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RESUMO 

A variação da composição de espécies pode ser um reflexo de dois fenômenos: 

aninhamento, que ocorre quando a assembleia de um local pobre em número de espécies é 

apenas um subconjunto de uma assembleia mais rica em espécies; e a substituição de 

espécies, definida pela mudança de espécies entre locais decorrente de diferenças ambientais e 

restrições tanto espacial, como históricas. A continuidade linear das várzeas e a presença de 

ilhas fluviais pode facilitar a dispersão das espécies, sugerindo que a distância entre os locais 

seria o fator mais importante para diferenciar assembleias de aves nas várzeas. O rio Madeira 

é considerado uma barreira para diversas espécies de aves, especialmente as de subosque, no 

entanto, não é esperado que aves típicas de ambientes inundáveis tenham sua distribuição 

limitada por rios. O objetivo deste trabalho é investigar se há variação na composição de 

espécies de aves que ocupam as florestas de várzea do rio Madeira, mensurando a importância 

do aninhamento e da substituição de espécies, bem como a influência do ambiente e do 

espaço sobre o padrão encontrado. Para avaliar se o rio Madeira restringe a distribuição de 

aves que ocupam a várzea, testamos se há diferença na composição de espécies entre margens 

opostas. A amostragem de aves foi realizada nas florestas de várzea do rio Madeira, de 

Agosto à Setembro de 2011, pelo método de censo por Listas de 20 espécies e captura por 

redes de neblina. Utilizamos a análise de partição da diversidade beta para mensurar a 

importância do aninhamento e da substituição de espécies, seguida da análise de Mantel 

Parcial para avaliar o efeito do ambiente e do espaço sobre a variação da composição de 

espécies. Posteriormente foi realizada uma análise de similaridade para testar a diferença da 

composição entre margens opostas. A dissimilaridade na composição de espécies de aves foi 

alta e a substituição de espécies foi predominante na estruturação destas assembleias. O 

ambiente (representado pela altitude) explicou a maior parte da variação da composição de 

espécies e não houve efeito do espaço, porém o ambiente se mostrou espacialmente 

estruturado. Em relação à composição de espécies entre margens opostas, não encontramos 

diferença significativa. Entretanto, encontramos diferença significativa quando testamos 

apenas espécies de subosque, mas o mesmo não ocorreu quando selecionamos somente 

espécies típicas de várzea. As florestas de várzea do rio Madeira abrigam assembleias de aves 

altamente distintas entre si, o que está associado à substituição de espécies que ocorre no 

sentido alto-baixo deste rio. A altitude parece ser uma variável importante na variação da 

composição das espécies. Como previsto, aves de subosque não se distribuem igualmente 

entre margens opostas do rio Madeira, no entanto, quando se considera apenas espécies 



 
 

típicas de várzea, não parece haver efeito deste rio como barreira, possivelmente por 

utilizarem ilhas fluviais para acessar ambas as margens. 

 

Palavras-chave: Aninhamento, área de endemismo, ecorregião, floresta alagável, partição da 

diversidade beta, rios como barreira, substituição de espécies. 
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RESUMO 

Objetivo: Investigamos se há variação na composição de espécies de aves nas florestas de 

várzea do rio Madeira e mensuramos a importância do aninhamento e da substituição de 

espécies e a influência do ambiente e do espaço sobre o padrão encontrado. Verificamos 

também o efeito de barreira exercido pelo rio Madeira na composição de espécies de aves. 

Localização: Florestas de várzea do rio Madeira no Brasil.  

Métodos: Utilizamos Listas de 20 espécies e redes de neblina para amostragem de aves. 

Usando a partição da diversidade beta, acessamos a importância do aninhamento e da 

substituição de espécies, seguida da análise de Mantel Parcial para avaliar o efeito do 

ambiente e do espaço sobre a variação da composição de espécies. Utilizamos uma análise de 

similaridade para testar se há diferença na composição de espécies entre margens opostas.  

Resultados: A dissimilaridade na composição de espécies de aves foi alta e a substituição de 

espécies foi predominante na estruturação destas assembleias. O ambiente (altitude) explicou 

a maior parte da variação da composição de espécies e não houve efeito do espaço, porém o 

ambiente se mostrou espacialmente estruturado. Em relação à composição de espécies entre 

margens opostas, não encontramos diferença significativa. Entretanto, encontramos diferença 

significativa quando testamos apenas espécies de subosque, mas o mesmo não ocorreu 

quando selecionamos somente espécies típicas de várzea. 

Principais conclusões: As florestas de várzea do rio Madeira abrigam assembleias de aves 

altamente distintas entre si, o que está associado à substituição de espécies que ocorre no 

sentido alto-baixo deste rio. A altitude parece ser uma variável importante na variação da 

composição das espécies. Como previsto, aves de subosque não se distribuem igualmente 

entre margens opostas do rio Madeira. Já as espécies de várzea parecem não reconhecer este 

rio como barreira para sua distribuição, possivelmente por utilizarem ilhas fluviais para 

acessar ambas as margens. 

 

Palavras-chave: Aninhamento, área de endemismo, ecorregião, floresta inundável, partição 

da diversidade beta, rios como barreira, substituição de espécies. 
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INTRODUÇÃO 

Entender como as espécies se distribuem no espaço e os processos que influenciam 

estes padrões é um dos principais focos da ecologia de comunidades (Brown, 1984; Cottenie, 

2005; Soininen et al., 2007). Uma das formas de investigar os padrões existentes na natureza 

é através do estudo da variação na composição de espécies entre diferentes locais. Tal 

variação é chamada de diversidade beta (Whittaker, 1960) e pode ser um reflexo de dois 

fenômenos: aninhamento e substituição de espécies (Harrison et al., 1992; Baselga, 2010). 

 O aninhamento ocorre quando a assembleia de um local pobre em número de espécies 

representa apenas um subconjunto de uma assembleia mais rica em espécies (Wright & 

Reeves, 1992; Ulrich & Gotelli, 2007). Este fenômeno é resultante de uma perda de espécies 

não aleatória e que pode estar associada com qualquer fator que influencia tal desagregação 

(Gaston & Blackburn, 2000). A substituição de espécies, por sua vez, ocorre pela troca de 

espécies entre locais decorrente de diferenças ambientais e restrições tanto espacial, como 

históricas (Qian et al., 2005). Embora muitas configurações de matrizes sejam possíveis 

(Almeida-Neto et al., 2008), os casos em que assembleias não são iguais podem ser descritos 

somente por estes dois padrões principais (aninhamento e substituição de espécies) ou uma 

combinação destes (Baselga, 2010). 

Tão importante quanto entender os padrões subjacentes da medida de diversidade beta, 

como o aninhamento e a substituição de espécies, é a compreensão da influência dos fatores 

ambientais e espaciais na variação da composição de espécies. Diversos estudos investigaram 

a importância de fatores ambientais e espaciais na distribuição de diferentes grupos 

taxonômicos (por exemplo, Duivenvoorden et al., 2002; Tuomisto et al., 2003, Gilbert & 

Lechowicz, 2004; Baselga & Jiménez-Valverde, 2007; Albernaz et al., 2011; Juen & de 

Marco, 2011), demonstrando que, além desses dois processos explicarem boa parte dos 

padrões de distribuições das espécies, eles não são necessariamente exclusivos (Nekola & 

White, 1999; Thompson & Townsend, 2006; Soininen et al., 2007).  

A influência de fatores ambientais pode ser associada à Teoria de Nicho, já os fatores 

espaciais podem ser relacionados à Teoria Neutra (Gravel et al., 2006). A Teoria de Nicho 

prediz que a variação da composição de espécies é uma resposta das adaptações das espécies 

ao ambiente. Sendo assim, a distribuição das espécies seria afetada principalmente por fatores 

ambientais, e por consequência, locais mais semelhantes em características ambientais teriam 

menor variação na composição de espécies (Gilbert & Lechowicz, 2004; Thompson & 



 

12 

 

Townsend, 2006). Por outro lado, a Teoria Neutra, proposta por Hubbell (2001), prediz que 

todas as espécies apresentam a mesma capacidade de dispersão e, portanto, teriam a mesma 

chance de acessar e se estabelecer nos ambientes. Desse modo, a dissimilaridade da 

composição de espécies seria maior à medida que a distância entre as comunidades aumenta 

em virtude da maior dificuldade para se dispersar (Gilbert & Lechowicz, 2004; Thompson & 

Townsend, 2006).  

As aves, de modo geral, são conhecidas por terem boa capacidade de dispersão, a 

exemplo das espécies capazes de realizar migrações, em diferentes escalas, à procura de 

recursos alimentares e condições ambientais mais amenas (Newton, 2008). Deste modo, seria 

plausível atribuir ao ambiente boa parte do padrão de distribuição da avifauna. No entanto, 

não é esperado que todos os clados de Aves se comportem da mesma forma, uma vez que 

especificidades fisiológicas e de hábitat podem fazer com que determinadas características 

ambientais atuem como filtros na distribuição das espécies. Há, por exemplo, estudos que 

relatam a existência da limitação de dispersão para aves que ocupam o subosque de florestas 

tropicais mesmo em pequenas distâncias (Develey & Stouffer, 2001; Laurance et al. 2004; 

Moore et al., 2008).  

A dinâmica de ambientes influenciados diretamente por rios, como as florestas de 

várzea, inclui locais efêmeros, tais como ilhas fluviais, que torna necessária a busca frequente 

das aves por novos locais para colonizar, mas também permite o uso destes locais como 

facilitadores para cruzar os grandes rios (Remsen & Parker, 1983). Além da possibilidade de 

facilitação na dispersão, a continuidade linear das várzeas também sugere que a distância 

entre os locais seria o principal fator responsável pela dissimilaridade na composição de 

assembleias de aves que ocupam esse tipo de ambiente.  

A avifauna amazônica possui um padrão de distribuição único, com assembleias de 

aves distintas em margens opostas dos grandes rios da região, os quais estariam agindo como 

barreiras eficientes à dispersão e ao consequente fluxo gênico entre diversas espécies de aves 

(Aleixo, 2004; Bates et al., 2004; Burney & Brumfield, 2009). Nesse sentido, os grandes 

interflúvios, como Solimões-Madeira, Madeira-Tapajós, Amazonas-Negro, possuem um 

elevado número de espécies endêmicas (Haffer, 1969, 1974; Cracraft, 1985), contribuindo, 

assim, com uma parcela significativa nos padrões de distribuição da avifauna amazônica. Esse 

mesmo padrão também é registrado para borboletas (Hall & Harvey, 2002), primatas (Ayres 

& Clutton-Brock, 1992; da Silva & Oren, 1996; Peres & Paton, 1996; van Roosmalen et al., 

1998, 2002), roedores e marsupiais (Patton et al., 2000) e anuros e lagartos (Ron, 2000). 
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Diversas hipóteses foram propostas com intuito de explicar este distinto padrão de 

distribuição das aves amazônicas, como a hipótese de rios como barreiras (Wallace, 1852; 

Sick, 1967; Capparella, 1988, 1991), refúgios pleistocênicos (Haffer, 1969), incursões 

marinhas do Mioceno (Räsänen et al., 1995; Webb, 1995; Lovejoy et al., 1998; Bates, 2001), 

entre outras. Além disso, características intrínsecas às espécies, como o estrato de forrageio 

preferencial, podem auxiliar no entendimento das suas distribuições no espaço. Segundo 

Burney & Brumfield (2009), aves de dossel possuem menor divergência genética do que aves 

de subosque ao longo de grandes barreiras como os Andes e os rios Amazonas e Madeira, o 

que sugere que espécies de subosque são mais sensíveis a estas barreiras.  

É importante notar que, independente da hipótese proposta para explicar o padrão de 

distribuição das aves amazônicas, os trabalhos que embasaram e apoiam estas hipóteses 

envolvem aves que habitam florestas de terra firme, que não estão sujeitas à inundação (por 

exemplo, Hackett, 1993; Isler et al., 1999; Isler et al., 2001; Naka, 2011; Fernandes et al., 

2012; Fernandes et al., 2013). Embora haja na literatura estudos que abragem aves de 

ambientes inundáveis na Amazônia, como os registros da avifauna no rio Madeira (Hellmayr, 

1910; Cohn-Haft et al., 2007b) e dos rios Negro e Solimões (Pacheco, 1995), os de 

biogeografia e ecologia (Borges & Carvalhaes, 2000; Borges et al., 2001; Naka et al., 2007; 

Conh-Haft et al., 2007a) e de filogenia e filogeografia (Aleixo, 2002, 2006), ainda não está 

claro quais são os fatores que determinam a distribuição destas espécies. 

As florestas de várzea possuem uma avifauna muito particular, com diversas espécies 

restritas a estes ambientes na Amazônia (Remsen & Parker, 1983; Stotz et al., 1996), além de 

espécies que habitam exclusivamente ilhas ao longo dos grandes rios (Rosenberg, 1990). E 

dado que estas aves podem utilizar ilhas fluviais para cruzar os grandes rios (Remsen & 

Parker, 1983), seria plausível não encontrar diferença na composição de espécies de aves 

entre margens opostas em florestas de várzea. No entanto, a diferença entre margens pode 

existir apenas para um grupo de espécies com dispersão mais limitada, como as aves de 

subosque (Moore et al., 2008).  

Ao contrário das áreas de terra firme, não há uma definição sobre áreas de 

endemismos para as várzeas na Amazônia. No entanto, há uma proposta de zoneamento que 

também abrange as várzeas, as chamadas ecorregiões criadas pela World Wildlife Fund - 

WWF (Olson et al., 2001). As ecorregiões são definidas como áreas relativamente 

homogêneas e com características ambientais similares (Omernik, 1995; Zhou et al., 2003, 
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Loveland & Merchant, 2004; Bailey, 2005). O mapeamento das ecorregiões é feito através de 

variáveis abióticas e bióticas, como clima, hidrologia, feições morfológicas da paisagem e 

topografia (Omernik, 1987). Neste contexto, as florestas de várzea do rio Madeira estão 

inseridas totalmente na ecorregião denominada Várzea de Monte Alegre (WWF, 2001). 

Portanto, de acordo com a proposta das ecorregiões, as várzeas do rio Madeira possuem alta 

similaridade na sua paisagem, incluindo a fauna e a flora em toda a sua extensão. 

Mesmo sendo uma região importante para a conservação da biota amazônica, as 

várzeas do rio Madeira vêm sofrendo fortemente com diversos impactos antrópicos. Por 

apresentar boa navegabilidade e ser uma importante hidrovia que liga o estado de Rondônia 

ao estado do Amazonas (RADAM, 1978), essa região tem um longo histórico de exploração, 

seja pelo garimpo do ouro, pelo desmatamento, pela exploração madeireira (Goulding et al., 

2003) ou pela conversão de grandes áreas de floresta para plantação de soja (Becker 2004, 

2005). O impacto mais recente nas várzeas do rio Madeira é o desenvolvimento do Complexo 

Hidrelétrico do Rio Madeira, o qual consiste de duas grandes usinas hidrelétricas nas 

localidades de Jirau e Santo Antônio (ambas em estágio de operação). As hidrelétricas estão 

dispostas ao longo de 260 km do rio Madeira, entre Porto Velho e Abunã. Alagamentos e a 

supressão das florestas são apenas os primeiros reflexos decorrentes da instalação de 

hidrelétricas. 

Embora no Brasil a maior fonte de energia seja proveniente de usinas hidrelétricas 

(aproximadamente 80%, veja em MME, 2013), ainda há poucas áreas úmidas protegidas no 

território brasileiro (Fearnside & Ferraz, 1995). Nas várzeas do rio Madeira, no trecho entre 

Porto Velho e a sua foz, há somente uma unidade de conservação de proteção integral. E dado 

que as florestas de várzea consistem em um ambiente altamente impactado e pouco protegido, 

são necessários trabalhos que investiguem como as espécies se distribuem neste ambiente e 

que possam resultar em subsídios para a conservação.  

Objetivo deste trabalho é investigar se há variação da composição de espécies de aves 

nas florestas de várzea ao longo do rio Madeira e, mais especificamente, verificar se esta 

possível variação reflete um padrão de distribuição por aninhamento ou por substituição de 

espécies. Além disso, avaliamos o efeito do espaço e do ambiente sobre o padrão encontrado.  

Se a várzea do rio Madeira é uniforme em toda a sua extensão (por ser classificada 

como apenas uma ecorregião), então a dissimilaridade entre os locais será baixa e não deverá 

haver um padrão claramente identificado. No entanto, mesmo com a baixa dissimilaridade 

esperada, dado a distância entre a porção média e a foz do rio Madeira (aproximadamente 800 

km), a linearidade deste ambiente e a alta taxa de endemismo das aves amazônicas, esperamos 
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que a substituição de espécies seja mais importante que o aninhamento e, particularmente, que 

o grau de dissimilaridade entre os locais seja mais influenciado por fatores espaciais do que 

por fatores ambientais. 

Dado que o nosso estudo foi realizado em um dos maiores rios da Amazônia, 

avaliamos também o efeito do rio como barreira na distribuição das espécies de aves que 

ocupam as florestas de várzea. Para tanto, testamos se há diferença na composição de espécies 

entre margens opostas em relação a todas as espécies registradas e, posteriormente, levando 

em conta o estrato de forrageio preferencial (subosque e dossel).  

Devido facilidade de dispersão das aves em áreas úmidas e a possível utilização de 

ilhas para acessar ambas as margens do rio (Remsen & Parker, 1983), esperamos que não haja 

diferença na composição de espécies entre margens opostas quando o foco são todas as 

espécies registradas e também para as aves que forrageiam no dossel (Burney & Brumfield, 

2009). No entanto, para as aves que forrageiam no subosque, esperamos encontrar diferença 

na composição entre margens devido a sua limitada capacidade de dispersão (Moore et al., 

2008). 

 

MÉTODOS 

Área de estudo 

O estudo foi realizado ao longo das florestas de várzea do rio Madeira, no trecho entre 

o município de Porto Velho, estado de Rondônia (08º33’35,4” S; 63º37’35,4” O) e o 

município de Autazes, estado do Amazonas (03º36’37,5” S; 58º55’31,6” O) (Fig. 1). O rio 

Madeira é o principal afluente do rio Amazonas, possui em torno de 3.600 km de extensão 

(Goulding et al., 2003) e apresenta um curso retilíneo suavemente sinuoso (RADAM, 1978). 

Considerando a extensão do rio Madeira, e o fato de que a área amostrada corresponde a 

aproximadamente 800 km das florestas de várzea, assumimos que nossa área de amostragem 

abrange a porção média e baixa do rio Madeira. 

A bacia do rio Madeira possui a maior área tributária de drenagem do rio Amazonas, 

com uma área de 1,4 milhões de km² e representando 20% da bacia amazônica. O rio 

Madeira, como a maioria dos rios de águas brancas, possui origem Andina e é rico em 

sedimentos. Cerca de 50% do vale do rio Madeira é na Bolívia, 40% no Brasil e 10% no Peru. 
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Na porção média e baixa do rio Madeira, a precipitação anual total é de 2.000-2.500 mm 

(Goulding et al., 2003).  

As florestas de várzea permanecem inundadas de quatro a seis meses por ano devido à 

flutuação anual do nível da água nos rios Amazônicos, a qual é decorrente da abundância 

sazonal de chuvas na região (Junk, 1989). O nível de inundação pode variar dependendo da 

porção do rio. No rio Madeira, as flutuações mais intensas ocorrem à jusante das suas 

corredeiras, entre Porto Velho e a boca do rio Manicoré (porção média do rio Madeira), sendo 

a média da variação anual de 10,8 a 12,4 m (Goulding et al., 2003). Abaixo do rio Manicoré, 

a flutuação é afetada pelo efeito remanso (backwater effect) do rio Amazonas. O efeito 

remanso é dito pela diferença sazonal no tempo de chegada das enchentes dos tributários do 

rio Amazonas. Tal efeito pode ser sentido até 800 km no rio Madeira e Purus causando 

quedas de 2 a 3 m no nível do rio. Na foz do rio Madeira, a flutuação média é de 

aproximadamente 6 m (Goulding et al., 2003).  

 

Coleta de dados ornitológicos 

A amostragem de aves foi realizada no período entre 12 de Agosto e 18 de Setembro 

de 2011, distribuída em 23 sítios de amostragem (Fig. 1). Amostramos no período da seca 

pela facilidade de acessar os locais a pé. Apenas uma margem em cada sítio de amostragem 

foi contemplada, deste modo, amostramos oito sítios na margem leste e oito na margem oeste, 

distantes entre si aproximadamente 60 km, além de sete ilhas fluviais. As coordenadas 

geográficas de cada sítio podem ser acessadas pela Tabela S1 disponível no Material 

Suplementar. 
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Figura 1. Representação dos 23 sítios de amostragem ao longo das florestas de várzea do rio 

Madeira no estado de Rondônia e Amazonas no período de Agosto e Setembro de 2011. Os 

números são referentes aos sítios e as letras indicam se amostragem foi realizada na margem 

leste (L), oeste (O) ou em ilha (I).  

 

Em cada sítio, utilizamos dois métodos considerados complementares para o estudo da 

avifauna: censo, pelo método de Listas de 20 espécies, e captura com redes de neblina. No 

método de Listas de 20 espécies ou Listas de Mackinnon (Mackinnon, 1991), os registros 

ornitológicos são agrupados em sucessivas listas de 20 espécies. A primeira lista consiste das 

primeiras 20 espécies observadas, a segunda lista inclui as próximas 20 espécies (que pode ou 

não conter espécies já registradas na lista anterior) e assim sucessivamente (Herzog et al., 

2002). Através deste método, foram compiladas 355 listas (Tabela 1).  

Nos sítios de amostragem foram instaladas duas linhas de redes de neblina, cada uma 

contendo dez redes de 12 x 3 m. Calculamos o esforço total de amostragem por redes neblina 

seguindo o proposto por Straube & Bianconi (2002), o qual mensura o esforço deste método 

pela multiplicação da área de cada rede pelo tempo de exposição em campo pelo número de 
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repetições e pelo número de redes. Desse modo, contabilizamos um esforço total de 123.840 

m².h. 

Os levantamentos baseados nas Listas de 20 espécies e nas capturas com redes de 

neblina foram utilizados em conjunto para dados qualitativos, como metodologias 

complementares, com o objetivo de maximizar a amostragem da comunidade de aves. Por 

limitação de tempo, das sete ilhas fluviais amostradas, em apenas duas foram instaladas redes 

de neblina, sendo o restante da amostragem realizada por Listas de 20 espécies. Deste modo, 

dois sítios de amostragem nas margens não tiveram a amostragem realizada por rede de 

neblina.  

As espécies de aves observadas foram documentadas com gravação digital de suas 

vocalizações por um gravador Marantz® PMD 661 acoplado a um microfone direcional 

Sennheiser
®
 ME-67 e algumas espécies de interesse ornitológico foram coletadas. Todos os 

espécimes coletados foram depositados na Coleção Ornitológica do Museu Paraense Emílio 

Goeldi. A nomenclatura científica das espécies de aves seguiu o estabelecido pelo Comitê 

Brasileiro de Registros Ornitológicos (CBRO, 2011), com modificações de acordo com 

O'Neill et al. (2011), Rodrigues et al. (2013) e Whitney et al. (2013). 

 

Tabela 1. Relação dos 23 sítios amostrados nas florestas de várzea do rio Madeira com suas 

respectivas margens (leste, oeste ou ilha), o número de Listas de 20 espécies geradas de 

Agosto a Setembro de 2011 e as coordenadas geográficas (datum WSG84). 
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Classificação das espécies  

 Classificamos as espécies em relação ao hábitat e estrato de forrageio preferencial de 

acordo com o proposto por Stotz et al. (1996), porém com modificações em função da 

experiência de campo dos autores e de observações em campo. Para o hábitat preferencial, 

consideramos como espécies típicas de várzea aquelas classificadas por Stotz et al. (1996) 

como F2 (Flooded tropical evergreen), F3 (River-edge forest) e N12 (River island scrub) e, 

para espécies típicas de terra firme, aquelas classificadas como F1 (Tropical lowland 

evergreen forest). Em relação à categoria de aves de subosque, incluímos as espécies 

classificadas por Stotz et al. (1996) como estrato U (Understory) e U/M (Undertory/Midstory) 

e para a categoria de aves de dossel incluímos as espécies classificadas como estrato C 

(Canopy) e C/A (Canopy/Aerial).  

Sítio Margem Número de listas Latitude Longitude

1 Oeste 15 8° 33' 35,4" S 63° 37' 35,4" O

1.1 Ilha 3 8° 34' 37,4" S 63° 38' 30,9" O

2 Leste 22 8° 13' 30" S 63° 10' 53,4" O

2.1 Ilha 1 8° 13' 45,3" S 63° 14' 48,8" O

3 Oeste 16 7° 46' 33,5" S 62° 56' 29" O

4 Leste 12 7° 0' 40,2" S 62° 49' 15,7" O

5 Leste 14 6° 44' 4,4" S 62° 21' 7,6" O

6 Oeste 18 6° 11' 20,8" S 62° 11' 24,5" O

7 Oeste 15 6° 1' 38,3" S 61° 42' 30,3" O

8 Leste 13 5° 51' 23,3" S 61° 26' 29,3" O

9 Leste 15 5° 36' 46,5" S 61° 7' 17,9" O

10 Leste 16 5° 31' 4,9" S 60° 50' 1,4" O

11 Oeste 14 5° 15' 18,5" S 60° 34' 10,2" O

12 Oeste 15 4° 53' 23,6" S 60° 9' 35" O

12.1 Ilha 3 4° 54' 0,8" S 60° 8' 2,5" O

13 Leste 17 4° 22' 57,6" S 59° 45' 6,8" O

13.1 Ilha 1 4° 23' 4,9" S 59° 45' 52,2" O

14 Oeste 12 4° 12' 4,5" S 59° 23' 36,7" O

14.1 Ilha 2 4° 7' 42" S 59° 21' 55,4" O 

15 Oeste 11 3° 46' 52,8" S 59° 3' 23,8" O

15.1 Ilha 1 3° 49' 2,8" S 59° 3' 30,2" O

16 Leste 11 3° 36' 37,5" S 58° 55' 31,6" O

16.1 Ilha 8 3° 35' 32,8" S 58° 56' 30,9" O

Total 255
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Verificamos também o limite de distribuição das espécies de acordo com os registros 

do banco de dados disponível no Handbook of Birds of the World Alive 

(http://www.hbw.com), WikiAves (http://www.wikiaves.com) e na Coleção Científica de 

Aves do Museu Paraense Emílio Goeldi. 

 

Variáveis ambientais 

 Selecionamos seis variáveis ambientais para avaliar a dissimilaridade entre os sítios de 

amostragem, sendo estas: precipitação anual, precipitação do trimestre mais seco, altitude, 

área desmatada, área com floresta e área com vegetação não florestal. Tais variáveis são 

consideradas importantes para a manutenção dos ambientes alagados e têm sido apontadas na 

literatura como importantes para a estruturação de assembleias de aves (Rabinovich & 

Rapoport, 1975; Blake & Loiselle, 2000; Vasconcelos et al., 2010; Pomara et al., 2013). 

Dados climáticos (precipitação anual e precipitação do trimestre mais seco) foram obtidos 

do banco de dados do WorldClim - Global Climate Data (Hijmans et al., 2005) disponível em 

http://www.worldclim.org. Todos os dados climáticos foram extraídos de arquivos no formato 

raster a partir da coordenada central do sítio de amostragem. 

Para a obtenção dos dados de topografia, área desmatada, área com floresta, área com 

vegetação não florestal, primeiramente foi feito um buffer com 5 km de raio a partir da 

coordenada geográfica central de cada sítio de amostragem. Como a amostragem foi realizada 

muito próxima à margem do rio, todos os buffers cobriram as duas margens (leste e oeste). 

Dado que a amostragem em cada sítio foi feita em apenas uma margem, selecionamos apenas 

a área que contemplava a margem amostrada, sendo descartada área do rio e a margem não 

amostrada. Para cada sítio foi extraído o dado de interesse em relação à área do buffer. 

Os dados de topografia, representados pela altitude, foram provenientes do Shuttle Radar 

Topography Mission (SRTM) disponível no banco de dados AMBDATA em 

http://www.dpi.inpe.br/Ambdata. Calculamos a média dos valores de altitude para área do 

buffer de cada sítio de amostragem. Tanto as variáveis climáticas, como as de topografia, 

possuem a resolução espacial de 30 arc-segundos (aproximadamente 1km). 

Os dados referentes à área desmatada, área com floresta e área com vegetação não 

florestal foram obtidos do banco de dados do Projeto PRODES - Monitoramento da floresta 

amazônica brasileira por satélite, o qual é vinculado ao Instituto de Pesquisas 

http://www.hbw.com/
http://www.wikiaves.com/
http://www.worldclim.org/
http://www.dpi.inpe.br/Ambdata
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Espaciais/Ministério da Ciência, Tecnologia e Inovação (INPE/MCTI). A classe área 

desmatada é referente aos locais com remoção completa da cobertura florestal em um 

pequeno intervalo de tempo, sendo substituída por outras coberturas e usos (agrícola, 

pastagem, urbano, hidroelétricas, etc.). Áreas com floresta são aquelas com vegetação arbórea 

pouco alterada ou inalterada, com formação de dossel contínuo, composto por espécies 

nativas e com padrões fitofisionômicos próximos aos climáxicos (por exemplo, floresta 

ripária, florestas de várzea e florestas de terra firme). Área com vegetação não florestal 

compreende diferentes fitofisionomias não florestais, como savanas arbustivas, campinaranas, 

manguezais, restingas, estepes, entre outras (INPE/OBT, 2008).  

O INPE disponibiliza na internet (http://www.obt.inpe.br/prodes/index.php) todas as 

imagens de satélite utilizadas no mapeamento e os mapas com polígonos de desmatamento 

gerados no projeto. Deste modo, selecionamos os arquivos em formato shapefile com dado 

temático classificado, segundo a legenda do Projeto PRODES, em polígonos com atributos 

para o estado do Amazonas e Rondônia. Os dados selecionados correspondem ao ano de 

2011. Para cada buffer, extraímos dados de área desmatada, área com floresta e área com 

vegetação não florestal. Os dados de área foram calculados em hectares e convertidos em 

valores de proporção ao tamanho da área do buffer. Todo o procedimento de obtenção e 

padronização dos dados ambientais foi realizado com auxílio do software ArcMap 10.1 do 

pacote ArcGIS (ESRI, 2008).  

 

Variáveis espaciais 

A partir da coordenadas geográficas centrais de cada sítio de amostragem, criamos a 

matriz de variáveis espaciais. Para evitar a autocorrelação espacial, as variáveis espaciais 

foram submetidas a uma Análise de Coordenadas Principais de Matrizes de Vizinhança 

(PCNM) (Borcard & Legendre, 2002). Esta análise cria uma matriz de distância a partir das 

coordenadas geográficas entre os sítios de amostragem, sendo a variação total decomposta em 

um conjunto finito de variáveis (filtros ou autovetores) espaciais explanatórias (Griffith & 

Peres-Neto, 2006). Incluímos todos os autovetores com coeficientes I de Moran maiores que 

0,1 na matriz de preditores espaciais. Os escores gerados na análise de PCNM foram 

utilizados para representar as variáveis espaciais em todas as análises posteriores. De acordo 

com este método, seis filtros espaciais foram selecionados. 

 

http://www.obt.inpe.br/prodes/index.php
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Análises 

Para visualização da estrutura e dissimilaridade da composição de espécies entre as 

unidades amostrais foi usada a análise de Escalonamento Multidimensional Não Métrico 

(NMDS) (Clarke, 1993). A medida de dissimilaridade utilizada foi a de Sorensen, uma vez 

que se trata de dados de presença e ausência. O número máximo de iterações foi 100. As 

unidades amostrais foram ordenadas para cada uma das seguintes matrizes: matriz binária 

com todas as espécies (Listas de 20 espécies + redes de neblina), matriz binária somente com 

espécies de subosque e matriz binária somente com espécies de dossel. Nesta análise, os 

valores de estresse menores que 0,20 resultam numa descrição adequada da informação da 

matriz de distâncias (Legendre & Anderson, 1999).  

Para avaliar a contribuição do aninhamento e da substituição de espécies na 

diversidade beta total foi realizado o método proposto por Baselga (2010), o qual deriva um 

índice de partição da diversidade beta total em dois componentes aditivos de aninhamento e 

substituição de espécies. Foram utilizadas as duas abordagens de medidas propostas por 

Baselga (2010): multi sites e par a par (pair-wise). Os componentes resultantes da abordagem 

multi sites são chamados de BetaSOR, BetaNES e BetaSIM. O componente BetaSOR é o valor de 

diversidade beta total medido pela dissimilaridade de Sorensen, BetaNES é o valor de 

aninhamento, medido pela fração do aninhamento resultante da dissimilaridade de Sorensen e 

BetaSIM é o valor correspondente à substituição de espécies medida pela dissimilaridade de 

Simpson. Já pela abordagem de medidas par a par, os componentes são Betasor, Betasim, 

Betanes. Neste caso, Betasor é a matriz que representa a beta diversidade pela medida 

dissimilaridade par a par de Sorensen, Betasim é a matriz que representa a substituição de 

espécies, medida pela dissimilaridade par a par de Simpson e Betanes é a matriz que representa 

a dissimilaridade resultante do aninhamento, medida como a fração do aninhamento da 

dissimilaridade par a par de Sorensen (Baselga, 2010).  

Utilizamos as duas abordagens descritas acima pela necessidade de termos uma matriz 

de dissimilaridade para avaliar o efeito do espaço e do ambiente, a qual é um dos produtos 

gerados pelo método par a par e pelo fato do método multi site resultar em um valor exato da 

influência do aninhamento e da substituição de espécies. De todo modo, ambos os métodos 

possuem o mesmo resultado quando o conjunto de dados utilizados é idêntico (Baselga, 

2010). 



 

23 

 

Foi utilizado o procedimento BioEnv para selecionar as variáveis ambientais mais 

correlacionadas com a composição de espécies (Clarke & Ainsworth, 1993), o qual gera 

diversas matrizes de distância euclidiana para todos os subconjuntos possíveis de fatores 

abióticos. O subconjunto escolhido é aquele com a melhor correlação do rank de Spearman 

em relação à matriz de composição de espécies. As variáveis selecionadas neste subconjunto 

foram utilizadas nas demais análises estatísticas. Para esta análise, primeiramente foi feita 

uma matriz de dissimilaridade de Sorensen e, para a matriz de dados ambientais, foi feita a 

padronização através da subtração de cada valor pela média e divisão pelo desvio padrão. A 

padronização permite que os fatores abióticos, medidos em diferentes unidades, passem a 

seguir uma escala comum, permitindo comparações entre as variáveis (Legendre & Legendre, 

1998).  

O efeito do ambiente e do espaço sobre a variação da diversidade beta foi testado 

através da análise de Mantel Parcial (Manly, 1994). Este teste correlaciona uma matriz 

resposta a uma matriz explicativa, condicionadas a uma terceira (Legendre & Legendre, 

1998). Neste caso, pode-se usar tanto uma matriz de distância de dados espaciais, como de 

dados ambientais, para acessar a sua influência na variação da diversidade beta. Para avaliar 

se as variáveis ambientais estavam espacialmente estruturadas, utilizamos um teste de Mantel 

apenas com as duas matrizes (matriz ambiental e matriz espacial representada pelos filtros 

gerados na análise de PCNM). Para a criação da matriz ambiental e espacial, usamos a medida 

de distância euclidiana e utilizamos a matriz de dissimilaridade de Sorensen (citada no 

parágrafo anterior) como matriz resposta. Em ambos os testes utilizamos a correlação de 

Pearson e 10.000 randomizações para o teste de significância de correlação das matrizes.  

 Com a mesma matriz de dissimilaridade de Sorensen, testamos através da Análise de 

Similaridade (ANOSIM) (Clarke & Green, 1988) a diferença da composição de espécies entre 

margens opostas, considerando as margens como fator (leste e oeste). Utilizamos 10.000 

permutações e o nível de significância foi de 0,05. Além da matriz com todas as espécies 

registradas, testamos também a diferença da composição para a matriz de espécies de aves de 

subosque e aves de dossel. 

Todas as análises foram executadas no software R (R Development Core Team, 2011).  

Foram utilizados os seguintes pacotes: Vegan (Oksanen et al., 2013) para a PCNM, NMDS, 

BioEnv, Mantel, Mantel Parcial e ANOSIM e Betapart (Baselga et al., 2013) para partição da 

diversidade beta. 
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RESULTADOS 

Foram identificadas 401 espécies de aves, distribuídas em 19 ordens e 62 famílias 

(Tabela S1). O número de espécimes coletados foi de 635, os quais foram taxidermizados e 

preparados em via úmida. 

A classificação das espécies quanto ao hábitat preferencial resultou em 43,64% (n = 

175) de espécies típicas de terra firme e 29,92% (n = 120) de várzea. Em relação ao estrato de 

forrageio, 23,44% (n = 94) das espécies ocupam preferencialmente o subosque (soma das 

categorias Subosque e Subosque/Médio) e 36,66% (n = 147) ocupam o dossel da floresta 

(soma das categorias Dossel e Dossel/Aéreo). O número de espécies das demais categorias de 

hábitat e estrato de forrageio pode ser consultado na Tabela S2. 

Registramos 170 espécies de aves ao longo das sete ilhas fluviais amostradas, sendo 

16 espécies registradas exclusivamente neste ambiente. Em relação ao hábitat preferencial 

destas espécies, quatro são consideradas como espécies de várzea restritas às ilhas fluviais, 

seis de florestas de várzea, duas de borda de floresta/campo, duas de áreas abertas (campo), 

apenas uma de hábito aquático e uma de terra firme (Tabela S3).    

A ordenação dos dados qualitativos com todas as espécies registradas mostrou que as 

ilhas fluviais possuem uma avifauna muito distinta dos sítios amostrados nas margens leste e 

oeste, de tal modo que todos os sítios de ambas as margens parecem altamente similares entre 

si (Fig. 2a). Quando as ilhas são retiradas da ordenação, ou seja, utilizando a matriz com 384 

espécies, é possível ver um padrão em formato de gradiente da porção mais alta para a porção 

baixa do rio Madeira, sendo esta configuração vista nos dois eixos da ordenação (Fig. 2b). E 

dado que o padrão encontrado na ordenação dos sítios de amostragem foi distorcido pela alta 

dissimilaridade entre margens e ilhas (Fig. 2a), optamos por utilizar a matriz binária com 384 

espécies (que contempla ambas as margens, Fig. 2b) nas demais análises.   
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Figura 2. a) Resultado da ordenação pelo método de NMDS dos 23 sítios amostrados em 

relação aos dados binários das 401 espécies de aves registradas. b) Ordenação dos 16 sítios 

amostrados em relação aos dados binários das 384 espécies de aves registradas nas margens 

leste e oeste, excluindo os registros de ilhas fluviais. Os números representam os sítios de 

amostragem e as letras suas respectivas margens (L= leste, O = oeste, I = ilhas). 

  

Partição da diversidade beta em aninhamento e substituição de espécies 

Ao particionar a diversidade beta total em aninhamento e substituição de espécies, 

verificamos que a substituição de espécies predomina na estruturação das assembleias de aves 

(BetaSOR = 0,886; BetaNES = 0,069; BetaSIM = 0,817). O valor de BetaSOR (diversidade beta 

total) indica que a dissimilaridade entre os 16 sítios de amostragem é alta. Como esperado, 

encontramos o mesmo padrão quando utilizamos a medida de dissimilaridade par a par.  

 

Variáveis ambientais 

A altitude nos sítios amostrados variou de 64 m na porção mais alta do rio a 12 m na 

porção próxima à foz, com média de 41 m. O desmatamento nos sítios foi menor quando 

comparado com a quantidade de vegetação florestal e não florestal existente. Em relação à 

precipitação anual, houve pouca variação entre os sítios. Já a precipitação no trimestre mais 

seco se mostrou mais heterogênea (Tabela 2). Pela análise do Bioenv, a altitude foi variável 

a) b) 
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ambiental com maior poder de explicação na estruturação das assembleias de aves em 

florestas de várzea, com correlação de 0,523 com a matriz de espécies (Tabela 3).  

 

Tabela 2. Variáveis ambientais dos 16 sítios de amostragem ao longo das florestas de várzea 

do rio Madeira e seus respectivos valores médios, mínimos, máximos e desvio padrão. 

Desmat: desmatamento; Veget. florestal: vegetação florestal; Veget. não florestal: 

vegetação não florestal; Prec. anual: Precipitação anual; Prec. trim. mais seco: Precipitação 

do trimestre mais seco. 

 

 

Tabela 3. Resultado da análise de BioEnv para os 16 sítios amostrados nas florestas de várzea 

do rio Madeira, com destaque para a variável com a maior correlação em relação à matriz 

biótica. Desmatam: Desmatamento; Floresta: Vegetação florestal, Veget_não_floresta: 

Vegetação não florestal; Prec_anual: Precipitação anual; Prec_seco: Precipitação do trimestre 

mais seco. 

Altitude Desmat. Veget. florestal Veget. não florestal Prec. anual Prec. trim. mais seco

Sítios (m) (%) (%) (%) (mm) (mm)

1 57 0.015 0.207 0.711 2181 103

2 64 0.104 0.757 0.078 2161 106

3 58 0 0.775 0.219 2168 118

4 51 0 0.574 0.370 2347 154

5 57 0.001 0.950 0.000 2559 182

6 52 0.339 0.518 0.014 2694 214

7 44 0.016 0.977 0 2746 248

8 37 0.026 0.906 0.005 2610 239

9 35 0.105 0.708 0.001 2551 242

10 29 0.069 0.823 0 2526 240

11 33 0.007 0.833 0.154 2489 249

12 39 0.023 0.921 0 2306 262

13 33 0.080 0.868 0 2063 294

14 26 0.245 0.542 0 2111 294

15 12 0.002 0.363 0 2274 290

16 23 0.038 0.774 0.162 2213 267

Média 41 0.067 0.718 0.107 2375 219

Mínimo 12 0 0.207 0 2063 103

Máximo 64 0.339 0.977 0.711 2746 294

Desvio Padrão 15 0.096 0.221 0.194 221 66
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Influência de fatores ambientais e espaciais sobre a diversidade beta 

Pelo teste de Mantel Parcial, a diversidade beta foi significativamente relacionada com 

o ambiente (R = 0,569; p < 0,001), já o espaço não teve relação significativa (R = 0,003, p = 

0,486). No entanto, a matriz ambiental se mostrou espacialmente estruturada (R = 0,224, p = 

0,014). 

 

Composição de espécies entre margens opostas 

Em relação à diferença da composição de espécies entre margens opostas do rio 

Madeira, não encontramos diferença significativa quando não discriminamos o estrato de 

forrageio das espécies, tanto para dados quantitativos, quanto para dados qualitativos (R = 

0,023; p = 0,332 e R = 0,071; p = 0,156, respectivamente). Grande parte das espécies é 

compartilhada entre as duas margens (242 espécies), foram registradas 78 espécies 

exclusivamente na margem leste e 64 na margem oeste. Tal resultado também pode ser 

visualizado pela ordenação dos sítios amostrados, onde não há separação nítida entre os sítios 

de margens opostas (Fig. 2b).  

Encontramos diferença significativa ao testarmos a composição entre margens opostas 

apenas para as espécies de subosque (R = 0,188; p = 0,007). Das 89 espécies de subosque que 

ocorreram na margem leste ou oeste (ou seja, excluindo as amostras de ilhas), 25 foram 

registradas exclusivamente na margem leste, 14 na margem oeste e 49 em ambas as margens. 

Já para as 145 espécies de dossel, não houve diferenciação por margem do rio (R = 0,012; p = 

0,398), sendo 30 espécies com registros exclusivos na margem leste, 24 na margem oeste e 91 

espécies compartilhadas entre margens. Estes padrões podem também ser visualizados na 

ordenação dos sítios pelas espécies de subosque e pelas espécies de dossel (Fig. 3a e 3b). 

Tamanho Modelo Correlação

1 Altitude 0,523

2 Prec_seco / Altitude 0,479

3 Prec_seco / Altitude / Floresta                        0,479

4 Prec_anual / Prec_seco / Altitude / Floresta 0,462

5 Prec_anual / Prec_seco / Altitude / Floresta / Veget_não_floresta 0,407

6 Prec_anual / Prec_seco / Altitude / Desmatam. / Floresta / Veget_não_florestal 0,324
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Figura 3. a) Ordenação dos 16 dos sítios amostrados em relação aos dados binários das 89 

espécies de aves de subosque registradas. b) Ordenação dos 16 sítios amostrados em relação 

aos dados binários das 145 espécies de aves de dossel registradas. Os números representam os 

sítios de amostragem e as letras suas respectivas margens (L= leste, O = oeste). 

 

Das 89 espécies de subosque registradas, 43,82% (n = 39) são aves mais comumente 

encontradas em florestas de terra firme e 37,09% (n = 33) são típicas de ambiente de várzea. 

É importante esclarecer que nem todas as espécies registradas em apenas uma margem no 

nosso estudo possuem sua distribuição realmente restrita àquela margem. Das 39 espécies de 

terra firme de subosque, 18 foram registradas nas duas margens, 15 espécies foram registradas 

exclusivamente na margem leste (das quais, quatro são realmente restritas pelo rio Madeira: 

Hypocnemis ochrogyna, Hypocnemis rondoni, Machaeropterus pyrocephalus e Mionectes 

macconnelli) e seis foram registradas somente na margem oeste (das quais, três são realmente 

restritas pelo rio Madeira: Epinecrophylla haematonota, Hypocnemis peruviana, Lepidothrix 

coronata). 

Em relação às 33 espécies de subosque típicas de várzea, 22 foram registradas nas 

duas margens, seis apenas na margem leste e cinco na margem oeste. Das espécies registradas 

em apenas uma margem, nenhuma possui distribuição realmente restrita pelo rio Madeira. 

 

DISCUSSÃO 

a) b) 
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A substituição de espécies nas várzeas do rio Madeira 

A dissimilaridade na composição de espécies encontrada ao longo das florestas de 

várzea do rio Madeira foi alta, apesar de ser uma região classificada como apenas uma 

ecorregião (Várzea de Monte Alegre), ou seja, com características ambientais e biológicas 

semelhantes. Pomara et al. (2013) também verificou em florestas de terra firme, porém muito 

próximas às várzeas do rio Amazonas no Peru, uma alta heterogeneidade na composição de 

espécies de aves, mesmo com características ambientais similares. Já nas várzeas do rio 

Amazonas, na porção brasileira, foi sugerida a falta de congruência entre os limites das 

ecorregiões e a distribuição de espécies, como aves (Cohn-Haft et al., 2007a), plantas 

(Albernaz et al., 2011), formigas (Vasconcelos et al., 2010) e aranhas (Venticinque et al., 

2007). E com base na distribuição similar entre estes quatro grupos taxonômicos, Cohn-Haft 

et al. (2007a) e Albernaz et al. (2011) propuseram novas regiões biogeográficas para a várzea 

do rio Amazonas. Os dados que obtivemos no rio Madeira são condizentes com a proposta de 

que as ecorregiões não refletem unidades geográficas claras para a fauna amazônica.  

O padrão de distribuição de espécies de aves entre a porção média e baixa das florestas 

de várzea do rio Madeira foi fortemente estruturado pela substituição de espécies. Nossos 

dados indicam que uma parcela importante das espécies que ocorrem na porção mais próxima 

a Porto Velho não são as mesmas presentes na porção próxima à foz (confluência com o rio 

Amazonas). A riqueza de espécies obtida no nosso trabalho (401 espécies) é muito similar à 

encontrada no estudo sobre a várzea do rio Amazonas, onde 413 espécies de aves foram 

registradas (Conh-Haft et al., 2007a). Neste trabalho, diversas espécies ocorrem em ambas as 

margens, porém com um claro padrão de substituição entre porções do rio, ou seja, alto, 

médio e baixo Amazonas. Neste caso, rios como o Madeira, Tapajós e Negro foram mais 

importantes na distribuição de algumas espécies do que o próprio Amazonas.  

De certa forma, a substituição de espécies ao longo das várzeas do rio Amazonas 

poderia ser esperada pelo fato de abranger sete áreas de endemismo (Jaú, Napo, Inambari, 

Rondônia, Guiana, Tapajós, Xingu; veja em Borges & Silva, 2012) e por ser diferenciado em 

quatro ecorregiões (Várzea do Marajó, Várzea de Gurupá, Várzea de Monte Alegre, Várzea 

do Purus; veja em WWF, 2001). Considerando que o rio Madeira é o limite entre duas áreas 

de endemismo (Inambari a oeste e Rondônia a leste; veja em Borges & Silva, 2012), seria 

plausível esperar que a substituição de espécies ocorresse no sentido leste-oeste e não no 

sentido sul-norte como nossos dados indicam. Deste modo, assim como o proposto por Conh-

Haft et al., 2007a) no rio Amazonas, é reforçada a hipótese de que a várzea pode conter outras 
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áreas de endemismo decorrente da substituição de espécies que ocorre no sentido alto-baixo 

do rio.  

 

Influência do ambiente e do espaço 

Os fatores que comumente influenciam a substituição de espécies são uma 

combinação de variáveis ambientais e espaciais (Borcard et al., 1992), mas devido à 

similaridade ambiental presumida para as várzeas do rio Madeira, esperávamos pouca ou 

nenhuma influência do ambiente na distribuição das espécies. No entanto, nossos dados não 

apoiam a hipótese de que o espaço teria mais influência do que o ambiente sobre a variação de 

composição de espécies. Mesmo com uma distância considerada como escala regional 

(aproximadamente 800 km) para testar o efeito do espaço sobre a diversidade beta, o ambiente 

(representado pela altitude) foi mais importante enquanto fator estruturador. Apesar disso, 

como a estrutura natural dos rios é composta por regiões altas nas cabeceiras e baixas na foz, 

é plausível encontrarmos uma correlação significativa entre a altitude e o espaço ao longo dos 

rios.  

A influência da altitude sobre a variação da composição de espécies ao longo do rio 

Madeira pode estar relacionada a uma maior área da planície de inundação nas áreas mais 

baixas e, portanto, onde há os menores valores de altitude (baixo Madeira). Nessa região do 

rio, onde a superfície de área alagada é maior, é possível que haja maior disponibilidade de 

ambientes inundáveis. E uma vez que a variável altitude é disposta em um gradiente da 

porção alta para a porção baixa do rio, este pode ser um fator importante na substituição de 

espécies de aves em florestas de várzea. De fato, algumas espécies típicas de várzea parecem 

ter preferência ecológica por áreas alagadas próximas à foz dos grandes rios, como 

Myrmoborus lugubris e Cranioleuca muelleri. 

Embora não seja possível indicarmos um limite claro na distribuição das espécies 

típicas de várzea no rio Madeira, podemos ver alguns padrões através de uma análise 

qualitativa e exploratória dos registros destas espécies ao longo do rio. Nesta análise, 

separamos o rio Madeira inicialmente em três porções: Alta, média e baixa, sendo a porção 

alta mais próxima de Porto Velho e a porção mais baixa mais próxima à foz do rio Madeira. 

Como algumas espécies ocorreram em mais de uma porção, criamos também a junção delas: 

baixa/média e média/baixa (Fig. S1). O limite de cada porção foi selecionado de acordo com 

os registros das espécies, por exemplo, as que só ocorreram no trecho próximo a Porto Velho, 
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e que não ultrapassam um terço da nossa área de estudo, determinaram o limite da porção alta 

e assim foi feito para as outras porções. O maior número de espécies foi registrado na porção 

baixa (32 espécies) e média/baixa (19 espécies). Em contrapartida, a porção mais alta possui 

apenas sete espécies e a porção alta/média conta com dez espécies. A porção média possui 11 

espécies e 41 espécies são amplamente distribuídas na nossa área de estudo (Fig. S2). Esta 

análise indica mais claramente como se dá a substituição de espécies de várzea ao longo do 

rio e sugere que o número de espécies por porção pode estar relacionado com a extensão da 

área de inundação, uma vez que a maior concentração de espécies ocorreu nas porções mais 

baixas. 

Os trabalhos sobre o efeito do ambiente e do espaço em florestas de várzea, em escala 

regional (2800 km), apresentam um padrão similar ao que encontramos. Para formigas, o 

ambiente (representado pela altura da última inundação, precipitação anual e duração da 

estação seca) foi mais importante do que o espaço (latitude e longitude), porém houve 

estruturação espacial das variáveis ambientais (Vasconcelos et al., 2010). Já para plantas, 

tanto o espaço (representado pela longitude), como o ambiente (altura da última inundação e 

precipitação anual) apresentaram efeito significativo sobre a variação da composição de 

espécies. No entanto, a porcentagem de explicação do espaço foi maior que a do ambiente e 

grande parte da explicação foi representada pelo ambiente espacialmente estruturado 

(Albernaz et al., 2011), possivelmente por se tratar de um longo gradiente longitudinal e 

também altitudinal. 

Pomara et al. (2013) verificaram que distância geográfica não explicou a 

dissimilaridade da composição de espécies aves em florestas de terra firme, porém muito 

próximas às várzeas do rio Amazonas. Neste estudo, as variáveis que explicaram o padrão 

encontrado foi o limite de dispersão oferecido pelo rio Amazonas, a heterogeneidade florística 

(representada por uma família de planta) e a fragmentação florestal. Já para aves de terra 

firme, no interflúvio Purus-Madeira, o padrão de distribuição foi influenciado somente pelo 

ambiente (representado pela composição de espécies de palmeiras), não havendo efeito do 

espaço ao longo de uma área com 670 km de extensão (Menger, 2011). A ausência de 

explicação pela distância geográfica identificada também em nosso trabalho pode estar 

relacionada com o fato de quase metade das espécies registradas (43,64%) são comumente 

encontradas em florestas de terra firme. Deste modo, é possível que o efeito do ambiente 

tenha sido fortalecido pela contribuição destas espécies que habitam, sem exclusividade, 

florestas de terra firme e de várzea.  
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O rio Madeira como barreira na distribuição das espécies 

No que diz respeito ao efeito do rio Madeira como barreira para a distribuição da 

avifauna, não encontramos diferença quando incluímos todas as espécies registradas e quando 

comparamos apenas espécies de dossel. Entretanto, nossos dados apoiam a hipótese de que 

aves de subosque não se distribuem igualmente entre margens opostas de grandes rios, como 

o rio Madeira, o que reforça que tais espécies possuem baixa capacidade de dispersão (Moore 

et al., 2008; Burney & Brumfield, 2009). Valente (2006) verificou que a taxa de queda da 

similaridade em relação à distância foi maior para aves de subosque quando comparada com 

espécies de dossel na Amazônia. Tal resultado também apoia a ideia de que o padrão de 

distribuição de aves pode estar associado ao seu estrato de forrageio preferencial. 

O fato de o rio Madeira ser o divisor de duas áreas de endemismo (Inambari e 

Rondônia) resulta em diversas espécies de aves de terra firme que tem ali o seu limite de 

distribuição (Hellmayr, 1910; Haffer, 1969, 1974; Cracraft 1985). Como os nossos dados 

incluem muitas aves de terra firme, a diferença da composição de espécies de subosque entre 

margens pode estar associada à presença destas espécies. Para esclarecer esse ponto, 

refizemos os testes para avaliar a diferença da composição entre margens opostas 

considerando apenas as espécies típicas de várzea. Nossos resultados não apresentaram 

diferença significativa da composição entre margens opostas considerando todas as espécies 

de várzea conjuntamente (111 espécies, R = 0,094; p = 0,104) e igualmente quando testamos 

somente para espécies de subosque (33 espécies, R = 0,094; p = 0,059). Além disso, das dez 

espécies de várzea registradas exclusivamente em uma margem do rio Madeira, nenhuma 

possui distribuição realmente restrita a este rio.  

Ao ordenarmos os sítios de amostragem em relação a todas as espécies de várzea (Fig. 

4a), encontramos um padrão semelhante ao das 384 espécies registradas (Fig. 2b). Já para 

aves de várzea de subosque, não é possível verificar diferença entre margens (Fig. 4b), ao 

contrário do que pode ser visto na ordenação que inclui também espécies de subosque de terra 

firme (Fig. 4a). A ausência de um padrão que diferencie margens opostas do rio Madeira para 

espécies de várzea reforça a proposta de Remsen & Parker (1983), a qual relaciona a 

facilidade de dispersão das espécies de aves em ambientes inundáveis pela possibilidade de 

utilizar ilhas fluviais para atravessar grandes rios. Valente (2006) também apoia essa proposta 
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ao verificar que as espécies de aves de florestas inundáveis possuem menor taxa de queda de 

similaridade com a distância em relação às espécies de terra firme.  

 

Figura 4. a) Ordenação dos 16 dos sítios amostrados em relação aos dados binários das 111 

espécies de aves típicas de ambiente de várzea registradas. b) Ordenação dos 16 sítios 

amostrados em relação aos dados binários das 33 espécies de aves de subosque típicas de 

ambiente de várzea registradas. Os números representam os sítios de amostragem e as letras 

suas respectivas margens (L= leste, O = oeste). 

 

A hipótese de que grandes rios são barreiras para aves foi, e continua sendo, o foco de 

diversos estudos (por exemplo, Haffer, 1974; Hayes & Sewlal, 2004; Burney & Brumfield, 

2009; Fernandes et al., 2012; Pomara et al., 2013). Conh-Haft et al. (2007a) propõem que rios 

podem ser barreira para aves de várzea, mas que nem sempre os mesmos rios influenciam na 

distribuição de todas as espécies. Isto pôde ser evidenciado em casos de complexos de 

espécies filogeneticamente próximas, e que se substituem geograficamente, com suas 

distribuições restritas aos rios Negro, Madeira e Tapajós (Conh-Haft et al., 2007a). De acordo 

com nossos dados, fica claro que somente algumas espécies de aves realmente são restritas à 

margem leste ou oeste do rio Madeira. Devido às particularidades das diversas espécies de 

aves, é possível que grupos de espécies respondam de forma diferente em relação à barreira 

que rios podem representar (Haffer & Fitzpatrick, 1985; Hayes & Sewlal, 2004, Burney & 

Brumfield, 2009; Pomara et al., 2013).  
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Considerações finais 

Nossos dados demonstram que as assembleias de aves possuem alta dissimilaridade na 

composição de espécies ao longo das várzeas do rio Madeira e apresentam um padrão 

fortemente estruturado pela substituição de espécies. Tal padrão é associado às porções média 

e baixa deste rio. Em relação aos sítios amostrados nas margens leste e oeste do rio Madeira, 

todas as ilhas apresentaram uma nítida diferença de composição de espécies, o que reforça o 

alto grau de especialização da avifauna presente nesse tipo de ambiente. 

A presença de espécies como Myrmochanes hemileucus, Synallaxis propinqua e 

Serpophaga hypoleuca, as quais são exemplos de aves dependentes de ilhas fluviais (Remsen 

& Parker, 1983; Rosenberg, 1990; Armacost & Caparella, 2012), ressalta o valor desses 

ambientes para a manutenção de uma parcela importante da avifauna amazônica e reforça a 

necessidade da criação de áreas protegidas que contemplem estes locais. E dado que a 

localização das ilhas não é permanente, devido à dinâmica natural de erosão e deposição ao 

longo dos rios, é necessário que a proteção desses ambientes seja independente da sua 

localização geográfica. Embora não haja diferença da composição de espécies típicas de 

várzea entre margens opostas do rio Madeira, sugerimos que as florestas de várzea de ambas 

as margens sejam contempladas com unidades de conservação integral, uma vez que diversas 

espécies de aves, que também ocupam a várzea, reconhecem o rio Madeira como uma barreira 

para a sua distribuição (Hellmayr, 1910; Haffer, 1969, 1974; Cracraft 1985).  

A criação de unidades de conservação em ambientes sujeitos à inundação na 

Amazônia necessita de atenção imediata. Além da facilidade de acesso a esses ambientes 

pelas populações humanas e os seus consequentes impactos, como a extração de madeira e 

atividades de agricultura e pecuária, há também os grandes danos ambientais associados à 

construção de usinas hidrelétricas nos rios Amazônicos. Especificamente no rio Madeira, a 

construção do Complexo de Hidrelétricas pode alterar a dinâmica anual de cheia e seca e 

provocar um forte impacto sobre os organismos que dependem desse ciclo para sua 

sobrevivência na região. Como demonstramos neste estudo, há um conjunto de espécies de 

aves exclusivas de florestas alagadas e de ilhas fluviais. Tais espécies não estão distribuídas 

de forma homogênea ao longo do rio Madeira, o que sugere que as populações dessas 

espécies podem estar em risco de sofrerem forte declínio nos próximos anos. 
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