em vista ventral, o osso maxilar

não sobressai lateralmente aos molares. 
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Figura 13 – Vista dorsal, ventral e lateral do crânio de R. naso, do sexo não determinado, do

Costa Rica.

Fonte: Autor
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Figura 14 – Vista dorsal, ventral e lateral do crânio de R. naso, do sexo masculino, da Co-

lômbia ao norte da cordilheira dos Andes (trans-Andino).

Fonte: Autor
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Figura 15 –  Vista dorsal, ventral e lateral do crânio de  R. naso, do sexo masculino, do

Equador ao norte da cordilheira dos Andes (trans-Andino).

Fonte: Autor
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Figura 16 –  Vista dorsal, ventral e lateral do crânio de  R. naso, do sexo masculino, do

Equador ao sul da cordilheira dos Andes (cis-Andino).

Fonte: QCAZ
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Apesar do PCA não mostrar diferenças entre sexos no morfo-espaço, a análise de PER-

MANOVA indica que existem diferenças entre eles (P < 0.001). O mesmo acontece quando

são comparadas as populações cis-Andina e trans-Andinas, mostrando uma diferença signifi-

cativa (P < 0.001). Em geral, as populações trans-Andinas são de menor tamanho comparada

com as cis-Andinas (Tabela 2). Para o comprimento do crânio, as médias das populações cis-

Andinas foram maiores (machos, 11.6 mm, n = 50; fêmeas, 11.6 mm, n = 40) que as trans-

Andinas (machos, 11.4 mm, n = 11; fêmeas, 11.2 mm, n = 9). O mesmo acontece no compri-

mento do antebraço, as médias das populações cis-Andinas foram maiores (machos, 37.9 mm,

n = 48; fêmeas, 38.4 mm, n = 37) que as trans-Andinas (machos, 35.0 mm, n = 10; fêmeas,

37.3 mm, n = 9). Portanto, é assumido que uma clara diferenciação no tamanho do crânio e da

asa distingue as populações de R. naso cis-Andino de R. naso trans-Andino.

Tabela 2  – Medidas (mm) de  Rhynchonycteris naso.  As estatísticas descritivas são: média

(mínimo – máximo) desvio padrão [tamanho da amostra].

Rhynchonycteris naso (cis-Andino) Rhynchonycteris naso (trans-Andino)
Fêmea Macho Fêmea Macho

GSL
11.6 (10.9–12.1) 
0.3 [40]

11.6 (10.9–12.2) 
0.3 [50]

11.2 (10.7–11.6) 
0.3 [9]

11.4 (11–11.8) 0.3
[11]

CBL
10.7 (9.9–11.3) 
0.3 [38]

10.6 (9.9–11.2) 
0.3 [50]

10.3 (9.9–10.6) 
0.2 [9]

10.3 (9.8–10.7) 
0.3 [11]

UP_CANIN
1.3 (1–1.5) 0.1 
[40]

1.3 (1–1.7) 0.2 
[50]

1.3 (1–1.8) 0.2 [9]
1.3 (1.1–1.8) 0.2 
[13]

BR_BCASE
6 (5.4–6.7) 0.3 
[39]

6 (5.7–6.5) 0.2 
[51]

5.9 (5.7–6.2) 0.2 
[9]

5.8 (5.6–6.1) 0.2 
[13]

MASTOID
6.3 (5.2–6.7) 0.3 
[38]

6.3 (5.6–6.7) 0.3 
[50]

6.1 (5.4–6.5) 0.3 
[9]

6.1 (5.8–6.3) 0.2 
[12]

TR_SUP
4.3 (3.9–4.5) 0.1 
[40]

4.3 (4–4.6) 0.1 
[51]

4.1 (3.9–4.3) 0.1 
[9]

4.1 (4–4.3) 0.1 
[13]

M3-M3
2.7 (2.2–3.6) 0.2 
[39]

2.7 (1.9–3) 0.2 
[44]

2.8 (2.5–3.1) 0.2 
[8]

2.6 (2.2–3) 0.2 
[12]

C1-C1
2.2 (1.9–2.6) 0.2 
[40]

2.4 (2–4.1) 0.3 
[45]

2.2 (1.9–2.6) 0.2 
[9]

2.3 (1.7–2.9) 0.3 
[12]

DENT_LEN
8 (7.3–8.8) 0.4 
[36]

8 (7.2–8.6) 0.3 
[46]

7.7 (7–8.2) 0.4 [7]
7.7 (7.1–8.1) 0.4 
[10]

TR_INF
4.4 (3.1–4.7) 0.3 
[37]

4.5 (4.3–5) 0.1 
[46]

4.2 (3.9–4.5) 0.2 
[7]

4.3 (4.1–4.6) 0.1 
[11]

FA
38.4 (32.6–41.6) 
1.9 [37]

37.9 (31.8–40.1) 
1.5 [48]

37.3 (35.6–39.5) 
1.3 [9]

35 (31.1–37.4) 2.1
[10]

Fonte: Autor
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3.4 MODELAGEM DE NICHO ECOLÓGICO

Na modelagem de nicho ecológico, a melhor configuração para cada grupo amostral é

apresentada na Tabela 3. A projeção do modelo total para as condições climáticas atuais (Fi-

gura 17, Anexo F) mostra uma alta adequabilidade climática em regiões costeiras desde o sul

do México até o Nordeste do Brasil, região Amazônica e a região dos Llanos na Colômbia e

na Venezuela. Ademais, análise de modelagem de nicho ecológico indica que a cordilheira dos

Andes e o sistema Coriano (sistema de cordilheiras, transição entre a Cordilheira de la Costa e

a dos Andes) podem atuar como uma barreira climática (adequabilidade climática 0) entre as

populações cis-Andinas e trans-Andinas. Também, parte da Caatinga e do Cerrado atuariam

como uma barreira climática, isolando as populações de R. naso nas florestas da costa leste do

Brasil. 

Tabela 3 – Métricas de desempenho para configurações de parâmetros em relação ao multipli-

cador de regularização (RMs) e classes de recursos (FCs), usadas para criar modelos finais

para R. naso. Os FCs são os seguintes: linear = L, quadrático = Q, produto = P, threshold = T

e hinge = H.

Espécie
(grupo)

RM FC Set
ROC par-

cial

Taxa de
omissão

5%
AICc

Delta
AICc

Número
de parâ-
metros

R. naso 
(total)

4 LPTH 1 0 0.02 5672.35 0 23

R. naso 
(total)

1 PTH 3 0 0.03 5673.14 0.79 51

R. naso 
(cis-Andi-
no)

4 LPTH 1 0 0 2920.86 0 20

R. naso 
(cis-Andi-
no)

5 LPTH 1 0 0 2921.86 1 16

R. naso 
(trans-
Andino)

4 LQP 1 0 0 2336.94 0 10

Fonte: Autor
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Figura 17 – Projeção da modelagem de nicho ecológico nas condições atuais para o modelo

total de R. naso.

Fonte: Autor

Os modelos cis-Andino e trans-Andino mostraram um resultado parecido comparado com

o modelo total. Para o modelo cis-Andino (Figura 18 A, Anexo F), a cordilheira dos Andes se-

gue atuando como barreira climática, mas o sistema Coriano e o nordeste de Catinga parece

não ser um problema para as populações cis-Andinas. O modelo trans-Andino (Figura 18 B,

Anexo F), é semelhante ao cis-Andino, mas a particularidade deste é que a depressão de Yara-

cuy (acidente geográfico localizado no noroeste da Venezuela) agiria como ums possível pas-

sagem climaticamente adequada que conectaria as duas populações. Esta hipótese daria supor-

te aos resultados obtidos nas análises genéticas, e morfológicas.
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Figura 18 – Projeção da modelagem de nicho ecológico nas condições atuais para o modelo:

A, cis-Andino; B, trans-Andino de R. naso.

Fonte: Autor
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Em relação a importância das variáveis nos modelos, a precipitação do quadrimestre mais

seco (40.6%), e a precipitação anual (13.8%) influenciam na potencial distribuição da popula-

ção cis-Andina. Por outro lado, a temperatura sazonal (20.8%), e a precipitação do mês mais

úmido (17.6%) foram as mais importantes na população trans-Andina.

Nas projeções climáticas do passado, o mapa do Holoceno médio (Figura 19) mostra que

as populações cis-Andina teriam um aumento das áreas climaticamente adequadas na região

dos andes na Venezuela. É importante ressaltar que o aumento dessa área permitiria que a de-

pressão de Táchira (acidente geográfico no leste dos Andes, separando o maciço de Tamá a

oeste, e a serra de Mérida a leste) na Venezuela pudesse atuar como uma nova passagem para

as populações cis-Andina através da cordilheira. Também, haveria uma redução em algumas

áreas do sul e leste do Brasil. Por outro lado, as populações trans-Andina teriam um aumento

das áreas climaticamente adequadas na região dos andes na Venezuela, mas, esse aumento não

indica a região da depressão de Táchira como uma região climaticamente adequada para a

passagem das populações trans-Andina através da cordilheira. Um dos modelos de circulação

geral (GCM), mostra a perda de áreas climaticamente adequadas no sistema Coriano ao noro-

este da Venezuela, isto deixaria as populações trans-Andina isoladas das populações cis-Andi-

na no Holoceno médio.
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Figura 19 – Projeção da modelagem de nicho ecológico no Holoceno médio para o modelo:

A, cis-Andino; B, trans-Andino de R. naso.

Fonte: Autor
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No último máximo glacial (Figura 20), as regiões climaticamente adequadas para as po-

pulações cis-Andina são reduzidas, especialmente no sistema Coriano, los Llanos da Venezue-

la e Colômbia, e a região dos Andes de Venezuela até o Peru. Além dessa redução de áreas, as

populações da costa leste do Brasil (Rio Grande do Norte, até Rio do Janeiro) são separadas

do resto do Brasil por perdas de áreas adequadas na região nordeste (Maranhão, até Ceará, e

parte de Rio Grande do Norte). As populações trans-Andinas teriam uma considerável redu-

ção nas áreas climaticamente adequadas, limitando suas populações nas costas do mar do Ca-

ribe na Nicarágua, no sul da Costa Rica nas costas do oceano Pacifico, Panamá, e noroeste da

Colômbia.
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Figura 20 – Projeção da modelagem de nicho ecológico no último máximo glacial para o mo-

delo: A, cis-Andino; B, trans-Andino de R. naso.

Fonte: Autor
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No último Interglacial (Figura 21) os modelos mostraram regiões climaticamente seme-

lhantes àquelas das regiões encontradas nas projeções do presente para ambas as populações,

com a particularidade de que as áreas no presente com adequabilidade media, no último Inter-

glacial aumentaram.
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Figura 21 – Projeção da modelagem de nicho ecológico no último Interglacial para o modelo:

A, cis-Andino; B, trans-Andino de R. naso.

Fonte: Autor
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Finalmente, as projeções para as condições climáticas no ano de 2070 com os diferentes

cenários de emissões de carbono (Figura 22 e Figura 23) mostram um aumento nas áreas geo-

gráficas com condições adequadas para  R. naso. Algo particular nos modelos cis-Andino é

que a depressão de Táchira é representada como climaticamente adequada para estas popula-

ções, mas, o modelo trans-Andino não indica esta região como climaticamente adequada. Por

tanto a única passagem para as populações da América Central se daria através do sistema Co-

riano ao noroeste da Venezuela.
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Figura 22 – Projeção da modelagem de nicho ecológico nas condições climáticas no ano 2070

com os  cenários de emissões de carbono RCP 2.6  para o modelo: A, cis-Andino; B, trans-

Andino de R. naso.

Fonte: Autor
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Figura 23 – Projeção da modelagem de nicho ecológico nas condições climáticas no ano 2070

com os  cenários de emissões de carbono RCP 8.5  para o modelo: A, cis-Andino; B, trans-

Andino de R. naso.

Fonte: Autor
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3.5 DATAÇÃO FILOGENÉTICA

A árvore máxima de credibilidade do clado ancestral amostrado (traduzido do inglês, ma-

ximum sampled-ancestor clade credibility tree; MSACC), recuperou todos os fósseis amostra-

dos como membros coronais (Figura 24). O MSACC recupera  Rhynchonycteris naso como

grupo irmão do clado Saccopteryx spp. + Centronycteris spp., ao contrário do que é apresen-

tado na árvore de genes concatenados, aonde o grupo irmão de R. naso é Centronycteris. Fi-

nalmente,  a idade de origem dos embalonurídeos do novo mundo (tribo Diclidurini)  é de

19.4±5.4 Ma., e a divergência das subtribos Diclidurina e Saccopterygina  é de 17.8±4.9 Ma.

Dentro de Saccopterygina a idade correspondente a divergência entre as populações cis-Andi-

na e trans-Andina de R. naso é estimada entre 0.6±0.4 Ma.

O tamanho efetivo da amostra (ESS) escolhido para inferir a convergência da análise não

foi atingido, por isso, as conclusões feitas a partir dessa análise devem ser tomadas com pre-

caução. E muito possível que a convergência não foi atingida porque o número de réplicas

não foi suficiente.

Figura 24 – Árvore máxima de credibilidade do clado ancestral amostrado, obtida no RevBa-

yes usando dados morfológicos e genes nucleares e mitocondriais.

Legenda:  As barras dos nós representam o desvio padrão. Os pontos dos nós representam a
porcentagem de probabilidade posterior Bayesiana > 95%. Os números dos nós e na parte in-
ferior da árvore representam os tempos de divergência em milhões de anos atrás.
Fonte: Autor
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4 DISCUSSÃO

A diferença genética intraespecífica aqui encontrada de 3% (Anexo E) foi considerável

comparando esse resultado com Clare et al. (2007) onde a média de divergência intraespecífi-

ca do gene COI foi de 0.6% ao analisar 87 espécies de morcegos pertencentes a sete famílias.

A divergência genética encontrada  nas populações do Panamá e Belize (Figura 10) quando

comparada com as populações da América do Sul foi de 11%. Entretanto, Clare et al. (2007)

encontraram uma média de 7.8% de diferença genética do gene COI comparando 47 gêneros

de morcegos. A diferença de 11% encontrada entre as populações mencionadas anteriormente

e aqui apresentadas é significativa e nos mostra a possibilidade da existência de um complexo

de espécies crípticas em R. naso, já que esta é uma ocorrência bastante comum em morcegos

que geralmente está associada com o baixo número de trabalhos taxonômicos, que são neces-

sários para esclarecer o status das espécies (CLARE et al., 2007, GUTIÉRREZ e HELGEN,

2013; THOMSON et al., 2018). Por outro lado, Martins et al. (2007) analisando o gene mito-

condrial Cytb de Desmodus rotundus encontraram um intervalo de diversidade genética de 6 a

11%. Os autores afirmam que esses valores encontrados são uns dos mais elevados que foram

já descritos para os morcegos da região Neotropical. Mesmo que o resultado de Martins et al.

2007 trate de um gene mitocondrial diferente daquele utilizado em nosso trabalho, que prova-

velmente tenha taxa de evolução distinta, Tobe et al. (2010) afirmam que o gene Cytb é mais

variável em níveis intra e interespecíficos quando comparado com o gene COI, isto reforça a

hipótese aqui levantada que a  distância genética de 11% encontrada nas populações de  R.

naso é significativa.

As diferenças encontradas na análise de haplótipos  mostraram que as populações cis-

Andina e trans-Andina diferem em 47 mutações. Baird et al. (2017) estudando o relaciona-

mento das espécies de morcegos da família Vespertillionidae: Aeoreste cinereus e  Aeorestes

semotus da América do Norte e Hawaii, encontraram utilizando o gene COI uma diferença de
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13 mutações nas populações analisadas, a divergência genética entre estas espécies com o

gene Cytb corresponde a 4.2%. Por outro lado, Demos et al. (2019) estudando a diversidade

genética dos clados da espécie de morcegos da família Nycteridae: Nycteris thebaica 1 e Nyc-

teris thebaica 3 encontraram aproximadamente 40 mutações existentes entre as populações

destas espécies, e 5% de divergência genética entre elas. Dessa forma, as diferenças encontra-

das nas duas populações de R. naso são um bom indício da diversificação e do isolamento en-

tre elas, sendo mais uma evidencia da existência de, pelo menos, mais de uma espécie.

As análises de PCA (Figura 11) revelam que as populações de R. naso, quando são com-

paradas entre os sexos, são homogêneas dentro do morfo-espaço, mas quando as populações

cis-Andina e trans-Andina são comparadas: um padrão de agrupamento pode ser observado.

Por outro lado, a análise visual da morfologia do crânio revela a presença de dois morfotipos

distintos sem padrão geográfico aparente. A diversidade genética dentro de uma espécie pode

sugerir mecanismos subestimados de estase morfológica durante o processo de cladogênese,

isto é, o surgimento de novas espécies sem mudança morfológica aparente (BICKFORD  et

al., 2007), portanto, a tênue diferença morfológica aqui encontrada pode ser devida a um pro-

cesso de especiação recente e a ausência da seleção disruptiva em caracteres morfológicos

(MAYER e VON HELVERSEN, 2001). Ademais, nichos ecológicos similares podem direcio-

nar a homogeneidade morfológica (MAYER & VON HELVERSEN, 2001). Esta hipótese é

corroborada por uma análise de similaridade métrica de Schoener’s D (dados em preparação

para publicação) referente aos nichos das diferentes populações de R. naso, na qual o valor de

distância de Schoener’s D foi de 0.74, o que indica uma ampla sobreposição de nichos destas

populações (RÖDDER e ENGLER, 2011).

A radiação da família Emballonuridae coincide com o soerguimento da cordilheira dos

Andes na América do Sul, associado com o aumento da temperatura (LIM, 2007). Com base

na filogenia datada  aqui inferida, o ancestral comum mais recente dos embalonurídeos do



57

novo e velho mundo divergiu a aproximadamente 19.4 Ma, no  início do  Mioceno. Rapida-

mente (aproximadamente 2.4 Ma. depois) o ancestral comum dos embalonurídeos do novo

mundo divergiu em duas  linhagens (subtribos). A diversificação dos oito gêneros no novo

mundo ocorreu  no período  de  16.9  a  6.9  Ma.  Dentro  da  subtribo  Saccopterygina,  Rhyn-

chonycteris surgiu a 14.5 Ma., e a linhagem irmã (Centronycteris e Saccopteryx) divergiram a

11.6 Ma. Dentro da subtribo Diclidurina, o clado Cyttarops + Diclidurus divergiu do seu cla-

do irmão Cormura + Peropteryx + Balantiopteryx a 16.9 Ma. No trabalho de Lim, (2007) a

subtribo Diclidurina  é recuperada  como uma politomia basal, possivelmente  pelo autor ter

amostrado unicamente três genes nucleares (Chd1, Dby, Usp9x), que apresentam uma taxa de

evolução mais lenta e não são os mais apropriados para resolver relações filogenéticas recen-

tes. Por outro lado, o mesmo autor, recupera a Centronycteris como grupo irmão da linhagem

Rhynchonycteris + Saccopteryx na subtribo Saccopterygina.

A maioria das espécies de Emballonuridae se diversificaram durante o Plioceno e Pleisto-

ceno, com exceção de Cyttarops alecto e Balantiopteryx plicata que se originaram no Mioce-

no tardio. As populações de Rhynchonycteris naso cis-Andino e trans-Andino diversificaram

entre 1.0 e 0.2 Ma., este intervalo coincide com o período Calabriano (1.8—0.781 Ma.) e Chi-

baniano (0.770—0.126 Ma.) do Pleistoceno. O final do período Calabriano  é caracterizado

pelo início de uma era de gelo e uma aridez global (STEFANELLI et al. 2005; CITA et al.,

2008; BONDARENKO et al., 2013). Por outro lado, o período Chibaniano  é caracterizado

pela diminuição das temperaturas (SUGANUMA et al., 2020). Aproximadamente durante 1.4

—0.4 Ma. a terra  sofreu um aumento  na  amplitude dos  seus  ciclos climáticos, de 41.000 a

100.000 anos (SUGANUMA et al., 2020). Se extrapolarmos a ideia de que esses eventos no

passado são semelhantes aos modelos do último máximo glacial, estes períodos teriam um

efeito importante no isolamento das populações em áreas mais quentes e úmidas na América

Central (exemplo, Panamá e Colômbia) e América do Sul (exemplo, Norte e Oeste da Amazô-
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nia). Além disso, no último interglacial (aproximadamente a 120.000 anos) o aumento das

temperaturas beneficiaria a ocupação de novas áreas, mas, a cordilheira dos Andes atuaria

como uma barreira climática mantendo as duas populações separadas, sendo o sistema Coria-

no, a depressão de Yaracuy, e possivelmente a depressão de Tachira as únicas passagem cli-

maticamente adequadas para um possível fluxo gênico entre as populações.

Em geral, as projeções resultantes da modelagem de nicho ecológico no presente e duran-

te o Holoceno médio (Figura 18, 19) mostram uma baixa adequabilidade climática ao longo

de toda a cordilheira dos Andes, porém, existem regiões de alta adequabilidade na depressão

do Yaracuy na Venezuela, estas regiões podem ter atuado como possíveis zonas de fluxo entre

as populações da América Central e América do Sul, resultados similares foram obtidos por

Gutiérrez-Pinto et al. (2012) utilizando aves da família Parulidae. De acordo com Plumton e

Jones (1992) e Hood e Gardner (2008), Rhynchonycteris naso tem uma distribuição específica

em áreas tropicais de terras baixas, chegando frequentemente até no máximo a 900 metros de

elevação. De acordo com essa informação, a cordilheira dos Andes  seria uma das barreiras

mais eficientes para a dispersão desta espécie. 

A projeção referente ao último máximo glacial (Figura 20) mostra regiões com condições

climáticas favoráveis, que podem ter atuado como refúgio para as populações de R. naso. Es-

tes padrões podem ter influenciado na diversificação genética, na especiação e área de distri-

buição das populações aqui estudadas (CASTELLANOS-MORALES et al., 2016).

Uma outra hipótese de como a diversidade genética das populações de R. naso pode ter

sido afetada é pelo fato do comportamento particular de filopatria dos machos desta espécie.

Em R. naso as fêmeas antes do primeiro período reprodutivo migram de seus sítios de descan-

so, e são os machos que permanecem em seus refúgios onde nasceram (GÜNTHER  et al.,

2017), sendo que esse comportamento pode estar associado e ser uma das causas da variabili-

dade genética encontrada entre as populações.
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5 CONCLUSÃO

O processo de especiação nem sempre é acompanhado de mudanças morfológicas drásticas,

isso nos faz subestimar o real número de espécies biológicas existentes atualmente, somado

ao impedimento taxonômico ressaltamos a importância da identificação de espécies crípticas

para a formulação de planos e estratégias de conservação (BICKFORD et al. 2007). Neste tra-

balho apresenamos várias evidências que demostram que as duas populações de Rhynchonyc-

teris naso estudadas são duas espécies distintas.
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ANEXO A – LISTA DE HAPLÓTIPOS DE  RHYNCHONYCTERIS NASO UTILIZA-

DOS EM ESTE TRABALHO.

Especie População Haplótipos Longitude Latitude N° Museu N° GenBank
R_naso_1 S33 Hap_1 -59.233 7.667 ROM 98769 JF455738
R_naso_4 S33 Hap_1 -59.233 7.667 ROM 98770 JF455739
R_naso_2 S30 Hap_2 -67.417 6.050 ROM 107891 JF447855
R_naso_3 S29 Hap_3 -76.608 -1.108 ROM 105537 JF449154
R_naso_68 S11 Hap_3 -59.524 2.826 ROM_119075 JF455695
R_naso_93 S10 Hap_3 -58.633 1.400 ROM_106582 JF455723
R_naso_5 S23 Hap_4 -60.669 5.992 ROM 108102 JF455710
R_naso_86 S23 Hap_4 -60.669 5.992 ROM_108104 JF455715
R_naso_6 S9 Hap_5 -58.217 6.496 ROM 112581 JF455704
R_naso_7 S26 Hap_6 -57.300 5.167 ROM 100444 JF455736
R_naso_98 S20 Hap_6 -58.634 1.583 ROM_106726 JF455729
R_naso_8 S17 Hap_7 -58.880 4.754 ROM 107264 JF455718
R_naso_9 S10 Hap_8 -58.633 1.400 ROM 106583 JF455725
R_naso_10 S21 Hap_9 -59.300 3.750 ROM 97939 JF455741
R_naso_26 S8 Hap_9 -56.994 4.811 ROM 117594 EU096960
R_naso_31 S34 Hap_9 -58.734 4.731 ROM_108965 EF080673
R_naso_33 S34 Hap_9 -58.734 4.731 ROM_108977 EF080675
R_naso_41 S6 Hap_9 -56.904 4.529 ROM_117106 JF447724
R_naso_45 S19 Hap_9 -58.517 4.284 ROM_111568 JF455672
R_naso_52 S27 Hap_9 -59.010 4.750 ROM_109220 JF455679
R_naso_55 S1 Hap_9 -59.089 4.494 ROM_109066 JF455682
R_naso_62 S11 Hap_9 -59.524 2.826 ROM_119038 JF455689
R_naso_69 S25 Hap_9 -58.220 6.511 ROM_113779 JF455696
R_naso_73 S25 Hap_9 -58.220 6.511 ROM_112618 JF455700
R_naso_96 S20 Hap_9 -58.634 1.583 ROM_106688 JF455727
R_naso_14 S12 Hap_10 -82.250 8.35 20120716_33 MG191904
R_naso_15 S12 Hap_11 -82.250 8.351 20120716_31 MG191888
R_naso_16 S12 Hap_11 -82.250 8.35 20120716_26 MG191880
R_naso_17 S28 Hap_12 -80.086 9.23 20120815_217 MG191856
R_naso_18 S4 Hap_13 -80.025 9.22 20120816_175 MG191846
R_naso_19 S12 Hap_13 -82.250 8.35 20120716_27 MG191845
R_naso_20 S24 Hap_14 -88.652 17.764 BCBF-203 JF499035
R_naso_21 S24 Hap_14 -88.652 17.764 BCBF-202 JF499034
R_naso_22 S24 Hap_14 -88.652 17.764 BCBF-201 JF499033
R_naso_23 S24 Hap_14 -88.652 17.764 BCBF-200 JF499032
R_naso_24 S3 Hap_15 -76.611 -0.822 ROM 118841 JF449155
R_naso_25 S5 Hap_16 -56.781 4.85 ROM 117166 EU096962
R_naso_27 S8 Hap_16 -56.994 4.81 ROM 117600 EU096956
R_naso_29 S7 Hap_16 -57.042 4.48 ROM 116888 JF447725
R_naso_34 S34 Hap_16 -58.734 4.731 ROM_108980 EF080676
R_naso_35 S5 Hap_16 -56.781 4.85 ROM_117678 EU096954
R_naso_39 S5 Hap_16 -56.781 4.85 ROM_117165 EU096961
R_naso_42 S7 Hap_16 -57.042 4.48 ROM_116887 JF447726
R_naso_44 S7 Hap_16 -57.042 4.48 ROM_116918 JF447728
R_naso_47 S19 Hap_16 -58.517 4.284 ROM_111567 JF455674
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R_naso_54 S1 Hap_16 -59.089 4.494 ROM_109183 JF455681
R_naso_59 S34 Hap_16 -58.734 4.731 ROM_108979 JF455686
R_naso_65 S11 Hap_16 -59.524 2.826 ROM_119093 JF455692
R_naso_67 S15 Hap_16 -58.691 4.671 ROM_115732 JF455694
R_naso_72 S9 Hap_16 -58.217 6.496 ROM_112582 JF455699
R_naso_75 S32 Hap_16 -58.921 4.383 ROM_111733 JF455702
R_naso_81 S23 Hap_16 -60.650 6.050 ROM_F39757 JF455709
R_naso_84 S23 Hap_16 -60.669 5.992 ROM_108103 JF455713
R_naso_92 S17 Hap_16 -58.880 4.754 ROM_107302 JF455722
R_naso_97 S23 Hap_16 -60.669 5.992 ROM_108099 JF455728
R_naso_99 S23 Hap_16 -60.669 5.992 ROM_108100 JF455730
R_naso_102 S31 Hap_16 -59.100 3.917 ROM_98094 JF455733
R_naso_105 S26 Hap_16 -57.300 5.167 ROM_100445 JF455737
R_naso_109 S7 Hap_16 -57.042 4.48 ROM_116965 JQ601313
R_naso_28 S5 Hap_17 -56.781 4.853 ROM 117685 EU096955
R_naso_30 S34 Hap_18 -58.734 4.731 ROM_108952 EF080672
R_naso_66 S15 Hap_18 -58.691 4.671 ROM_115733 JF455693
R_naso_32 S34 Hap_19 -58.734 4.731 ROM_108976 EF080674
R_naso_56 S27 Hap_19 -59.010 4.750 ROM_109211 JF455683
R_naso_60 S34 Hap_19 -58.734 4.731 ROM_108978 JF455687
R_naso_101 S33 Hap_19 -59.233 7.667 ROM_98796 JF455732
R_naso_36 S5 Hap_20 -56.781 4.85 ROM_117164 EU096957
R_naso_43 S7 Hap_20 -57.042 4.48 ROM_116919 JF447727
R_naso_37 S5 Hap_21 -56.781 4.85 ROM_117163 EU096958
R_naso_40 S6 Hap_22 -56.904 4.53 ROM_117095 JF447723
R_naso_46 S25 Hap_23 -58.220 6.511 ROM_112645 JF455673
R_naso_48 S25 Hap_23 -58.220 6.511 ROM_112624 JF455675
R_naso_49 S25 Hap_24 -58.220 6.511 ROM_112622 JF455676
R_naso_76 S25 Hap_24 -58.220 6.511 ROM_112623 JF455703
R_naso_50 S34 Hap_25 -58.734 4.731 ROM_108966 JF455677
R_naso_51 S1 Hap_26 -59.089 4.494 ROM_109152 JF455678
R_naso_53 S1 Hap_27 -59.089 4.494 ROM_109146 JF455680
R_naso_58 S1 Hap_27 -59.089 4.494 ROM_109205 JF455685
R_naso_57 S1 Hap_28 -59.089 4.494 ROM_109206 JF455684
R_naso_61 S11 Hap_29 -59.524 2.826 ROM_119039 JF455688
R_naso_63 S15 Hap_30 -58.691 4.671 ROM_115672 JF455690
R_naso_64 S11 Hap_31 -59.524 2.826 ROM_119129 JF455691
R_naso_70 S25 Hap_32 -58.220 6.511 ROM_113778 JF455697
R_naso_74 S19 Hap_33 -58.517 4.284 ROM_111610 JF455701
R_naso_88 S10 Hap_33 -58.633 1.400 ROM_106607 JF455717
R_naso_91 S20 Hap_33 -58.634 1.583 ROM_106712 JF455721
R_naso_103 S31 Hap_33 -59.100 3.917 ROM_98095 JF455734
R_naso_77 S19 Hap_34 -58.517 4.284 ROM_111595 JF455705
R_naso_78 S13 Hap_35 -58.567 1.687 ROM_106729 JF455706
R_naso_79 S17 Hap_36 -58.880 4.754 ROM_107370 JF455707
R_naso_80 S13 Hap_37 -58.567 1.687 ROM_106730 JF455708
R_naso_82 S10 Hap_38 -58.633 1.400 ROM_106637 JF455711
R_naso_83 S13 Hap_39 -58.567 1.687 ROM_106731 JF455712
R_naso_85 S10 Hap_40 -58.633 1.400 ROM_106638 JF455714
R_naso_87 S14 Hap_41 -58.567 1.750 ROM_106552 JF455716
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R_naso_89 S17 Hap_42 -58.880 4.754 ROM_107265 JF455719
R_naso_90 S18 Hap_42 -58.702 4.635 ROM_107125 JF455720
R_naso_94 S17 Hap_43 -58.880 4.754 ROM_107404 JF455724
R_naso_95 S10 Hap_44 -58.633 1.400 ROM_106584 JF455726
R_naso_100 S31 Hap_45 -59.100 3.917 ROM_98093 JF455731
R_naso_104 S2 Hap_46 -58.867 4.383 ROM_98016 JF455735
R_naso_106 S22 Hap_47 -59.717 3.267 ROM_97821 JF455740
R_naso_107 S16 Hap_48 -58.776 4.494 ROM_119819 JF459272
R_naso_108 S16 Hap_48 -58.776 4.494 ROM_119801 JF459273

Legenda:  Os números que seguem os nomes das espécies correspondem aos identificadores
únicos.
Fonte: Autor
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ANEXO B – VALORES DE DIFERENCIAÇÃO GENÉTICA ENTRE OS PARES (ΦST)

ENTRE AS 3 POPULAÇÕES DE RHYNCHONYCTERIS NASO SUGERIDAS POR SA-

MOVA.

Belize (S24) Panamá (S4,S12,S28) Cis-Andino

Belize (S24) 0.01 0.00

Panamá (S4,S12,S28) 0.83 0.00

Cis-Andino 0.92 0.91

Legenda: Valores abaixo da diagonal são distâncias. Valores acima da diagonal são os valores
P.
Fonte: Autor
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ANEXO C – DISTÂNCIA GENÉTICA INTERESPECÍFICA DO GENE COI DE EM-

BALONURÍDEOS, KIMURA 2 PARÂMETROS. VALORES ACIMA DA DIAGONAL

REPRESENTAM O ERRO ESTÂNDAR.

Fonte: Autor
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ANEXO D – DISTÂNCIA GENÉTICA INTERESPECÍFICA DO GENE COI DE EM-

BALONURÍDEOS,  P-DISTANCE. VALORES ACIMA DA DIAGONAL REPRESEN-

TAM O ERRO ESTÂNDAR.

Fonte: Autor
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ANEXO E – DISTÂNCIA GENÉTICA INTRAESPECÍFICA DE EMBALONURÍDEOS

DO GENE COI, MODELO K2P.

Especie Divergência de sequência Erro padrão
Balantiopteryx io 0 0
Balantiopteryx plicata 0.00 0.00
Centronycteris maximiliani 0.00 0.00
Cormura brevirostris 0.06 0.01
Cyttarops alecto 0.04 0.01
Diclidurus albus 0.04 0.01
Diclidurus isabellus 0.00 0.00
Peropteryx kappleri 0.00 0.00
Peropteryx leucoptera 0.01 0.00
Peropteryx macrotis 0.03 0.00
Peropteryx trinitatis 0.00 0.00
Rhynchonycteris naso 0.03 0.00
Saccopteryx bilineata 0.06 0.01
Saccopteryx canescens 0.02 0.01
Saccopteryx gymnura 0.00 0.00
Saccopteryx leptura 0.01 0.00
Emballonura beccarrii 0.04 0.01
Emballonura raffrayana 0.09 0.01

Fonte: Autor
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ANEXO F – RESUMO DA MODELAGEM DE NICHO ECOLÓGICO E RESULTA-

DOS DE RISCO DE EXTRAPOLAÇÃO PARA RHYNCHONYCTERIS NASO.

Fonte: Autor
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