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RESUMO

Distirbios ambientais sdo mudancas temporarias que afetam populacdes e assembleias
biologicas. Os efeitos desses disturbios ambientais podem ser mensurados através de
indices que explorem as dimensdes taxonOmicas e funcionais das assembleias. A
inundacao sazonal de planicies alagdveis da Amazodnia representa um importante
distarbio natural de larga escala. Neste estudo, investigamos como as assembleias de
aves do sub-bosque de ilhas fluviais respondem ao alagamento sazonal. Utilizamos
indicadores da estrutura funcional e taxonémica das assembleias de aves residentes nas
ilhas fluviais e os comparamos com as assembleias de aves de florestas de terra firme
que ndo sao afetados pelo alagamento sazonal. As aves do sub-bosque foram
amostradas através de redes de neblinas durante a fase seca na regido dos Parques
Nacionais do Jau e de Anavilhanas. O sub-bosque das ilhas fluviais apresentou menor
riqueza e diversidade de espécies € maior dominancia comparado com as florestas de
terra firme. As ilhas fluviais e as florestas de terra firme hospedam comunidades de aves
muito distintas com somente 13 espécies (11% do total) compartilhadas entre os dois
ambientes. Aves que se alimentam de invertebrados apresentaram maior abundancia
relativa nas florestas de terra firme, enquanto que aves piscivoras foram exclusivamente
capturadas nas ilhas fluviais. As assembleias de aves das ilhas fluviais também
apresentaram maior abundancia relativa de espécies solitarias. Espécies que se juntam a
bandos heteroespecificos, por outro lado, foram muito mais abundantes nas florestas de
terra firme. A riqueza funcional foi maior nas ilhas fluviais. Em contraste, a
equitabilidade funcional foi maior nas florestas de terra firme. Além disso, as
assembleias de aves das florestas de terra firme apresentaram maior divergéncia
funcional. Os dois ambientes nao se distinguiram em termos de dispersao funcional. As
respostas funcionais e taxondmicas das assembleias de aves ao alagamento sazonal sao
complexas e dependem das métricas de diversidade e componentes funcionais
considerados. O alagamento sazonal pode estar afetando as assembleias de aves através
da simplificagdo da estrutura do habitat e da influéncia nas variagdes na disponibilidade

de recursos alimentares.

PALAVRAS-CHAVE: arquipélagos fluviais, disturbio ambiental, diversidade

funcional, florestas alagaveis, pulso de alagamento



ABSTRACT: Seasonal flooding affects the taxonomic and functional structure of

understory bird assemblages on central amazonian river islands.

Environmental disturbances are temporary changes that affect species’ populations and
assemblages. The effects of environmental disturbances can be measured with indexes
that explore the taxonomic and functional components of biological assemblages.
Seasonal inundation of the Amazon floodplains represents a large-scale natural
disturbance. In this study, we investigated how understory bird assemblages are affected
by seasonal flooding. We used indicators of taxonomic and functional structure to
compare bird assemblages of river islands with those found in ferra firme forest, not
affected by seasonal flooding. Understory birds were sampled with mist nets during the
non-flooded season in the region of Jau and Anavilhanas national parks. The understory
of river islands presented lower species richness and diversity and higher dominance
compared to terra firme forests. River islands and terra firme forests contained very
distinct bird assemblages with only 13 species (11% of all sampled species) shared
between habitats. Birds that eat invertebrates were more abundant in terra firme forests,
while piscivorous species were captured exclusively on river islands. The island bird
assemblage also presented a higher abundance of birds that forage alone or in pairs. In
contrast, birds that join mixed-species flocks were more abundant in ferra firme forests.
Functional richness was higher on river islands, while functional evenness was higher in
terra firme forests. In addition, the ferra firme assemblages presented higher functional
divergence. Functional dispersion was similar between habitats. The taxonomic and
functional responses of bird assemblages to seasonal flooding are complex and vary
depending on the specific diversity metrics and functional components used. Seasonal
disturbance in the river island understory may affect bird assemblages through habitat

structure or food availability.

KEYWORDS: fluvial archipelagos, environmental disturbance, functional

diversity, flooded forests, flood pulse.
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INTRODUCAO

Disturbios ambientais, naturais ou antropicos, sdo mudancas temporarias que
alteram componentes ambientais em diversas escalas e niveis ecologicos afetando
populacdes e assembleias bioldgicas (Pickett 1989; Mouillot ef al. 2013; Battisti 2016).
A estrutura demografica de assembleias biologicas locais pode ser amplamente afetada
pela mortalidade causada por distirbios ambientais (Delong et al. 2013). Por outro lado,
distarbios sdo capazes de promover a diversificagdo ecoldgica, variando os tipos de
habitats, embora em tamanho eles possam ser diminuidos. (Biswas e Mallik 2010). No
Cerrado, por exemplo, algumas espécies de plantas apresentam atributos
morfofuncionais que favorecem a recolonizagdo de areas queimadas (Coutinho 1977;
Pivello 2006).

Os efeitos de disturbios ambientais sobre assembleias e populagdes sdo comumente
mensurados através de indicadores de diversidade taxondmica como abundancia,
diversidade e equitabilidade. Essa abordagem, no entanto, ¢ limitada, pois considera as
espécies como equivalentes e desconsidera os atributos das espécies e suas inter-
relacdes com os ecossistemas (Petchey 2002; Ding ef al. 2013; Laureto et al. 2015). O
uso tragos funcionais oferece algumas vantagens e vem ganhando destaque entre
ecologos (McGuill et al. 2006). Trago funcional pode ser definido como qualquer
caracteristica morfoldgica, fisiologica ou fenoldgica mensuravel no nivel do individuo,
que afeta direta ou indiretamente o crescimento, reproducdo e sobrevivéncia de uma
espécie (Violle et al. 2007). Nesse contexto, investigar o componente funcional da
biodiversidade pode contribuir para uma melhor compreensdo dos efeitos dos disturbios
ambientais sobre as assembleias bioldgicas (Villéger, Manson e Mouillot 2008; Ding et

al. 2013; Mouillot et al. 2013; Alvarez-Grzybowska et al. 2020; Matuoka et al. 2020).
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A estrutura funcional pode ser quantificada a partir da distribuicdo dos atributos
funcionais das espécies individuais no espaco funcional multivariado ocupado por uma
assembleia (Mouchet et al. 2010). Estudos apontam que ambientes sujeitos a disturbios
ambientais apresentam uma reducao no espaco funcional (Mouillot et al. 2013).

A Amazonia ¢ um campo fértil para avaliar as respostas de tracos funcionais dos
organismos e de assembleias biologicas aos distirbios ambientais naturais ou
antropogénicos (Farneda et al. 2018; Mestre 2020; Dayrell ef al. 2021). A inundagao
sazonal de planicies alagaveis promovida por grandes rios figura entre os mais
relevantes distarbios naturais de larga escala na Amazdnia (Goulding 1997). Amplas
areas da Amazdnia experimentam inundagdes que podem chegar a 11 metros de
amplitude durante quatro a seis meses todos os anos (Dnpn 1978). As intensas variagdes
no pulso de alagamento sdo responsaveis pelo surgimento e a manuten¢do de habitats
criados por rios (e.g. florestas alagaveis), que correspondem a cerca de 30% da area
total da bacia amazonica (Junk ef al. 1989; Junk et al. 2011).

A biota terrestre que ocupa ou faz uso regular das areas sazonalmente alagaveis na
Amazonia precisa se adaptar ao dinamismo ciclico e a efemeridade desses habitats
(Rosenberg 1990; Adis 1997; Rabelo et al. 2019; Rowedder ef al. 2021). Nesse sentido,
o pulso de alagamento das planicies alagédveis deve atuar como um importante filtro
ambiental selecionando determinados atributos funcionais importantes para a adaptagao
a esse disturbio natural. Além disso, a estrutura funcional e taxondmica das assembleias
de animais e plantas dos habitats alagaveis também devem ser distintas da encontrada
em ambientes que ndo sdo afetados por esse disturbio natural como as extensas florestas
de terra firme da regido.

Um dos elementos mais conspicuos das paisagens alagaveis da Amazonia sdo as

ilhas fluviais. Os maiores arquipélagos fluviais do planeta, por exemplo, estdo
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localizados no Rio Negro (Latrubesse e Franzinelli 2005). Além de estar sujeita as
variagdes sazonais no nivel dos rios, a biota que ocupa as ilhas fluviais ¢ afetada
também pelos efeitos da insularizagdo, especialmente no que tange & menor quantidade
de habitat disponivel (Rabelo et al. 2017). A restricdo espacial nas ilhas fluviais atua em
sinergia com o alagamento sazonal potencialmente amplificando os efeitos de filtros
ambientais sobre as assembleias locais.

As aves sdo excelentes organismos para se estudar os efeitos dos disturbios
ambientais sobre a diversidade taxonOmica e funcional das assembleias, pois sdo de
facil amostragem e distribuidas em inumeros grupos funcionais (e. g. insetivoros,
nectarivoros). As planicies alagaveis da Amazodnia abrigam um distinto conjunto de
espécies de aves especializadas nesses tipos de ambientes (Remsen e Parker 1983;
Laranjeiras et al. 2020). Além disso, estudos tém demonstrado que algumas espécies de
aves se especializaram no uso de ilhas fluviais (Remsen e Parker 1983; Rosenberg
1990; Borges et al. 2019). Apesar do grande potencial, a estrutura funcional das
assembleias de aves que ocupam os ambientes alagaveis em geral, e ilhas fluviais em
particular, ainda ndo foi adequadamente quantificada.

A proposta deste estudo foi investigar se as assembleias de aves do sub-bosque de
ilhas fluviais, sujeitas ao disturbio ambiental do alagamento sazonal, possuem uma
diversidade taxondmica e funcional distinta. Para isso comparamos as métricas de
diversidade com as assembleias de aves das florestas de terra firme que ndo estdo
sujeitas ao distirbio do alagamento.

O sub-bosque dessas ilhas fluviais ¢ a por¢do da floresta mais afetada pelo
alagamento sazonal e as espécies de aves (e outros animais) que ocupam esse estrato
florestal devem se adaptar a redug¢@o prolongada e ciclica de seus habitats e territorios.

Sendo assim, o alagamento sazonal deve atuar como um filtro ambiental que favorece
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determinado conjunto de atributos funcionais, afetando a estrutura funcional das

assembleias. Além disso, por se tratar de uma forma de disturbio natural, ¢ possivel que

o alagamento sazonal favoreca uma estrutura funcional das assembleias mais estavel,

uma vez que a perturbagao dos habitats € ciclica e previsivel ao longo de amplas escalas

temporais.

Nossa premissa € que as diferengas encontradas na estrutura funcional e taxondmica
entre essas assembleias devem ser atribuidas ao distirbio promovido pelo alagamento
sazonal do sub-bosque. As principais questdes que orientaram este estudo foram:

I. Quais s3o as diferencas na diversidade, abundancia e composi¢ao taxondmica de
aves do sub-bosque entre os ambientes amostrados? Baseados em estudos
anteriores (Borges et al 2019; Cintra et al. 2007), esperamos que a diversidade de
espécies e abundancia seja menor nas ilhas fluviais comparada com as florestas de
terra firme. Também esperamos que a composi¢do de espécies seja bastante
distinta entre estes ambientes.

II. Existem diferengas na abundancia dos diversos grupos funcionais de aves entre os
ambientes estudados? Recentemente foi sugerido que o alagamento sazonal pode
levar a concentracdo de recursos alimentares para as aves especializadas nestes
ambientes (Rowedder et al. 2021). Assim, esperamos encontrar diferengas nas
abundancias de determinados grupos funcionais (e.g. aves insetivoras) entre os
ambientes estudados.

III. O espaco funcional das assembleias de aves do sub-bosque ¢ semelhante entre os
ambientes amostrados? Esperamos que as espécies de aves das ilhas fluviais
ocupem um menor espago funcional comparado com as espécies de aves de

florestas de terra firme.
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IV. Quais componentes da diversidade funcional das aves sub-bosque sdo mais
afetados pelo alagamento sazonal? A abordagem funcional ¢ composta por
componentes complementares como equitabilidade e divergéncia funcionais que
podem ser afetados distintamente pelos distarbios ambientais (Mouillot et al.
2013). Esperamos que pelos menos alguns destes componentes sejam

diferenciados entre os ambientes amostrados.

MATERIAL E METODOS

Area de estudo

O estudo foi conduzido nos Parques Nacionais de Anavilhanas e Ja, ambos
localizados no Estado do Amazonas. O Parque Nacional de Anavilhanas (PARNA
Anavilhanas — Figura 1) ¢ localizado nos municipios de Novo Airdo e Manaus e
compreende uma area de 3.504,70 km? (Icmbio 2017). Ja o Parque Nacional do Jau
(PARNA Jau), esta localizado ao norte do Parque Nacional de Anavilhanas e possui
uma area de 22.000 km? distribuidos entre os municipios de Novo Airdo e Barcelos
(FVA/IBAMA 1998).

Os dois parques estao localizados no baixo curso do Rio Negro, classificado como
um rio de agua preta que transporta pouco material em suspensao, possui pH
extremamente acido e elevada quantidade de compostos organicos dissolvidos. Ambos
0s parques nacionais possuem diversificados tipos de vegetacdo incluindo extensas
areas de floresta ombrofila densa (floresta de terra firme), florestas que ocupam as
planicies de alagamento dos rios (florestas de igapd), campinarana arborea, vegetagao
de caatinga-igap¢6 e chavascal (FVA/IBAMA 1998; Icmbio 2017; Cintra et al. 2007).

Uma das caracteristicas mais marcantes do baixo curso do Rio Negro ¢ a presenca de

centenas de ilhas fluviais, especialmente dentro dos limites do PARNA Anavilhanas,
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mas com varias delas ocorrendo também dentro dos limites do PARNA Jau (Junk 1983;

Sioli 1984).

60°57'W 60°48'W

Estagdes de captura nas ilhas

. Estacbes de captura na floresta de terra-firme

. llhas amostradas
D PARNA Anavilhanas

60°5;7'W 60°48'W

Figura 1. Distribuicao dos sitios de amostragem em ilhas fluviais e florestas de terra
firme. A linha vermelha delimita a area do Parque Nacional de Anavilhanas (PARNA
Anavilhanas). Pontos coloridos mostram sitios de capturas de aves com os pontos
amarelos sinalizando as ilhas fluviais e pontos verdes indicando as florestas de terra

firme.

O PARNA Anavilhanas abriga um dos maiores arquipélagos fluviais do mundo, com
cerca de 400 ilhas (Cunha 2017; Icmbio 2017). As ilhas fluviais desse arquipélago
possuem um formato geral alongado constituido de um complexo de lagos e canais que
foram formadas a partir da deposicdo de sedimentos finos estabilizados pela cobertura
da vegetacdo (Latrubesse e Franzinelli 2005). As ilhas fluviais se localizam nas
planicies aluviais e sdo cobertas por floresta de igapd sazonalmente alagadas com uma

amplitude média de inundacdo de 11 metros (Dnpn 1978; Icmbio 2017). Estimativas
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obtidas por termoluminescéncia indicam que o periodo de maior formacao de ilhas
fluviais tenha sido ha aproximadamente sete mil anos e que as idades de formacgao das
ilhas fluviais variam de 58 a mais de 6.844 anos (Cunha 2017).

As ilhas fluviais do Rio Negro sao completa ou parcialmente inundadas nos periodos
de mar¢o a julho (Latrubesse e Franzinelli 2005), quando apenas a parte alta da
vegetacao de igapo permanece acima do nivel da dgua (Figura 2). As florestas de igap6
encontradas nas ilhas fluviais possuem baixa biomassa e¢ se desenvolvem sobre solos
pobres em nutrientes com baixa diversidade de plantas comparado as florestas de terra

firme e que sdo adaptadas a uma fase aquatica (Moreira 1976; Braga 1979; Prance e

Mori 1980; Revilla 1981; Junk ef al. 1989; Icmbio 2017).

Figura 2. Uma mesma ilha fluvial do Parque Nacional de Anavilhanas em dois

periodos distintos: cheia (19/07/2019) e seca (26/10/2019).

Amostragem das aves

As amostragens foram realizadas durante a estacdo seca, no periodo de agosto a
dezembro, quando as ilhas fluviais estavam completamente emersas. A maior parte dos
dados foi coletada em ilhas fluviais do PARNA Anavilhanas entre os anos de 2017 e

2019. Também foram incluidas amostragens realizadas em duas ilhas fluviais
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localizadas no PARNA Jau, cuja avifauna foi amostrada descontinuamente entre os anos
de 2006 e 2014 (Borges et al. 2019).

As aves foram amostradas em dez ilhas fluviais, sendo oito localizadas dentro do
PARNA Anavilhanas (Figura 1) e duas dentro dos limites do PARNA Jat. Em cada
uma dessas ilhas fluviais foi instalada um sitio de captura composto por duas linhas de
redes de neblina dispostas de modo retilineo e continuo. As linhas de redes estavam
separadas por distancias que variavam de 50 a 100 metros. Os sitios de captura nas ilhas
fluviais foram instalados em locais que ficam completamente submersos durante o
periodo da cheia com alturas estimadas de alagamento de 7 a 10 metros.

As aves foram capturadas com redes de neblina (36 mm de malha, 2 x 2 m)
dispostas em duas linhas de oito redes cada, que foram operadas um dia em cada sitio de
captura entre as 6:00 e 12:00 exceto em dias de chuva torrencial. As redes foram
inspecionadas em intervalos de 40 a 60 minutos. As aves capturadas foram identificadas
com auxilio de guias de campo (Perlo 2009, Ridgely e Tudor 2009) e marcadas com
anilhas de aluminio cedidas pelo Centro de Estudos de Migracdo de Aves (CEMAVE).
As aves foram anilhadas somente nos sitios de captura localizados nas ilhas fluviais.
Nos sitios de florestas de terra firme as aves foram marcadas com um pequeno entalhe
nas penas da cauda ou da asa.

As assembleias de aves também foram amostradas em 17 sitios de captura instalados
em florestas de terra firme, sendo 10 localizados nas proximidades de Novo Airdo
(Figura 1) e sete localizados no PARNA Jat. No total foram instalados 13 sitios de
captura nas florestas de terra firme da margem direita e quatro na margem esquerda do
Rio Negro. O sub-bosque nestes sitios de captura se localiza fora da planicie de
alagamento e nunca ¢ atingido pelo alagamento sazonal do Rio Negro e igarapés da

terra firme.
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Redes de neblina amostram somente as aves que se deslocam no sub-bosque a uma
altura de 0 a 5 metros. Deste modo, as redes de neblina amostram uma parcela
incompleta das assembleias de aves presentes nos sitios de estudo e tendem a capturar
desproporcionalmente individuos ndo residentes (Remsen e Parker 1983). Por outro
lado, o uso das redes de neblina possibilita uma padronizacao eficiente do esforco de
amostragem, a marcagdo individual das aves e a coleta de dados morfo-fisiologicos.
Além disso, redes sdo eficientes em amostrar aves que se deslocam pelo sub-bosque que
¢ justamente o ambiente mais afetado pelo alagamento sazonal das ilhas fluviais.
Apesar de suas limitacdes, o uso criterioso dos dados obtidos através das redes de
neblina permite uma avaliacdo adequada dos padrdes de diversidade taxondmica e

funcional das aves do sub-bosque (Robinson, Lees e Blake 2018).

Analise de dados: diversidade taxondomica

A diversidade taxondmica das assembleias de aves foi mensurada através da
abundancia relativa, diversidade, dominancia e composi¢do de espécies. Devido as
diferengas no esfor¢o amostral entre os sitios, os dados de captura foram padronizados
aplicando-se a formula: NC + NHR x 100, onde NC = numero de capturas e NHR =
nimero de horas/rede (Ralph 1976), sendo que uma rede aberta durante uma hora
corresponde a uma hora/rede. Desde modo, a abundancia relativa de aves em cada sitio
captura foi representada por individuos/100 horas-rede (HR).

A riqueza de espécies de aves do sub-bosque das ilhas fluviais e florestas de terra
firme foi comparada através de curvas cumulativas de espécies extrapoladas para um
esforco comum usando a abordagem descrita em Colwell et al. (2012). Para esta analise
construimos curvas cumulativas de espécies usando dados das amostras (sample-based)

e do numero de individuos capturados (individual-based). No caso da andlise baseada
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em amostras, usamos o dia de captura como unidade de amostragem, uma vez que o
esfor¢o de captura foi similar em cada dia de amostragem. Os intervalos de confianga ao
redor das estimativas podem ser interpretados como diferencas estatisticamente
suportadas na riqueza de espécies entre os ambientes analisados (Colwell et al. 2012).
Usamos o programa Estimates (S) para obter os dados construir as curvas cumulativas e
calcular os intervalos de confianca ao redor das estimativas.

A diversidade de espécies foi representada pelo indice alfa de Fisher que integra a
riqueza e a equitabilidade (Maguran 2004). A dominancia foi mensurada pelo indice de
Pielou (Maguran 2004). Esses indices foram calculados para cada um dos sitios de
amostragens e as diferencas nessas métricas de diversidade entre as ilhas fluviais e as
florestas de terra firme testadas através de um teste Mann-Whitney.

As diferencas na composicdo de espécies entre os ambientes estudados foram
representadas através de uma analise de escalonamento multidimensional ndo métrico
(NMDS). Para as analises NMDS os dados de captura foram relativizados pelo numero
total de capturas de cada sitio e transformados em raiz quadrada para equilibrar a
contribui¢do das espécies raras e abundantes nas amostras. O indice de Bray-Curtis foi
utilizado como medida de dissimilaridade composicional entre os sitios de captura.
Usamos programa Primer 6 para os célculos dos indices de diversidade, dominancia e

para as analises NMDS.

Analise de dados: diversidade funcional

Os tragos funcionais das aves utilizados neste estudo foram classificados em trés
conjuntos de dados (Tabela 1): atributos morfométricos associados ao tamanho,
capacidade de deslocamento e manipulacdo de itens alimentares, tracos funcionais

relacionados aos principais itens de alimentagdo das aves e os tragos funcionais
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referentes ao grau de sociabilidade das espécies. Assumimos que esses tragos podem

afetar a adaptag@o das aves aos tipos de ambientes comparados.

Tabela 1. Atributos funcionais utilizados para as espécies de aves do sub-bosque de

ilhas fluviais e florestas de terra firme nos calculos de diversidade funcional.

Tipo de dado Componente funcional Atributo Valor do atributo
Tamanho Massa corporal ~ Média do peso (g)
Ssc;mprimento da Meédia (mm)
Deslocamento
Continuo Tamanho da .
Meédia (mm)
cauda
. . . Média do cul t
Manipula¢do do alimento Tamanho do bico o 00 CUITREN EXPOSIo (mm)
Frutos Presenga (1) ou auséncia (0)
Frutos + A
invertebrados Presenga (1) ou auséncia (0)
Invertebrados Presenga (1) ou auséncia (0)
. . Néctar + .
Categorico Item da dieta ! éctar Presenca (1) ou auséncia (0)
invertebrados
Invertebrados +
P 1 énci
vertebrados resenca (1) ou auséncia (0)
Peixes Presenca (1) ou auséncia (0)
Solitario Presenca (1) ou auséncia (0)
Bando
heteroespecifico  Presenga (1) ou auséncia (0)
Categori Comportamento social ~ -2"9°
ategorico omportamento socla monoespecifico  Presenca (1) ou auséncia (0)
Reunido em

arenas (lek)

Presenca (1) ou auséncia (0)

A maioria dos dados morfométricos das espécies de aves foram obtidos em campo,

complementados com algumas poucas medidas disponiveis em literatura para duas

espécies, Cyphorhinus arada e Laniocera hypopyrra (Bocalini e Silveira 2016; Kirwan

e Green 2011). Os tracos de dieta e comportamento social foram obtidos de Karr e

Brawn (1990), Cohn-Haft et al. (1997) e del Hoyo (2020).
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Neste estudo selecionamos os indices de riqueza funcional (Frich), equitabilidade
funcional (Feve), divergéncia funcional (Fdiv) e dispersdo funcional (FDis).
Selecionamos estes indices por medirem diferentes aspectos da diversidade funcional e
por serem os mais comumente utilizados na literatura (Mason et al. 2005, Kuebbing et
al. 2018). Explicacdes de como interpretar esses indices estdo descritas no Apéndice 1.

Calculamos os indices de diversidade funcional usando o pacote FD
(fun¢ao“dbFD”) no software R (Laliberté et al. 2014). Para as analises foram
organizadas duas matrizes de dados, sendo uma com dados de abundancia relativa das
espécies por sitios de amostragem e outra contendo os tragos funcionais descritos acima.
Calculamos cada indice utilizando todos os tragos funcionais ou restringindo as analises
aos tracos continuos (morfometria). Adotamos esta abordagem para avaliar o impacto
dos tracos selecionados nos padrdes observados de diversidade funcional.

Os célculos dos indices foram precedidos de uma transformac¢do de Gower uma vez
que as matrizes de dados eram compostas de dados categdricos e continuos (Villéger,
Manson e Mouillot 2008). Como o tamanho corporal e as caracteristicas morfologicas
apresentam alta correlagdo, transformamos os dados morfométricos através de uma
transformagdo da razio logaritmica centrada controlando, assim, o efeito do tamanho do

corpo nas variaveis morfoldgicas.

RESULTADOS
Diversidade taxonémica

Capturamos 1553 individuos sendo 977 individuos nas ilhas fluviais e 575 nas
florestas de terra firme. No total, foram registradas 116 espécies distribuidas em 28
familias, sendo Thamnophilidae (44% das capturas) e Pipridae (17.5% das capturas) as

familias com maior abundancia relativa nos dois ambientes. Nas ilhas fluviais foram
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capturadas 55 espécies, enquanto 74 espécies foram capturadas na floresta de terra

firme.
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Figura 3. Curvas de acumulagdo de espécies para os dois ambientes amostrados (ilhas
fluviais em azul e florestas de terra firme em verde). Linhas continuas representam aves
efetivamente amostradas nos dois ambientes e linhas tracejadas representam
extrapolagdes. As linhas tracejadas indicam os intervalos de confianga. (A) Curvas
baseadas em amostra utilizando dias de captura (sample-based). (B) Curvas baseadas no

numero de individuos capturados (individual-based).

A auséncia de sobreposicao entre os intervalos de confianca das curvas de rarefagao
indica que a riqueza de espécies de aves do sub-bosque da floresta de terra firme foi
significativamente maior do que das ilhas fluviais considerando-se tanto as estimativas

baseadas nas amostras quanto no nimero de individuos (Figura 3A, 3B).
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Figura 4: Diferentes perspectivas da diversidade taxondmica de aves do sub-bosque em
ambientes de ilhas fluviais (colunas azuis) e florestas de terra firme (colunas verdes). Os
tracos pretos representam médias, as caixas os primeiros e terceiros quartis e as linhas
os valores minimos e maximos. (A) Abundancia relativa; (B) Diversidade de espécies
(a-de Fisher); (C) Equitabilidade (J’). Os valores de P foram obtidos através de um teste
de Mann-Whitney.

Nao foram detectadas diferencas significativas nas taxas de captura entre as ilhas
fluviais e os sitios de floresta de terra firme (Figura 4A). Em contraste, a diversidade de
espécies (indice alfa de Fisher) foi significativamente maior nas florestas de terra firme
(Figura 4B). De modo similar, a equitabilidade foi maior nas assembleias das florestas
de terra firme, implicando em um nivel maior de dominancia nas assembleias nas ilhas
fluviais (Figura 4C). De fato, as trés espécies mais capturadas nas ilhas fluviais
(Myrmoborus lugubris, Hypocnemoides melanopogon e Pipra filicauda) correspondem
a 47% de todos os individuos capturados, enquanto as trés espécies mais capturadas nas
florestas de terra firme (Pithys albifrons, Dixiphia pipra e Willisornis poecilinotus)

correspondem a somente 26% das capturas.
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Figura 5: Andlise de ordenagdo (NMDS) dos sitios localizados nas ilhas fluviais
(pontos azuis) e florestas de terra firme (pontos verdes). Notar a completa distin¢cdo de
composi¢ao entre ilhas fluviais e florestas de terra firme. Pontos verdes circulados com
linha tracejada mostram o agrupamento dos sitios de amostragem localizados na

marguem esquerda do Rio Negro.

Quanto a distribuicdo, 42 espécies (36% do numero total de espécies) foram
capturadas exclusivamente nas ilhas fluviais, enquanto 61 espécies (53%) foram
exclusivas das florestas de terra firme. Somente 13 espécies de aves (11%) foram
compartilhadas entre os dois ambientes. As assembleias de aves das ilhas fluviais
apresentaram uma composicao de espécies distinta das encontradas nas florestas de terra
firme (Figura 5). Além disso, as ilhas fluviais apresentam uma avifauna mais
homogénea comparada com as florestas de terra firme (Figura 5). As assembleias de
aves das florestas de terra firme localizadas na margem esquerda do Rio Negro sao

também diferenciadas dos sitios localizados na margem direita (Figura 5).
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Diversidade funcional

As assembleias de aves foram dominadas por espécies solitdrias que se alimentam
de invertebrados em ambos os ambientes (Figura 6). Alguns grupos funcionais, no
entanto, apresentaram diferengas significativas nas abundancias relativas entre os dois
ambientes. Aves que se alimentam de invertebrados apresentaram maior abundéancia
relativa nas florestas de terra firme (Figura 6A). Aves piscivoras, em contraste, foram
exclusivamente capturadas nas ilhas fluviais (Figura 6A).

Com relacdo ao comportamento social, as assembleias de aves das ilhas fluviais
apresentaram maior abundancia relativa de espécies solitarias (Figura 6B). Bandos
heteroespecificos, por outro lado, foram em média quase 10 vezes mais abundantes nas
florestas de terra firme comparadas com as ilhas fluviais (Figura 6B). Espécies que se
retinem em bandos homoespecificos foram exclusivamente capturadas nas ilhas fluviais
(Figura 6B).

A riqueza funcional (Frich) nas assembleias de aves das ilhas fluviais foi maior
comparada com as florestas de terra firme considerando a totalidade dos tracos ou
restringindo a andlise aos tragos continuos (Figura 7A, 7B). Isso indica que as
assembleias de aves das ilhas fluviais exibem maior complementaridade de tragos e que

as assembleias das florestas de terra firme tendem a exibir maior redundancia de tragos.
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Figura 6: Taxa de captura dos grupos funcionais em ilhas fluviais (barras azuis) e
florestas de terra firme (barras verdes). As colunas representam as médias e a linhas os
erros-padrao. (A) Grupos funcionais baseados nos itens da dieta. (B) Grupos funcionais
baseados no comportamento social. Os valores de P foram obtidos através de um teste

de Mann-Whitney. NS = ndo significativo.

A dispersao funcional (Fdis) apresentou padrdes distintos relacionados aos dados
utilizados. Considerando todos os tracos funcionais ndo foram observadas diferengas na
dispersdo funcional entre os ambientes (Figura 7C). Em contraste, restringindo as
analises aos dados continuos (morfologicos), as assembleias de aves das ilhas fluviais
apresentaram maior dispersao funcional (Figura 7D). Isso indica que os tragos
relacionados a morfologia apresentam maior dispersao no espaco funcional entre as
aves registradas nas ilhas fluviais.

A divergéncia funcional (Fdiv) foi maior nas assembleias de aves das florestas de
terra firme quando todos os tragos funcionais sao considerados (Figura 8A). No entanto,
essa diferenca na divergéncia funcional entre os habitats ndo ¢ observada quando
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somente os tracos continuos sdo analisados (Figura 8B). Isso indica que os tragos
categdricos associados a dieta e ao comportamento sdo importantes na diferenciagao de

nicho entre as espécies amostradas.
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Figura 7. Riqueza funcional (sesFrich) e dispersdo funcional (Fdis) das aves do sub-
bosque em ilhas fluviais (caixas azuis) e florestas de terra firme (caixas verdes). As
linhas horizontais pretas dentro das caixas representam médias, as caixas os primeiros e
terceiros quartis e as linhas verticais os valores minimos ¢ maximos. (A) Riqueza
funcional (sesFrich) calculada utilizando tragos continuos e categoricos. (B) Riqueza
funcional (sesFrich) calculada utilizando apenas tragos continuos. (C) Dispersdo
funcional (FDis) calculada utilizando tragos continuos e categoricos. (D) Dispersdo

funcional (FDis) calculada utilizando apenas tragos continuos.
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A equitabilidade funcional (Feve) foi maior nas assembleias das florestas de terra
firme levando-se em consideracdo todos os tracos ou somente oS tracos continuos
(Figura 8C, 8D). A equitabilidade funcional menor nas ilhas fluviais indica que a
abundancia de tragos ¢ distribuida de maneira menos uniforme no espago funcional

comparada com as assembleias de floresta de terra firme.
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Figura 8 Divergéncia funcional (Fdiv) e equitabilidade funcional (Feve) das aves do
sub-bosque em ilhas fluviais (caixas azuis) e florestas de terra firme (caixas verdes). As
linhas horizontais pretas dentro das caixas representam médias, as caixas os primeiros €
terceiros quartis e as linhas verticais os valores minimos ¢ méaximos. (A) Divergéncia
funcional (Fdiv) calculada utilizando tragos continuos e categdricos. (B) Divergéncia
funcional (Fdiv) calculada utilizando apenas tracos continuos. (C) Equitabilidade
funcional (Feve) calculada utilizando tragos continuos e categoricos. (D) Equitabilidade

funcional (Feve) calculada utilizando apenas tragos continuos.
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DISCUSSAO
Diversidade taxonémica

Documentamos maior riqueza e diversidade de aves nas florestas de terra firme
comparada com as ilhas fluviais (ver também Rosenberg 1990; Cintra et al. 2007,
Borges et al. 2019). A riqueza de espécies ¢ uma medida de diversidade afetada pela
perturbagdo ambiental (Rocha et al. 2019). Locais sujeitos a intensa perturbagdo tendem
a apresentar uma menor diversidade de espécies se comparados a locais ndo alterados
ou que sofrem disturbios moderados (Azpiroz et al. 2012, Borges et al. 2021).

O alagamento sazonal das ilhas fluviais pode afetar a diversidade e riqueza de
espécies de aves através de inimeros mecanismos. A diversidade de aves tende a ser
maior em ambientes que apresentam estrutura de habitat mais complexa (Schoener
1974). Apesar de ndo termos medido a estrutura da vegetag@o nos sitios de amostragem,
o sub-bosque das ilhas fluviais parece menos estruturado se comparado ao das florestas
de terra firme. A estrutura mais simplificada do sub-bosque das ilhas fluviais deve estar
associada ao alagamento e a conhecida oligotrofia dos solos que sustentam os igapods
amazonicos (Prance e Mori 1980; Revilla 1981; Junk et al. 1989). Deste modo, a menor
variedade de habitats disponiveis no sub-bosque das ilhas fluviais comparadas as
florestas de terra firme pode acarretar numa menor diversidade de espécies.

O efeito da éarea disponivel para as aves também deve ser considerado. As ilhas
fluviais amostradas apresentaram grande variagdo no seu tamanho, enquanto os sitios de
amostragem em florestas de terra firme estavam localizados em areas continuas de
milhares de hectares. E bem documentado que a diversidade de espécies é determinada,
em parte, pela extensdo de area e de habitat disponivel (Fahrig 2013). Assim, a menor
diversidade de aves nas ilhas fluviais deve estar relacionada, a0 menos em parte, ao

tamanho e insularizagdo desse ambiente. Importante ressaltar, ainda, que durante o
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periodo da cheia a quantidade de 4rea e habitats disponiveis nas ilhas fluviais sdo
substancialmente reduzidas.

Apesar da diversidade de espécies ter sido superior nas florestas de terra firme, a
abundancia nao foi distinta entre os ambientes. De fato, a taxa de captura, como um
indicador de abundancia relativa, foi similar entre os ambientes. E possivel que nas ilhas
fluviais os individuos permanecam em constante atividade ao longo da manha
permitindo certa estabilidade na taxa de captura. Nas florestas de terra firme, em
contraste, os individuos apresentam pico de atividade e maiores taxas de captura nas
primeiras horas da manha (Aschoff 1966; Robbins 1981; Walther 2002; Priscilla Diniz
obs. pessoal). Dessa forma, as taxas de capturas nas ilhas fluviais distribuem-se em
poucos individuos ao longo de toda a manha, enquanto nas florestas de terra firme as
capturas concentram-se em muitos individuos nas primeiras horas da manha.

Abundancia similar em assembleias com diferencas marcantes na diversidade
implica em discrepancias na distribui¢do de individuos entre espécies (equitabilidade).
Nas ilhas fluviais foi observada uma clara dominancia e maior abundancia relativa de
trés espécies que corresponderam a quase 50% das capturas. Outros estudos também
encontraram forte dominancia dessas espécies em assembleias de ilhas fluviais ou de
florestas alagaveis (Cintra et al. 2007; Beja et al. 2009; Borges et al. 2019).

E possivel que essa domindncia esteja associada & menor disponibilidade e
diversificacdo de recursos por area nas ilhas fluviais quando comparada com as florestas
de terra firme. Deste modo, as ilhas fluviais poderiam apresentar uma menor capacidade
de suporte favorecendo poucas espécies que conseguem utilizar os recursos disponiveis
de forma otimizada, tornando-se mais abundantes.

A composicdo de espécies de aves do sub-bosque das ilhas fluviais foi distinta da

encontrada nas florestas de terra firme (Rosenberg 1990; Cintra et al. 2007; Borges et
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al. 2019). A disting¢ao entre as ilhas fluviais ¢ as florestas de terra firme € tdo acentuada
que guildas inteiras podem estar ausentes em um destes ambientes. Um exemplo disso
sdo as aves seguidoras de formigas-de-correicdo, caracteristicas das florestas de terra
firme (Willis e Oniki 1978) que raramente adentram as florestas alagaveis (Beja et al.
2009) e nunca foram registradas nas ilhas fluviais em nossas amostragens.

Fatores historicos que determinaram a formagdo das florestas de terra firme e dos
habitats sujeitos ao alagamento sazonal podem explicar a distinta composi¢do da
avifauna existente entre esses ambientes (Haffer 1969; Rosenberg 1990; Ribas e Aleixo
2019; Maximiano et al. 2020). De fato, a compartimentalizagdo das espécies entre os
grandes tipos de ambiente ¢ uma das caracteristicas mais marcantes da avifauna
amazonica (Ribas e Aleixo 2019). Uma porg¢do substancial da avifauna amazoénica (15%
das espécies), por exemplo, € especializada no uso de ambientes sazonalmente alagaveis
e tém sua distribui¢do geografica e ecoldgica praticamente restrita a esses tipos de
ambiente sendo, algumas delas, especializadas no uso de ilhas fluviais (Remsen e

Parker 1983; Rosenberg 1990; Ribas e Aleixo 2019).

Diversidade funcional

Diferencgas marcantes nos grupos funcionais de aves que ocupam as ilhas fluviais e as
florestas de terra firme foram observadas neste estudo. A maioria das aves (80%) se
alimenta exclusivamente de insetos e outros invertebrados (Morse 1975; Mwansat,
Turshak e Okolie 2015). Dessa forma, ndo surpreende que o sub-bosque das ilhas
fluviais e das florestas de terra firme tenha sido dominado por espécies que se
alimentam de invertebrados. Nossos dados apontam, no entanto, para uma maior

abundancia relativa de aves que se alimentam de invertebrados no sub-bosque das
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florestas de terra firme, o que sugere que a disponibilidade de insetos e outros
invertebrados também ¢ maior nos ambientes que ndo estdo sujeitos ao alagamento.

Diferencas na oferta de recursos entre os ambientes podem, também, estar associadas
a maior abundancia de bandos heteroespecificos amostrados nas florestas de terra firme.
No contexto das ilhas fluviais, o comportamento social de forrageio parece ter sido
filtrado e a assembleia de aves do sub-bosque ¢ dominada por espécies solitarias. O
comportamento de agregacdo em bandos heteroespecificos tem sido explicado através
da otimizagdo na obten¢do de recursos alimentares e da redugdo dos riscos de predagdo
(Terborgh 1990a; Jullien e Clobert 2000; Sridhar, Beauchamp e Shanker 2009). A
maior diversidade de espécies que consomem invertebrados nas florestas de terra firme
pode intensificar a competi¢do interespecifica, fomentando uma diversificacdo de
estratégias para uso dos recursos alimentares, entre elas a formagdo de bandos
heteroespecificos (Willis e Oniki 1978, Terborgh et al. 1990b).

A reducdo dos riscos de predagdo, também, pode ser relevante no contexto deste
estudo. E possivel que as aves nas florestas de terra firme estejam mais expostas a
eventos de predacdo do que em ilhas fluviais, o que favoreceria a formacao de bandos
mistos. De fato, nossa experiéncia de campo sugere que nas florestas de terra firme
exista uma maior diversidade de potenciais predadores de aves (p. ex. Micrastur spp
Accipiter spp., corujas e macacos-prego). Esses predadores ndo foram registrados nas
ilhas fluviais estudadas. Explicagdes mais detalhadas das diferengas na abundancia de
grupos funcionais entre as ilhas fluviais e florestas de terra firme devem ser baseadas
em estudos adicionais focados na mensuragdo de recursos alimentares (especialmente
invertebrados) e taxas de predacdo.

A riqueza funcional (sesFrich) foi maior nas ilhas fluviais do que nas florestas de

terra firme. Isso indica que o espaco funcional ¢ ampliado no ambiente sujeito ao
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distarbio ambiental representado pelo alagamento sazonal. Em contraste, outros estudos
indicam que a perda de espécies causada por distirbios ambientais implica em uma
diminuicdo do espago funcional (Matuoka et al. 2020). Esse resultado sugere que o
alagamento sazonal e a restri¢do espacial das ilhas fluviais atuam sinergicamente como
filtros ambientais favorecendo espécies com tragos funcionais extremos que ampliam o
espaco funcional, como as aves com dieta piscivora que em nosso estudo foram
encontradas exclusivamente nas ilhas fluviais.

Em contraste com a riqueza funcional (sesFrich), a dispersdo funcional (Fdis) nao
foi distinta entre os dois ambientes considerando os dados totais. Esse fato ¢
surpreendente, pois indica que as ilhas fluviais sdo capazes de suportar assembleias de
aves com a mesma amplitude de tracos funcionais que as florestas de terra firme, ainda
que a diversidade de espécies seja maior neste ultimo ambiente. No entanto,
restringindo as analises aos dados morfologicos continuos, observamos uma maior
dispersdo funcional nas assembleias das ilhas fluviais, indicando que os tracos
morfoldgicos sdo mais dispersos entre as espécies das ilhas fluviais. Nesse caso, a dieta
e o comportamento social ndo parecem relevantes para as diferencas na dispersao
funcional das espécies.

A divergéncia funcional (Fdiv) ressalta os aspectos de diferenciagdo de nicho entre
as espécies que compdem as assembleias (Mason et al. 2008) e os resultados obtidos
indicam diferentes respostas ao disturbio natural quando se usam tragos categdricos ou
continuos. Considerando a totalidade dos tracos funcionais, a maior divergéncia
funcional nas assembleias de florestas de terra firme sugere que as mesmas sejam
compostas por espécies com nichos mais diversificados do que as assembleias das ilhas
fluviais. Esse padrdo, no entanto, desaparece considerando-se somente os dados

continuos morfologicos. Esses resultados contrastantes sugerem que a distingdo de
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nichos entre as espécies nas assembleias dos dois tipos de ambiente se deve
primariamente a dieta e ao comportamento social. De fato, os tragos continuos indicam
que o nicho morfolégico das espécies ¢ semelhante entre os ambientes. Assim, o
distarbio ambiental representado pelo alagamento sazonal nas ilhas fluviais parece atuar
como filtro ambiental na diminui¢do dos nichos das espécies, em especial nos aspectos
relacionados a dieta e ao comportamento social.

Os menores valores de equitabilidade funcional (Feve) nas assembleias de aves das
ilhas fluviais indicam a dominancia de poucos tracos funcionais exibidos por um
nimero restrito de espécies. Em contrapartida, a distribuicdo de abundancia dos tragos
funcionais nas assembleias das florestas de terra firme tende a ser mais equitativa.
Assumindo que as ilhas fluviais tenham menor disponibilidade e diversidade de
recursos, ¢ possivel que o alagamento sazonal favorega um conjunto reduzido de tragos

funcionais que predominam nessas assembleias.

CONCLUSAO

O alagamento sazonal dos ambientes proximos aos rios amazonicos representa uma
forma de distarbio natural que afeta uma por¢do substancial da biodiversidade
amazonica. Os aspectos taxondmicos e funcionais das assembleias de aves sdo
amplamente afetados por esse disturbio natural. A menor diversidade e maior
dominancia de aves no sub-bosque das ilhas fluviais podem estar associadas a
simplificagdo da estrutura do habitat € menor disponibilidade de recursos alimentares
ocasionados pelo alagamento sazonal. As assembleias de aves nas ilhas fluviais ocupam
um maior espago funcional comparado com as florestas de terra firme. Em contraste, a
diversificacdo de nichos, como indicado pela divergéncia funcional, ¢ maior nas

florestas de terra firme quando considerados os tragos de dieta e comportamento social.
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Os tragos morfologicos, no entanto, ndo contribuem com a divergéncia funcional que
tende a ser semelhante entre os ambientes. A equitabilidade funcional foi maior nas
florestas de terra firme indicando uma concentragdo de espécies em partes especificas
do espaco funcional, sugerindo uma subutilizacdo dos recursos disponiveis nas ilhas
fluviais. Em resumo, as respostas funcionais e taxonomicas das assembleias de aves ao
alagamento sazonal sdo complexas e dependem dos componentes e dos tracgos

funcionais considerados.
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Apéndice 1. Interpretaciio dos indices de diversidade functional.

A riqueza funcional (Frich) representa a quantidade total do espaco funcional
preenchido em uma dada comunidade e ¢ calculada como o volume do poligono
convexo que inclui todas as espécies da comunidade (Villéger, Manson e Mouillot
2008). A riqueza funcional aumenta com a adi¢dao de espécies funcionalmente Unicas,
mas permanece inalterada com a adi¢do de espécies funcionalmente redundantes
(Kuebbing et al. 2017). Este ¢ um indice muito afetado pela riqueza de espécies e para
minimizar essa influéncia calculamos esse indice com tamanho de efeito padronizado
(sesFrich), da seguinte forma: (média observada dos valores de Frich — média dos
valores do modelo nulo randomizados / desvio padrdo dos valores do modelo nulo)
(Matuoka et al. 2020).

A equitabilidade funcional (Feve) quantifica a regularidade no preenchimento do
espago de caracteristicas funcionais pelas espécies de uma determinada comunidade
com valores variando de 0 a 1. Esse indice ndo ¢ afetado pela riqueza de espécies e €
calculado como o comprimento médio do ramo da arvore de abrangéncia minima que
conecta todas as espécies no espaco de caracteristicas funcionais, ponderado pela
abundancia relativa de cada espécie. Altos valores de equitabilidade funcional indicam
que o arranjo das espécies no espago de caracteristicas funcionais ¢ mais uniforme e,
portanto, os recursos sdo usados de forma mais eficiente na comunidade avaliada
(Mason et al. 2005). Valores baixos de Feve, em contraste, indicam que o arranjo das
espécies se concentra em partes do espago funcional, o que pode ser interpretado como
uma subutilizagdo de alguns setores do nicho funcional (Villéger, Mason e Mouillot
2008; Kuebbing et al., 2017, Alvarez-Grzybowska et al., 2020; Matuoka et al. 2020)

A divergéncia funcional (Fdiv) mede como as espécies sdao distribuidas dentro do

espago de caracteristicas funcionais e varia de 0 a 1. A divergéncia funcional ¢
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calculada como o desvio de uma espécie individual da distdncia média de todas as
espécies até o centroide do poligono convexo da comunidade (Kuebbing et al., 2017).
Mudangas nesse indice refletem mudangas na propor¢do da abundancia total que ¢
suportada pelas espécies com as caracteristicas funcionais mais extremas, ou seja, longe
do centroide do espaco de caracteristicas funcionais preenchido pela comunidade
(Kuebbing et al., 2017). Valores altos de divergéncia funcional sdo observados quando
as espécies com maior abundancia relativa estdo mais distantes do centroide do espago
de caracteristicas funcionais, o que indica que ha uma grande diferenciacdo de nichos
(Mason et al. 2005). Se uma espécie adicionada a comunidade for funcionalmente
unica, um aumento em sua abundancia relativa acarretara um aumento da divergéncia
funcional (Villéger, Manson e¢ Mouillot 2008; Mouillot et al. 2012; Kuebbing et al.
2017; Matuoka et al. 2020).

Finalmente, a dispersdo funcional (Fdis) mede a distincia média de espécies
individuais ao centroide do espaco funcional ocupado por todas as espécies da
comunidade. Uma vez que o centroide do espaco de caracteristicas funcionais ¢
dependente da abundancia das espécies, as espécies sendo funcionalmente Unicas ou
redundantes, pouco impactardo na dispersdo funcional se apresentarem baixa
abundancia. Entretanto, com moderada a alta abundancia relativa, as espécies
funcionalmente nicas ou redundantes provocardo maior impacto na dispersao funcional
(Laliberté et al. 2014; Kuebbing et al. 2017; Alvarez-Grzybowska et al. 2020; Matuoka

et al. 2020).
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