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Prefacio

Durante a discussao do projeto de qualificacdo em meados de 2009,
o Miguel e eu discutiamos padrdes reprodutivos de aves. Eu vinha de um
mestrado com anfibios e no doutorado tinha ido a campo durante apenas
uma estagao reprodutiva de aves na ESECAE. Meu conhecimento sobre
aves era limitado e estudava referéncias mais gerais como ‘Behavioral
Ecology of Tropical Birds’ (Stutchbury & Morton 2001) e ‘Evolutionary
Ecology of Birds’ (Bennett & Owens 2002). Com essa experiéncia inicial e
tentando definir um projeto para ser executado na ESECAE, eu
comparava o que observara em campo € 0 que conversara com colegas
de laboratério a respeito do que havia lido na literatura. Nao demorou
muito para perceber que existiam generalizagbes demasiadas para toda a
regiao Neotropical baseadas aparentemente em poucos dados de campo.

S6 como exemplo, dentre as generalizagdes, a afirmacao de que ndo
ha sazonalidade na regidao Neotropical, ou que a regiao é pouco sazonal,
talvez seja a mais disseminada na literatura. Essa generalizacdo traz
implicacbes importantes para os padrdes te tamanho de ninhada ja que,
de modo simplificado, duas das principais hipdteses para explicar a
variagdo latitudinal no tamanho de ninhada estdo relacionadas com a
disponibilidade de alimento durante a estacdo reprodutiva (por meio de
diferentes mecanismos). Obviamente, a regidao Neartica € muito mais
sazonal, principalmente em termos de temperatura. Entretanto, a regiao
Neotropical apresenta diversos padrdes climaticos que podem apresentar
sazonalidade de temperatura (embora menor do que a existente na regiao
Neartica) ou pluviosidade. Além disso, ndo sabemos (ou ha amostragens
pontuais) que relacdo a pluviosidade pode ter com 0s recursos
alimentares. A principal critica €é que simplificacdbes demasiadas
certamente limitam a geracéo e teste de hipbteses e, consequentemente,
o entendimento sobre padrdes gerais de estratégias de histéria de vida.

Assim que percebi essas inconsisténcias, comentei com o Miguel.
Ele rapidamente se empolgou, pois sabia do quadro de conhecimento que
ha na literatura internacional sobre a regiao Neotropical. Uma analise



preliminar citada em alguns livros também havia revelado o baixo numero
de citagbes dos trabalhos latinos (principalmente em relagdo as linguas)
mostrando que “la fora” pouco se conhecia sobre a literatura Neotropical.
Resolvemos fazer um projeto em que se revisasse a literatura "cinza" em
portugués e em espanhol e que testasse alguns dos padrdes de histéria
de vida na América Austral e Neotropical. Com o projeto inicial
pretendiamos revisar a literatura de reproducado pertencente a todas as
aves da América do Sul. Essa idéia interessante, mas pretenciosa, foi
lapidada com o passar do tempo e deu origem aos capitulos que se

seguem.

Oxald consigam as seguintes paginas seu intento principal.
—derramar gosto pela natureza animada !

o de Janeiro. Anno bom de 1893.

Dr. EyMiLio Avgrsto GOLDI.

Goeldi, E. 1894. As aves do Brasil. Livraria Classica de Alves & Co. Rio de Janeiro.



Resumo Geral

A biologia reprodutiva das aves tem um papel fundamental no
desenvolvimento da teoria de histéria de vida. As estratégias de histéria de
vida das aves da regidao Neotropical diferem notavelmente de seus
correspondentes da regido Neartica. A América Austral e Neotropical
(AAN) possui mais de 30% de toda a diversidade de aves mas a falta de
estudos detalhados sobre a biologia das espécies dificulta o teste de
hipdteses. Por meio de uma extensa revisdo de literatura buscamos
registros de tamanho de ninhada, medidas de ovos, massa de ovos e
periodos de incubacgao e de ninhego de todas as espécies de Fluvicolinae.
Esta é a segunda maior subfamilia dentre os tiranideos, com 132
espécies. A subfamilia Fluvicolinae possui a distribuigdo mais ampla
dentre todos os tiranideos, ocorrendo desde o extremo sul da América do
Sul até o extremo norte da América do Norte além de outras
caracteristicas que fazem desta subfamilia um grupo ideal para
comparacoes geograficas e ecoldgicas.

No primeiro capitulo testamos se a quantidade de informacéo
existente é explicada por caracteristicas dos paises e das espécies.
Procuramos dados reprodutivos de Fluvicolinae em cerca de 2500
publicacdes, sendo que 302 publicacdes, desde 1838 até 2012, continham
dados desta subfamilia. A quantidade de publicagbes por pais foi
positivamente relacionada com o numero de universidades, riqueza de
espécies de Fluvicolinae e area de cada pais e negativamente relacionada
com a riqueza total de espécies de cada pais. As publicagdes continham
registros de 4751 tamanhos de ninhada, 3952 medidas de ovos, 1152
massas de ovos, 349 periodos de incubacdo e 285 periodos de ninhego
em todo o Novo Mundo. A quantidade de registros de tamanho de ninhada
das espécies foi positivamente relacionada com o potencial de
amostragem das espécies (porcentagem da area total de distribuicao da
espécie em cada pais multiplicada pelo numero de instituicdes de ensino
superior existente no pais) e o tamanho da area reprodutiva. Solucées
para que se consiga reverter este quadro estdo no aumento do nimero de



instituicdes académicas ao longo da AAN, estabelecimento e melhora de
redes de cooperacdo e pesquisa internacionais e da distribuicdo de
recursos para a educacgao de forma mais uniforme em todas as regides.

Nos dois capitulos seguintes testamos hipéteses relacionadas com
os padrdes geograficos de numero e volume de ovos. A observacao de
que as ninhadas aumentam com a latitude levou a formulagdo de
hip6teses relacionando o padrao com a disponibilidade de alimento e a
predacdo de ninhos. Entretanto, a variacdo latitudinal no tamanho de
ninhada ainda é uma questao nao resolvida por trés razbes principais.
Primeiro, apds o surgimento da hipétese de sazonalidade a hipétese da
duracao do dia raramente foi testada e a limitagdo de alimento por meio da
densidade populacional foi amplamente aceita como o mecanismo para a
variagdo no tamanho de ninhada. Segundo, embora a limitacao de
alimento seja amplamente aceita como o0 maior determinante de tamanho
de ninhada, a evidéncia € basicamente baseada em populacées locais.
Terceiro, muitos dos padrdes de histéria de vida sdo baseados no
conhecimento biolégico do hemisfério norte, que possui menos de 25% de
toda a biodiversidade de aves do planeta. Desse modo, analisamos o
tamanho de ninhada de Fluvicolinae em ampla escala geografica com os
objetivos de: (1) testar as hipbteses de Lack (1947) e Ashmole (1963) lado
a lado, e (2) comparar os hemisférios sul e norte das Américas para testar
quais fatores influenciam o tamanho de ninhada ao longo de cada um dos
hemisférios.

A hipétese de duracgao do dia e sazonalidade (DDS) explicou 28% da
variagdo total no tamanho de ninhada e ambas as variaveis foram
significativas (p < 0,05). De acordo com a regressao parcial a variacao
explicada compartilhada pelas duas variaveis foi de 17%. A duragéo do dia
explicou 25% no total e 8% sozinha de toda a variagcdo no tamanho de
ninhada. A sazonalidade explicou 20% no total e 3% sozinha de toda a
variacao no tamanho de ninhada. O modelo com as variaveis ecolégicas e
ambientais explicou 44% da variacao total no hemisfério norte e apenas
17% no hemisfério sul. Além disso o tamanho de ninhada teve um
aumento menos pronunciado no hemisfério sul do que no hemisfério norte.

E notavel que o mecanismo de duracdo do dia proposto por Lack (1947)



nao tenha sido investigado pela maior parte dos pesquisadores. Além
disso, a grande quantidade de variacdo nao explicada no hemisfério sul da
América reforga a visdo de que 0s mecanismos precisam ser revisitados
para melhorar nossa compreensao sobre como as estratégias de historias
de vida sdao moldadas. O fato de as aves dos dois hemisférios estarem
sujeitas a condicbes ambientais antagbnicas, com a relagao latitude e
tamanhos de ninhada ser menor no hemisfério sul em relacdo ao
hemisfério norte, € uma grande oportunidade para compreender melhor as
estratégias de historia de vida.

No terceiro capitulo analisamos a variagao no volume de ovos, pois 0
tamanho de postura da maioria das espécies de aves varia muito pouco
ao longo de toda a América Austral e Neotropical (AAN). Sabendo-se que
varios fatores podem estar relacionado com o volume dos ovos das aves,
a investigacao deste parametro reprodutivo é uma alternativa interessante
para se entender as estratégias de historia de vida destes organismos.
Neste capitulo avaliamos a variacdo geografica no volume de ovos de
Fluvicolinae e testamos as hip6teses de relacionadas com variaveis
ecolégicas.

Obtivemos 762 registros dos quais 437 foram geo-referenciados,
pertencentes a 86 espécies e 31 géneros das 132 espécies e 38 géneros
de Fluvicolinae. O volume dos ovos tendeu a aumentar em direcao ao sul
da América do Sul e o padrao foi mantido ap6s controlar pela massa
corporal. O modelo explicou 87,4% de toda a variagdo no volume dos
ovos, sendo que o tamanho corporal explicou 83,9% da variacdo no
volume dos ovos. Dos 16,1% da variacao residual no volume de ovos (ndo
explicados pela massa corporal), 21,7% (3,5% do total) foram explicados
pelos preditores ecoldgicos utilizados na analise e 78,3% (12,6% do total)
ndo foram explicados. A tendéncia de aumento no volume de ovos em
direcdo ao sul da América do Sul é um padrdo bastante interessante. O
namero de ovos por ninhada tende a aumentar em direcao ao norte do
hemisfério norte e este padrdo tem sido amplamente discutido. No
entanto, este padrao nao se repete no hemisfério sul, 0 que tem chamado
a atencdo dos pesquisadores. Portanto, considerando-se o tamanho de

ninhada menos variavel nos passeriformes da América Austral e



Neotropical em relacdo aos da regido Boreal, o tamanho dos ovos pode
explicar outra fracao das estratégias de historia de vida no hemisfério sul.
Levando em conta a baixa quantidade de variacdo explicada pelos
preditores utilizados neste estudo, a coleta de informacgdes sobre periodos
de desenvolvimento podera ajudar a responder algumas das questdes
sobre as estratégias de histéria de vida das aves da América Austral e
Neotropical.

Portanto, para promover o desenvolvimento da ornitologia da
América Austral e Neotropical, os pesquisadores desta regiao tem um
grande numero de parametros de historia de vida de varias espécies para
documentar. Além disso, se os parametros forem colocados dentro do
contexto teorico, além de contribuir para o desenvolvimento da ornitologia
Neotropical, os pesquisadores na AAN tem uma oportunidade Unica de

promover o avango da teoria de histéria de vida.



Introducao Geral

O estudo do balanco entre demandas energeticamente conflitantes
nos organismos é conhecido como “teoria das taticas de historia de vida”
ou simplesmente “historia de vida” (Stearns 1976, Bennett & Owens 2002).
A histéria de vida das aves é constituida por um ciclo de vida basico
composto por caracteristicas tais como: tamanho de ninhada, nimero de
ninhos por ano, tipo de ninho, modo de desenvolvimento, periodo de
incubacado e de ninhego, sobrevivéncia e longevidade (Lack 1968, Cody
1971, Hussell 1972, Ricklefs 2000a).

A variacao no ciclo de vida existente entre espécies esta relacionada
a aptidao conferida pelas diferentes “estratégias de histéria de vida” e seu
estudo em um cenario ecoldgico produz hipoteses relativas a mudancas
evolutivas (Stearns 1976, 2000). As questdes basicas da teoria de histéria
de vida foram estabelecidas durante a década de 40 com a publicacao de
trés artigos na revista Ibis (Ricklefs 2000b). Moreau (1944) estabeleceu
cientificamente que os tamanhos de ninhada sdo maiores nas zonas
temperadas do que nos trépicos; Lack (1947) sugeriu que maiores
tamanhos de ninhada em latitudes mais altas, em relacdo as latitudes
menores, devia-se ao maior numero de horas disponivel para os pais
alimentarem os filhotes durante o periodo reprodutivo; e Skutch (1949)
sugeriu que o tamanho da ninhada das aves nos trépicos seria limitado
pelas altas taxas de predacéo de ninhos.

Em meados da década de 60, a influéncia de Lack era tao forte a
ponto de obscurecer os pontos de vista de Moreau e Skutch (Ricklefs
2000b). Desde entdo, grande parte dos estudos tém focado na limitacéo
de alimento, como determinante do tamanho da ninhada. Por volta dos
anos 90 chegou-se ao consenso de que histérias de vida sdao moldadas
pela interacdo de fatores extrinsecos e intrinsecos (Stearns 2000). Sendo
que fatores extrinsecos representam as influéncias ambientais na
sobrevivéncia e reproducdo e fatores intrisecos sao ftrade-offs entre
parametros de histéria de vida e restricbes linhagem-especificas na
expressao da variacao genética dos organismos (Stearns 2000).



Apesar da visdo abrangente, existem inconsisténcias na construcao
da teoria classica de histéria de vida. Martin (2004) argumenta que a
permanéncia excessiva em trés focos histéricos (1 - evolugdo do tamanho
de ninhada, 2 - limitagdo de alimento, e 3 - sistemas temperados no
hemisfério norte) tem atrasado o progresso da teoria de histéria de vida.

Nesta tese buscamos diminuir, a0 menos em parte, as
inconsisténcias existentes na construcdo da teoria de histéria de vida.
Para isso, fizemos uma extensa revisdo de literatura sobre reproducéo de
Fluvicolinae (Tyrannidae) ao longo de todo o continente Americano (Novo
Mundo). Tyrannidae é uma das maiores e mais diversificadas familias
dentre os passeriformes do planeta, esta distribuida ao longo do Novo
Mundo (Fitzpatrick 2004) e possui 417 espécies (Remsen et al. 2012).
Fluvicolinae é a segunda maior subfamilia dentre os tiranideos, com 132
espécies (Remsen et al. 2012). Esta subfamilia possui a distribuicdo mais
ampla dentre todos os tiranideos, ocorrendo desde o extremo sul da
América do Sul até o extremo norte da América do Norte (Fitzpatrick 2004,
Ohlson et al. 2008). Esta subfamilia possui espécies com distribuicoes
desde restritas a amplas, e abundancia que varia de raras a comuns
(Stotz et al. 1996), e habitam areas humidas e/ou abertas, além de
florestas (Fitzpatrick 2004). Este grupo tem biologia relativamente bem
descrita e exibe ampla diversidade de parametros de histéria de vida, com
variados tipos de ninhos (abertos, fechados e em cavidades),
comportamentos migratorios (espécies residentes, migrantes de curta,
média e longa distancia) e tamanhos de ninhada que variam de 2 a 7 ovos
(Fitzpatrick 2004). Todas estas caracteristicas fazem de Fluvicolinae um
grupo ideal para comparagdes geograficas e ecologicas.

Apds a compilacdo dos dados sobre parametros reprodutivos de
Fluvicolinae quantificamos, no Capitulo 1, as informacdes por pais,
espécie e parametro reprodutivo (tamanho de ninhada, medidas e peso de
ovos, periodo de incubacdao e de ninhego). No Capitulo 2, testamos o
padréo latitudinal de tamanho de ninhada nos dois hemisférios do Novo
Mundo em relacao as variaveis climaticas (duracéo do dia e sazonalidade)
e ecoldgicas (tipo de ninho, comportamento migratério, massa corporal e
amplitude latitudinal de distribuicao) das espécies. Por fim, no Capitulo 3,



testamos o padrdo latitudinal de volume de ovos em relagdo as mesmas
variaveis ambientais e ecolégicas do capitulo anterior. O volume de ovos é
uma variavel que tem recebido mais atencao nos ultimos anos em virtude
da falta de explicagdes para o padrdo de tamanho de ninhada no
hemisfério sul. Ao final de cada um dos capitulos discutimos os resultados,
assim como suas implicacdes e damos sugestdes para futuros estudos e
abordagens.



Parte 1 — Revisao de Literatura

“

Uma das mais bellas aspiracbes seria
transportar para aqui o mais possivel daquelle
aroma que rescende do mundo animal no estado de
liberdade, em seu meio verdadeiro, in loco. Quem,
como eu, passou annos a fio, de espingarda ao
hombro, de madrugada e noite fechada, por serras e
varzeas, por descampados e mattas, ao calor e ao
frio, suado, as dentadas dos mosquitos, aos
espinhos, de roupas rasgadas e maos sangrando,
alegre e diligente para auscultar as pulsagbées do

mundo de organismos ...”

Emilio Augusto Goeldi



Capitulo 1

Lacunas de Conhecimento de Biologia Reprodutiva de
Fluvicolinae (Tyrannidae) no Novo Mundo'

Resumo

A biologia reprodutiva das aves tem um papel fundamental no
desenvolvimento da teoria de histéria de vida. As estratégias de histéria de
vida das aves da regido Neotropical diferem notavelmente de seus
correspondentes da regido Neartica. A América Austral e Neotropical
(AAN) possui mais de 30% de toda a diversidade de aves mas a falta de
estudos detalhados sobre a biologia das espécies dificulta o teste de
hipdteses. Por meio de uma extensa revisdo de literatura buscamos
registros de tamanho de ninhada, medidas de ovos, massa de ovos e
periodos de incubacgéo e de ninhego de todas as espécies de Fluvicolinae.
Testamos se a quantidade de informacdo existente é explicada por
caracteristicas dos paises e das espécies. Procuramos dados reprodutivos
de Fluvicolinae em cerca de 2500 publicacbes, sendo que 302
publicac6es, desde 1838 até 2012, continham dados desta subfamilia. As
publicacbes estavam escritas em inglés (N = 212), espanhol (N = 54),
portugués (N = 25), sete em alemao e quatro em francés. A maior parte
das publica¢des continham dados da Argentina (N = 75), Estados Unidos
(N = 64) e Brasil (N = 43, Fig. 2). Os Estados Unidos tiveram o maior
namero de registros de ninhadas (N = 2086) e medidas de ovos (N =
1402), seqguido pela Argentina (1275 e 1087 respectivamente). Todos os
outros paises tiveram menos de 310 registros de cada um dos
parametros. A quantidade de publicagdes por pais foi positivamente

relacionada com o numero de universidades, riqueza de espécies de

! Capitulo a ser submetido para publicagdo como: Heming, N. M., H. F. Greeney
& M. A. Marini. Gaps in Breeding Biology Research of New World Fluvicolinae
(Tyrannidae).



Fluvicolinae e area de cada pais e negativamente relacionada com a
rigueza total de espécies de cada pais. As publicagdes continham
registros de 4751 tamanhos de ninhada, 3952 medidas de ovos, 1152
massas de ovos, 349 periodos de incubacdo e 285 periodos de ninhego
em todo o Novo Mundo. As espécies com 0 maior nimero de registros de
tamanho de ninhada foram Empidonax trailii (N = 946), Sayornis phoebe
(N = 720), and Pyrocephalus rubinus (N = 557). As espécies com o maior
namero de ovos medidos foram Empidonax minimus (N = 392), Alectrurus
risora (N = 379), P. rubinus (N = 345) e Myiophobus fasciatus (N = 240).
Nao encontramos registros de tamanho de ninhada para 43 espécies,
medidas de ovos para 48 espécies, pesos de ovos de 101 espécies,
periodo de incubacdo de 100 espécies e periodo de ninhego de 105
espécies. A quantidade de registros de tamanho de ninhada das espécies
foi positivamente relacionada com o potencial de amostragem das
espécies (porcentagem da area total de distribuicdo da espécie em cada
pais multiplicada pelo niumero de instituicdes de ensino superior existente
no pais) e o tamanho da area reprodutiva. Solucdes para que se consiga
reverter este quadro estdo no aumento do numero de instituicdes
académicas ao longo da AAN, estabelecimento e melhora de redes de
cooperacao e pesquisa internacionais e da distribuicdo de recursos para a
educacao de forma mais uniforme em todas as regides. Além disso, os
estudos devem durar mais tempo para obter dados importantes para os
avancos tedricos. Portanto, para promover o desenvolvimento da
ornitologia da América Austral e Neotropical, os pesquisadores desta
regiao tem um grande numero de parametros de histéria de vida de varias
espécies para documentar. Por outro lado, se os parametros forem
colocados dentro do contexto teédrico, os pesquisadores na AAN tem uma
oportunidade Unica de promover o avanco da teoria de histéria de vida,

além de contribuir para o desenvolvimento da ornitologia Neotropical.
Palavras chave

revisdo de literatura, histéria de vida, tamanho de ninhada, ornitologia
Neotropical
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INTRODUCAO

A teoria de historia de vida tem se desenvolvido consideravelmente
desde as publicacées de Lack (1947), Skutch (1949), e Moreau (1944)
(Ricklefs 2000b). Estas publicagdes fizeram com que o estudo da biologia
reprodutiva das aves tivesse um papel fundamental no desenvolvimento
da teoria pois tornaram a questdao do tamanho 6timo de ninhada um teste
classico no contexto tedrico (Partridge & Harvey 1988). Estas publicac6es
permitiram o aparecimento de uma grande quantidade de trabalhos
descrevendo, formulando e refinando as hip6teses que explicam os
padrdes observados de biologia reprodutiva das aves (Ricklefs 2000b).

As estratégias de histéria de vida das aves da regido Neotropical
diferem notavelmente de seus correspondentes da regido Neartica. As
espécies do primeiro grupo possuem caracteristicas como pequeno
tamanho de ninhada, ovos maiores, periodos de desenvolvimento mais
longos, maiores taxas de sobrevivéncia de adultos e menores taxas
metabdlicas quando comparadas as nearticas (e.g. Moreau 1944, Skutch
1949, Ricklefs 1992, Martin et al. 2000, 2001, Ghalambor & Martin 2001,
Wikelski, Spinney, et al. 2003). Além disso, as espécies ao longo de toda
regido Austral do Novo Mundo possuem parametros de historia de vida
que sdo mais similares aos das espécies da regido Neotropical, e os
parametros das espécies de ambas as regides diferem dos paradmetros
das espécies da regido Neartica (Martin 2004).

A América Austral e Neotropical (AAN) se extende desde o México
até a Argentina e o Chile, incluindo o Caribe. Nesta regiao, a América do
Sul, por exemplo, possui mais de 30% de toda a diversidade de aves
(Ridgely & Tudor 1989, 1994) mas tem sido pouco estudada (Martin 2004)
ou os dados ndo tem sido satisfatoriamente atrelados as teorias
(Vuilleumier 2004) por serem principalmente estudos pontuais de historia
natural (Vuilleumier 2003). Apesar do consenso sobre as peculiaridades
nos parametros de historia de vida, muitas das espécies da AAN carecem
de estudos detalhados, que permitam testes de hipbteses (Martin 1996,
2004). As origens deste fendmeno estdo relacionadas com o surgimento e

desenvolvimento da ornitologia neotropical, que tem passado por periodos
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caracterizados por objetivos especificos.

O primeiro periodo iniciou-se durante o século XVIII e é caracterizado
por estudos taxonémicos e descritivos realizados por naturalistas
exploradores que basicamente reuniram dados sobre taxonomia e
distribuicao das espécies (revisado em Vuilleumier 2003). Apds este
periodo a ornitologia na AAN passou por um periodo de caos
nomenclatural que foi resolvido com os Catalogos das Aves das Américas
publicados entre 1918 e 1949 por Cory e Hellmayr (revisado em
Vuilleumier 2003). A partir de entdo houve um periodo de maturagéao
compreendido entre as décadas de 1940 e 1960, quando os
pesquisadores iniciaram a busca por solugbes para as questdes
biologicas. A ornitologia moderna na AAN tem aumentado em numero de
pesquisadore e publicacdes, além de progredido em direcdo a obtencao
de informacdes mais detalhadas e a descricdo da taxonomia, distribuicéo,
ecologia e reproducdo das espécies (revisado em Vuilleumier 2003).
Estudos que liguem a informagéo biol6gica ao contexto teérico ndo foram
extensivamente realizados até o inicio dos anos 2000 (Vuilleumier 2004).
Entretanto, a realidade na AAN tem mudado durante a ultima década com
os estudos realizados por pesquisadores oriundos da propria regido,
mostrando a capacidade dos paises em gerar recursos humanos e
conhecimento. Muitos destes estudos possuem grandes tamanhos
amostrais, analises estatisticas sofisticadas, sdo embasadas na teoria
corrente e investigam questdes atuais. Entre as quais podemos citar
estudos de sucesso reprodutivo (e.g. Franca & Marini 2009, Di Giacomo et
al. 2011a), parasitismo de ninhos (e.g. de Marsico et al. 2010), migracao
(e.g. Marini et al. no prelo, Jahn et al. 2010), e selecao sexual (e.g. Aguilar
et al. 2008, Santos et al. 2009).

Muito menos pesquisa tem sido realizada no hemisfério sul em
comparagao com o hemisfério norte (Martin 2004). Além disso, a falta de
informacao basica para muitas espécies do hemisfério sul (Martin 1996,
Alves et al. 2008) tem levado os pesquisadores a utilizar enfoques
alternativos para descrever padrdes globais de historia de vida. Dentre os
enfoques alternativos, tem sido utilizado tamanhos médios de ninhada
para toda a distribuicao das espécies para descrever os padrées de
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variacdo de tamanho de ninhada em larga escala (e.g. Jetz et al. 2008).
Contudo, nao é possivel, por exemplo, compreender a variacao intra-
especifica nos parametros de histéria de vida ao longo da distribuicdo das
espécies.

Neste capitulo buscamos, por meio de uma extensa revisdo de
literatura, registros de alguns parametros de histéria de vida (tamanho de
ninhada, medidas de ovos, massa de ovos e periodos de incubacgéo e de
ninhego) de todas espécies de Fluvicolinae. Quantificamos a quantidade
de informagcdo escrita em cada lingua e existente para cada pais e
espécie; testamos se a quantidade de informagao existente é explicada
por caracteristicas dos paises e das espécies (i.e., area do pais e indice
de desenvolvimento humano, abundancia relativa das espécies e
amplitude de distribuicdo geografica); e discutimos os padrées observados
e enfatizamos que localidades, espécies e parametros devem devem ser

foco de estudos futuros.

METODOS

Buscamos dados originais sobre reproducao de Fluvicolinae em uma
ampla revisdo de literatura. Buscamos referéncias na sec¢éo Bibliografia
Recente da Ornitologia Brasileira da Revista Brasileira de Ornitologia
(ararajuba.org.br), no livro Bibliography of Brazilian Birds: 1500 — 2002
(Oniki & Willis 2002), nas revisdes de literatura online Recopilacion de la
Literatura  Ornitologica  Chilena  Desde 1810 Hasta 2012
(bio.puc.cl/auco/articO1/ornito01.htm) e Bibliography of the birds of Peru
(Plenge 2011a, 2011b). Analisamos as referéncias de cada espécie em
ZipcodeZoo (zipcodezoo.com), Birds of North America Online
(bna.birds.cornell.edu) e no Handbook of Birds of the World - Vol. 9
(Fitzpatrick 2004). Checamos os volumes da Revista Chilena de Historia
Natural (rchn.biologiachile.cl) e El Hornero. Procuramos artigos no portal
SORA (elibrary.unm.edu/sora) utilizando as palavras chave “notes on
birds” e procuramos artigos e informacdes nos portais Google, Scopus e
Wiley Online Library utilizando: género, espécie AND clutch OR nest OR
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egg OR nesting OR nidification OR nido OR huevo OR polluelo OR
polluelo OR pichon OR nidifica OR ninho OR ovo OR filhote OR eiern OR
nestlinge OR kupplung, como palavras chave. Posteriormente, conferimos
as referéncias de cada um dos artigos em que foram encontradas
informacgdes reprodutivas.

Nomes cientificos e sinonimias foram conferidos em Hellmayr (1927).
Obtivemos os registros de reprodugédo (tamanho de ninhada, medidas e
pesos de ovos, e periodos de incubacdao e de ninhego) e a localizacao
(latitude e longitude) da literatura e de museus. Os registros sem latitude e
longitude foram geo-referenciados utilizando-se o datum WGS-1984, de
acordo com a descricdo da localidade estudada existente na fonte. Para
atribuir a localizagdo geografica utilizamos os Ornithological Gazeteers
(Paynter 1982, 1989, 1992, 1993, 1995, 1997, Stephens & Traylor 1983,
1985, Paynter & Traylor 1991, Vanzolini et al. 1992) da América do Sul ou
o Google Earth (Google Inc. 2009). Excluimos das anadlises todos os
registros em que nao foi possivel georeferenciar ou que foram
considerados como identificagcdes erréneas por nds ou pela literatura (i.e.,
publicagdes invalidando algum registro especifico).

Comparacoes e analises estatisticas

Comparamos a quantidade de publicacbes escritas em cada idioma,
a quantidade de informacao disponivel para cada pais e a disponibilidade
de dados existentes para cada um dos parametros somando o nimero de
referéncias escritas em cada uma das linguas, o numero de registros de
cada um dos parametros (tamanho de ninhada, medidas e pesos de ovos
e periodos de incubacao e de ninhego) por pais e espécie.

Testamos se a quantidade de publicacdes por pais estava
relacionada com a riqueza de espécies de Fluvicolinae que se reproduz
em cada pais (baseado nos mapas de distribuicdo da Natureserve 2012),
rigueza total de espécies (BirdLife International 2011), numero de
instituicbes de ensino superior (IAU 2012) e area de cada pais (FAOSTAT
2012; Anexo I). O numero de universidades representa a escolaridade e o

potencial que cada pais tem para realizar pesquisa sobre as espécies.
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Desse modo, espera-se que em paises com maior numero de instituicoes
haja também um maior nimero de publicagdes. A area total do pais esta
relacionada com a area disponivel para que haja pesquisa, portanto em
paises maiores ha uma probabilidade maior de haver registros
reprodutivos.

Em relacdo as espécies, testamos se a quantidade de registros de
tamanho de ninhada (parametro mais bem amostrado) de cada espécie
estava relacionado com o tamanho da area de distribuicdo de reproducgéo
(BirdLife International 2011) e a abundancia relativa (Stotz et al. 1996,
Poole 2005) de cada espécie, além do potencial de cada espécie ser
amostrada (Anexo Il). Este potencial (P) foi calculado como a soma de:
porcentagem da area total de distribuicdo da espécie (D) em cada pais
(baseado nos mapas da Natureserve 2012) multiplicada pelo nimero de
instituicdes de ensino superior (NI) existente no pais. P espécie = Y (%D
espécie no pais * NI pais). Portanto, se uma espécie tem determinada area
de distribuicdo em que metade desta area se sobrepde com um pais onde
ha instituicdo de ensino superior (regiao A) e outra metade estd em um
pais com 100 instituicoes (regidao B), o potencial de a espécie ser
amostrada € 100 vezes maior na regido B do que na A. Deste modo, a
chance de cada espécie ser amostrada depende da regidao onde ela esta
distribuida.

RESULTADOS

Procuramos por dados reprodutivos em aproximadamente 2500
publicacbes que foram encontradas pelos métodos mencionados acima.
Encontramos dados reprodutivos de Fluvicolinae em 302 publicacdes
(Anexo lll), que datam desde 1838 até 2012, havendo um aumento nos
periodos mais recentes (Fig. 1). As publicacbes estavam escritas em
inglés (N = 212), espanhol (N = 54), portugués (N = 25), sete em aleméo e
quatro em francés. Encontramos publicacées com dados provenientes de
26 paises, principalmente da Argentina (N = 75), Estados Unidos (N = 64),
e Brasil (N = 43, Fig. 2).

15



a1 O N
o O O o
1 1 1 )

N de publicacoes
N W
o O O
1 1 1

—_
o O

Q 0] © & q, Q 2] © 3
& E S PP P )
(b(bl 6\/ @q’ %« 7’ le (ibl v\/ bq/ «« 4 q@/
NN AN N S X\ A A\ S N\ N

Periodo

0"(1'

Figura 1. Numero de publicagdes encontradas com informacdes de

biologia reprodutiva de Fluvicolinae, para cada periodo de 18 anos.
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Figura 2. Quantidade de referéncias por pais com informagbes sobre

biologia reprodutiva de Fluvicolinae.

Nas comparacdes entre paises, os Estados Unidos tiveram o maior
namero de registros de ninhadas (N = 2086) e medidas de ovos (N =
1402), seguido pela Argentina (1275 e 1087 respectivamente). Todos os
outros paises tiveram menos de 310 registros de cada um dos parametros
(Fig. 3).
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Figura 3. Registros de tamanho de ninhada, medidas de ovos, massa de
ovos, e periodos de incubacao e de ninhego de Fluvicolinae encontrados
na literatura para os 10 paises mais bem amostrados.

A quantidade de publica¢des por pais foi positivamente relacionada
com o numero de universidades, riqueza de espécies de Fluvicolinae e
area de cada pais e negativamente relacionada com a riqueza total de
espécies de cada pais (Tabela 1). Além disso, 0 numero de universidades
e a riqueza de espécies de Fluvicolinae explicaram a maior parte da

variagao no numero de publicacoes (Tabela 2).
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Tabela 1. Resultados do Modelo Linear Generalizado (GLM) do niumero de
publicagcdes com dados de reoproducdo de Fluvicolinae em relagdo ao
namero de instituicbes de ensino superior (IES), riqgueza de Fluvicolinae,
riqueza total de espécies e area total de cada pais. Valores significativos

em negrito.
Termo Coeficiente Erro Padrao Valor de P
(Intercepto) 8,8E-01 1,7E-01 <0,001
Numero de IES 6,6E-04 1,2E-04 <0,001
Riqueza de Fluvicolinae 7,3E-02 5,2E-03 <0,001
Riqueza total de espécies -1,3E-03 1,9E-04 <0,001
Area do pais (km?) 1,5E-07 2,5E-08 <0,001

Tabela 2. ANOVA mostrando o tamanho dos efeitos dos preditores do
Modelo Linear Generalizado do numero publicagdes por pais contendo
informacdes sobre reproducédo de Fluvicolinae em relagdo aos preditores:
namero de instituicbes de ensino superior (IES), riqgueza de Fluvicolinae,
riqueza total de espécies e area do pais.

Variancia GL Variancia
Termo GL Variancia explicada Resid. Resid.
Nulo 28 584
Numero de IES 1 215 36,7% 27 369
Riqueza de
Fluvicolinae 1 185 31,7% 26 184
Riqueza total de
espécies 1 50 8,5% 25 134
Area do pais (km?) 1 28 4,8% 24 107

As publicagbes continham registros de 4751 tamanhos de ninhada,
3952 medidas de ovos, 1152 massas de ovos, 349 periodos de incubacao
e 285 periodos de ninhego em todo o Novo Mundo (Fig. 4). As espécies

com o0 maior numero de registros de tamanho de ninhada foram
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Empidonax trailii (N = 946), Sayornis phoebe (N = 720), and Pyrocephalus
rubinus (N = 557) (Fig. 5). As espécies com o maior niumero de ovos
medidos foram Empidonax minimus (N = 392), Alectrurus risora (N = 379,
Fig. 5), P. rubinus (N = 345) e Myiophobus fasciatus (N = 240) (Fig. 5). As
espécies com o maior numero de ovos pesados foram A. risora (N = 367),
E. minimus (N = 272) e Fluvicola pica (N = 123, Fig. 5). A maior parte dos
registros de periodo de incubacdo e de ninhego foram de Contopus
sordidulus (75 e 67), P. rubinus (67 e 73) e Muscigralla brevicauda (57 e
56), respectivamente (Fig. 5).

Nao encontramos registros de tamanho de ninhada para 43
espécies, medidas de ovos para 48 espécies, pesos de ovos de 101
espécies, periodo de incubacao de 100 espécies e periodo de ninhego de
105 espécies (Fig. 6). Dentre os 38 géneros pertencentes a subfamilia
Fluvicolinae, trés (Aphanotriccus, Cnemarchus, e Tumbezia) nao

continham informacao reprodutiva.

Tamanho de Medidas de Massas de Periodos de Periodos de
ninhada ovos ovos incubacdo  ninhego

Figura 4. Numero de registros de tamanho de ninhada, medidas de ovos,
massa de ovos, periodos de incubagdo e de ninhego de Fluvicolinae

encontrados na revisdo de literatura.
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Figura 5. Numero de registros de tamanho de ninhada, medidas de ovos,
massa de ovos, periodos de incubacdo e de ninhego encontrados na
revisdo de literatura, das 20 espécies de Fluvicolinae mais bem
amostradas para tamanho de ninhada.
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Figura 6. Quantidade de espécies de Fluvicolinae que nao possuem ou
nao encontramos registros de tamanho de ninhada, medidas de ovos,
massa dos ovos, periodos de incubagcdo e de ninhego na revisdao de

literatura.

A quantidade de registros de tamanho de ninhada das espécies foi
positivamente relacionada com o potencial de amostragem das espécies e
o tamanho da area reprodutiva (Tabela 3). Em relagdo a abundancia
relativa, quanto mais comum é a espécie, maior a quantidade de registros
existentes na literatura. O potencial de amostragem explicou 21,5% da
variagcao, o tamanho da area reprodutiva explicou 18,1% enquanto que a
abundancia relativa explicou 10,6% da variacdo na quantidade de
registros entre as espécies (Tabela 4).
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Tabela 3. Resultados do Modelo Linear Generalizado (GLM) do niumero de

registros de tamanho de ninhada das espécies de Fluvicolinae em relacao

ao tamanho da area reprodutiva, abundancia relativa e do potencial de

cada espécie ser amostrada. Valores significativos em negrito.

Erro Valor
Termo Coeficiente padrao de P
Intercepto 3,2E+00 4,5E-02 <0,001
Potencial de amostragem 5,0E-04 3,7E-05 <0,001
Area reprodutiva (km?) 2,9E-07 49E-09 <0,001
Abundancia relativa [Relativamente
comum] -1,4E+00 3,7E-02  <0,001
Abundancia relativa [Incomum] -1,7E+00 49E-02 <0,001
Abundancia relativa [Rara] -2,5E+00 2,4E-01  <0,001

Tabela 4. ANOVA mostrando o tamanho dos efeitos dos preditores do

Modelo Linear Generalizado do registros de tamanho de ninhada das

espécies de Fluvicolinae em relacdo ao tamanho da area reprodutiva,

abundancia relativa e do potencial de cada espécie ser amostrada.

Variancia GL Variancia
Termo GL Variancia explicada resid. resid.
Nulo 130 17862
Potencial de
amostragem 1 3846 21,5% 129 14016
Area reprodutiva (km?) 1 3236 18,1% 128 10781
Abundancia relativa 3 1901 10,6% 125 8879
DISCUSSAO

Até onde sabemos este € o maior levantamento de literatura sobre

biologia reprodutiva de uma Unica subfamilia de aves do Novo Mundo.
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Reconhecemos que podem existir muitas publicacdes que nao foram
encontradas, principalmente em revistas locais e nao indexadas.
Entretanto, este trabalho traz a tona uma quantidade importante de
informacdes que sado uteis para o entendimento dos padrdes gerais de
pesquisa em relacdo aos paises e espécies, além de permitir identificar
lacunas de conhecimento que devem ser preenchidas.

O numero de publicacdes tendeu a aumentar ao longo dos periodos
de tempo. Esta tendéncia segue a expansdo da ornitologia neotropical
(James 1987, Vuilleumier 2003) causada pelos crescentes investimentos
em museus de historia natural, universidades e recursos humanos, como
apontado em paises como o Brasil (Alves et al. 2008, Borges 2008) e
Colédmbia (Naranjo 2008). Além disso, a ornitologia neotropical tem se
expandido mesmo quando as condi¢coes politicas e econdmicas sao
desfavoraveis (e.g. Ecuador, Freile 2005).

A quantidade de publicagbes em idiomas além do inglés é
consideravel. Com cerca de um terco das publicacbes escritas em
espanhol e portugués, ha uma quantidade de informacgdes relevante para
ser levada em conta pela comunidade cientifica, principalmente os nao
nativos de paises com idiomas latinos. A utilizacdo de informacdes que
estdo em idiomas latinos tem um papel fundamental ao ajudar a diminuir o
viés no entendimento de histéria de vida das aves da AAN.

Encontramos dados para 26 dos 51 paises do Novo Mundo. A
maioria das ilhas do Caribe nunca foi amostrada. A maior parte das
publicacbes sado provenientes da Argentina, Estados Unidos e Brasil.
Embora o nimero de publicacées nao difere marcadamente entre estes
trés paises, a quantidade de informagdes difere. Os Estados Unidos e a
Argentina tiveram uma quantidade de registros de tamanhos de ninhada e
de medidas de ovos muito maior do que todos os outros paises. O maior
acumulo de dados por publicagao representa um maior esforco de campo
além da tradicdo em estudos sobre biologia reprodutiva. O que também é
consistente com a analise por pais.

O numero de instituicbes de ensino superior explicou a maior parte
(36,9%) da variacao na quantidade de publicacbes por pais. A quantidade

de instituicbes pode ser interpretada como investimento em recursos
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humanos e, portanto, reflete parte da capacidade de pesquisa e obtencao
de dados de cada pais. A amostragem é geralmente enviesada para
poucas localidades (e.g. Borges 1995, Peterson et al. 1998) que
usualmente sdo também ricas em recursos humanos (e.g. Borges 1995).
Entretanto, o Brasil tem um maior numero de instituicbes do que a
Argentina, por exemplo, que tem maior quantidade de publicagdes e
principalmente registros reprodutivos. Tanto a Argentina quanto os
Estados Unidos tradicionalmente estudam aves ha muito mais tempo do
que a maioria dos outros paises e isso possivelmente se reflete na maior
quantidade de registros nestes paises. A Argentina publica sua primeira
revista cientifica ornitolégica, E/ Hornero, desde 1917 por meio da
Sociedad Omitologica del Plata. Por outro lado a primeira revista brasileira
foi a Revista Brasileira de Ornitologia (inicialmente Ararajuba), publicada
apenas em 1990 pela Sociedade Brasileira de Ornitologia (reviewed in
Paynter 1991). Paynter (1991) notou um déficit nas publicacdes
ornitolégicas do Brasil em relacdo a Argentina e Chile. Com o aumento no
namero de publicagbes e autores nas Ultimas décadas, o Brasil é o
segundo colocado na América do Sul em numero de publicagdes.

Outra variavel importante em relacdo ao numero de registros € a
rigueza de espécies de Fluvicolinae que se reproduzem no pais, que
explicou 31,7% da variagdo quantidade de publicacées dos paises. E
esperado que a rigueza de espécies explique boa parte da variacao, pois
quanto maior o numero de espécies em um determinado pais, maior a
quantidade de estudos que podem ser feitos. Apesar de o Brasil ter
praticamente a mesma riqueza de espécies ocorrentes (51) em relacéao a
Argentina (54), este ultimo possui 54 espécies que se reproduzem no
territorio enquanto somente 38 se reproduzem em territorio brasileiro. Isso
explica parcialmente o menor nimero de publicagdes. Deve-se destacar
também que varios dos paises com maior rigueza de Fluvicolinae como
Peru (61 espécies), Bolivia (53), Colombia (43) e Venezuela (31),
possuem poucas publicacées (Anexo I). Uma das razdes para este padréo
pode ser a menor tradicao em estudos de biologia reprodutiva. Além disso,
como sao paises com maior rigueza de espécies em todas as Américas

(Anexo 1), é possivel que os esforcos de pesquisa fiqguem dispersos dentre
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as centenas de espécies que ocorrem nos seus territdrios, como
demonstrado pela relacdo negativa entre a quantidade de publicacdes e a
rigueza total de espécies no Modelo Linear Generalizado (Tabela 1).
Portanto, mesmo quando os paises possuem uma quantidade relevante
de publicacbes, a enorme riqueza total de espécies produz uma
consideravel quantidade de espécies mal estudadas, como encontrado
neste estudo e apontado por outros autores (Martin 1996, 2004, Winker
1998).

O tamanho do territério de cada pais foi positivamente relacionado e
explicou 4,8% da quantidade de publicacdes por pais. No entanto, em um
estudo anterior a quantidade de publicacbes ornitolégicas foi
negativamente relacionada com a area do pais (Winker 1998). O padréo
encontrado em nossas analises pode ser resultado da maior quantidade
de locais que podem ser amostrados em paises maiores. Além disso, o
tamanho do pais geralmente estd relacionado com o tamanho
populacional e a quantidade de pesquisadores.

Portanto, a amostragem é deficiente para muitos paises além de ser
enviesada para poucas espécies, como € comumente encontrado (e.g.
Borges 1995, Peterson et al. 1998). Este cenario de falta de conhecimento
€ desafiador para o entendimento dos padrdes de histéria de vida.
Solucdes para que se consiga reverter este quadro estdo no aumento do
nuamero de instituicbes académicas ao longo da AAN (Rodriguez et al.
2005) no estabelecimento e melhora de redes de cooperagédo e pesquisa
internacionais como Golondrinas de las Americas (golondrinas.cornell.edu)
e Aves Internacionales (biology.ufl.edu/centers/migration/aves) além da
distribuicdo de recursos para a educacdo de forma mais uniforme em
todas as regides. No curto prazo, recomendamos a revisao de publicacoes
pelos pesquisadores que tem acesso a revistas cientificas pouco
conhecidas ou de acesso limitado.

Em relacdo aos parametros de histéria de vida, os registros para
tamanho de ninhada e medidas de ovos séo relativamente abundantes.
Por outro lado, ha menos informacdo sobre massas de ovos e sabe-se
pouco sobre periodos de incubacdo e de ninhego de boa parte das
espécies. Os dois parametros mais bem amostrados (tamanho de ninhada
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e medidas de ovos) sdo mais facilmente obtidos do que os parametros
pouco amostrados, pois ndo requerem o acompanhamento dos ninhos,
basta que sejam encontrados. Claramente, a quantidade e a qualidade
dos dados disponiveis na AAN sao deficientes para permitir o testes
compreensivos de hipbteses basicas de histéria de vida e precarias para
que haja progresso tedrico significativo e a geracado de hipoteses para a
regido. Este padrao reforga a visdo de que a maioria dos estudos ndo dura
tempo suficiente para gerar dados que sado importantes para que se
consiga avancos teoricos (Russell 2000). Dados sobre periodos de
desenvolvimento necessitam, além do periodo para a procura dos ninhos,
0 acompanhamento por todo o periodo de atividade, que pode durar um
més ou mais dependendo da espécie. Se levarmos em conta as altas
taxas de predacao nesta regido (e.g. Skutch 1985, Mezquida & Marone
2001, Lopes & Marini 2006), muitos ninhos devem ser encontrados e
acompanhados para que se obtenha estas informagdes para apenas um
ou poucos ninhos. Estudos de biologia reprodutiva no hemisfério norte
geralmente terminam quando os filhotes saem do ninho (veja Russell
2000). Entretanto, se queremos melhorar nossa compreensdo sobre as
estratégias de histéria de vida de aves da AAN, precisamos saber quanto
tempo os jovens permanecem no territério parental, assim como taxas de
sobrevivéncia de jovens e adultos (Martin 1996, Russell 2000). Portanto,
os estudos devem durar mais tempo para obter dados importantes para os
avancos tedricos.

Poucas espécies foram melhor amostradas e mesmo assim
insuficientemente. Espécies comuns e relativamente comuns, espécies
amplamente distribuidas foram mais bem amostradas do que espécies
incomuns e raras e com distribuicdo restrita, com poucas excecdes (e.g.
Alectrurus risora, Di Giacomo et al. 2011a, 2011b). Neste estudo
confirmamos que esses padrdes ainda permanecem como indicados em
estudos anteriores (e.g. Martin 1996, Russell 2000, Alves et al. 2008).
Para se preencher as lacunas de conhecimento sdo necessarios mais
estudos com espécies de distribuicdo restrita, incomuns e raras. Além
disso, como os tamanhos de ninhada ndo variam tanto na AAN quanto
variam na regiao Neartica (Ricklefs 1969, Skutch 1985), estudos de longo
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prazo sao necessarios para se aumentar a quantidade de dados
disponiveis e melhorar o entendimento sobre as estratégias de histéria de
vida. Estudos de curto prazo, e.g. uma estacdo reprodutiva, sao
suficientes para a descricdo de tamanhos de ninhadas, medidas e massas
de ovos e periodos de incubacgao e de ninhego. No entanto, dados sobre o
cuidado parental ap6s a saida dos filhotes do ninho e de sobrevivéncia de
jovens e adultos sdo os que mais fazem falta para o entendimento da
teoria de histéria de vida. Para que se obtenham estimativas desses
parametros é preciso um grande tamanho amostral, com um consideravel
esforco de campo, que sé pode ser obtido por meio de estudos de médio e
longo prazo.

Adicionalmente, iniciar estudos de campo requer revisar o que ja se
sabe sobre as espécies alvo e a localidade de estudo. Revisdes de
literatura por pais e publicadas em inglés sao valiosas para este propésito.
Listas de publicacdes ornitolégicas por pais (veja os métodos) foram muito
Uteis para o presente trabalho. Tais revisbes devem ser encorajadas, ja
que uma grande quantidade de informacao pode se tornar disponivel para
pesquisadores locais assim como para pesquisadores de outras regides.
Esse tipo de iniciativa facilita as descricbes de padrdes geograficos,
identificacdo de lacunas e o entendimento ecolégico e evolutivo a respeito
dos padrdes observados.

Se por um lado ha uma deficiéncia de dados, por outro a AAN possui
uma diversidade de espécies impressionante, mas com tamanhos de
ninhada que variam pouco entre todas as espécies. Essa pequena
variagdo € um experimento natural que pode nos ajudar a entender a
variagdo em outros parametros de histéria de vida. Com essas
observacgdes, outras questdes vém a tona. Ha diferencas de periodos de
desenvolvimento entre sub-familias ou familias? Ha diferencas nas taxas
de sobrevivéncia em diferentes estagios de vida (ovo, ninhego, jovem,
adulto) entre linhagens? Se sim, por que? Portanto, os pesquisadores da
AAN tem um grande numero de parametros de histéria de vida de varias
espécies para documentar. Mais que isso, possuem um bom motivo para
fazé-lo, i.e. uma oportunidade Unica de promover o avango da teoria

histéria de vida ao testar hip6teses inovadoras, e o melhor, dentro de um

28



contexto tedrico que sera essencial para o desenvolvimento da ornitologia

da América Austral e Neotropical.
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Parte 2 — Analises Geograficas e Ecoldgicas

"To do science is to search for repeated patterns,
not simply to accumulate facts, and to do the science
of geographical ecology is to search for patterns of

plant and animal life that can be put on a map."

Robert H. MacArthur
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Capitulo 2

A Teoria de Histéria de Vida desde o Principio: Testando as
Hipoteses propostas por Lack (1947) e Ashmole (1963), e o
Paradigma do Hemisfério Norte Aplicado no Hemisfério Sul
da América’

Resumo

Variagbes nos parametros reprodutivos nas espécies e entre
espécies sao relacionadas com a aptidao evolutiva, por meio da
contribuicdo desses parametros para o crescimento populacional. O
tamanho de ninhada das aves provavelmente é o parametro de histéria de
vida mais bem conhecido dentre todos os animais. A observacdo de que
as ninhadas aumentam com a latitude levou a formulacdo de hipoteses
relacionando o padrdo com a disponibilidade de alimento e a predagao de
ninhos. A disponibilidade de alimento tem sido explicada através de dois
mecanismos, a duracdo do dia (Lack 1947) e a sazonalidade ambiental
(Ashmole 1963). Entretanto, a variagéo latitudinal no tamanho de ninhada
ainda é uma questao nao resolvida por trés razdes principais. Primeiro,
apos o surgimento da hipétese de sazonalidade a hipétese da duracao do
dia raramente foi testada e a limitacao de alimento por meio da densidade
populacional foi amplamente aceita como 0 mecanismo para a variagao no
tamanho de ninhada. Segundo, embora a limitacdo de alimento seja
amplamente aceita como o maior determinante de tamanho de ninhada, a
evidéncia € basicamente baseada em populagdes locais. Terceiro, muitos
dos padrdes de histéria de vida sdo baseados no conhecimento bioldgico
do hemisfério norte, que possui menos de 25% de toda a biodiversidade
de aves do planeta. Neste capitulo analisamos o tamanho de ninhada de

2 Capitulo a ser submetido para publicagdo como: Heming, N. M., R. E. Ricklefs
& M. A. Marini. Life-history Theory from the Beginning: Testing the Hypotheses
Proposed by Lack and Ashmole, and the Northern Paradigm Applied to the
American Southern Hemisphere
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Fluvicolinae em ampla escala geografica com os objetivos de: (1) testar as
hip6teses de Lack (1947) e Ashmole (1963) lado a lado, e (2) comparar os
hemisférios sul e norte das Américas para testar quais fatores influenciam
o tamanho de ninhada ao longo de cada um dos hemisférios. A hip6tese
de duracdo do dia e sazonalidade (DDS) explicou 28% da variacao total
no tamanho de ninhada e ambas as variaveis foram significativas (p <
0,05). De acordo com a regressao parcial a variagdo explicada
compartilhada pelas duas varidveis foi de 17%. A duragéo do dia explicou
25% no total e 8% sozinha de toda a variacdo no tamanho de ninhada. A
sazonalidade explicou 20% no total e 3% sozinha de toda a variacdo no
tamanho de ninhada. O modelo com as variaveis ecolégicas e ambientais
explicou 44% da variacao total no hemisfério norte e apenas 17% no
hemisfério sul. O tamanho de ninhada teve relagdo significativa com o
comportamento migratério e com a amplitude latitudinal de reproducao dos
géneros (ALR) apenas no hemisfério norte. Em ambos os hemisférios as
espécies com ninhos abertos tiveram menores tamanhos de ninhada do
que espécies com ninhos fechados e em cavidades; e o tamanho de
ninhada teve relacdo positiva significativa com a DDS. Entretanto, o
aumento é menor no hemisfério sul do que no hemisfério norte. E notavel
que o mecanismo de duragado do dia proposto por Lack (1947) nao tenha
sido investigado pela maior parte dos pesquisadores. Além disso, a grande
quantidade de variagdo nao explicada no hemisfério sul da América
reforca a visdo de que 0s mecanismos precisam ser revisitados para
melhorar nossa compreensdo sobre como as estratégias de histérias de
vida sdo moldadas. O fato de as aves dos dois hemisférios estarem
sujeitas a condigcdes ambientais antagbnicas, com a relagao latitude e
tamanhos de ninhada ser menor no hemisfério sul em relacdo ao
hemisfério norte, € uma grande oportunidade para compreender melhor as

estratégias de historia de vida.
Palavras chave

tamanho de ninhada, disponibilidade de alimento, comparactes
ecoldgicas, andlises geograficas, Tyrannidae, Fluvicolinae
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INTRODUCAO

Variagbes nos parametros reprodutivos nas espécies e entre
espécies sao relacionadas com a aptidao evolutiva, por meio da
contribuicdo desses parametros para o crescimento populacional (Saether
& Bakke 2000). Estes parametros sdo moldados por fatores ecoldgicos,
ambientais e filogenéticos e podem ser designados como determinantes
extrinsecos e intrinsecos (Stearns 1992). Os determinantes extrinsecos
(e.g. duragéo de horas do dia e sazonalidade) sdo as forgas ambientais
que moldam a sobrevivéncia e reprodugcdo das espécies. Os
determinantes intrinsecos (e.g. tipo de ninho, comportamento migratério)
sdo respostas aos fatores ambientais e refletem compromissos entre
parametros de histéria de vida e restricdes filogenéticas na expressado da
variagao genética (Roff 1992, Stearns 1992).

O tamanho de ninhada das aves provavelmente € o parametro de
historia de vida mais bem conhecido dentre todos os animais. O inicio do
desenvolvimento da teoria de histéria de vida deu-se com o
reconhecimento por Moreau (1944) de que os tamanhos de ninhadas séao
maiores em latitudes maiores (Ricklefs 2000b). As duas principais
hip6teses criadas para explicar este padrdao foram predacdo de ninhos e
limitacdo de alimento. De acordo com a hip6tese de predacao, o
insucesso reprodutivo durante a fase de ninho aumenta de acordo com a
atividade no ninho, favorecendo pais que diminuem a atividade fazendo
posturas com menos ovos e tendo menos filhotes para alimentar. Como se
pressupde que a predacao de ninhos € maior nos tropicos do que em
latitudes maiores, este mecanismo é consistente com 0s menores
tamanhos de ninhada de aves tropicais (Skutch 1949). De acordo com a
hipétese de limitacdo de alimento, a quantidade de recursos disponiveis
para os pais alimentarem os filhotes durante a estagédo reprodutiva é a
principal causa da variagao latitudinal no tamanho de ninhada (Lack 1947,
Ashmole 1963). Portanto, taxas reprodutivas mais elevadas séao
favorecidas quando ha mais recursos disponiveis para a reprodugao
(Ricklefs 1980, Martin 1995b, McNamara et al. 2008). Dois mecanismos

foram propostos para explicar a hipétese de disponibilidade de alimento.
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De acordo com o primeiro, os pais tem mais horas por dia para alimentar
os filhotes durante a estacdo reprodutiva em latitudes mais elevadas
quando comparadas com latitudes menores (Lack 1947). A segunda
afirma que a maior sazonalidade de recursos € responsavel pela maior
mortalidade de individuos durante o inverno de latitudes maiores. Desse
modo, com baixa densidade populacional e maior disponibilidade de
recursos, os pais podem alimentar um maior numero de filhotes durante a
estacao reprodutiva (Ashmole 1963).

A teoria de histéria de vida tem sido um campo de investigacao ativo
(Martin, 2004) por mais de 70 anos (Ricklefs 2000b). Muitas hipbteses
alternativas tem sido propostas para explicar o gradiente latitudinal de
tamanho de ninhada e estudos tebricos tém provido resultados
contrastantes. Por exemplo, Lima (1987) sugeriu que a disponibilidade de
alimento seria um fator limitante se os pais esgotarem o estoque de
alimento em seus territérios, e que a predacdo é mais importante para
determinar o tamanho da ninhada do que a disponibilidade de alimento.
Em contraste, alguns modelos sugerem que apesar das diferencas nas
taxas de predacdo de ninhos entre regides tropicais e temperadas, o
aumento latitudinal na sazonalidade de recursos seria suficiente para
explicar a variagdo no tamanho de ninhada (McNamara et al. 2008,
Griebeler et al. 2010).

Frente a falta de consenso, muitos estudos tem investigado causas
ambientais indiretas, focando em taxa metabdlica basal (Wikelski,
Spinney, et al. 2003, Wiersma et al. 2007), imunocompeténcia e
hemoparasitismo (Martin et al. 2001, Lee et al. 2008), efeito da
temperatura no comportamento de incubacdo (Conway & Martin 2000,
Londofo et al. 2008), selecdo sexual (Badyaev 1997, Kolm et al. 2007),
desenvolvimento embridnico (Martin & Schwabl 2008, Cooper et al. 2011),
entre outros.

No entanto, a variagao latitudinal no tamanho de ninhada das aves
persiste como uma questdo nao resolvida, basicamente por trés razdes
principais. Primeiro, apds o surgimento da hipotese de sazonalidade a
hip6tese da duracao do dia raramente foi testada (e.g. Sanz et al. 2000) e

a limitagdo de alimento por meio da densidade populacional foi
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amplamente aceita como 0 mecanismo para a variacdo no tamanho de
ninhada (e.g. Ricklefs 1980, Koenig 1984, 1986, Arcese & Smith 1988,
Korpiméaki & Hakkarainen 1991, Kostrzewa & Kostrzewa 1991, Korpimaki
& Wiehn 1998, Yom-Tov & Geffen 2002, Griebeler & Béhning-Gaese 2004,
Evans et al. 2005). Embora a hip6tese de limitacao de alimento tenha sido
frequentemente testada experimentalmente por meio da manipulacédo de
ninhadas (Cronmiller & Thompson 1980, Lessells 1986, Dijkstra et al.
1990, Christe et al. 2011) ou suplementacao alimentar (Simons & Martin
1990, Wiehn & Korpimaki 1997, Clifford & Anderson 2001) durante a
estacdo reprodutiva, estes desenhos experimentais ndo permitem a
distincdo entre respostas de densidade populacional e tempo disponivel
para alimentar os filhotes. Para distinguir entre os mecanismos, ambos 0s
fatores, duragdo do dia e densidade populacional, devem ser levados em
conta em experimentos mais complexos.

Segundo, embora a limitacdo de alimento seja amplamente aceita
como o maior determinante de tamanho de ninhada (Lack 1947, revisado
em Martin 1987, mas veja Ferretti et al. 2005), a evidéncia € basicamente
baseada em populacdes locais (Martin 2004). Muitos dos estudos focam
em uma unica populacdo de uma espécie em particular (Boyce & Perrins
1987, Korpiméaki & Hakkarainen 1991, Korpimaki & Wiehn 1998). No
entanto, estes estudos podem superestimar os efeitos da plasticidade
fenotipica e normas de reacdo dos individuos enquanto subestimam as
causas evolutivas da variagcdo no tamanho de ninhada (Martin 2004).
Outros estudos comparam varias espécies de uma unica area (Slagsvold
1982, Mason 1985, Yom-Tov et al. 1994, Mezquida & Marone 2001, Auer
et al. 2007), onde pode-se confundir a variacao entre espécies com efeitos
linhagem-especificos (detalhes em Stearns 1992). Estudos com grande
amplitude geografica geralmente focam em uma uUnica espécie (e.qg.
Murray 1976, Koenig 1984, Soler & Soler 1992, Young 1994, Bell 1996,
Hendricks 1997, Sanz 1998, Dunn et al. 2000, Carrillo & Gonzalez-Davila
2009) mas nao capturam uma quantidade significativa da amplitude
latitudinal existente nos continentes. Ja estudos que comparam varias
espécies ao longo de grandes areas geograficas sdao menos comuns
principalmente porque ha poucos dados disponiveis (Moreau 1944, Lack
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1947, Kulesza 1990, Bbhning-Gaese et al. 2000, Martin et al. 2000,
Cardillo 2002, Vaclav & Sanchez 2008). Isto é particularmente verdade
para o hemisfério sul (e.g. Kulesza 1990) e o resultado € que a variagéo
intraespecifica ndo é incluida em estudos geograficos amplos de tamanho
de ninhada (e.g. Jetz et al. 2008).

Terceiro, muitos dos padrbes de histéria de vida sdo baseados no
conhecimento biolégico do hemisfério norte (Martin 2004), que possui
menos de 25% de toda a biodiversidade de aves do planeta. Evidéncias
para o gradiente latitudinal tem sido encontradas examinando-se padrées
de tamanho de ninhada de espécies amplamente distribuidas (e.g. Murray
1976, Koenig 1984, Young 1994, Bell 1996, Hendricks 1997, Sanz 1998,
Dunn et al. 2000, Carrillo & Gonzalez-Davila 2009, mas veja Soler & Soler
1992) e por meio de analises comparativas entre varias espécies (Moreau
1944, Lack 1947, Kulesza 1990, Béhning-Gaese et al. 2000, Martin et al.
2000, Cardillo 2002) principalmente na Ameérica do Norte e Europa. Em
geral os estudos possuem pouca ou nenhuma informacdo de espécies
além das regides Neartica e Palearcia. Por exemplo, Kulesza (1990) nao
encontrou dados de tamanho de postura de passeriformes neotropicais e
Jetz (2008) encontrou dados de tamanho de ninhada para apenas 49%
das espécies da regiao Neotropical. Em contraste, na regido Neotropical,
somente a América do Sul possui mais de 30% de toda a diversidade de
aves do planeta (Ridgely & Tudor 1989, 1994) e mesmo assim tem sido
menos estudada pelos pesquisadore de histéria de vida (Martin 1996,
2004). De um ponto de vista global, os maiores tamanhos de ninhada
pertencentes a avifauna menos diversificada do hemisfério norte sao
melhor estudados (Martin 1996, Ricklefs 2000b) porém incomuns (Jetz et
al. 2008).

Neste capitulo analisamos o tamanho de ninhada de Fluvicolinae em
ampla escala geografica com os objetivos de: (1) testar as hipéteses de
Lack (1947) e Ashmole (1963) lado a lado, e (2) comparar os hemisférios
sul e norte das Américas para testar quais fatores influenciam o tamanho

de ninhada ao longo de cada um dos hemisférios.

36



METODOS

Procuramos dados originais de biologia reprodutiva de Fluvicolinae
por meio de uma ampla revisdo de literatura, conferimos nomes cientificos
e sinonimias em Hellmayr (1927) e obtivemos dados de tamanho de
ninhada e localidade (detalhes no capitulo 1). Registros que nao fomos
capazes de geo-referenciar, de ninhadas explicitamente incompletas ou
reconhecidos como identificacdo incorreta por nés ou pela literatura foram
excluidos das analises. Além dos dados de literatura, utilizamos dados
obtidos no Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo (MZUSP) e
informacdes disponiveis online no banco de dados do Museum of
Vertebrate Zoology at Berkeley (MVZ, mvz.berkeley.edu), Field Museum at
Chicago (FMNH, fieldmuseum.org) e California Academy of Sciences
(CAS, calacademy.org).

Devido a escassez de dados para algumas localidades, utilizamos o
nuamero de ninhegos como tamanho de ninhada, desde que estivessem
dentro do tamanho de ninhada conhecido para a espécie.
Excepcionalmente em um registro para o Uruguai (Gore & Gepp 1978)
utiizamos o numero de filhotes recém saidos do ninho de Xolmis
dominicanus como tamanho de ninhada.

Reconhecemos que a predacdo parcial de ninhos pode ser uma
causa potencial de desvios no tamanho de ninhadas. Entretanto, néo
acreditamos ser um problema para as andlises desde que a predacao
parcial de ninhos é incomum e toda a ninhada geralmente é perdida em
um evento de predagédo de ninho (Ricklefs 1969, Nilsson 1984, Franca &
Marini 2009). Também reconhecemos fontes de ruido que podem ser
importantes, como a variacao local no tamanho de ninhada ao longo da
estacdo reprodutiva (Drent & Daan 1980, Murphy 1986, Stutchbury &
Robertson 1988, Hochachka 1990, Wardrop & Ydenberg 2003, Gil’
Delgado et al. 2004), diferencas entre casais devido a idade (Richdale
1949, Nol & Smith 1987), condi¢cdo corpérea (Silverin 1981, Askenmo
1982, Newton et al. 1983, Loman 1984, Christians et al. 2002, Smith &
Moore 2003, Wardrop & Ydenberg 2003), assim como diferengcas entre
anos devido as variagdes climaticas (Marchant 1959, Jarvinen & Vaisanen
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1984, Boyce & Perrins 1987, Martin 1987, Korpimaki & Wiehn 1998, Gil(
Delgado et al. 2004). Mesmo que estas variaveis possam aumentar o
ruido nas analises, acreditamos que elas ndo enviesam as analises
estatisticas, pois assumimos que todas as localidades e espécies estao
sujeitas as mesmas variagcées. Para reduzir o ruido local, calculamos o
tamanho médio de ninhada para cada espécie e ecorregiao (Olson et al.

2001) antes de analisar os dados.

Pressupostos sobre efeitos ecologicos e filogenéticos

Considerando-se as linhagens pertencentes a esta subfamilia, pode
haver vieses se as exigéncias ambientais e/ou respostas as variagdes
ambientais fossem drasticamente diferentes entre espécies. Entretanto, os
parametros de histéria de vida geralmente sdo conservados dentro das
linhagens (Wiens & Graham 2005) e mais de 90% da variacao entre
linhagens de aves ocorre no nivel de familias ou em niveis superiores
(Owens & Bennett 1995). Além disso, a maior parte da variacao
interespecifica existente nos parametros reprodutivos dos tiranideos da
América do Norte esta relacionada com variaveis ecolégicas, enquanto
que a filogenia, ao nivel de familia e género, tem pouco impacto na
variabilidade destes parametros (Murphy 1989). Além disso, como este é
um clado relativamente recém evoluido (~13 Mya; Ohlson et al. 2008)
consideramos toda a subfamilia Fluvicolinae como sujeita e respondendo

igualmente as variaveis ambientais.

Determinantes intrinsecos

A massa (ou tamanho) corporal pode explicar boa parte da variacao
em varios parametros de histéria de vida de mamiferos, répteis e aves
(Western & Ssemakula 1982, Stearns 1983, 1984, Saether 1987). Como a
massa corporal aumenta com a latitude (Meiri & Dayan 2003) e o tamanho
de ninhada aumenta alometricamente com o tamanho corporal, se o
tamanho corporal explica boa parte da variagdo no tamanho de ninhada,
as relacbes ecolégicas do tamanho de ninhada podem ser
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adaptativamente menos importantes do que o proposto pela teoria de
histéria de vida (Western & Ssemakula 1982). Utilizamos a massa corporal
(g) das espécies relatadas em Dunning (1992), Di Giacomo (2005) e
BirdLife (www.birdlife.org). Utilizamos um valor Unico de massa corporal
para cada espécie nas analises, desconsiderando variacdes
intraespecificas principalmente para espécies com ampla distribuicao, pois
ndao encontramos valores locais. Nao encontramos a massa corporal de
Xolmis salinarum na literatura e, portanto, estimamos a massa corporal
proporcional baseando-se no tamanho e massa de espécies congéneres.

Classificamos as espécies de acordo com o0 comportamento
migratério em: residentes, migrantes de curta, média e longa distancia de
acordo com Fitzpatrick et al. (2004). Nas regides nearticas as condicoes
climaticas sao severas durante o inverno, o que impde custos energéticos
relacionados com a termo regulacdo durante o repouso em noites frias
(Wikelski, Tarlow, et al. 2003) ou com a migracao de longas distancias até
regides neotropicais (Berthold 2001). Por outro lado, nas regides
neotropicais o clima é relativamente ameno, o que permite que as aves
defendam territ6rios ao longo de todo ano (Stutchbury & Morton 2008) ou
migrem distdncias menores do que a maioria das aves de regides
nearticas (Chesser 1994). Portanto, os passeriformes de regides nearticas
apresentam tipicamente maiores taxas de mortalidade do que os de
regides neotropicais (Ricklefs et al. 2011) e espera-se que tenham maiores
tamanhos de ninhada.

Classificamos os ninhos em abertos (taca), fechados (penddes,
esferas, domos e rachaduras em rochas) e cavidades. O tipo de ninho
pode afetar o tamanho de ninhada por meio de dois mecanismos. Por um
lado, embora ninhos fechados e em cavidades possam estar sujeitos as
altas taxas de predacao na regiao Neotropical (Renton & Salinas-Melgoza
2004), eles sdo mais seguros do que ninhos abertos (von Haartman 1957,
Ricklefs 1969, Alerstam & Hogstedt 1981, Lima 1987). Por outro lado, se
atividades que despendam muito tempo (e.g. construgdo do ninho) levem
a selegdo por maiores tamanhos de ninhada (Skinner 1985), entédo
esperamos que espécies com ninhos mais custosos tenham ninhadas

maiores do que espécies de ninhos abertos e mesmo em cavidades
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(Fluvicolinae nao possui espécies escavadoras).

A area de distribuicado pode estar relacionada com a amplitude do
nicho ecolégico (Brown 1995). Além disso, espécies mais amplamente
distribuidas possuem parametros associados com altas taxas de
crescimento populacional, como a alta fecundidade (Duncan et al. 2002).
Logo, espera-se que géneros amplamente distribuidos tenham maiores
tamanhos de ninhada. Calculamos a amplitude latitudinal de reproducgéo
(ALR) dos géneros como a diferenga entre a maior e a menor latitude
onde houve registro reprodutivo. Nao fomos capazes de calcular a ALR
para boa parte das espécies, pois muitas tinham poucos registros ao longo
da distribuicdo. Portanto, embora haja espécies congenéricas com grande
diferenga na ALR, consideramos a medida para género mais confiavel.

Determinantes extrinsecos

Latitude é uma variavel que captura a variacao global de muitas
variaveis ambientais. Calculamos a duragdo do dia de acordo com a
latitude de cada registro utilizando o modelo proposto por Forsythe et al.
(1995). Este modelo leva em conta a latitude e o dia do ano para estimar o
namero de horas de luz para uma superficie plana. Como nem todos os
registros tinham a data do ano e muitos artigos apresentavam o tamanho
médio de ninhada para uma localidade especifica para um periodo
determinado ou a estacao reprodutiva, padronizamos o calculo para 45
dias antes do solsticio de verdo. O dia exato é arbitrario, mas escolhemos
este periodo pois os Fluvicolinae se reproduzem durante a primavera e o
verdo em latitudes maiores, onde a duracdo de horas de luz por dia varia
mais. O verao inicia no solsticio de verdao, em torno do dia 21 de junho no
hemisfério norte e por volta de 21 de dezembro no hemisfério sul e,
dependendo da espécie, este periodo pode incluir a postura de ovos ou o
periodo em que os filhotes estdo deixando o ninho. Portanto, espera-se
que o 45° dia antes do solsticio de verdao capture condi¢cdes reprodutivas
de todas as espécies. Além disso, o dia exato do solsticio de verdo € um
Unico dia com o maior numero de horas de luz e espera-se que a duracao
do dia no 45° dia antes do solsticio capture condi¢des reprodutivas médias
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de toda a estacao reprodutiva.

Utilizamos a Evapotranspiragdo Potencial (PET; Trabucco & Zomer
2009) para representar a disponibilidade de recursos. Esta fonte de dados
sobre PET é mensal, possibilitando o calculo da sazonalidade subtraindo-
seio més com valor minimo do ano do més com o valor maximo (ETseas =
PETmax — PETmin).

Analises estatisticas

As variaveis ambientais, plantas e animais e seus parametros de
histéria de vida ndo estao distribuidos uniformemente ou ao acaso ao
longo do espago. Estas varidveis geralmente estdo estruturadas em
gradientes e/ou em manchas gerados por processos fisicos. Como
consequéncia do mesmo processo causal, as medidas ou amostras tem
maior probabilidade de serem similares as medidas/amostras préximas e
sdo denominadas como espacialmente autocorrelacionadas (Cliff & Ord
1973, Ripley 1981, Legendre 1993). Sob procedimentos estatisticos
classicos, os dados autocorrelacionados violam o pressuposto de
observagdes independentes e inflam os graus de liberdade. Se ndo levada
em conta, a autocorrelacdo espacial pode levar a subestimativa do
intervalo de confianca e/ou interpretacao errbnea das relagdes ecoldgicas
(Lennon 2000). Dependendo do grau de autocorrelacdo nos residuos, o
teste de hipoteses pode ter sérios problemas devido aos falsos positivos
(Lennon 2000, mas veja Diniz-Filho et al. 2003).

Por outro lado, como as estruturas espaciais estdo presentes na
maior parte dos fenébmenos ecoldgicos investigados, a anéalise do padrao
espacial é fundamental para o entendimento dos mecanismos subjacentes
(Legendre & Legendre 1998). Com isto em mente, conferimos a estrutura
espacial na variagao geografica do tamanho de ninhada utilizando o indice
(I) de Moran. O | de Moran € uma extenséo do coeficiente de correlacdo
(p) de Pearson. Enquanto o p mede a associacao entre duas variaveis, x e
y, 0 | mede o grau de associacao entre as observacdes de uma Unica
variavel. O / de Moran varia entre -1 e 1 e € igual a zero quando ndo ha

autocorrelacao. Este coeficiente mede a autocorrelacéo global da variavel,
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mas com a utilizacdo de matrizes de peso é possivel calcular a
autocorrelagao para varias classes de distancia (veja discussdo em Getis
2009). A utilizacdo de matrizes de peso € util quando se deseja estimar em
qual escala espacial existe autocorrelagdo espacial.

Para testar as hip6teses conferimos a autocorrelagcao nos residuos.
Como a autocorrelacao nos residuos é interpretada como sendo devido a
variaveis faltantes que estruturam os dados, pode-se calcular variaveis
artificiais utilizando-se filtros de autovetores espaciais (SEF) para remover
a estrutura ou dependéncia dos residuos (Getis & Giriffith 2002). Os
autovetores sao utilizados para representar tipos particulares de padroes
de mapas incorporados nos dados. Os filtros entram como varidveis
preditoras no modelo e representam as variaveis faltantes, filtrando a
autocorrelacdo em diferentes escalas (Getis & Giriffith 2002). Este
procedimento assegura que os residuos estejam de acordo com os
pressupostos do modelo (Getis & Griffith 2002).

Apoés conferir a autocorrelacdo nos residuos, selecionamos os SEF
necessarios para manter a autocorrelacdo residual abaixo de 0,05.
Posteriormente conduzimos as analises com as variaveis ecoldgicas e
com os filtros necessarios. Nos resultados € reportada a variacado
explicada pelas variaveis ambientais.

Utilizamos anélise de componentes principais (PCA) para reduzir a
multicolinearidade entre variaveis. A multicollinearidade é indesejavel entre
variaveis preditoras, pois pode enviesar as estimativas do modelo e
confundir a interpretacdo das correlacées. A PCA captura a variacao nos
dados e a decompde em eixos ortogonais, 0s componentes principais, que
sao utilizados na analise.

As andlises foram feitas utilizando-se os programas SAM (Rangel et
al. 2010) e JMP v. 9.0. (SAS Institute 2010) com nivel de significancia em
0,05 (Zar 1998).

Duracéo do dia vs. sazonalidade de recursos

Testamos as hipdteses de duracdo do dia (Lack 1947) e a
sazonalidade (Ashmole 1963) utilizando andlise de regressao parcial para
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os dados de ambos os hemisférios ao mesmo tempo. Quando ha uma
variavel resposta e duas ou mais varidveis explicativas, a regressao
parcial permite separar a variacao explicada por cada uma das variaveis.
Além disso € possivel quantificar a variagdo explicada por ambas as

variaveis ao mesmo tempo, explicacao compartilhada pelas variaveis.

Hemisfeério norte vs. hemisfério sul

Para analisar as diferencas entre ambos os hemisférios, buscamos
uma divisdao que fizesse sentido biogeografico. Nao poderiamos
simplesmente dividir os hemisférios na linha do Equador, pois
considerariamos a por¢ao norte da América do Sul como hemisfério norte,
e portanto, sem sentido biolégico.

Uma opcao biogeografica seria comparar as Regides
Zoogeograficas, que sdo baseadas na distribuicdo do faxa de vertebrados
(Wallace 1876, Lomolino et al. 2010). A América contém duas regides
principais, Neotropical e Neartica e, mais recentemente, duas mais foram
propostas, Andina e Caribenha (Proches & Ramdhani 2012). A regido
Neotropical engloba a América do Sul e a maior parte da América Central,
enquanto a regiao Neartica é composta pelo norte do México até Estados
Unidos e Canada. Entretanto, com essa divisdo perderiamos a maior parte
do gradiente latitudinal para ambos os hemisférios.

A terceira opgéao foi dividir entre norte e sul do Istmo do Panama. A
composicao de espécies da América Central ndo foi sempre similar a da
América do Sul. O aumento na similaridade de espécies ocorreu ha
aproximadamente 2,7 milhdes de anos, a partir do fechamento do Istmo
do Panama (Webb 1997, 2006). A formagdo de uma ponte de terra
aumentou a troca de espécies entre ambos os continentes (Weir et al.
2009) levando ao periodo conhecido como o “Grande Intercambio Bidtico
Americano” (Webb 1997, 2006). Os tiranideos se diversificaram no
continente sul americano ao longo do periodo Terciario (Ohlson et al.
2008) e, assim como outros taxa, aceleraram a taxa de invasdao na
América do Norte apos o fechamento do Istmo do Panama (Webb 1997,
Ricklefs 2002, Weir et al. 2009). Portanto, dividimos as américas em duas
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regides biogeograficas, uma ao norte e outra ao sul do Istmo do Panama
(Fig. 1). Consideramos as ilhas das Antilhas Ocidentais como Norte, pois
eram mais similares a América Central e do Norte em relacdo a
composicdo de géneros (Contopus, Empidonax e Sayornis) do que a
América do Sul. Esta divisao nos permitiu manter o gradiente latitudinal de
tamanho de ninhada do modo como os estudos tem se referido
historicamente. Embora este evento biogeografico tenha facilitado a
ocupacao do hemisfério norte pelos Tyrannidae, a maior parte da variacao
no tamanho de ninhada deve-se as variaveis ecolégicas e uma pequena
quantidade da variacao aos efeitos filogenéticos (veja o item acima
“Pressupostos sobre efeitos ecoldgicos e filogenéticos”).

Analisamos os dados para cada hemisfério separadamente, incluindo
todos os determinantes intrinsecos e extrinsecos utilizando o Método dos
Minimos Quadrados (MMQ) (Zuur et al. 2007). Este método € consistente
quando ndo ha multicolinearidade entre os preditores e assume-se que 0s
erros tem distribuicho normal. Nao removemos preditores néo
significativos das analises porque teriam sido substituidos por SEF ao
remover a autocorrelacdo espacial dos residuos. Comparamos 0s
coeficientes dos preditores entre os hemisférios norte e sul para inferir as
diferencas entre os dois hemisférios.
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Legend
[ ]International limits
Region

Northern

Southern 0 1,000 2,000 4,000Km -
I 200 0

Figura 1. Limites das regides biogeograficas utilizados em nossas
analises. Hemisfério norte compreendendo o norte o Istmo do Panama e
as Antilhas Ocidentais e o hemisfério sul compreendendo o sul do Istmo

do Panama, América do Sul, Galapagos e Malvinas.
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RESULTADOS

Obtivemos dados de 5019 ninhos pertencentes a 90 espécies de
Fluvicolinae no Novo Mundo. Apéds calcular o tamanho médio de ninhada
para cada espécie e ecorregido, realizamos as analises com 534 pontos
resultantes.

De acordo com os indices de Moran obtidos, os tamanhos de
ninhada sdo espacialmente estruturados. Os baixos /s de Moran dos
residuos do modelo indicam que os preditores foram suficientes para
explicar a estrutura espacial existente e que os coeficientes foram
corretamente estimados. Em todo o conjunto de dados, os maiores valores
de Moran estiveram entre 0,20 e 0,31 entre a primeira e a sexta classe de
distancia (Tabela 1).

Dados positivamente correlacionados (/ de Moran > 0) indicam que
0s pontos vizinhos possuem valores similares entre si. Os tamanhos de
ninhada foram positivamente autocorrelacionados até a oitava classe de
distancia (~4000 km) e negativamente autocorrelacionados em distancias
maiores, 0 que corresponde a distadncia entre as regides tropicais e
temperadas.

Duracao do dia vs. sazonalidade de recursos

A autocorrelacdo nos residuos da regressao parcial esteve entre 0,14
na primeira e 0,12 na terceira classe de distancia. Apés utilizar os filtros
(SEF) o maior / de Moran foi 0,06 na primeira classe e nao foi significativo.

A hipbétese de alimento (duragdo do dia + sazonalidade) explicou
28% da variacao total no tamanho de ninhada e ambas as variaveis foram
significativas (p < 0,05). De acordo com a regressao parcial a variacao
explicada compartilhada pelas duas variaveis foi de 17%. A duragéo do dia
explicou 25% no total e 8% sozinha de toda a variagdo no tamanho de
ninhada. A sazonalidade explicou 20% no total e 3% sozinha de toda a
variagdo no tamanho de ninhada (Fig. 2).
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Tabela 1. Resultados da analise de autocorrelagéo espacial, mostrando as

classes de distancia, distancia (km), valor do / de Moran, erro padrao e

significancia do / de Moran de cada classe de distancia dos tamanhos de

ninhada de Fluvicolinae no Novo Mundo.

Classe de Distancia / de Erro Valor

distancia (km) Moran padrao deP

1 329 0,30 0,010 <0,001
2 890 0,25 0,010 <0,001
3 1343 0,31 0,010 <0,001
4 1844 0,31 0,010 <0,001
5 2386 0,28 0,010 <0,001
6 2942 0,21 0,010 <0,001
7 3495 0,07 0,010 <0,001
8 3997 0,05 0,010 <0,001
9 4546 -0,08 0,008 <0,001
10 5258 -0,19 0,008 <0,001
11 6283 -0,32 0,009 <0,001
12 7414 -0,29 0,010 <0,001
13 8199 -0,19 0,010 <0,001
14 8727 -0,17 0,010 <0,001
15 9260 -0,18 0,010 <0,001
16 9915 -0,21 0,010 <0,001
17 12472 -0,19 0,008 <0,001
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Figura 2. Resultados da regressao parcial mostrando a quantidade de
variagdo explicada pela duracdo do dia, sazonalidade, compartilhada
(explicada por ambas as variaveis) e variacdo nos tamanhos de ninhada
de Fluvicolinae no Novo Mundo nao explicada pelas variaveis.

Hemisfério norte vs. hemisfério sul

Como as variaveis sazonalidade ambiental e a duracdo do dia foram
colineares, fizemos uma PCA e mantivemos o primeiro componente da
duracao do dia e sazonalidade (DDS) para as andlises geograficas. Os
residuos do modelo com todas as variaveis explicativas estavam livres de
autocorrelacdo e nao foi preciso utilizar filtros de autovetores espaciais
(Fig. 3).

O modelo (MMQ) explicou 44% da variagéo total no hemisfério norte
e apenas 17% no hemisfério sul (Tabela 2). Os tamanhos de ninhada
previstos pelo modelo foram relativamente parecidos com os valores
observados (Figs. 4a, 4b). A variacao residual ndo apresentou estrutura
espacial (Fig. 4c). Todas as varidveis explanatorias, exceto a massa
corporal das espécies, foram significativas no hemisfério norte. No
hemisfério sul, o tipo de ninho, massa corporal e duracdo do dia e
sazonalidade (DDS) foram significativas (Tabela 3).
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Tabela 2. Resultado do Método dos Minimos Quadrados mostrando a
quantidade de variacdo explicada (R?), tamanho médio de ninhada e o
namero de observagdes de tamanhos de ninhada de Fluvicolinae nos
hemisférios norte e sul do Novo Mundo.

Termo Norte Sul
R? 0,44 0,17
Tamanho médio de ninhada 3,43 2,66
Numero de observacoes 271 263

Tabela 3. Resultado do Método dos Minimos Quadrados mostrando o
namero de graus de liberdade (GL), a estatistica F (F ratio) e a
probabilidade (valor de P) dos preditores: massa corporal da espécie,
comportamento migratério, tipo de ninho, amplitude latitudinal de
reproducao do género (ALR) e do componente de duracdo do dia e
sazonalidade (DDS) da andlise dos tamanhos de ninhada de Fluvicolinae

nos hemisférios norte e sul do Novo Mundo.

Norte Sul

Valor Valor
Termo GL F Ratio de P GL F Ratio de P
Massa corporal 1 0,250 0,617 1 6,707 0,010
Comportamento
migratorio 3 10,083 <0,001 1 0,011 0,916
Tipo de ninho 2 4,074 0,018 2 5,102 0,007
ALR 1 40,616 <0,001 1 3,372 0,068
DDS 1 22,890 <0,001 1 13,521 <0,001
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Figura 3. Valores do / de Moran dos valores observados (@), previstos (A)

e residuais (X) para cada classe de distancia (km) da analise de

autocorrelacao espacial dos tamanhos de ninhada de Fluvicolinae nos

hemisférios norte e sul do Novo Mundo.
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Determinantes intrinsecos

O tamanho de ninhada teve relagéo significativa com a massa corporal
apenas no hemisfério sul e relagdo com o comportamento migratorio apenas
no hemisfério norte (Tabela 4). No hemisfério norte, migrantes de curta
distancia tem maiores tamanhos de ninhada do que espécies residentes e
migrantes de longa distancia, enquanto que migrantes de meédia distancia
tem ninhadas menores do que os outros grupos (Fig. 5, Tabela 4).

3,2
=Norte

3 'I' Sul

2,8
2,6 T
24 -

2,2 -}

2 T T T 1
residente migrante de migrante de migrante de
curta distdncia média distancia longa distancia

-
HH

Tamanho de ninhada

Figura 5. Tamanhos de ninhada (X + SE) em relagdo ao comportamento
migratério de Fluvicolinae nos hemisférios norte e sul do Novo Mundo,
estimados com o Método dos Minimos Quadrados.

Em ambos os hemisférios, espécies com ninhos abertos possuem
menores tamanhos de ninhada do que espécies com ninhos fechados e em
cavidades (Fig. 6, Tabela 4). O tamanho de ninhada teve relagéo significativa
com o0 aumento na amplitude latitudinal de reprodugdo dos géneros no

hemisfério norte (Tabela 4).
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Figura 6. Tamanhos de ninhada (X = SE) em relagédo ao tipo de ninho de
Fluvicolinae nos hemisférios norte e sul do Novo Mundo, estimados com o

Método dos Minimos Quadrados.

Determinantes extrinsecos

O tamanho de ninhada teve relagao positiva significativa com a duragao
do dia e sazonalidade (DDS) em ambos os hemisférios (Tabela 4).

Entretanto, o aumento € menor no hemisfério sul do que no hemisfério norte.
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Tabela 4. Coeficiente, erro padrdo e a probabilidade (valor de P) dos
preditores: massa corporal da espécie, comportamento migratério (CM), tipo
de ninho (Ninho), amplitude latitudinal de reproducao do género (ALR) e do
componente de duracado do dia e sazonalidade (DDS) da analise (Método dos
Minimos Quadrados) dos tamanhos de ninhada de Fluvicolinae nos

hemisférios norte e sul do Novo Mundo.

Norte Sul
Termo Cost. Erro Valor Cost. Erro Valor
Padréao deP Padréao deP
(Intercepto) 2,538 0,150 <0,001 2,536 0,118 <0,001
Massa corporal -0,004 0,009 0,617 0,007 0,003 0,010
CM [residente] -0,091 0,091 0,320 0,005 0,051 0,916
CM [migrante curta
distancia] 0,408 0,079 <0,001 0,005 0,051 0,916
CM [migrante média
distancia] -0,311 0,087 <0,001 - - -
CM [migrante longa
distancia] -0,006 0,073 0,937 - - -
Ninho [aberto] -0,237 0,083 0,005 0,176 0,055 0,002
Ninho [fechado] 0,080 0,099 0,420 0,015 0,066 0,819
Ninho [cavidade] 0,157 0,111 0,159 0,161 0,082 0,051
ALR 0,017 0,003 <0,001 0,004 0,002 0,068
DDS 0,241 0,050 <0,001 0,136 0,037 <0,001
DISCUSSAO

Tanto a duragdo do dia como a sazonalidade tiveram efeitos
significativos e explicaram uma variagcdo substancial nos tamanhos de

ninhada de Fluvicolinae. Nas comparagdes entre hemisférios o tamanho de
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ninhada é correlacionado com o componente ambiental (DDS) e varios
aspectos ecoldgicos das espécies de Fluvicolinae. No entanto, as relacdes
diferem entre hemisférios. A massa corporal explicou uma parte significativa,
mas pequena, da variabilidade do tamanho de ninhada apenas no hemisfério
sul, enquanto que o comportamento migratério e a ALR explicaram uma
porcao significativa da variagao no hemisfério norte. O tipo de ninho teve uma

relacao significativa em ambos os hemisférios.

Duracao do dia vs. sazonalidade de recursos

Ambos, duracdo do dia e sazonalidade tiveram efeitos significativos e
explicaram uma quantidade consideravel da variacado no tamanho de ninhada
dos fluvicolineos. Desse modo, é interessante notar que o mecanismo de
duracao do dia proposto por Lack (1947) nado tenha sido investigado pela
maior parte dos pesquisadores. A habilidade parental para alimentar ninhadas
maiores tem sido extensivamente testada por meio de experimentos de
aumento de ninhada e suplementacdo de recursos (veja as referéncias na
introducdo). Entretanto, os experimentos realizados até o momento néo
foram delineados para distinguir entre os mecanismos relacionados com a
disponibilidade de alimento para a reproducao.

Modelos teoricos tém dado suporte ao mecanismo de sazonalidade
(McNamara et al. 2008, Griebeler et al. 2010). Novamente, estes modelos
negligenciam o mecanismo de duragdo do dia. Ao avaliar alimento e
predacado, Lima (1987) sugeriu que o tamanho de ninhada € limitado pela
predacao e influenciado pelo alimento. Se a duracéo do dia é essencial para
alimentar os filhotes, os recursos alimentares podem nao ser esgotados, mas
a capacidade de alimentar os filhotes seria limitada pelo tempo e pela
predacdo. Portanto, reconhecemos mais uma variavel no modelo proposto
por Lima (1987), o numero de horas disponivel para alimentar a prole ou
duracao do dia, como proposto por Lack (1947). Modelos que incluam todas
as trés variaveis: (1) taxas de predacao, (2) disponibilidade de alimento (por
meio de fatores dependentes da densidade) e (3) duragao do dia, podem ser
investigados no futuro por meio de enfoques experimentais ou tedricos,
baseados em modelos.
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Mais importante, enfatizamos a importancia de estudos ao longo de
amplas escalas geograficas/latitudinais que durem varios anos. O fotoperiodo
€ praticamente constante ao longo dos anos enquanto que a disponibilidade
de alimento varia ao longo do tempo (e.g. entre anos) e também depende da
densidade populacional local. Portanto, comparacdes e experimentos bem
delineados sdo essenciais para distinguir os efeitos de ambas as variaveis e
entender os mecanismos responsaveis pelas variagbes no tamanho de

ninhada.

Hemisfério norte vs. hemisfério sul

Determinantes intrinsecos

O tamanho corporal foi responsavel por uma pequena mas significativa
contribuicdo para a variacdo no tamanho de ninhada apenas no hemisfério
sul. O investimento reprodutivo aumenta alometricamente com a massa
corporal (Western & Ssemakula 1982). Entretanto, se o esforco reprodutivo
adicional é investido na massa dos ovos (Saether 1985), o tamanho de
ninhada pode diminuir (Saether 1985, Béhning-Gaese et al. 2000) ou nédo ter
relacdo com a massa corporal (Kulesza 1990). Nao havia sido encontrada
relagdo significativa entre massa corporal e tamanho de ninhada de
passeriformes da América do Sul (Yom-Tov et al. 1994). Os motivos pelos
quais os Fluvicolinae apresentam essa relacdo ainda tem que ser
investigados. Apesar disso o efeito foi pequeno e a relacdo com a massa
corporal ndo obscurece os efeitos de outras variaveis ambientais, como
Saether (1985) alertara. Portanto, a relagcdao alométrica do tamanho de
ninhada com a massa corporal nos Fluvicolinae pode ser considerada
negligivel e as varidveis ambientais e ecol6gicas representam a maior parte
da variagdo no tamanho de ninhada, como esperado.

Em relagdo ao comportamento migratério, no hemisfério norte os
migrantes de curta distancia possuem tamanhos de ninhada maiores
enquanto migrantes de média distancia possuem ninhadas menores do que
espécies residentes ou migrantes de longa distancia. A teoria de histéria de

vida prediz que aves sujeitas a maiores taxas de mortalidade possuem
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tamanhos de ninhada maiores (Roff 1992, Stearns 1992). E possivel que
migrantes de curta distancia no hemisfério norte estejam sujeitos a niveis de
sazonalidade mais altos do que as migrantes de média e longa distancia e
por isso tenham tamanhos de ninhadas maiores. Migrantes de média
distancia podem evitar ambos, os custos relacionados com a sazonalidade e
os custos de migracdo. Migrantes de longa distancia (somente hemisfério
norte) podem ter custos mais altos relacionados com a migracao e, desse
modo tem ninhadas maiores do que migrantes de média distancia. Espécies
residentes do hemisfério norte habitam areas tropicais na América Central e,
portanto, ndo se espera que tenham ninhadas maiores devido a baixa
sazonalidade de recursos/temperatura ao longo do ano.

No hemisfério sul nao houve diferenca entre residentes e migrantes de
curta distancia, como encontrado anteriormente (Yom-Tov et al. 1994). Este
padrao pode estar relacionado com o clima ameno na regiao e é possivel que
0s custos de migracao e sazonalidade sejam equivalentes entre 0s grupos.

Ambos os hemisférios tiveram o mesmo padrao de tamanho de ninhada
em relacdo ao tipo de ninho, sendo que ninhadas de ninhos fechados e em
cavidades nao diferiram entre si, mas foram maiores do que ninhadas de
ninhos abertos. A relacdo do tipo de ninho com o tamanho de ninhada de
passeriformes € consistente nos hemisférios norte (Saether 1985, Kulesza
1990, Martin & Li 1992, Martin 1995b) e sul (Mason 1985, Auer et al. 2007)
com poucas excec¢des (Yom-Tov et al. 1994). Os maiores tamanhos de
ninhada de ninhos fechados e cavidades sdo geralmente explicados pela
hipbtese de predagdo de ninho (Slagsvold 1982, Lima 1987, Doligez &
Clobert 2003) ja que a taxa de sobrevivéncia difere consistentemente entre
estes tipos de ninho (Slagsvold 1982, Mason 1985, Saether 1985, Yom-Tov et
al. 1994, Martin et al. 2000, Auer et al. 2007, but see Martin & Li 1992). As
diferengas nas taxas de sobrevivéncia de ninho de Fluvicolinae ainda
precisam ser confirmadas por observagdes em campo.

O tamanho de ninhada tendeu a aumentar juntamente com a ALR no
hemisfério norte. Sabe-se que a area de distribuicdo esta associada com a
amplitude de nicho (Brown 1984, Morin & Chuine 2006, Abellan & Ribera
2011). Além disso, espécies mais generalistas podem possuir caracteristicas

como: habitam locais com climas mais variados, possuem maior habilidade
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de dispersdo e tendem a ter maiores tamanhos de ninhada (Stearns 1976).
Estudos tem confirmado que espécies que possuem parametros que
permitem maiores taxas de crescimento populacional (e.g. alta fecundidade,
pequeno tamanho corporal) também possuem maiores areas de distribuicao
(Duncan et al. 2002), assim como o tamanho de ninhada positivamente
relacionado com o numero de regides climaticas que se sobrepde com a area
de distribuicao (Vaclav & Sanchez 2008).

Determinantes extrinsecos

O componente de duracao do dia e sazonalidade (DDS) teve relacao
positiva significativa para os dois hemisférios. De modo geral, o componente
DDS engloba a variacao na disponibilidade de alimento em relagédo a ambos,
sazonalidade e duracdo do dia, para alimentar a prole. Os padrbes
geograficos de tamanho de ninhada, em sua maioria no hemisfério norte, tem
sido claramente demonstrados (Johnston 1954, Murray 1976, Kulesza 1990,
Patten 2007, Jetz et al. 2008). Varios estudos tem sugerido que o alimento é
um importante determinante do investimento reprodutivo em relacdo ao
tamanho de ninhada (Newton et al. 1983, Robb et al. 1992, Clifford &
Anderson 2001, Christians et al. 2002, mas veja Ferretti et al. 2005).

Alguns estudos tem mostrado que o tamanho de ninhada € menor em
localidades do hemisfério sul, comparado com o hemisfério norte (Yom-Tov
1987, Yom-Tov et al. 1994, Martin 1996, Martin et al. 2000, Auer et al. 2007,
Jetz et al. 2008). No entanto, poucos estudos avaliaram a relagcdo da
disponibilidade de recursos com o tamanho de ninhada em alguma localidade
do hemisfério sul e com resultados contrarios ao esperado (e.g. Ferretti et al.
2005). A relacao mais fraca de tamanho de ninhada dos Fluvicolinae em
relacdo a quantidade de recursos somada com o resultado encontrado por
Ferretti et al. (2005), em que a populagdo com maior limitacdo de alimento
tinha um maior tamanho de ninhada, reforca que a disponibilidade de
alimento pode ser menos importante em regides além da Neértica e
Paleartica e que fatores além da disponibilidade de alimento podem ser mais
importantes em outras regides (Martin 2004, Ferretti et al. 2005).

O achado mais importante deste estudo € que a relacao entre alimento
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e tamanho de ninhada é mais forte no hemisfério norte do que no hemisfério
sul. Em um modelo sobre mudanca de disponibilidade de alimento em
relacdo a sazonalidade, baseado em respostas densidade dependentes
(McNamara et al. 2008), aumentos de 0 para 60% na sazonalidade
produziriam aumentos de mais de 300% na disponibilidade de alimento para
a reproducdo. Por outro lado, quando a sazonalidade aumenta para 20% a
disponibilidade de alimento aumenta apenas 68%. Se a disponibilidade de
alimento esta sujeita a respostas dependentes da densidade de individuos,
como proposto por Ashmole (1963) e suportado no modelo de McNamara et
al. (2008), podemos esperar menor tamanho de ninhada quando as
populacbes estao sujeitas a ambientes menos sazonais (Martin 2002). Esse
mecanismo explica o padrdo de menor tamanho de ninhada na América
Austral encontrado nos Fluvicolinae. Pequenos tamanhos de ninhada foram
encontrados em regides ao sul da América do Sul, como a Patagbnia. Estes
sdo ambientes com baixa produtividade ao longo de todo o ano e baixa
sazonalidade entre as estacbes do ano, o que é consistente com a ideia de
que os tamanhos de ninhada sdo maiores em ambientes com maior
disponibilidade de alimento para a reproducdo (Ashmole 1963, Martin 1987,
McNamara et al. 2008).

Variacao nao explicada

Por que tdo pouco da variacdo no tamanho de ninhada foi explicado no
hemisfério sul? De acordo com nossos resultados, os tamanhos de ninhada
no hemisfério sul estdo sujeitos a um menor efeito da disponibilidade de
alimento e, portanto, ndo sédo tdo bem explicados pelas variaveis classicas
investigadas no hemisfério norte. Estratégias de histdria de vida sdo um
conjunto de parametros multifacetados, que co-variam entre si e diferem
entre ambos os hemisférios (Martin 2004). Neste estudo foram investigadas
relacoes com apenas alguns parametros/fatores.

Varios outros fatores podem ser responsaveis pela sele¢cdo do tamanho
de ninhada. Primeiro, as aves no hemisfério sul habitam ambientes com
muitas outras caracteristicas ambientais caracteristicas dos neotrépicos.

Estas aves neotropicais estdo sujeitas a uma enorme diversidade de
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predadores de ninhos (e.g. Skutch 1985), possuem menores taxas de
desenvolvimento (Ricklefs 1976, Bryant & Hails 1983) e cuidam da prole por
periodos mais longos do que as aves de regides boreais (Russell 2000,
Russell et al. 2004, Schaefer et al. 2004). Segundo, o clima severo do
continente norte americano pode causar maior mortalidade de adultos devido
as condicoes do inverno que espécies residentes experimentam ou devido
aos custos de migracdo para escapar do clima de inverno (Kipp 1943,
Ménkkonen et al. 1992, Berthold 2001, Broggi et al. 2007, Bruderer &
Salewski 2009).

Portanto, aves dos dois hemisférios estdo sujeitas a condicoes
ambientais antagénicas, por um lado espécies neotropicais, com altas taxas
de mortalidade nos primeiros estagios de vida e por outro as espécies
nearticas, que sofrem altas taxas de mortalidade no estagio final de vida e
tem pequena longevidade. Muitos parametros como taxas de sobrevivéncia
de ninhos, jovens e adultos, periodos de incubacao e de ninhego, massa de
ovos, numero de tentativas reprodutivas por estacdo, intervalos de
renidificacdo, duracao da estagao reprodutiva, entre outros, tem relagdo com
os tamanhos de ninhada de maneiras especificas. Entretanto, para a maioria
dos parametros de aves neotropicais ha pouco ou nenhum dado disponivel
(Martin 1996). A grande quantidade de variacdo ndo explicada no hemisfério
sul da América reforca a visao de que ainda ha muito para ser compreendido
em termos de quais fatores moldam as histérias de vida. Descricoes
detalhadas de biologia reprodutiva proverao informagdes necessarias sobre
0s padrdes de variagao, necessarios para a geracao e teste de hipoteses que
sd0 essenciais para se compreender as estratégias reprodutivas das aves
(Auer et al. 2007).

Conclusoes

Este é provavelmente o primeiro estudo a investigar os efeitos da
sazonalidade climética e da duracdo do dia simultaneamente. Encontramos
suporte para ambos 0s mecanismos, entretanto, como a maior parte da
variagao € explicada por ambas, sao necessarios estudos para verificar os

mecanismos subjacentes.
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Este foi o primeiro trabalho a comparar tamanhos de ninhada ao longo
de todo o Novo Mundo. Além disso, confirmamos algumas das principais
relacdes ecolégicas com os tamanhos de ninhada de passeriformes no Novo
Mundo. Mesmo tendo analisado apenas uma subfamilia, padrdes similares
podem ser encontrados em outros passeriformes (veja referéncias acima).
Sobretudo, este € o primeiro estudo a mostrar a estrutura geografica no
tamanho de ninhada e a mostrar como o tamanho de ninhada esta
relacionado com variaveis ambientais na América do Sul. No entanto, a
América Austral e Neotropical apresenta um padrao que difere em grande
parte do padrao comumente estudado na regido Neartica e Paleartica. Nao
h& um gradiente tdo forte no tamanho de ninhada e ha muita variagéo local e
entre localidades que nao é explicada em escala geografica. Acreditamos que
esse padrao se deve fundamentalmente a maior longevidade das aves na
AAN. Para ter uma alta aptidao reprodutiva em toda a vida, as espécies com
baixas mortalidades anuais de adultos podem demandar um esforco
reprodutivo ao longo das estacbes reprodutivas muito mais baixo do que o
que maximizaria a reprodugdo em uma dada estagao (Williams 1966). A falta
de entendimento sobre a variagdo no tamanho de ninhada no hemisfério sul
da América reforga a visdo de que os mecanismos de Lack (1947) e Ashmole
1963) precisam ser revisitados e a aptidao reprodutiva em toda a vida do
organismo (Williams 1966) precisa ser incorporada aos modelos se
quisermos melhorar nossa compreensao sobre as estratégias de historias de
vida das aves. Além disso, da maneira como os estudos sdo conduzidos,
com baixo tamanho amostral e levando em conta ninhos individuais, ndo trara
muitos avangos sobre o entendimento da teoria de histéria de vida. E preciso
que os estudos levem em conta o sucesso reprodutivo total ao longo da vida
das aves (Williams 1966, Charnov et al. 2007). Sao necessarios estudos de
longo prazo que acompanhem a histéria dos individuos e que disponibilizem
dados sobre varios outros parametros (e.g. duracdo da estacao reprodutiva,
namero de tentativas por estagdo, nimero de estagdes reprodutivas) se
quisermos entender adequadamente as estratégias na América Austral e

Neotropical.
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Capitulo 3

Correlacoes Ecolégicas e Aumento no Volume de Ovos de
Fluvicolinae (Tyrannidae) em Direcdo ao Sul do Novo Mundo®

Resumo

Estudos sobre histéria de vida em aves buscam entender as causas e
consequéncias da variacao nas estratégias reprodutivas. Para maximizar o
éxito reprodutivo os organismos devem equilibrar seu esforco reprodutivo
entre a quantidade e a qualidade da prole. Os ornitbélogos centralizaram os
estudos de histéria de vida no tamanho de ninhada devido a afirmacao de
Lack (1947) de que o tamanho de ninhada varia mais do que o tamanho dos
ovos. Entretanto, o tamanho de postura da maioria das espécies de aves
varia muito pouco ao longo de toda a América Austral e Neotropical (AAN),
um padrdo que tem desafiado os pesquisadores. Sabendo-se que varios
fatores podem estar relacionado com o volume dos ovos das aves, a
investigacao deste parametro reprodutivo é uma alternativa interessante para
se entender as estratégias de histéria de vida destes organismos. Neste
capitulo avaliamos a variacdo geogréfica no volume de ovos de Fluvicolinae e
testamos as hipéteses de relacionadas com variaveis ecoldgicas. Obtivemos
762 registros dos quais 437 foram geo-referenciados, pertencentes a 86
espécies e 31 géneros das 132 espécies e 38 géneros de Fluvicolinae. O
volume dos ovos variou entre 1088 e 8292 mm?®. O volume dos ovos tendeu a
aumentar em direcao ao sul da América do Sul e o padrao foi mantido apés
controlar pela massa corporal. O modelo explicou 87,4% de toda a variagao
no volume dos ovos, sendo que o tamanho corporal explicou 83,9% da
variacdo no volume dos ovos. Dos 16,1% da variacdo residual no volume de

ovos (ndo explicados pela massa corporal), 21,7% (3,5% do total) foram

3 Capitulo a ser submetido para publicagdo como: Heming, N. M. & M. A. Marini.
Ecological Correlates and Southward Increase in Egg Volume of New World
Flycatchers
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explicados pelos preditores ecolégicos utilizados na anélise e 78,3% (12,6%
do total) ndo foram explicados. O tamanho de ninhada explicou 6,9% da
variagao residual (1,1% do total) e o comportamento migratério explicou 7,9%
da variagao residual (1,3% do total) do volume de ovos. Migrantes de longa
distancia tiveram ovos significativamente menores do que espécies
residentes. O tipo de ninho explicou 1,5% da variagao residual (0,3% do total)
do volume de ovos, sendo que Espécies que nidificam em cavidades tiveram
ovos maiores do que espécies com ninhos abertos. A amplitude latitudinal de
reproducao explicou 5,4% da variagao residual (0,8% do total) do volume de
ovos. A tendéncia de aumento no volume de ovos em direcao ao sul da
América do Sul € um padrao bastante interessante. O nimero de ovos por
ninhada tende a aumentar em direcdo ao norte do hemisfério norte e este
padrdo tem sido amplamente discutido. No entanto, este padrdo nao se
repete no hemisfério sul, o que tem chamado a atencao dos pesquisadores.
Portanto, considerando-se o tamanho de ninhada menos variavel nos
passeriformes da América Austral e Neotropical em relagdo aos da regiao
Boreal, o tamanho dos ovos pode explicar outra fracdo das estratégias de
histéria de vida no hemisfério sul. Considerando-se a baixa quantidade de
variacdo explicada pelos preditores utilizados neste estudo, a coleta de
informacdes sobre periodos de desenvolvimento podera ajudar a responder
algumas das questdes sobre as estratégias de histéria de vida das aves da
América Austral e Neotropical.

Palavras chave

investimento reprodutivo, histéria de vida, tipo de ninho, comportamento
migratorio, padrao geografico, Tyrannidae, Fluvicolinae
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INTRODUCAO

Estudos sobre histéria de vida em aves buscam entender as causas e
consequéncias da variacdo nas estratégias reprodutivas (Martin 1987, Roff
1992, Stearns 1992). A alocacdo do investimento reprodutivo dos pais €
relevante tanto para a aptidao dos proprios pais quanto de sua prole. Ovos
maiores produzem filhotes de melhor qualidade, que crescem mais
rapidamente e sobrevivem melhor do que filhotes nascidos de ovos menores
(Smith et al. 1995, Styrsky et al. 1999, Dawson & Clark 2000, Whittingham et
al. 2007). Se o investimento reprodutivo é direcionado para a qualidade da
prole e os pais criam menos filhotes do que poderiam, a aptiddao dos pais
diminui. Por outro lado, se o investimento € alocado para o numero de
filhotes em detrimento da qualidade, a aptiddo de ambos, pais e prole é
diminuido pois a prole tera menor sucesso para sobreviver, se estabelecer e
reproduzir. Portanto, para maximizar o sucesso reprodutivo 0s organismos
devem balancear a alocacéo de recursos entre numero e qualidade da prole
(rewieved in Roff 1992, Stearns 1992).

Os ornitélogos centralizaram os estudos de histéria de vida no tamanho
de ninhada devido a afirmacao de Lack (1947) de que o tamanho de ninhada
varia mais do que o tamanho dos ovos (Stearns 1992). De fato, o tamanho de
postura varia consideravelmente da regido tropical em direcdo a regiao
boreal (Lack 1947, Jetz et al. 2008). Este padrdao é comumente explicado
pelas hip6teses classicas de disponibilidade de alimento (Lack 1947,
Ashmole 1963) e predacao de ninhos (Skutch 1949). Entretanto, ao longo de
toda a América Austral e Neotropical (AAN) o tamanho de postura da maioria
das espécies de aves varia muito pouco (Skutch 1949, Ricklefs 1976). As
teorias classicas de disponibilidade de alimento e predacdo nao tem
conseguido explicar este padrao (Martin 1996, Martin et al. 2000) e a busca
por uma teoria capaz de explicar padroes de histéria de vida em escala
geografica mais ampla tem sido um grande desafio para os pesquisadores
(para mais detalhes veja Martin 1996). Sabendo-se que as aves podem
modificar seu investimento reprodutivo em ambos tamanho de ninhada e
tamanho de ovos, a investigacdo deste ultimo € uma alternativa interessante

para se entender as estratégias de historia de vida de aves (Martin 2004).
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A variacdo geografica no tamanho dos ovos e suas relagbes com
variaveis ecologicas e ambientais sdo bem documentadas em diversos taxa
(e.g. insetos, Brown & Cameron 1979, anuros, Butterfield et al. 1989, répteis,
Sinervo & Licht 1991, peixes, Heath et al. 2003). Nas aves, apenas a
variagdo geografica de tamanho de ninhada € bem documentada (e.g. Jetz et
al. 2008), especialmente em direcdo a latitudes do hemisfério norte. Apenas
recentemente algumas tentativas tem sido feitas para se entender e
descrever a variagdo no tamanho de ovos em aves (e.g. Blackburn 1991,
Olsen & Marples 1993, Figuerola & Green 2006, Martin et al. 2006, Martin
2008).

O tamanho de ovos pode variar geograficamente devido ao seu papel
complementar com outros parametros de histéria de vida (Lack 1968, Martin
2002, Martin et al. 2006). Em diversos taxa a relacdo mais bem conhecida é
0 aumento alométrico da massa dos ovos com a massa corporal da espécie
(Saether 1987, Stearns 1992). Entretanto, a massa corporal explica apenas
parte desta variacdo e as causas da variacao residual permanecem pouco
compreendidas (Martin et al. 2006). Outra relagdo fundamental é o trade-off
(compromisso) entre massa dos o ovos e tamanho de ninhada. Como a
energia para o esforco reprodutivo € limitada, espera-se que a massa de
cada ovo diminua com o aumento no investimento em tamanho de ninhada
(Roff 1992, Stearns 1992). Este trade-off também pode influenciar a massa
dos ovos indiretamente por meio de outras relacoes ecoldgicas que afetam o
investimento no tamanho de ninhada.

O tipo de ninho pode influenciar o tamanho dos ovos devido as
diferentes taxas de predacado de ninhos (Martin et al. 2006). Altas taxas de
predacdo de ninhos favorecem um menor investimento em tamanho de
ninhada (Slagsvold 1982, 1984, Lima 1987, Martin et al. 2000, 2006) e o
trade-off entre tamanho de ninhada e de ovos pode afetar o tamanho dos
ovos (Martin et al. 2000, 2006, Wilson & Martin 2011). Ninhos fechados e em
cavidade possuem taxas de predacdo menores do que ninhos abertos (Lack
1954). Portanto, espera-se que os ninhos fechados e em cavidades possuam
maior numero de ovos, porém menores, do que 0s ninhos abertos.
Alternativamente, ninhos mais protegidos podem permitir maiores periodos
de desenvolvimento (Lack 1947), selecionando ovos maiores devido as

65



necessidades energéticas dos embrides (Martin 2008).

A mortalidade de adultos pode influenciar a relagcdo entre tamanho de
ninhada e de ovos (Ghalambor & Martin 2001, Martin et al. 2006), porém em
direcdo oposta a taxa de predagédo de ninhos. Alta mortalidade de adultos
favorece o aumento no investimento reprodutivo por meio de maiores
tamanhos de ninhada e ovos menores (Roff 1992, Stearns 1992, Martin et al.
2006). Por outro lado, uma baixa mortalidade de adultos favorece a
diminuicdo no investimento reprodutivo (Williams 1966, Martin 1995a, 2002)
por meio de menores tamanhos de ninhada e aumento no investimento
parental em termos de qualidade da prole tamanho dos ovos (Cody 1966,
Stearns 1992). A mortalidade de adultos difere entre aves de regides
nearticas e neotropicais. Aves de regides nearticas estdo sujeitas a
condigbes climaticas severas durante o inverno ou as evitam migrando
longas distancias até regides neotropicais (Berthold 2001). Por outro lado, as
aves neotropicais estdo sujeitas ao um clima ameno e defendem territérios
ao longo de todo ano (Stutchbury & Morton 2008) ou migram distancias
menores do que a maioria das aves de regides nearticas (Chesser 1994).
Portanto, devido aos custos impostos pelas condi¢des severas do inverno ou
pelas longas distancias que devem ser percorridas durante a migracao
(Berthold 2001, Alerstam et al. 2003), os Passeriformes de regides nearticas
apresentam tipicamente maiores taxas de mortalidade do que os de regides
neotropicais (Ricklefs et al. 2011) e espera-se que tenham maiores tamanhos
de ninhada e menores ovos.

Outra variavel ecoldgica que pode afetar o tamanho do ovo é a
amplitude da distribuicado geografica das espécies. Como a amplitude de
distribuicdo pode ter relacdo com a amplitude do nicho ecol6égico (Brown
1995), espera-se que as espécies amplamente distribuidas tenham maiores
tamanhos de ninhada e desenvolvimento mais rapido (Duncan et al. 2002).
Com o trade-off entre tamanho de ninhada e tamanho de ovo, espera-se que
quanto mais ampla a distribuicdo geografica da espécie menor o tamanho
dos ovos.

Neste estudo avaliamos a variacdo geografica nos tamanhos de ovos
de Fluvicolinae com dados de uma ampla revisao de literatura e testamos as
hipdteses de que tamanhos de ovos variam em fungédo do tipo de ninho,
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comportamento migratério e amplitude latitudinal da area de reproducao. Até
onde sabemos, este é o primeiro estudo a avaliar a variagao geografica no
tamanho de ovos em ampla escala geografica no Novo Mundo.

METODOS

Obtivemos dados de medidas de ovos e localidade (latitude e longitude)
da reviséo de literatura e registros de museu (vide Capitulo 1). Cada estudo,
incluindo aqueles que reportaram apenas a medida de um ovo e 0s que
reportaram a medida de varios ovos, foi considerado como uma observagao
por espécie e localidade. Quando os estudos reportaram apenas valores
minimos e maximos calculamos a média destes valores.

Calculamos o volume dos ovos utilizando a correcao para o indice de
volume calculada para Sayornis phoebe (0,5117) de acordo com Manning
(1979) que utilizou oito ovos provenientes de duas ninhadas. Excluimos
registros reconhecidos, pela literatura ou por nés, como identificados
erroneamente, registros com medidas fora do padrao da espécie (outliers nas
analises), e registro com medidas faltantes.

Utilizamos massa corporal (g) das espécies provenientes de Dunning
(1992), Di Giacomo (2005) e BirdLife (2005). Para Xolmis salinarum
estimamos a massa corporal baseando-se no tamanho corporal e a massa de
outras espécies congéneres. Nas anadlises, utilizamos um Unico valor de
massa corporal para cada espécie, desconsiderando variacées geograficas,
pois ndo fomos capazes de encontrar valores locais ao longo da distribuicao
das espécies. Como muitos estudos reportavam valores médios de
comprimento e largura dos ovos para varias ninhadas, nao foi possivel
realizar as analises com o tamanho de ninhada de cada registro. Portanto,
calculamos a média de tamanho de ninhada para cada espécie baseando-se
nos registros de literatura. As espécies foram classificadas em quatro
categorias de comportamento migratério: residentes, migrantes de curta-,
média- e longa-distancia, de acordo com Fitzpatrick et al. (2004). Os ninhos
foram categorizados como abertos (taca ou plataforma), fechados (pendao,
esfera, domo ou fenda) e cavidades, de acordo com Jetz et al. (2004).
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Calculamos a amplitude latitudinal de reproducédo para cada espécie como a
diferenca entre os registros mais ao norte e 0s registros reprodutivos mais ao

sul encontrados na revisdo de literatura.

Pressupostos sobre efeitos ecoldgicos e filogenéticos

Assumimos que todas as espécies da subfamilia Fluvicolinae estao
sujeitas e respondem as variaveis ambientais de modo similar (detalhes no
Capitulo 2).

Analises estatisticas

Fizemos dois conjuntos de andlises. Primeiro, geo-referenciamos os
registros e testamos a autocorrelacdo espacial no volume de ovos (analise
geografica). Depois utilizamos todos os registros encontrados e testamos o
efeito das variaveis ecoldgicas (analise ecoldgica) sobre o volume dos ovos.

Analise geografica

As variaveis ambientais, organismos e seus parametros de histéria de
vida estdo estruturados em gradientes ou manchas que sao geradas por
processos fisicos e ecoldgicos, portanto, sado designados como
espacialmente autocorrelacionados (Cliff & Ord 1973, Ripley 1981, Legendre
1993). Quando analisados utilizando métodos estatisticos classicos, os dados
autocorrelacionados violam o pressuposto de observacdes independentes e
as estimativas do numero de graus de liberdade sdo maiores do que o total
existente (Lennon 2000). Se ndo for levada em conta, a autocorrelagéo
espacial pode levar a uma subestimativa dos intervalos de confianca e a
interpretacao errbnea das relagdes ecoldgicas (Lennon 2000). Conferimos a
estrutura espacial no tamanho dos ovos utilizando o indice de autocorrelagcéao
espacial / de Moran com o programa SAM (2008). O / de Moran calcula a
autocorrelacao total global, mas com o uso de matrizes de peso é possivel
calcular a quantidade de autocorrelagdo em faixas de distancia chamadas de
classes de distancia (Getis 2009). Este método é util quando se deseja

68



estimar a distdncia em que os dados estdo estruturados e a quantidade de
autocorrelacao que existe em cada classe de distdncia. Calculamos o / de
Moran dos tamanhos de ovo para 16 classes de distancia entre 198 a 8508

km.

Andlise ecologica

O volume dos ovos e a massa corporal foram logaritmizadas para a
realizacdo das analises estatisticas. Testamos as relacdes de volume de ovos
com a massa corporal das espécies, tamanho de ninhada, comportamento
migratorio, tipo de ninho e amplitude reprodutiva latitudinal utilizando Modelos
Lineares Generalizados (GLM) no programa R (Rangel et al. 2010) com nivel

de significancia de 0,05.

RESULTADOS

Obtivemos 762 registros dos quais 437 foram geo-referenciados,
pertencentes a 86 espécies e 31 géneros das 132 espécies e 38 géneros de
Fluvicolinae. O volume dos ovos variou entre 1088 e 8292 mm?®, a massa
corporal variou entre 6,5 e 99,2 g, o tamanho médio de ninhada das espécies
variou de 2 a 4,6 ovos e a amplitude latitudinal de reproducédo das espécies
variou entre 0 e 78,1 (Tabela 1). A maioria dos registros pertenceu a
migrantes de curta distancia (N = 406), seguido por residentes (N = 205),
migrantes de longa (N = 122) e média (N = 29) Distancia. Em relagcdo aos
tipos de ninho, a maior parte dos registros foram de ninhos abertos (N = 561),
seguido por fechados (N = 131) e em cavidade (N = 70).

Analise geografica

O volume dos ovos tendeu a aumentar em direcdo ao sul da América do
Sul (Fig. 1a) e o padrao foi mantido apds controlar pela massa corporal (Fig.
1b). A maior parte dos residuos positivos da analise com todos os preditores
permaneceu na América do Sul (Fig. 1c) embora ndo tenham apresentado
autocorrelacao (veja abaixo). A autocorrelagdo espacial nos dados brutos de
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tamanho de ninhada variou entre -0,200 e 0,124, sendo positiva nas 10
classes de distancia mais curtas (até 4000 km) e negativa nas seis classes
mais longas (Tabela 2). Ao controlar por massa corporal a autocorrelagdo
variou entre -0,124 e 0,038, sendo positiva nas oito primeiras classes e
significativamente negativa entre 5500 e 8500 km (Tabela 2). Nos residuos da
analise com todos os preditores a autocorrelacao variou de -0,032 a 0,008,
sendo negativa e significativa apenas na penultima classe de distancia
(Tabela 2).

Tabela 1. Numero de registros, valores minimos, médios, desvio padrdo (DP)
e maximos do volume de ovos, massa corporal, tamanho médio de ninhada e

amplitude latitudinal de reproducdo (ALR) das espécies de Fluvicolinae no

Novo Mundo.
Termo N Min. X DP Max.
Volume do ovo (mm°) 762 1088 2434 1260 8292
Massa corporal da espécie
6,5 20,9 16,0 99,2

(9)
Tamanho médio de ninhada

. 86 2 2,7 0,6 4.6
da espécie
ALR (° lat.) 86 0 20,8 16,7 78,1
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Tabela 2. Resultados da anélise de autocorrelacao espacial, com as classes
de distancia, distancia (km), valor do / de Moran de cada classe de distancia
do volume de ovos, dos residuos do tamanho dos ovos e da massa corporal
e dos residuos do GLM com todos os preditores ecoldgicos de Fluvicolinae

no Novo Mundo. Valores significativos em negrito.

| de Moran

Resid. volume Residuos

Classe de Distancia Volume OvOoS e massa modelo
distancia (km) dos ovos corporal completo
1 198 0,101 0,038 0,008
2 541 0,105 0,015 0,006
3 795 0,108 0,037 0,008
4 1063 0,076 0,034 -0,011
5 1406 0,124 0,038 0,002
6 1838 0,119 0,030 0,003
7 2344 0,066 0,028 -0,008
8 2959 0,024 0,036 0,030
9 3586 0,033 0,019 -0,002
10 4033 0,016 -0,002 -0,006
11 4371 -0,044 -0,024 -0,015
12 4686 -0,072 -0,021 -0,012
13 5015 -0,049 -0,021 0,001
14 5513 -0,200 -0,047 -0,007
15 6893 -0,150 -0,124 -0,032
16 8508 -0,103 -0,074 0,001
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Analise ecoldgica

O GLM explicou 87,4% de toda a variagdo no volume dos ovos. Todas
as variaveis foram significativas e o tamanho corporal explicou 83,9% da
variacdo no volume dos ovos. Dos 16,1% da variacdo residual no volume de
ovos (ndo explicados pela massa corporal), 21,7% (3,5% do total) foram
explicados pelos preditores ecolégicos utilizados na anélise e 78,3% (12,6%
do total) ndo foram explicados.

O volume dos ovos diminuiu significativamente com o aumento do
tamanho de ninhada das espécies (Tabela 3). O tamanho de ninhada
explicou 6,9% da variacdo residual (1,1% do total) do volume de ovos
(Tabelas 3 e 4).

Tabela 3. Resultados mostrando o coeficiente, erro padrdo e a probabilidade
(valor de P) do GLM testando a relagdo entre o volume de ovos de
Fluvicolinae no Novo Mundo em relacdo aos preditores: massa corporal da
espécie, comportamento migratério (CM), tipo de ninho (Ninho) e amplitude
latitudinal de reproducéo do género (ALR).

Erro Valor
Termo Coeficiente  Padréo de P
(Intercepto) 5,870 0,046  <0,001
Log (massa corporal) 0,734 0,012  <0,001
Tamanho médio de ninhada da espécie -0,031 0,012 0,009
CM [migrante curta distancia] -0,030 0,022 0,180
CM [migrante média distancia] -0,060 0,035 0,084
CM [migrante longa distancia] -0,151 0,027  <0,001
Ninho [fechado] -0,009 0,015 0,550
Ninho [cavidade] 0,071 0,020  <0,001
ALR -0,003 <0,001  <0,001

O comportamento migratério teve relacao significativa com o volume de
ovos e explicou 7,9% da variacao residual (1,3% do total) do volume de ovos
(Tabela 4). Migrantes de longa distancia tiveram ovos significativamente
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menores do que espécies residentes (Tabela 3). Migrantes de média
distancia tenderam a ter ovos menores do que espécies residentes, mas a
diferenca néo foi significativa. O tipo de ninho explicou a menor parte entre os
preditores, 1,5% da variacao residual (0,3% do total) do volume de ovos
(Tabela 4). Espécies que nidificam em cavidades tiveram ovos maiores do
que espécies com ninhos abertos, enquanto espécies de ninhos fechados
nao diferiram significativamente das espécies com ninhos abertos (Tabela 3).
A amplitude latitudinal de reproducao teve relacdao negativa e explicou 5,4%

da variacéao residual (0,8% do total) do volume de ovos (Tabelas 3 e 4).

Tabela 4. Resultado do teste de efeitos (ANOVA) mostrando os graus de
liberdade (GL), variancia, variancia explicada do modelo geral (%), variancia
explicada dos residuos do volume de ovos e tamanho corporal (%), graus de
liberdade restantes (GL Resid.) e variancia residual do GLM testando a
relacado entre o volume de ovos de Fluvicolinae no Novo Mundo em relagéo
aos preditores: massa corporal da espécie, comportamento migratério, tipo
de ninho e amplitude latitudinal de reproducéo do género (ALR).

Variancia
residual da
Varidncia massa corporal GL Variancia
Termo GL Variancia explicada explicada Resid. Resid.
Nulo 761 126,3
Massa corporal 1 106,0 83,9% 760 20,3
Tamanho médio de
_ o 1,4 1,1% 6,9% 759 19,0
ninhada da espécie
Comportamento
. o 1,6 1,3% 7,9% 756 17,3
migratorio
Tipo de ninho 2 0,3 0,3% 1,5% 754 17,0
ALR 1 1,1 0,8% 5,4% 753 15,9
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DISCUSSAO

Neste estudo encontramos estrutura espacial no volume de ovos de
Fluvicolinae no Novo Mundo. Além disso, os preditores ecoldgicos testados

estiveram relacionados com o volume de ovos nesta subfamilia.

Analise geografica

A autocorrelagéo positiva no volume de ovos nas primeiras oito classes
demonstra que o volume dos ovos é similar em localidades distantes até
aproximadamente 3000 km. Esta distdncia corresponde a variacdo em
regibes dentro dos continentes. A autocorrelacdo negativa em distancias
maiores do que 5000 km representam as tendéncias opostas entre América
do Norte e do Sul, por exemplo. Portanto, o volume dos ovos tende a ser
similar dentro das regides mas maior em uma regidao do que em outra a mais
de 5000 km de distancia.

Apbs controlar pela massa corporal, todos os residuos positivos
encontravam-se na América do Sul. Além do mais, o volume tendeu a
aumentar em direcdo ao sul (Fig. 1b, Tabela 2). Estes resultados séo
consistentes com estudos anteriores com passeriformes, onde nao foi
encontrada diferengca no volume de ovos entre Venezuela e Argentina, mas
foram encontradas diferencas entre os paises sul americanos e o Arizona, na
América do Norte (Martin et al. 2006, Martin 2008).

Apesar do padrdao geografico observado, houve um grande ruido no
volume de ovos ao longo da América do Sul, que é representado pelos baixos
coeficientes (I) de Moran. A grande quantidade de ruido é facilmente
compreendida, pois o tamanho dos ovos de cada espécie é altamente
variavel em cada localidade ou entre localidades (Martin et al. 2006, Martin
2008). Entretanto, este ruido nao enfraquece o padrao geografico como um
todo, pois 0 numero de ovos medidos geralmente foi pequeno em cada
localidade estudada. Poucos estudos tem um tamanho amostral suficiente
para avaliar a variacao dentro de cada localidade, que pode estar relacionada
com a variacao interindividual (e.g. Bendire 1895, Hartert & Venturi 1909,
Bent 1963, Andors & Vuilleumier 1998, Narosky & Salvador 1998). Além
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disso, sabe-se pouco sobre variacdes no tamanho de ovos entre populacdes
de uma mesma espécie. Estudos que descrevam e avaliem as causas de
variagées entre localidades e entre individuos da mesma localidade séo
importantes para se entender as causas ecoldgicas dessa variabilidade.
Estes estudos também podem trazer questdes interessantes que ajudem a
compreender aspectos locais menos estudados das estratégias de histéria de
vida das aves, além de permitir a visualizacdo de padrdes geograficos mais
claros.

Os residuos do modelo completo, com todos os preditores, ndo foram
autocorrelacionados. Entretanto, a maior parte dos residuos positivos e os
maiores valores positivos estavam na América do Sul (Fig. 1c). As
implicacdes sdo discutidas na secao de analises ecoldgicas (abaixo).

Analise ecoldgica

A analise com todos os preditores explicou a maior parte da variacao no
volume de ovos de Fluvicolinae no Novo Mundo. A maior parte da variagao no
volume de ovos foi explicada pela massa corporal das espécies. A massa
corporal geralmente explica uma parte consideravel da variagdo no tamanho
dos ovos em varios grupos de aves (e.g. Styrsky et al. 2002) devido a um
efeito simplesmente alométrico e sem importancia ecoldgica por si sé
(Blackburn 1991, Bennett & Owens 2002, Martin et al. 2006, Kolm et al.
2007).

De toda a variagao residual no volume de ovos, os preditores ecoldgicos
utiizados na analise explicaram 21,7% enquanto 78,3% nao foram
explicados. O volume dos ovos diminuiu significativamente com o aumento
do tamanho de ninhada médio da espécie. O compromisso entre tamanho e
namero de ovos é esperado devido a restricoes energéticas no investimento
reprodutivo (Saether 1987, Stearns 1992). Portanto, 0 aumento de um ovo
em uma ninhada deveria resultar em uma reducao proporcional no tamanho
dos ovos. Por exemplo, adicionando um ovo em uma ninhada de trés ovos
corresponde a um aumento de 33% no investimento energético. Portanto,
esperariamos que o tamanho dos ovos diminuissem mais do que os 3,1%
encontrados neste estudo. Trade-offs interespecificos entre a massa e o
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ndmero de ovos permanece um assunto controverso, especialmente na
América Austral e Neotropical (Roff 1992, Stearns 1992). Outras escalas de
analise podem ser importantes para dissociar estas relagcbes. Em uma
comparacao entre familias, por exemplo, até 20% da variagdo no tamanho
dos ovos foi explicada pelo tamanho de ninhada (Blackburn 1991). Este
estudo também sugere que as relagdes entre tamanho e niumero de ovos
podem estar encobertas por diferengas ecologicas entre espécies (Blackburn
1991). Nossos resultados dao suporte a existéncia de um compromisso entre
tamanho e nimero de ovos entre espécies devido a diferengas ecoldgicas.

Migrantes de longa distancia tiveram ovos menores do que espécies
residentes e os migrantes de média distancia tenderam a ter ovos menores.
Entretanto, havia apenas 29 registros de medidas de ovos de migrantes de
média distancia. Ambas as categorias (migrantes de média e longa distancia)
sdo representados por espécies restritas a regido Neartica e também
possuem maiores tamanhos de ninhada do que os Fluvicolinae da América
Austral e Neotropical, estes ultimos representados por residentes e migrantes
de curta distancia. As espécies nearticas podem estar sujeitas a maiores
taxas de mortalidade devido ao comportamento migratério, o que favorece o
investimento no numero de ovos, comprometendo o investimento em
tamanho de cada ovo (Blackburn 1991).

Espécies que nidificam em cavidades possuem ovos maiores do que
espécies de ninhos abertos, embora a variacdo explicada seja muito
pequena. Ninhos em cavidade sdo mais seguros do que ninhos abertos (Roff
1992, Stearns 1992), o que permite periodos de desenvolvimento mais
longos (Martin & Li 1992, Willson et al. 2001, Auer et al. 2007) e requer
maiores ovos (Martin & Li 1992, Auer et al. 2007). Este mecanismo ainda
precisa ser testado, pois ha poucas espécies de Fluvicolinae com periodos
de desenvolvimento descritos (Capitulo 1). Notavelmente, o volume dos ovos
ndao € comprometido pelo maior nimero de ovos dos ninhos em cavidade
(Capitulo 2). De modo geral, sabe-se que os ninhos mais seguros favorecem
aumentos no tamanho de ninhada, dos ovos e periodos de incubacao mais
longos (Slagsvold 1982, Figuerola & Green 2006, Fontaine & Martin 2006,
Martin et al. 2006) e a variacdo nestes parametros estd de acordo com o

padrao conhecido.

77



A amplitude latitudinal de reproducdo (ALR) foi negativamente
correlacionada com o volume dos ovos. Espécies com distribuicdes maiores
geralmente possuem nichos mais amplos (Slagsvold 1982, Figuerola & Green
2006, Fontaine & Martin 2006, Martin et al. 2006), além de parametros de
histéria de vida associados com altas taxas reprodutivas (Brown 1995,
Gaston & Spicer 2008). A amplitude de distribuicao de Fluvicolinae esta
positivamente relacionada com o tamanho de ninhada (Capitulo 2). Portanto,
€ esperada uma diminuicdo no volume dos ovos simplesmente como
resultado de um compromisso com o maior nimero de ovos por ninhada.
Sugerimos um efeito adicional no compromisso entre nimero e tamanho de
ovos, explicado pela ALR. Se espécies amplamente distribuidas possuem
taxas de desenvolvimento mais altas (Duncan et al. 2002) espera-se que 0
volume dos ovos diminua juntamente com periodos de incubacdo e de
ninhego. Este mecanismo permanece para ser testado devido a escassez de
dados de desenvolvimento.

Conclusoes

A massa corporal das espécies explicou a maior parte (83,9%) da
variagao total do volume de ovos. Os preditores ecolégicos explicaram pouco
mais de 21% dos 16,1% de variacéo residual. Nao utilizamos medidas diretas
de predacdo de ninho e mortalidade de adultos; entretanto, utilizamos
variaveis indiretamente relacionadas (tipo de ninho e comportamento
migratério) com as taxas de predagcdo e mortalidade. Estudos que
investiguem taxas de mortalidade de ninhos e de adultos destas espécies
certamente irdo ajudar a explicar a variagcdo no volume de ovos em mais
detalhes.

Em relacdo ao padrao geografico, ha uma consideravel quantidade de
variagdo no volume de ovos que permanece sem explicacdo ecoldgica,
especialmente na América do Sul, onde ficou a maior parte dos residuos
positivos. O compromisso entre tamanho e nimero de ovos nao é sempre
claro, devido a fatores que se confundem entre si, € nem sempre tem sido

encontrado em comparacoes interespecificas (revisado em Martin et al.
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2006). Sugerimos que parte desta controvérsia pode ser resultado de dois
fatores antagbnicos. Enquanto a teoria de histéria de vida prediz um
compromisso entre tamanho e numero de ovos (reviewed in Martin et al.
2006), as mudancas relacionadas ao tamanho e numero de ovos podem
estar fortemente correlacionadas quando algum fator ecolégico (e.g. tipo de
ninho) influencia os dois parametros reprodutivos (Roff 1992, Stearns 1992).
Os resultados deste capitulo, juntamente com os resultados do capitulo
anterior, confirmam que o tipo de ninho pode influenciar o tamanho e nimero
de ovos na mesma direcao (positivamente correlacionados), enquanto outros
(e.g. amplitude latitudinal de reproducao) influenciam ambos os parametros
em direcées opostas (negativamente correlacionados). Estas relacbes
antagbnicas podem confundir a relagdo ovo-ninhada e podem ser a causa
dos padrées obscuros no compromisso entre nimero e tamanho de ovos
(revisado em Martin et al. 2006).

Varios fatores ecoldgicos podem ser importantes determinantes do
volume dos ovos. O volume dos ovos pode ser fortemente correlacionado
com as taxas de desenvolvimento (reviewed in Martin et al. 2006). Periodos
de incubagao mais longos, assim como menor permanéncia no ninho (nest
attentiveness) e temperaturas de incubacdo mais baixas tem sido
relacionadas ao maior tamanho dos ovos (Martin et al. 2007, Martin 2008).
Infelizmente a escassez de dados para a maior parte dos parametros de
histéria de vida na América Austral e Neotropical ndo permitem o teste destas
hip6teses para a maior parte dos grupos de aves desta regido (Martin et al.
2006, Martin 2008).

Portanto, considerando-se o tamanho de ninhada menos variavel nos
passeriformes da América Austral e Neotropical em relagdo aos da regido
Boreal (Martin 1996, Martin et al. 2000, Jetz et al. 2008), o tamanho dos ovos
pode explicar outra fracdo das estratégias de histéria de vida nestas regides.
Varias hipdteses permanecem abertas para serem testadas. A coleta de
informacdes sobre periodos de desenvolvimento nestas regides ira ajudar na
formulacdo de novas hipbéteses e a responder algumas destas questdes
sobre as estratégias de histoéria de vida.
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Consideracoes Finais

Até onde sabemos este trabalho € a maior revisdo de literatura sobre
reproducao de aves? em nivel de subfamilia (ou familia) ja realizado no novo
mundo. Percebemos que hd uma enorme quantidade de dados (até mesmo
nas publicacdes em Inglés) que sao desconhecidos ou nao utilizados pela
literatura em geral. A amplitude geogréafica desses dados (e para outros
grupos) pode ajudar a elucidar varios aspectos sobre padrdes de pesquisa no
Novo Mundo, assim como padrdes de histéria de vida.

Ha uma quantidade significativa de espécies sobre as quais pouco ou
nada se sabe de reproducdo. Mesmo as espécies sobre as quais se conhece
a biologia reprodutiva, h4 um enorme desconhecimento sobre boa parte dos
parametros reprodutivos, principalmente os que demandam monitoramento e
estudos mais duradouros.

Encontramos dados para 26 dos 51 paises do Novo Mundo. O nimero
de instituicbes de ensino superior explicou a maior parte (36,9%) da variacao
na quantidade de publicagdes por pais. A quantidade de instituicoes pode ser
interpretada como investimento em recursos humanos e, portanto, reflete
parte da capacidade de pesquisa e obtencao de dados de cada pais.

A riqgueza de espécies de Fluvicolinae que se reproduzem no pais
explicou 31,7% da variagdo quantidade de publicacées dos paises. E
esperado que a riqueza de espécies explique boa parte da variacao, pois
quanto maior 0 numero de espécies em um determinado pais, maior a
quantidade de estudos que podem ser feitos. Por outro lado, houve relacao
negativa entre a quantidade de publicagdes e a riqueza total de espécies. E
possivel que os esforcos de pesquisa fiquem dispersos dentre as centenas
de espécies que ocorrem nos seus territérios. Portanto, a enorme riqueza
total de espécies de alguns paises produz uma consideravel quantidade de
espécies mal estudadas.

De modo geral a amostragem é deficiente para muitos paises além de
ser enviesada para poucas espécies. Este cenario de falta de conhecimento
€ desafiador para o entendimento dos padrées de histéria de vida. O
desenvolvimento de uma Ornitologia (Reprodutiva) Neotropical depende do
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preenchimento das lacunas mencionadas acima. Para tal, sdo necessarios
estudos de maior duracao e que contemplem espécies raras e pouco comuns
e com menor distribuicdo ou restritas. Além disso, a ornitologia precisa ser
desenvolvida na maior parte dos paises. Em paises onde ja existe alguma
quantidade de informacdo que se acumulou ao longo dos anos, revisoes
bibliograficas sao necessarias e recomendadas. Revisdes podem agregar
uma grande quantidade de informacao e sintetizam o conhecimento corrente.

No segundo capitulo analisamos a variagao latitudinal de tamanho de
ninhada de Fluvicolinae em escala continental e comparamos os hemisférios
norte e sul do Novo Mundo. Encontramos que tanto a duracédo do dia quanto
a sazonalidade anual tiveram relagdo significativa com o aumento do
tamanho de ninhada. Tal resultado € intrigante, pois a hip6tese de duracao do
dia recebeu menos atencao apds o surgimento da hipétese de sazonalidade.
No entanto, como parte da variacdo € explicada pelas duas variaveis,
estudos futuros podem ser desenhados para avaliar qual dos dois
mecanismos € mais importante.

Os padrbes de tamanho de ninhada, assim como as variaveis preditoras
diferiram entre os hemisférios. Esses resultados reforcam a visdo de que os
padrdes verificados no hemisfério norte ndo sdo os mesmos encontrados no
hemisfério sul. Desse modo, aumenta a necessidade de que se conhecam os
parametros reprodutivos na regidao Neotropical e Austral do Novo Mundo (e
provavelmente de outras regides do planeta) para que se expanda e melhore
a compreensao sobre estratégias de historia de vida de aves como um todo.

Encontramos que varios determinantes intrinsecos tem relagdo com o
tamanho de ninhada. Dentre eles, o comportamento migratério teve relagao
com o tamanho de ninhada no hemisfério norte, mas nao no hemisfério sul.
Esse padrao levanta questdes importantes sobre estratégias de histéria de
vida na regidao Neotropical e Austral. Por exemplo, se a migracao impde
custos energéticos, de sobrevivéncia e de tempo, e o tamanho de ninhada
nao difere entre aves residentes e migratorias, que outro aspecto de histéria
de vida é afetado para compensar os efeitos (se houver) de diferentes
estratégias? O periodo entre tentativas seria mais curto? Sobrevivéncia
maior? Essas questdes permanecem para futuros estudos.

Os tamanhos de ninhada também diferiram em relagéo ao tipo de ninho.

81



Espécies de ninhos fechados e em cavidades tiveram tamanhos de ninhada
maiores do que espécies de ninho aberto. Este padrdo & esperado, pois
ninhos fechados e em cavidades sdo mais seguros do que ninhos abertos.
Estudos que analisem taxa de predacao e sobrevivéncia de ninhos poderao
confirmar se ninhos fechados e em cavidades de Fluvicolinae s&o menos
predados do que ninhos abertos.

O tamanho de ninhada teve relacdo com a amplitude latitudinal da area
de reproducéo dos géneros. O tamanho da area de distribuicdo das espécies
pode estar relacionado com a amplitude de nicho. Assim, espécies com
nichos mais amplos, mais plasticas, e ajustam o tamanho de ninhada de
acordo com o ambiente que habitam podem ter maiores tamanhos de
ninhada.

Boa parte da variacao no tamanho de ninhada no hemisfério sul nao foi
explicada pelos preditores utilizados. Isso se deve ao fato de a variagédo do
tamanho de ninhada ser menor e o padrao latitudinal ndo ser tdo evidente.
Biologicamente falando, os fatores que afetam o tamanho de ninhada s&o
diferentes dos propostos pela teoria desenvolvida no hemisfério norte. Além
disso, parametros ecolégicos e ambientais locais e regionais, ao invés de
continentais, podem ter uma relagdo mais forte com o tamanho de ninhada
no hemisfério sul do Novo Mundo. Novamente, ha uma necessidade enorme
de estudos nessa regido para que novas hipbteses sejam sugeridas,
melhorando assim a compreensao sobre estratégias de histéria de vida de
aves.

No terceiro capitulo analisamos a variagdo geografica no volume de
ovos de Fluvicolinae. Encontramos um padrao geografico de aumento no
volume de ovos em dire¢ao ao sul da América do Sul. O padrdao se manteve
nos residuos da regressdo com a massa corporal das espécies e nos
residuos com todos os preditores ecoldgicos.

Como esperado, a massa corporal das espécies foi positivamente
correlacionada e explicou a maior parte da variacdo no volume dos ovos. Do
mesmo modo, encontramos uma relacao inversa, porém relativamente fraca,
diretamente com o tamanho de ninhada.

Espécies migrantes de longa distancia tiveram ovos com volume

significativamente menor do que espécies residentes. Enquanto que
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migrantes de média distancia tenderam a ter ovos menores. Essas duas
categorias sao representadas por espécies da regido Neartica e normalmente
apresentam tamanhos de ninhada maior do que espécies da regidao
Neotropical, 0 que pode evidenciar um trade-off entre tamanho de ninhada e
tamanho de ovos.

Espécies que nidificam em cavidades tiveram ovos maiores do que as
de ninho aberto, além de maiores tamanhos de ninhada. E notavel que
ambas medidas de esforco reprodutivo aumentem ao mesmo tempo, nao
havendo um trade-off. Isso pode ser resultado de ninhos mais seguros contra
a predacao que permitem um maior investimento na prole, assim como taxas
de desenvolvimento mais lento que exigem maiores tamanhos de ovo.

A amplitude latitudinal de distribuicao teve relagdo negativa com
tamanho de ovo. Isto evidencia novamente um trade-off com o tamanho de
ninhada, além de uma possivel relacado com desenvolvimento mais rapido.

Sobretudo, corroboramos o padrao de menor variagdo no tamanho de
ninhada nas regiées Neotropical e Austral. Também corroboramos o padréao
de maior volume de ovos nestas regides além de uma tendéncia de aumento
para o sul, padrdao que nao foi encontrado em direcao ao norte do hemisfério
norte. Juntos, esses resultados dao contribuicbes importantes para o
desenvolvimento da teoria de histéria de vida por varios motivos. E um passo
importante ao mostrar que o investimento reprodutivo pode ser direcionado
para parametros além do numero de ovos. Por exemplo, os periodos de
incubacdo e de ninhego nao sao iguais entre as regides Neotropical e
Neartica, mas as razdes também ainda devem ser investigados. Além disso,
os residuos positivos da andlise de volume de ovos, encontrados apenas na
regido Neotropical e principalmente Austral, nos dao pistas de que outros
parametros podem ter uma grande importancia em relagdo ao investimento

reprodutivo.
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Anexos

ANEXO | - Resumo de dados por pais

BirdLife
FAOSTAT Natureserve International
2012 IAU 2012 2012 2011

Registros Pesos Periodos Periodos Areado Instituicoes Riqueza de Riqueza

de tamanho Medidas de de de pais (1000 de ensino espécies de Total de
Pais Publicacoes de ninhada de ovos ovos incubacdo ninhego Ha) superior Fluvicolinae Aves
Argentina 75 1275 1087 666 50 47 2736690 95 54 993
Bahamas 0 0 0 0 0 0 13939 1 269
Belize 0 0 0 0 0 22970 2 5 549
Bolivia 3 5 0 0 0 1084390 55 53 1419
Brasil 42 149 131 47 14 11 8456510 1234 38 1721
Canada 14 283 306 272 0 0 9984670 150 15 534
Chile 14 63 50 0 0 0 748800 89 24 437
Colémbia 7 58 20 0 0 0 1038700 200 43 1811
Costa Rica 3 50 97 0 23 14 50660 59 14 856
Cuba 1 0 1 0 0 0 110860 50 1 321
Dominica 1 1 2 0 0 0 750 0 1 212
Rep. Dominicana 1 2 0 0 0 48380 32 1 249
Equador 21 243 75 7 124 124 276840 71 43 1583
El Salvador 1 6 2 0 0 0 20720 28 8 500
United States 64 2086 1402 6 123 83 9522055 2163 24 878
Guatemala 1 1 8 0 0 0 108430 10 13 706
Guyana 3 13 12 0 0 0 196850 1 16 788
Haiti 0 0 0 0 0 27750 12 1 259
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ANEXO Il - Resumo de dados por espécie

Registros de Area Potencial de

tamanho de Medidas Pesos Periodos de Periodos reprodutiva amostragem

Espécie ninhada de ovos de ovos incubacdo de ninhego Abundéancia Relativa (km? (Area%*Univ)
Agriornis andicola 0 0 0 0 0 Incomum 582000 82
Agriornis lividus 6 16 0 0 0 Incomum 593000 90
Agriornis micropterus 3 4 0 0 0 Incomum 530000 86
Agriornis montanus 4 8 0 0 0 Incomum 2170000 90
Agriornis murinus 3 4 3 0 0 Relativamente comum 478000 88
Alectrurus risora 285 379 367 23 0 Incomum 98900 80
Alectrurus tricolor 8 9 4 1 0 Incomum 626000 1040
Aphanotriccus audax 0 0 0 0 0 Incomum 122000 183
Aphanotriccus capitalis 0 0 0 0 0 Incomum 8000 51
Arundinicola leucocephala 52 86 14 0 0 Relativamente comum 9090000 868
Cnemarchus erythropygius 0 0 0 0 0 Incomum 127000 84
Cnemotriccus fuscatus 4 3 0 0 0 Relativamente comum 12200000 856
Colonia colonus 3 4 0 0 0 Relativamente comum 6770000 927
Colorhamphus parvirostris 22 17 1 0 0 Comum 389000 90
Contopus albogularis 0 0 0 0 0 Rara 115000 318
Contopus caribaeus 2 1 0 0 0 Relativamente comum 120000 48
Contopus cinereus 22 38 0 4 0 Relativamente comum 5650000 829
Contopus cooperi 10 51 0 0 0 Incomum 9360000 902
Contopus fumigatus 4 0 0 1 2 Relativamente comum 1020000 97
Contopus hispaniolensis 0 0 0 0 0 Comum 74800 25
Contopus latirostris 1 2 0 0 0 Incomum 3400 0
Contopus lugubris 0 0 0 0 0 Relativamente comum 8200 53
Contopus nigrescens 2 0 0 0 0 Rara 55600 86
Contopus ochraceus 0 0 0 0 0 Rara 3100 53
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Contopus pallidus
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ANEXO Ill — Referéncias com dados de Fluvicolinae
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