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Sinopse:  

Foram estudadas mudanças na composição de aves em uma floresta de 

terra-firme, no interflúvio Purus-Madeira. A contribuição relativa de fatores 

ambientais e espaciais na diversidade beta de aves foi estabelecida. 
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RESUMO 

 

Até o presente, estudos abordando fatores determinísticos e estocásticos que 
afetam mudanças na composição de espécies entre locais enfocaram, em geral, 
organismos sésseis. Esses organismos são especialmente suscetíveis a processos 
aleatórios de dispersão, corroborando premissas da teoria neutra. As aves, 
aparentemente, apresentam boa capacidade de dispersão. No entanto, em florestas 
amazônicas, muitas espécies de aves são extremamente sedentárias e apresentam 
distribuição restrita, tipicamente limitada por grandes rios. Neste estudo avaliamos a 
importância de efeitos ambientais, medidos pela composição de espécies de 
palmeiras, relativos aos efeitos da distância geográfica, como fatores geradores de 
diferenças na composição de aves amazônicas. Nós amostramos 11 localidades em 
uma floresta de terra firme, distantes aproximadamente 60 km entre si, cobrindo uma 
extensão de 670 km, no interflúvio Purus-Madeira, Amazônia brasileira. A 
similaridade das assembleias de aves foi significativamente correlacionada com a 
composição de palmeiras. Aves de sub-bosque e aves de dossel, analisadas 
separadamente, também apresentaram forte correlação com a composição de 
palmeiras. Com o efeito ambiental controlado, a distância geográfica não foi um bom 
indicador de mudanças na avifauna na área de estudo, não explicando a ocorrência 
de espécies de nenhum dos grupos de aves. Os resultados sugerem que, na escala 
espacial e na região deste estudo, as aves não são limitadas pela distância 
geográfica entre as localidades, podendo se dispersar por toda extensão da área 
estudada. No entanto, a composição de aves muda entre as localidades amostradas 
e essas mudanças podem ser melhor explicadas pela variação ambiental, 
representada pela composição de palmeiras. Embora nossos resultados indiquem 
que a distância geográfica não tenha efeito sobre as mudanças na composição de 
aves, enfatizamos que estudos em uma escala maior poderão ajudar a entender os 
efeitos da limitação de dispersão sobre a composição de aves florestais amazônicas.   
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ABSTRACT 

 

Determining factors of bird distribution in the Purus-Madeira interfluve  
 
Studies addressing deterministic and stochastic processes that effect changes in 
species composition among sites (beta diversity) have focused, for the most part, on 
sessile organisms. These are highly susceptible to random dispersal processes, 
confirming neutral theory assumptions. At first glance, birds would appear to have 
high dispersal ability. However, in Amazonian forests most birds are extremely 
sedentary, with restricted distributions, often limited by large rivers. In this study, we 
evaluated the environmental effects (palm species composition) relative to 
geographical distances between sites, as factors related differences in forest bird 
species composition. We sampled 11 sites in upland forest, separated from one 
another by 60 km, covering a 670 km extension in the Purus-Madeira interfluve of 
Western Amazon, Brazil. Similarity in bird assemblage was significantly correlated 
with palm species composition. Understory and canopy birds assemblages showed 
similar correlation with palm species composition. When the effect of palm species 
composition was controlled, distance was not a good indicator of changes in the bird 
community. Our results suggest that, in this region and at this spatial scale, birds are 
not limited by geographical distance and can disperse throughout the region studied. 
Nevertheless, they are not uniformly distributed which can best be explained by 
environmental variation, represented here by palm species composition. Although 
our results indicate that geographic distance has no effect on changes in bird 
composition, we emphasize that studies on a larger spatial scale could help to 
understand dispersal limitation effects in tropical Amazonian forest bird composition. 
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APRESENTAÇÃO 

 

Esta dissertação foi elaborada como parte dos requisitos para a obtenção do 

título de Mestre em Biologia (Ecologia) pelo Instituto Nacional de Pesquisas da 

Amazônia – INPA. A dissertação é composta por um artigo científico. Quanto à 

formatação, o artigo obedece às normas da Revista Brasileira de Ornitologia, para a 

qual será submetido com as adaptações necessárias.  

A referida dissertação investiga a distribuição de aves no interflúvio Purus-

Madeira, na Amazônia brasileira. O artigo é estruturado da seguinte forma: (1) 

introdução, abordando teorias referentes à distribuição de espécies, seguida dos 

objetivos do estudo; (2) métodos, explicando a forma como os dados foram 

coletados e analisados; (3) apresentação dos resultados; (4) discussão acerca da 

influência relativa de fatores ambientais e da distância geográfica sobre as 

mudanças na composição de aves entre as localidades amostradas; (5) referências 

utilizadas ao longo do trabalho. Figuras e tabelas citadas no texto estão dispostas ao 

final do manuscrito.  

Pós-manuscrito, a dissertação é finalizada com as conclusões gerais do 

estudo realizado.   

 

Objetivos 

 

O objetivo deste estudo foi avaliar qual a contribuição relativa de fatores 

ambientais e da distância geográfica entre localidades na variação da composição 

de aves (diversidade beta) ao longo do interflúvio Purus-Madeira. Especificamente, 

este estudo propôs responder as seguintes questões:  

1) A composição de aves é uniforme ao longo do interflúvio Purus-Madeira? 

Caso contrário, 

2) Mudanças na composição de aves são relacionadas com a distância 

geográfica? Ou, 

3) Mudanças na composição de aves são relacionadas com variações 

ambientais da região? 



 

 

 

 

 

CAPÍTULO 1 

 

Menger, J.S., Cohn-Haft, M. & Anciães, M. Fatores determinantes da 

distribuição de aves florestais no interflúvio Purus-Madeira, Amazônia brasileira. 

Manuscrito formatado para a Revista Brasileira de Ornitologia. 
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Purus-Madeira, Amazônia brasileira 

 

Juliana da Silva Menger1, Mario Cohn-Haft, Marina Anciães 

 

Programa de Pós Graduação em Ecologia, Instituto Nacional de Pesquisas da 

Amazônia 

 

1 Autor para correspondência. Telefone: (92) 8413-3037. FAX: (92) 3643-1925. 

E-mail: juliana.menger@inpa.gov.br. Endereço: Instituto Nacional de Pesquisas 

da Amazônia. Avenida Efigênio Sales, 2239. Bairro Adrianópolis. Caixa Postal 
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Abstract 

Determining factors of bird distribution in the Purus-Madeira interfluve of the 

Brazilian Amazon. Studies addressing deterministic and stochastic processes 

that effect changes in species composition among sites (beta diversity) have 

focused, for the most part, on sessile organisms. These are highly susceptible 

to random dispersal processes, confirming neutral theory assumptions. At first 

glance, birds would appear to have high dispersal ability. However, in 

Amazonian forests most birds are extremely sedentary, with restricted 

distributions, often limited by large rivers. In this study, we evaluated the 

environmental effects (palm species composition) relative to geographical 

distances between sites, as factors related differences in forest bird species 

composition. We sampled 11 sites in upland forest, separated from one another 

by 60 km, covering a 670 km extension in the Purus-Madeira interfluve of 

Western Amazon, Brazil. Similarity in bird assemblage was significantly 

correlated with palm species composition. Understory and canopy birds 

assemblages showed similar correlation with palm species composition. When 

the effect of palm species composition was controlled, distance was not a good 

indicator of changes in the bird community. Our results suggest that, in this 

region and at this spatial scale, birds are not limited by geographical distance 
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and can disperse throughout the region studied. Nevertheless, they are not 

uniformly distributed which can best be explained by environmental variation, 

represented here by palm species composition. Although our results indicate 

that geographic distance has no effect on changes in bird composition, we 

emphasize that studies on a larger spatial scale could help to understand 

dispersal limitation effects in tropical Amazonian forest bird composition. 

 

Key-words: environmental determinism, beta diversity, dispersal, geographical 

distance, neutral theory, palms  

 

Resumo 

Até o presente, estudos abordando fatores determinísticos e estocásticos que 

afetam mudanças na composição de espécies entre locais enfocaram, em 

geral, organismos sésseis. Esses organismos são especialmente suscetíveis a 

processos aleatórios de dispersão, corroborando premissas da teoria neutra. 

As aves, aparentemente, apresentam boa capacidade de dispersão. No 

entanto, em florestas amazônicas, muitas espécies de aves são extremamente 

sedentárias e apresentam distribuição restrita, tipicamente limitada por grandes 

rios. Neste estudo avaliamos a importância de efeitos ambientais, medidos pela 

composição de espécies de palmeiras, relativos aos efeitos da distância 

geográfica, como fatores geradores de diferenças na composição de aves 

tropicais. Nós amostramos 11 localidades em uma floresta de terra firme, 

distantes aproximadamente 60 km entre si, cobrindo uma extensão de 670 km, 

no interflúvio Purus-Madeira, na Amazônia brasileira. A similaridade das 

assembleias de aves foi significativamente correlacionada com a composição 

de palmeiras. Aves de sub-bosque e aves de dossel, analisadas 

separadamente, também apresentaram forte correlação com a composição de 

palmeiras. Com o efeito ambiental controlado, a distância geográfica não foi um 

bom indicador de mudanças na avifauna na área de estudo, não explicando a 

ocorrência de espécies de nenhum dos grupos de aves. Os resultados 

sugerem que, na escala espacial e na região deste estudo, as aves não são 

limitadas pela distância geográfica entre as localidades, podendo se dispersar 
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por toda extensão da área estudada. No entanto, a composição de aves muda 

entre as localidades amostradas e essas mudanças podem ser melhor 

explicadas pela variação ambiental, representada pela composição de 

palmeiras. Embora nossos resultados indiquem que a distância geográfica não 

tenha efeito sobre as mudanças na composição de aves, enfatizamos que 

estudos em uma escala maior poderão ajudar a entender os efeitos da 

limitação de dispersão sobre a composição de aves florestais amazônicas.   

 

Palavras-chave: determinismo ambiental, dispersão, diversidade beta, distância 

geográfica, palmeiras, teoria neutra  

 

Introdução  

A identificação dos fatores que afetam a composição de espécies em 

uma comunidade local e, em particular, mudanças na composição entre áreas 

(diversidade beta) tem sido alvo de muitos estudos em ecologia (Costa e Melo 

2008, Blake e Loiselle 2008, Dahl et al. 2009, Jankowski et al. 2009, Melo et al. 

2009). Para a conservação, a diversidade beta tende a ser mais importante que 

a diversidade alfa, pois mudanças na composição entre locais afetam a 

diversidade em grandes escalas (Condit et al. 2002). Com frequência, estudos 

apontam a heterogeneidade ambiental e a dispersão como importantes 

processos, determinísticos e estocásticos, respectivamente, que controlam a 

diversidade beta em uma região (Laliberté et al. 2009).  

Processos determinísticos são previstos pela teoria de nicho ecológico 

(sensu Grinnell 1917, Elton 1927, Hutchinson 1957). Nicho é um conjunto de 

condições bióticas e abióticas em que uma espécie pode persistir e manter 

tamanhos populacionais viáveis (Hutchinson 1957). A teoria de nicho é 

relacionada à hipótese do determinismo ambiental, a qual sugere que padrões 

de biodiversidade são intimamente relacionados à variabilidade ambiental 

(Tuomisto et al. 2003). Diversos estudos indicam que a riqueza de espécies 

está relacionada à heterogeneidade de hábitat, tanto em escala local quanto 

em escala regional, e enfatizam que o número e a composição de espécies em 

uma determinada assembleia são associados tanto à variação ambiental 
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quanto às relações intra e interespecíficas (Gaston e Blackburn 1996, Bohning-

Gaese 1997, Van Rensburg et al. 2002, Evans et al. 2008).  

Opondo-se à teoria de nicho, a teoria neutra proposta por Hubbell 

(2001), não considera diferenças nas respostas entre indivíduos às condições 

ecológicas locais, enfatizando que a dinâmica de uma comunidade pode ser 

modelada com poucos parâmetros, tais como tamanho populacional local e 

regional, taxa de especiação e taxa de migração. Embora com a premissa de 

equivalência ecológica, a teoria neutra não supõe que todas as espécies 

devam ser idênticas em suas características biológicas, mas que essas 

diferenças não estão ligadas com suas taxas demográficas per capita (Hubbell 

2001). Assim, a composição de espécies das assembleias flutua ao acaso e, 

em escala local, a composição se torna imprevisível, variando somente em 

função da distância geográfica, o que indica limitação de dispersão. 

Estudos prévios que testaram ambos os fatores determinísticos e 

estocásticos como determinantes da diversidade beta em comunidades 

biológicas enfocaram organismos sésseis (veja Condit et al. [2002] para 

árvores, Gilbert e Lechowicz [2004] para plantas de sub-bosque, Dornelas et al. 

[2006] para recifes de coral, Jones et al. [2006] para pteridófitas). Organismos 

sésseis são limitados no espaço, visto que contam com propágulos de 

dispersão. Os locais onde se estabelecem são fortemente dependentes dos 

locais previamente ocupados, corroborando premissas da teoria neutra 

(Thompson e Townsend 2006). Mesmo que muitos destes estudos sugiram 

efeitos de limitação de dispersão, fatores determinísticos ainda foram os 

melhores indicadores da variação na composição de espécies.  

No entanto, em invertebrados aquáticos, organismos com elevada 

capacidade de dispersão, ambos os fatores determinísticos e estocásticos 

estruturam as comunidades de formas diferentes, dependendo do nível trófico 

e das características das espécies (Thompson e Townsend 2006). Para a 

comunidade de formigas amazônicas, ambos os efeitos são importantes na 

substituição de espécies entre locais (Vasconcelos et al. 2010). Portanto, as 

características biológicas das espécies podem afetar os processos de 

dispersão e consequentemente, a diversidade beta (Soininen et al. 2007). 



17 

 

 

Espera-se, assim, que organismos sésseis sejam mais limitados pelo espaço, 

enquanto organismos com grande capacidade móvel sejam mais limitados 

pelas características ambientais de uma região (Thompson e Townsend 2006).  

Aves, em geral, apresentam boa capacidade de se dispersar e, não 

surpreendentemente, o amplo conhecimento sobre elas fundamenta teorias 

determinísticas (MacArthur e MacArthur 1961, MacArthur 1964, MacArthur et 

al. 1966, Terborgh 1971, Karr e Freemark 1983). Em florestas tropicais como a 

Amazônica, entretanto, a comunidade de aves apresenta capacidade de 

dispersão bastante reduzida, muitas vezes com distribuição restringida por 

grandes rios (Cracraft 1985, Haffer 1992, Hayes e Sewlal 2004, Silva et al. 

2005, Ribas et al. 2009), e territórios delimitados até por estradas estreitas 

(Develey e Stouffer 2001). Assim, tanto em escala local como regional, a 

capacidade de dispersão parece influenciar a distribuição de aves florestais 

amazônicas.  

Tendo em vista que grandes interflúvios representam áreas de 

endemismo para aves amazônicas de terra firme, pressupõe-se que as 

assembleias dentro dessas áreas sejam uniformes, pelo menos dentro da 

mesma fitofisionomia. Apesar disso, não há estudos que abordem como as 

espécies se distribuem e como fatores ambientais e limitação de dispersão 

afetam a composição de espécies dentro de um interflúvio.  Neste estudo, nós 

investigamos qual a influência relativa de fatores ambientais e da distância 

geográfica na distribuição de aves de florestas de terra firme dentro do 

interflúvio Purus-Madeira, na Amazônia brasileira.  

A região está ameaçada pela atual recuperação da BR-319, rodovia que 

corta o interflúvio na direção Sudoeste-Nordeste. Essa recuperação poderá 

conectar o arco do desmatamento da região Sul amazônica com novas 

fronteiras ao Norte (Fearnside e Graça 2006). Assim, entender como fatores 

ambientais e a distância geográfica afetam a distribuição de aves dará 

subsídios para a tomada de decisões no que diz respeito à conservação das 

aves e dos ecossistemas da região. 

Com levantamentos auditivo-visuais, registramos a frequência de 

ocorrência de um grupo de aves focais ao longo de 670 km do interflúvio, para 
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responder as seguintes perguntas: (1) a composição de aves é uniforme ao 

longo do interflúvio Purus-Madeira? Caso contrário, (2) mudanças na 

composição de aves são relacionadas com a distância geográfica? Ou, (3) 

mudanças na composição de aves são relacionadas com variações ambientais 

da região? Porque a distância geográfica pode afetar de forma distinta grupos 

de espécies com diferentes capacidades de dispersão, nós também 

analisamos separadamente espécies de sub-bosque (territoriais, tendem a 

dispersar menos) e de dossel - generalistas, tendem a ser mais móveis (Cohn-

Haft 1995).  

Assim, se apenas dispersão limitada afeta a distribuição das aves, 

esperamos encontrar alta similaridade entre as assembleias, com espécies que 

se dispersam relativamente bem ocupando todo o interflúvio, sem relação com 

o ambiente ou com a distância geográfica. Ao mesmo tempo que, espécies 

com baixa capacidade de se dispersar, apresentarão distribuição afetada 

somente pela distância geográfica entre os locais. Por outro lado, se fatores 

determinísticos, como a seleção de hábitat afetam a distribuição das aves, 

esperamos encontrar relação entre a composição de espécies e variações 

ambientais, mas sem efeitos da distância geográfica. 

 

Métodos 

Área de estudo 

Conduzimos o estudo na região entre os rios Purus e Madeira, na 

Amazônia brasileira (Figura 1a). A região é bem preservada, provavelmente 

devido ao abandono da rodovia BR-319 que está sem manutenção desde a 

década de 1970, quando foi concluída (Fearnside e Graça 2006). Florestas de 

terra firme caracterizam a região do estudo. A vegetação é formada por 

Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas com Dossel Emergente na porção 

Norte, e Floresta Ombrófila Aberta de Terras Baixas com Palmeiras na porção 

Sul (RADAM Brasil 1978). Segundo as ecorregiões propostas por Olson et al. 

(2001) quase toda a região é dominada por Floresta Úmida do Purus-Madeira. 

No entanto, em um estudo mais refinado, Ximenes (2008) propôs 13 
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ecorregiões para o interflúvio e, baseado em variáveis bio-climáticas, espaciais 

e topográficas, considerou a região bastante heterogênea.  

 

Delineamento amostral 

Coletamos os dados em 11 localidades (unidades amostrais), 

distribuídas perpendicularmente à rodovia BR-319 (http://ppbio.inpa.gov.br). As 

localidades são espaçadas cerca de 60 km entre si, cobrindo uma extensão de 

670 km (Figura 1b). Cada localidade possui uma trilha de 5 km perpendicular à 

rodovia, onde transeções de 250 m, seguindo a curva de nível, são dispostos 

regularmente a cada 1 km (Figura 1c). No centro de cada uma dessas 

transeções (125 m), estabelecemos um ponto de escuta, totalizando cinco 

pontos (sub-amostras) por localidade (Figura 1c).  

 

Amostragem de aves 

Devido à grande riqueza de aves na região, selecionamos um grupo de 

70 espécies levando em consideração a facilidade de reconhecer as 

vocalizações, incluindo a maioria das guildas alimentares, além da variação em 

tamanho corporal e em preferência por estrato na floresta. Desta forma, 

amostramos os principais grupos de aves florestais amazônicas. Coletamos os 

dados entre junho e novembro de 2010, época em que as vocalizações tornam-

se mais frequentes devido à estação reprodutiva das aves (Cohn-Haft et al. 

1997). Cada ponto de escuta foi visitado por quatro dias consecutivos, 

alternando o ponto inicial de amostragem a cada dia. A replicação da 

amostragem em cada ponto aumenta a probabilidade de detecção (Dorazio e 

Royle 2005, Mackenzie e Royle 2005) e a alternância do ponto inicial permite 

que a chance de detecção das espécies que vocalizam somente nas primeiras 

horas do dia seja a mesma em todos os pontos. Um observador (J.M.) 

permaneceu por cinco minutos em cada ponto e identificou as espécies de 

forma visual e/ou auditiva, entre 05h30min e 09h30min, horário de maior 

atividade das aves (Blake 1992, Vielliard 2000, Dorazio et al. 2006, Cohn-Haft 

et al. 2007b). Gravações de áudio em todos os pontos foram realizadas e 
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depositadas no Acervo Sonoro da Coleção de Aves do Instituto Nacional de 

Pesquisas da Amazônia.  

 

Variáveis explanatórias 

 Utilizamos, para caracterizar cada localidade, a densidade de cinco 

espécies de palmeiras que podem servir como indicadoras de ambientes para 

aves dentro das florestas de terra firme (Cohn-Haft et al. 2007a). Por exemplo, 

no sub-bosque da mata de terra firme, agrupamentos da palmeira 

Lepidocaryum tenue associam-se a lugares de solo encharcado ou drenagem 

impedida. Nesses locais, a mata é mais baixa, com dossel mais aberto e sub-

bosque mais denso. A presença de Oenocarpus bataua também pode 

representar ambientes que alagam durante o período de chuvas. A palmeira 

Mauritiella aculeata indica a presença de campinarana, uma mata 

caracterizada pela presença de solos arenosos e mal drenados. As palmeiras 

Oenocarpus bacaba e Attalea speciosa indicam áreas com platôs e solos bem 

drenados. A ocorrência destas palmeiras pode substituir um conjunto de fatores 

locais, tornando-se uma variável apropriada para representar diferenças 

ambientais entre as localidades amostradas. A coleta de dados das palmeiras 

foi realizada por Thaise Emilio em uma faixa de 250 X 4m, nas mesmas 

transeções onde estabelecemos os pontos de escuta (veja metadados em: 

http://ppbio.inpa.gov.br).  

Como variáveis espaciais, utilizamos as coordenadas latitude e longitude 

de cada localidade. 

 

Análises 

Empregamos a frequência de ocorrência das espécies em cada 

localidade, como medida quantitativa de aves, de tal forma que a frequência 

máxima foi cinco (número de pontos em que a espécie foi detectada). A 

densidade média de palmeiras foi usada para caracterizar ambientalmente 

cada localidade. Geramos uma matriz com a composição de aves e outra com 

a composição de palmeiras usando índice de Bray-Curtis (Legendre e 

Legendre 1998). Geramos também matrizes com a composição de sub-
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amostras das aves estudadas, avaliando separadamente espécies de sub-

bosque e espécies de dossel. Por fim, usando Distância Euclidiana, 

construímos uma matriz de distância geográfica com as coordenadas log-

transformadas de cada localidade.  

Para avaliar se a composição de aves é uniforme ao longo do interflúvio 

Purus-Madeira, empregamos Teste de Mantel, conforme o modelo proposto por 

Tuomisto et al. 2003. Se a composição de aves for uniforme, a similaridade das 

assembleias entre os módulos será alta e não haverá um padrão de 

estruturação identificável (não apresentará relação com palmeiras ou distância 

geográfica). Para testar se a composição de aves estava relacionada com a 

distância geográfica entre as localidades ou com a composição de palmeiras, 

realizamos Teste de Mantel Parcial, que controla uma variável de cada vez - 

efeito ambiental ou efeito geográfico (veja Tuomisto et al. 2003). Para 

quantificar a proporção da variação na composição de aves explicada pela 

distância geográfica e pela composição de palmeiras, realizamos regressões 

múltiplas entre as matrizes. O objetivo das regressões é a partição da variação 

na composição de aves entre pares de locais em quatro componentes: (1) 

variação explicada somente pela distância geográfica, (2) variação explicada 

pelo ambiente e pela distância geográfica; (3) variação explicada somente pelo 

ambiente e (4) variação não explicada (Borcard et al. 1992, adaptado por 

Duivenvoorden et al. 2002, Tuomisto et al. 2003). Usamos os r2 das regressões 

para calcular a partição da variação nos quatro componentes acima descritos 

(veja Jones et al. 2006). 

Todas as análises foram realizadas no ambiente estatístco R (R 

Development Core Team 2010), usando funções básicas ou os pacotes Vegan 

(Oksanen et al. 2010) e Ecodist (Goslee e Urban 2007). 

 

Resultados 

Dentre as 70 espécies focais, nós registramos 26 espécies de aves 

distribuídas em 12 famílias (Tabela 1). As espécies mais frequentes foram 

Xiphorhynchus elegans, Thamnophilus murinus e Hypocnemis peruviana com 

32, 30 e 28 registros, respectivamente. As espécies menos frequentes foram 
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Cercomacra cinerascens, Cnipodectes subbrunneus e Microcerculus 

marginatus, cada uma com dois registros. Apenas Hypocnemis peruviana 

ocorreu em todas as localidades e as espécies Thamnophilus schistaceus e 

Cercomacra cinerascens ocorreram apenas em um dos locais (Figura 2). 

Registramos duas espécies endêmicas, ainda não descritas: Herpsilochmus sp. 

e Hemitriccus sp. (Cohn-Haft et al. 2007a). Das 26 espécies, 13 ocupam o 

dossel e outras 13, o sub-bosque (Tabela 1). 

A composição de aves esteve significativamente relacionada com a 

composição de palmeiras em ambos os testes, mas o teste de Mantel Parcial 

mostrou que a composição de aves não esteve correlacionada com a distância 

geográfica (Tabela 2). As espécies de dossel e de sub-bosque também foram 

fortemente correlacionadas com a composição de palmeiras e não 

apresentaram correlação com a distância geográfica (Tabela 2). 

Os modelos gerados pelas regressões resultaram no mesmo padrão 

apresentado pelos testes de Mantel: as aves estiveram correlacionadas com a 

composição de palmeiras, mas não apresentaram correlação com a distância 

geográfica (Figura 3). O modelo completo (composição de palmeiras e 

distância geográfica) explicou 38% da variação na composição de aves (Tabela 

3). Para a composição de aves de sub-bosque, a variação total explicada foi de 

26%, e para as aves de dossel foi de 22% (Tabela 3). Para todos os grupos de 

aves (todas as aves amostradas; apenas aves de sub-bosque; apenas aves de 

dossel), a composição de palmeiras explicou entre 17% e 29% da variação 

encontrada e a contribuição da distância geográfica na predição da composição 

de aves foi entre 1% e 2% (Tabela 3). 

 

Discussão 

 Nossos resultados indicam que a composição de aves ao longo dos 670 

km do interflúvio Purus-Madeira não é uniforme. As mudanças na composição 

de aves foram significativamente correlacionadas com a composição de 

palmeiras, mas não foram afetadas pela distância geográfica. Isso indica que 

fatores determinísticos, associados à heterogeneidade ambiental explicam 
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melhor a diversidade beta de aves do que fatores estocásticos, associados à 

dispersão.  

Sugere-se que, em florestas tropicais de terra firme, comunidades de 

árvores sejam dominadas por um número limitado de espécies 

competitivamente superiores e amplamente distribuídas, portanto, que a 

composição de espécies seja uniforme em larga escala (Pitman et al. 1999, 

2001). Esta previsão foi avaliada para a comunidade de aves florestais no 

Equador e verificou-se que a composição de espécies foi muito similar entre os 

locais amostrados (Blake 2007). O estudo sugere que as comunidades de aves 

florestais tropicais também são dominadas por um conjunto restrito de espécies 

semelhantes, seguindo o mesmo padrão das comunidades arbóreas. Nosso 

estudo contemplou uma grande extensão geográfica (670 km), abrangendo 

unicamente florestas de terra firme dentro de um mesmo interflúvio, e ao 

contrário do esperado, nossos resultados indicam que as aves não estão 

distribuídas igualmente, mas que a frequência de ocorrência de todas as 

espécies é distinta entre as localidades amostradas. Tal desigualdade na 

distribuição de espécies pode ser explicada, em parte, pela sensibilidade das 

espécies às variações ambientais, representadas pela composição de 

palmeiras. 

Se todas as espécies em uma comunidade são competitivamente iguais, 

diferenças na composição de espécies entre locais deveriam ser causadas por 

limitação de dispersão (Hubbell 2001). Entretanto, não encontramos efeitos da 

distância geográfica na composição de aves. Nem mesmo para aves de sub-

bosque, as quais avaliamos ter maior suscetibilidade aos efeitos espaciais, por 

serem insetívoras, territoriais e dispersar menos (Cohn-Haft 1995, Moore et al. 

2008). Isto indica que todas as espécies estudadas têm poder de dispersão 

suficiente para ocupar todo o interflúvio.  

Mesmo para aves amazônicas, que tendem a ser mais sedentárias, as 

variações ambientais parecem ser mais importantes para a diversidade beta do 

que a distância geográfica entre locais. Além disso, aves selecionam hábitats 

preferenciais (MacArthur et al. 1966, Robinson e Terborgh 1995, Jones 2001) e 

por isso, tem maior controle sobre a paisagem onde ocorrem, ao contrário do 
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que é esperado para organismos sésseis, para os quais os efeitos espaciais 

tendem a ser mais fortes. Portanto, mesmo que aves tenham boa capacidade 

para se dispersar, podem ser limitadas pelas condições ambientais de uma 

região ou pelas interações com outras espécies.  

Este parece ser o caso de dois pares de espécies congêneres: Atilla 

spadiceus e A. citriniventris; Thamnophilus schistaceus e T. murinus. Nós 

registramos Atilla spadiceus e Thamnophilus schistaceus apenas nas 

localidades ao Norte do interflúvio, enquanto que suas espécies congêneres 

foram registradas nas localidades subseqüentes. Os mapas de distribuição 

destas espécies se sobrepõem quando analisados em escala amazônica 

(Ridgely e Tudor 1994), mas nossos resultados sugerem que, em uma escala 

mais fina, há uma substituição destas espécies ao longo do interflúvio Purus-

Madeira. 

Ainda que a composição de aves entre as localidades do Norte e do Sul 

do interflúvio Purus-Madeira tenham sido bastante distintas, isto não reflete, 

porém, efeitos da distância geográfica em si, mas das diferenças ambientais 

entre as regiões. A porção Sul é caracterizada por possuir matas com 

topografia bastante acentuada, hábitats preferenciais de algumas espécies 

como Microcerculus marginatus. Por outro lado, a porção Norte tem grande 

influência da várzea do rio Solimões e as localidades nesta região alagam com 

mais frequência, explicando a ocorrência localmente isolada de espécies como 

Thamnophilus schistaceus e Cercomacra cinerascens.  

Apesar de a região estudada abranger apenas florestas de terra firme, a 

variação na composição das assembleias de aves pode ser explicada 

principalmente por diferenças ambientais entre as localidades, corroborando 

teorias determinísticas. Diversos estudos demonstram que mudanças na 

composição de aves são explicadas pela heterogeneidade de hábitat em 

florestas tropicais (Robinson et al. 2000, Thiollay 2002, Blake 2007). Blake e 

Loiselle (2008), por exemplo, compararam a composição de aves de duas 

áreas em floresta de terra firme e observaram que, mesmo em uma curta 

distância (2 km), o número de indivíduos por espécies foi distinto, evidenciando 

que as distribuições das espécies são desiguais e variam principalmente em 
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função da heterogeneidade ambiental. Portanto, as florestas de terra firme não 

são homogêneas para aves. Ao contrário, possuem variações locais que 

refletem a seleção de hábitat e distribuição desigual de recursos, o que pode 

afetar a distribuição das espécies e contribuir para as diferenças na 

composição de aves entre duas ou mais localidades. 

A composição de palmeiras representou bem essas variações nas 

florestas de terra firme da região. No entanto, palmeiras não parecem ser a 

causa direta das mudanças na composição de aves entre as localidades no 

interflúvio Purus-Madeira, visto que nenhuma das espécies de aves registradas 

neste estudo se alimenta dos frutos, nem depende exclusivamente dessas 

palmeiras. A correlação encontrada entre aves e palmeiras indica que os 

ambientes preferenciais de ambos os grupos são similares. Uma boa evidência 

é a da espécie Cercomacra serva (Cohn-Haft et al. 2007a). Ainda que esta ave 

seja preferencialmente insetívora, registramos esta espécie somente em 

localidades cujo sub-bosque apresentava maior densidade da palmeira 

Lepidocaryum tenue, indicando uma relação de ocorrência entre as espécies. 

Palmeiras, portanto, parecem ser boas indicadoras da composição de aves 

amazônicas.  

Porque cada espécie tem seus próprios requisitos ambientais, encontrar 

padrões em comunidades é uma tarefa difícil, devido à combinação complexa 

de fatores que podem afetar as espécies individualmente e emergir 

coletivamente. Conseguimos explicar 38% da variação encontrada na 

composição de aves florestais e 29% desta variação foi explicada somente pela 

composição de palmeiras. Esta proporção de variação explicada parece baixa, 

mas quando comparamos com outros estudos, poucos conseguiram explicar 

mais do que isso (e.g Jones et al. 2006 [33%], Duivenvoorden et al. 2002 

[41%], Gilbert e Lechowicz 2004 [45%], Costa et al. 2008 [48%]). É claro que 

boa parte da variação na composição de aves não foi explicada e merece 

atenção. A parte da variação na composição de aves não explicada pode ser 

atribuída a outros fatores ambinetais não medidos, tais como abertura do 

dossel, estrutura e florística da vegetação (Wunderle et al. 1987; Meynard e 

Quinn 2008), que podem afetar a distribuição de aves. Outros fatores 
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estocásticos também poderiam auxiliar a entender os padrões encontrados. 

Eventos de fogo ou grandes tempestades de vento no passado podem ter 

afetado o ambiente localmente e o que encontramos atualmente é uma demora 

na recolonização destes locais devido a dispersão limitada das espécies em 

uma escala local, mais refinada. Falhas na detecção das espécies também 

podem ter contribuído para os padrões encontrados: a espécie poderia estar 

presente, mas não ser detectada. No entanto, acreditamos que o esforço 

amostral (20 amostragens por localidade) tenha sido suficiente para minimizar 

possíveis falhas na detecção.  

Nosso estudo foi o primeiro a analisar a diversidade beta de aves e 

avaliar ambos os efeitos ambientais e de distância geográfica na Amazônia 

brasileira. Concluímos que, para as aves, a heterogeneidade ambiental é mais 

importante e um forte determinante da diversidade beta. Apesar de nossos 

resultados não apontarem um efeito da distância geográfica, concluímos que 

estudos em escalas menores sejam mais indicados para melhor compreender 

os efeitos da distância geográfica sobre a composição de aves.  

O mosaico de unidades de conservação recentemente proposto para a 

região está concentrado na porção Sul do interflúvio Purus-Madeira (IUCN 

2009; WWF 2009). No entanto, a porção Norte apresenta composição de 

espécies distintas das demais localidades e estas diferenças estão 

relacionadas aos ambientes ali encontrados. Desta forma, para conservar 

efetivamente as aves e os ecossistemas da região é fundamental contemplar 

novas áreas ao Norte, levando em consideração a complementariedade de 

espécies e diferenças ambientais entre as localidades. Além disso, a detecção 

de espécies ainda não descritas, endêmicas do interflúvio Purus-Madeira, 

indica que outros inventários biológicos precisam ser realizados e, para apoiar 

decisões relacionadas à conservação da região, estudos que auxiliem a 

compreensão dos processos que causam e mantêm a biodiversidade ainda são 

fundamentais. 
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Tabela 1: Espécies registradas nas 11 localidades amostradas ao longo do interflúvio Purus-Madeira. O nome das espécies 

e a classificação seguem as normas do Comitê Brasileiro de Registros Ornitológicos (CBRO 2010).  

Table 1: Recorded species in 11 sampling sites along the Purus-Madeira interfluve. Species name and classification follow 

Comitê Brasileiro de Registros Ornitológicos norm (CBRO 2010). 

Família Espécie Estrato que ocupa 

Capitonidae Bonaparte, 1838 Capito auratus (Dumont, 1816) Dossel 

Picidae Leach, 1820 Piculus flavigula (Boddaert, 1783) Dossel 

 

Celeus flavus (Statius Muller, 1776) Dossel 

 

Celeus torquatus (Boddaert, 1783) Dossel 

Thamnophilidae Swainson, 1824 Thamnophilus schistaceus d'Orbigny, 1835 Sub-bosque 

 

Thamnophilus murinus Sclater & Salvin, 1868 Sub-bosque 

 

Megastictus margaritatus (Sclater, 1855) Sub-bosque 

 

Herpsilochmus sp. Dossel 

 

Cercomacra cinerascens (Sclater, 1857) Dossel 

 

Cercomacra serva (Sclater, 1858) Sub-bosque 

 

Myrmoborus myotherinus (Spix, 1825) Sub-bosque 

 

Hypocnemis peruviana Taczanowski, 1884 Sub-bosque 

Formicariidae Gray, 1840 Formicarius colma Boddaert, 1783 Sub-bosque 

Dendrocolaptidae Gray, 1840 Sittasomus griseicapillus (Vieillot, 1818) Dossel 

  Xiphorhynchus elegans (Pelzeln, 1868) Dossel 
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Continuação 

 
 

Furnariidae Gray, 1840 Automolus infuscatus (Sclater, 1856) Sub-bosque 

Rhynchocyclidae Tello, Moyle, Marchese e Cracraft 2009 Cnipodectes subbrunneus (Sclater, 1860) Sub-bosque 

 

Hemitriccus sp. Sub-bosque 

 

Hemitriccus griseipectus (Snethlage, 1907) Dossel 

Tyrannidae Vigors, 1825 Tyrannulus elatus (Latham, 1790) Dossel 

 

Attila citriniventris Sclater, 1859 Dossel 

 

Attila spadiceus (Gmelin, 1789) Dossel 

Cotingidae Bonaparte, 1849 Lipaugus vociferans (Wied, 1820) Dossel 

Pipridae Rafinesque, 1815 Lepidothrix coronata (Spix, 1825) Sub-bosque 

Tityridae Gray, 1840 Schiffornis amazona (Sclater, 1860) Sub-bosque 

Troglodytidae Swainson, 1831 Microcerculus marginatus (Sclater, 1855) Sub-bosque 
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Tabela 2: Correlações (r de Mantel) entre a dissimilaridade de aves com a dissimilaridade de palmeiras e distância 

geográfica para as 11 localidades amostradas no interflúvio Purus-Madeira, mensuradas com teste de Mantel simples e 

teste de Mantel parcial. Os testes foram baseados na correlação de Pearson. A significância dos testes foi determinada 

com teste de Monte Carlo, usando 999 permutações. **p<0.001, *p<0.05.  

Table 2: Correlations (Mantel r) between bird dissimilarity with palm tree dissimilarity and geographical distance for 11 

sampled sites in the Purus-Madeira interfluve, measured with Mantel test and partial Mantel test. Tests were based on 

Pearson correlation. Tests significance was determined with a Monte Carlo test using 999 permutations. **p<0.001, 

*p<0.05. 

 

 Todas as aves 

Aves de  

sub-bosque 

Aves de 

dossel 

Distância Geográfica 0.300* 0.252 0.217 

Composição de palmeiras 0.604** 0.499* 0.462* 

    Distância Geográfica controlando para o efeito das palmeiras 0.161 0.128 0.0958 

Composição de palmeiras controlando para o efeito da distância geográfica 0.566** 0.459* 0.427* 
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Tabela 3: Proporção de variação na composição de aves explicada pela distância geográfica e/ou composição de 

palmeiras. O cálculo foi baseado nos r2 resultantes das regressões múltiplas entre as matrizes.  

Table 3: Variation proportion in bird composition explained by geographic distance and / or palm tree composition. 

The calculation was based on r2 resulting from multiple regressions between the matrixes.  

  Distância geográfica  Composição de palmeiras 

Distância geográfica + 

composição de palmeiras Não explicada 

Todas as espécies 2% 29% 7% 62% 

Aves de dossel 1% 17% 4% 78% 

Aves de sub-bosque 1% 20% 5% 74% 
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Figura 1: (a) Mapa de localização do interflúvio Purus-Madeira, na Amazônia 

brasileira. (b) Localidades onde os dados foram coletados, ao longo da rodovia BR-

319. (c) Desenho amostral, indicando a trilha de acesso aos pontos de escuta, 

estabelecidos nas cinco transeções de cada localidade.  

 

Figure 1: (a) Location of Purus-Madeira interfluve, Brazilian Amazon. (B) Sites where 

data were collected along BR-319 highway. (C) Sample scheme, trail access to point 

counts, established in five transects for each site. 

 

Figura 2: Distribuição das aves nas localidades amostradas ao longo do interflúvio 

Purus-Madeira. A frequência de ocorrência varia de 1-5. A localidade um (1) é 

aquela no extremo Norte do interflúvio e a distância geográfica dos demais pontos 

foi medida com relação a ela, em quilômetros.  

 

Figure 2: Bird distribution in the sampling sites along the Purus-Madeira interfluve. 

Occurrence frequency varies from 1-5. Site one (1) is northern most to the interfluve 

and geographical distance from other points were measured with relation to it, in 

kilometers. 

 

Figura 3: Relações entre a dissimilaridade das assembleias (Bray-Curtis) e os 

modelos (mostrados no eixo x) para todas as aves, aves de sub-bosque e aves de 

dossel. Linhas de regressão são mostradas quando a inclinação é significativa: 

p<0.05 e r2>0.10.  

 

Figure 3: Relationship between assemblages dissimilarity (Bray-Curtis) and models 

(shown on the x axis) for all birds, understory and canopy birds. The regression line 

is showed when the slope is significant: p< 0.05 and r2>0.10. 
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Figura 1 
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Figura 2 
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Figura 3 
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CONCLUSÕES 

 

Este estudo foi o primeiro a analisar a diversidade beta de aves e avaliar 

ambos os efeitos ambientais e da distância geográfica sobre as mudanças na 

composição de espécies no interflúvio Purus-Madeira. A composição de espécies 

não foi uniforme ao longo da região estudada e a heterogeneidade ambiental foi 

mais importante na determinação da diversidade beta de aves do que a distância 

geográfica entre localidades.  

A distância geográfica não foi um bom indicador das mudanças na 

composição de aves entre localidades, indicando que as espécies podem se 

dispersar por toda a região estudada. Estudos em escalas menores poderão ajudar 

a elucidar os efeitos da distância geográfica sobre a distribuição de aves.  

As palmeiras representaram bem a variação ambiental da região e, 

futuramente, poderão ser utilizadas como importantes previsores da distribuição de 

aves em estudos de modelagem. A ocorrência de algumas espécies somente na 

porção Norte do interflúvio chama a atenção para a necessidade da 

complementariedade de espécies na definição de novas áreas para proteção na 

região.  

Finalmente, outros inventários biológicos precisam ser realizados e, estudos 

que auxiliem a compreensão dos processos que causam e mantêm a biodiversidade 

ainda são essenciais para apoiar decisões relacionadas à conservação da região do 

interflúvio Purus-Madeira.  
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