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Resumo

A riqueza de espécies de uma ilha pode ser direcionada pela qualidade,
complexidade e heterogeneidade do habitat, assim como pela habilidade de
dispersdao das espécies. Tamanho e altitude das ilhas podem ser usados como
varaveis substitutas dos atributos de habitats, e isolamento das ilhas pode ser usado
para representar a habilidade de dispersdao das espécies. Comunidades em um
gradiente de isolamento ou complexidade ambiental podem formar um padrdo de
distribuicdo aninhado taxonomicamente e/ou morfolégicamente. Testei o
aninhamento morfolégico em assembleias de aves de ilhas de oito arquipélagos
oceanicos em relacdo a tamanho, altitude e isolamento de suas ilhas. Realizei esse
teste ponderando o aninhamento pela magnitude da diferenca entre a variavel
testada e sem esse ponderamento. Constatei que o aninhamento morfolégico
mostrou-se predominantemente relevante para tamanho e altitude, enquanto o
isolamento nao foi capaz de explicar o aninhamento em nenhum arquipélago. As
analises ndo ponderadas apresentaram mais resultados positivos para aninhamento
do que aquelas ponderadas pela diferenca de altitude, tamanho ou isolamento. O
aninhamento observado foi mais devido a riqueza compartilhada entre as
comunidades do que devido a topologia da arvore de semelhanca morfoldgica entre
as espécies. Isso significa que se uma comunidade compartilha similaridade de
atributos com outras comunidades, essa similaridade nos atributos é proveniente
das espécies compartilhadas entre essas comunidades e ndo de espécies diferentes
com atributos similares. O isolamento ndo foi capaz de explicar o aninhamento,
porém, é possivel que existam medidas de isolamento com maior relevancia

bioldgica.

Palavras Chave: Aninhamento morfoldgico, aves, assembleias, ilhas oceanicas.
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Abstract

The species richness of an island can be driven by the quality, complexity and
heterogeneity of the habitat, as well as the dispersal ability of the species. Island size
and altitude can be used as surrogate variables for habitat attributes, and island
isolation can be used to represent the dispersal ability of species. Communities on a
gradient of isolation or environmental complexity can form a taxonomically and/or
morphologically nested distribution pattern. | tested the morphological nesting of
bird assemblages from islands of eight oceanic archipelagos for size, altitude, and
isolation of their islands. | performed this test by weighting the nesting by the
magnitude of the difference between the tested variable and without this weighting.
| found that morphological nesting was predominantly relevant to size and altitude,
while isolation was not able to explain nesting in any archipelago. Unweighted
analyzes had more positive results for nesting than those weighted by difference in
altitude, size or isolation. The nesting observed was more due to richness shared
between communities than due to the tree topology of morphological similarity
between species. This means that if a community shares similarity in attributes with
other communities, this similarity in attributes comes from the species shared
between these communities and not from different species with similar attributes.
Isolation was not able to explain the nesting, however, it is possible that there are

isolation measures with greater biological relevance.

Keywords: Morphological nestedness, birds, assemblages, oceanic islands
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Introdugao

Por muito tempo os pesquisadores ficaram fascinados em explicar a existéncia
de padrées de rigueza de espécies. Com o passar dos anos e dos estudos cientificos,
descobrimos que a riqueza de uma comunidade é determinada por alguns fatores
atuando em conjunto, como a qualidade, complexidade e heterogeneidade dos
habitats (Johnson, 2007; Hortal et al., 2009; Sam et al., 2019) (Ver Caixa 1 para
definicdes), e limitacdo na dispersdao das espécies (Lasky et al., 2017). A selecdo
natural favorece a capacidade dos individuos de distinguir a qualidade dos habitats,
de modo que locais com habitats de melhor qualidade tendem a abrigar mais
espécies (Clark & Shutler, 1999; Johnson, 2007). A heterogeneidade do habitat
juntamente com sua complexidade também exercem forte influéncia sobre a riqueza
de espécies. Locais com habitats mais heterogéneos e complexos (e.g. Vdarios
habitats com alta complexidade estrutural) proporcionam maior quantidade e
diversidade de alimentos e possibilitam a coexisténcia de mais espécies (Hortal et al.,
2009; Pigot et al.,, 2018; Sam et al., 2019). Mesmo que um local possua boa
gualidade, alta complexidade e grande heterogeneidade de habitats, ele ainda pode
possuir baixa riqueza devido a limitacdo na capacidade de dispersao das espécies, de
modo que quanto menos espécies forem capazes de colonizar um local, menor sera

sua rigueza (MacArthur & Wilson, 1967; Patterson, 1987).

Caixa 1: Defini¢cdes dos termos usados.




12

Habitat: o conjunto de condigdes e recursos presente em uma area que permitem
sua ocupacao, sobrevivéncia e reprodugao por individuos de uma dada espécie
(Baseada em: Hall et al., 1997).

Qualidade do habitat: o quanto um ambiente fornece condi¢des apropriadas para
individuos e populag¢des persistirem através do tempo (Michael et al., 2010).

Heterogeneidade de habitats: a quantidade de habitats presentes em um local.
Complexidade de habitat: a quantidade de elementos constituindo um habitat.

Atributos: um aspecto mensurdvel de um organismo que determina sua interacado
com o ambiente de algum modo (Flyn et al., 2009).

Metacomunidade: o conjunto de comunidades locais que sdo ligadas por dispersao
de multiplas espécies potencialmente interagindo (Leibold et al., 2004).

No entanto, mensurar com boa acuracia as variaveis do habitat é uma tarefa
dificil. Podemos medir a qualidade do habitat diretamente por meio dos atributos do
habitat em si, ou indiretamente pela quantificacdo de individuos e populagdes em
diferentes habitats para revelar a variagdo na qualidade do habitat por meio de
comparacgdes (Johnson, 2007). Na primeira abordagem devemos medir recursos
criticos, como alimento e locais de nidificacdo, além de restricbes ecoldgicas como
acessibilidade fisica aos recursos e predacdo (Johnson, 2007). Na segunda
abordagem, precisamos obter dados de demografia (densidade, abundancia,
reproducdo e sobrevivéncia), medidas de distribuicdo (selecdo de habitat, incidéncia,
distribuicdo comportamental ou de faixa etdria) e medidas de condicdoes do
individuo (varidveis morfoldgicas e fisiolégicas) (Johnson, 2007). Segundo Johnson
(2007) 74% de um total de 173 estudos publicados entre 1984 e 2005 usaram a
segunda abordagem para mensurar a qualidade do habitat. No entanto, cada estudo
utilizou apenas algumas das varidveis das abordagens anteriormente citadas,

mostrando uma inconsisténcia ou falta de padrdo das medidas especificas a serem
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usadas para medir a qualidade do habitat. Obter a capacidade de dispersao de cada
espécie também é uma tarefa igualmente complicada, pois é dificil obter uma
medida eficaz da habilidade de dispersdo para todas as espécies (Dawideit et al.,
2009). Portanto, existe uma grande dificuldade ndo sé na coleta de dados para
estudos de larga escala, como uma dificuldade na sele¢do de quais dados e
abordagens serdo utilizados. Para facilitar tais estudos, varidveis ambientais, tais
como tamanho e altitude de ilhas podem ser usadas como indicativas dos atributos
de habitat, enquanto isolamento pode ser usado como medida de limitacdo de
dispersao (MacArthur & Wilson, 1967).

Ilhas maiores podem abrigar ambientes mais diversos e tendem a ter maior
complexidade topografica, aumentando a heterogeneidade de habitats e a chance
de possuir habitat apropriado para uma dada espécie, suportando uma maior
guantidade de espécies (MacArhur & Wilson, 1967; Lack, 1969). Além disso, ilhas
maiores tém capacidade de manter populagdes maiores, reduzindo a extingdo por
estocasticidade demografica (MacArthur & Wilson, 1967; Hanski, 1994). Espécies
que precisam de uma area grande para manter suas populagdes serdo extintas de
ilhas menores e permanecerdo apenas em ilhas maiores (Wright et al., 1998). Ainda,
ilhas maiores sdo um “alvo” maior para a coloniza¢do das espécies e, portanto, tem
maior probabilidade de serem colonizadas (MacArthur & Wilson, 1967). Desse modo,
ilhas maiores tendem a ter maior riqueza. No entanto, ndao podemos esperar que
apenas o tamanho seja um bom preditor da diversidade de espécies em qualquer
caso particular (MacArthur & Wilson, 1967). Ilhas com maior altitude tendem a ter

diferentes habitats e topografia mais complexa, levando a uma maior
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heterogeneidade de habitats e, portanto, a abrigar mais espécies (MacArthur &
Wilson, 1967; Lasky et al., 2017).

Diferencas na capacidade de dispersdao das espécies interagem com o
isolamento das ilhas, de modo que dispersores menos eficientes tendem a estar
apenas nas ilhas mais préximas do continente, enquanto dispersores mais eficientes
tendem a estar na maioria das ilhas (Wang et al.,, 2010). As ilhas mais isoladas
recebem menos espécies novas, mantendo baixos valores de riqueza de espécies,
géneros ou categorias taxondmicas mais altas devido a limitacdo de dispersdo das
espécies (MacArhur & Wilson, 1967).

Tamanho, altitude e isolamento sdo capazes de formar um gradiente de
riqueza de espécies. As comunidades dentro desse gradiente podem seguir uma
estrutura aninhada, na qual o conjunto de espécies de uma comunidade é um
subconjunto das espécies de outra comunidade mais rica em espécies (Patterson &
Atmar, 1986). Esse padrdao de distribuicdo de espécies é conhecido como
aninhamento taxonémico (Patterson & Atmar, 1986). O aninhamento também pode
ser funcional, quando o conjunto de fungdes ecoldgicas desempenhados em uma
comunidade é um subconjunto daquelas presentes em outra comunidade mais rica
em funcdes ecoldgicas (Melo et al., 2014). A riqueza de fun¢Ges ecoldgicas de uma
comunidade é estimada a partir dos atributos bioldgicos relacionados aos processos
ecossistémicos. Porém, quando esses atributos ndao sao relacionados aos processos
ecossistémicos, podemos dizer que o aninhamento é morfolégico ou baseado em
atributos bioldgicos. Essa ultima abordagem foca em entender como os atributos

bioldgicos sdo distribuidos entre as comunidades de uma metacomunidade.
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Ilhas oceadnicas sdo um excelente objeto de estudo de aninhamento ndo
apenas por possuirem contornos discretos, mas também por possuirem grande
variacdo de tamanho, altitude e isolamento da drea fonte de espécies. As aves sdo
um 6timo grupo de estudo por possuirem grande variacdo na capacidade de
dispersao, modo de exploragao dos habitats, e responderem a gradientes de
tamanho (Matthews et al., 2015a), de elevacdo de ilhas (Jankowski et al., 2012) e de
proximidade da area fonte de espécies (Reed, 1987).

Tendo em vista a importancia de testar multiplas hipoteses de assembleias
simultaneamente para examinar os mecanismos subjacentes estruturando a
composicao da comunidade (Wang et al., 2010), nesse estudo testarei se tamanho,
altitude e isolamento de ilhas sdo capazes de explicar o aninhamento morfoldgico
em assembleias de aves em arquipélagos ocednicos. Similar ao hipotetizado para
aninhamento taxonémico, espero que assembleias de ilhas menores tenham sua
diversidade morfoldgica aninhada em ilhas maiores, pois espero que ilhas maiores
possuam maior heterogeneidade e complexidade de habitats abrigando maior
diversidade morfolégica em relacdo as ilhas menores. Além disso, ilhas maiores
tendem a ter mais espécies e consequentemente mais tipos diferentes de
morfologia, embora a chance de adicionar uma espécie com atributo
particularmente Unico/complementar diminua com o aumento no numero de
espécies (Petchey & Gaston, 2002). Espero que assembleias de ilhas de menor
altitude possuam menor diversidade morfoldgica e sejam aninhadas em assembleias
de ilhas de maior altitude, pois a maior heterogeneidade de habitats das ilhas mais
altas tendem a aumentar sua complementaridade de atributos e diversidade

morfoldgica (Petchey & Gaston, 2002). Também espero que assembleias de ilhas



16

mais isoladas tenham sua diversidade morfoldgica aninhada nas assembleias de ilhas
menos isoladas, pois acredito que a limitacdo na capacidade de dispersao das
espécies fagca com que as assembleias de ilhas mais isoladas sejam constituidas
somente por um conjunto de espécies com morfologia capaz de colonizar ilhas
distantes, reduzindo a diversidade morfolégica das ilhas mais isoladas de modo que
elas formem um subconjunto da diversidade morfolégica encontrada em ilhas

menos isoladas.

Métodos

Quantifiquei o aninhamento morfolégico em assembleias de aves de ilhas
oceanicas em oito arquipélagos distribuidos nos oceanos Atlantico, indico e Pacifico
(Tabela 1; Figuras 1 e 2). Obtive a distribuicdo das espécies de aves presentes em
cada ilha na literatura (Davidar et al., 2007; Sanderson et al., 2009; Torre et al., 2019;
Taburton, 2017). Somente espécies consideradas residentes das ilhas foram
utilizadas. Espécies peldgicas e introduzidas foram removidas do estudo. Todas as
espécies tiveram sua nomenclatura padronizada de acordo com Clements (2019).
Selecionei atributos relacionados a habilidade de dispersdao das espécies e sua
interacdo com o habitat (Tabela 2), pois padrdes aninhados taxonomicamente
surgem do modo como os atributos das espécies se relacionam com sua habilidade
de dispersado, capacidade de colonizacdo, vulnerabilidade a extincdo e especificidade
de habitat (Lomolino, 1999; Hu et al., 2011; Luiz et al., 2013; Lasky et al., 2017).
Utilizei somente atributos com dados quantitativos e que variam mais entre do que

dentro de espécies, pois eles possuem informag¢do mais completa e acurada sobre os
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mecanismos sustentando a estrutura da comunidade (McGill et al., 2006; Ulrich &

Gotelli, 2010). Extrai os atributos de Ricklefs (2017), Storchova & Horak (2018),

Woinarski et al. (2017) e Cooke et al. (2019).

Tabela 1. Numero de ilhas, riqueza de aves de cada arquipélago estudado e area fonte de espécies.

Arquipélagos

Numero de ilhas

Riqueza de aves

Area fonte

Acores
Andamao
Bismarck

Cabo Verde
Canarias
Nova Caledonia
Salomdo
Vanuatu

9
37
37
12
11
13
99
34

34
76
136
39
80
115
126
104

Continente
Continente
Continente
Continente
Continente
Ilha grande-terre
Continente
Ilha Sanma

Tabela 2. Atributos bioldgicos usados, unidade de medida, relagdo e referéncias. Unidade = Unidade

de medida usada para mensurar os atributos, valores em outras unidades de medida foram

convertidos para estas.

Atributo

Massa corporal

Comprimento do
corpo

Comprimento da
asa

Comprimento da
cauda

Unidade

Relagdo

Habilidade de dispersdao

Especificidade de habitat

Habilidade de dispersao

Especificidade do habitat

Habilidade de dispersao

Habilidade de dispersao

Especificidade de habitat
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Comprimento do mm Especificidade de habitat (Bertrand et al., 2016)
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Extrai os dados de tamanho, altitude e isolamento de ilhas da literatura e por
meio de ferramentas on-line (Tabela S1). O isolamento de cada ilha foi definido
como sendo a menor distancia entre a ilha e a area fonte (de borda a borda). A area
fonte foi definida como sendo o territério maior e mais préximo do conjunto de ilhas.
Em alguns casos, a area fonte foi o continente, em outros, a maior ilha do
arquipélago (Tabela 1).

Existem diversas formas de quantificar o aninhamento encontrado em uma
matriz de metacomunidade (Almeida-Neto et al., 2008). Em sua maioria, as formulas
matematicas otimizam a disposicdo de linhas e colunas da matriz para maximizar seu
aninhamento (McAbendroth et al.,, 2015). Entretanto, este tipo de andlise nado
fornece informacdes que auxiliem na interpretacdo de causas do aninhamento.
Contudo, ha um método que usa uma varidvel ambiental para ordenar as
comunidades da mais diversa para a menos diversa (Almeida-Neto et al., 2008; Melo
et al., 2014). Utilizei a andlise treeNODF (Melo et al., 2014) para quantificar o
aninhamento morfolégico em cada arquipélago. Essa andlise utiliza uma matriz de
distribuicdo de espécies, ordenada por uma varidvel ambiental, que pode ser usada
para testar a significancia do aninhamento filogenético, funcional e por extensao,
morfoldgico (Melo et al., 2014). Neste ultimo, a diversidade morfoldgica de cada
comunidade ou assembleia é dada pela soma dos ramos de uma arvore de
relacionamento das espécies (Melo et al., 2014). Para que uma comunidade seja
aninhada em outra, sua diversidade morfoldogica deve ser menor do que a
diversidade morfoldgica da outra comunidade, e parte dessa diversidade deve ser

compartilhada entre as duas comunidades (Melo et al., 2014). O aninhamento é
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guantificado em cada par de comunidades. O ordenamento da matriz pela varidvel
ambiental supde que a comunidade supostamente mais diversa (e.g. linha acima,
guando ordenada, por exemplo, pelo tamanho das ilhas decrescente) possui maior
diversidade morfoldgica que a comunidade da linha abaixo (comunidade de menor
tamanho). Se isso ocorrer, o aninhamento serda a propor¢dao da diversidade
morfoldgica da comunidade menos diversa (linha abaixo) que é compartilhada com a
comunidade mais diversa (linha acima). Se isso ndo ocorrer, pois a ilha da linha
abaixo pode possuir maior diversidade morfoldgica ou ndo compartilhar diversidade
com a ilha da linha acima, o aninhamento do par sera zero (Melo et al., 2014). O
aninhamento da matriz é dado pela média do aninhamento dos pares de
comunidades. Melo e colaboradores (2014) dividiram o aninhamento em dois
componentes, um devido a riqueza de espécies compartilhada entre as comunidades
(S.fraction), e outro devido a topologia da arvore de relacionamento utilizada
(topoNODF). Essa distincdo nos permite identificar se o aninhamento encontrado é
mais influenciado pela composicdo de espécies (S.fraction) ou pela particularidade
da arvore de relacionamento (topoNODF) (Melo et al., 2014; Matthews et al., 2015a).

A diversidade morfoldgica de cada comunidade foi estimada como a soma do
comprimento dos ramos que unem suas espécies na arvore de relacionamento. Para
construir a arvore de relacionamento de espécies baseada em atributos em cada
arquipélago, criei uma matriz triangular de distancia euclidiana com os atributos
morfoldgicos padronizados e a usei para obter um dendrograma usando o método
de classificacdo UPGMA (Unweighted Pair Group Method with Arithmetic mean).
Transformei esse dendrograma em uma arvore de relacionamentos. Nessa arvore,

espécies com atributos similares estdo préoximas entre si (Petchey e Gaston, 2002).
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Comunidades com muitas espécies dispersas pelos ramos da arvore terdo alta
diversidade morfolégica (Petchey & Gaston, 2002). Padronizei os atributos e criei a
matriz triangular com as fun¢bes decostand (method = “range”) do pacote “vegan”
(Oksanen et al., 2019), e dist (method = “euclidean”) do pacote “stats” (R Core Team,
2020). Obtive o dendrograma com a fungao hclust (method = “average” (=UPGMA))
do pacote “stats” (R Core Team, 2020) e transformei esse dendrograma em uma
arvore com a funcao as.phylo do pacote “ape” (Paradis & Schliep, 2019) no ambiente
de programacao estatistica R (R Core Team, 2020).

O método aqui utilizado quantifica o aninhamento de cada par de
comunidades de modo que o aninhamento da matriz é a média do aninhamento
observado nos pares de ilhas. A ordenacdo das linhas segue uma varidvel ambiental.
Contudo, o aninhamento observado de cada par pode ser relacionado a diferenca da
varidvel usada no ordenamento, com maior probabilidade de haver aninhamento
entre o par de comunidades quanto maior for a diferenca da varidvel ambiental
entre o par de comunidades. Portanto, um método mais acurado consideraria essa
diferenca da varidvel ambiental entre o par e atribuiria maior peso ao aninhamento
dos pares de comunidades em que essa diferenca fosse maior.

Para ponderar o aninhamento de cada par de ilhas pela diferenca da variavel
explanatéria, modifiquei as fungdes suplementares da analise treeNODF
(treeNodfOne, tree.nodf.dist, treeNodf, treeNodfTest) do pacote “CommEcol” (Melo,
2019). Para isso, padronizei os valores da varidvel explanatdria dividindo o valor da
varidvel de cada ilha pelo valor mais alto dessa variavel em uma ilha no arquipélago.
Desse modo, o valor padronizado de cada ilha tornou-se proporcional ao valor da

ilha maior, mais alta ou mais isolada. Para cada par de assembleias, multipliquei o
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aninhamento do par pela diferenca absoluta da varidvel padronizada entre as duas
assembleias. Desse modo, quanto maior for a diferenca da varidvel entre as duas
assembleias, maior sera o peso desse par de assembleias no aninhamento da matriz.
Padronizei os valores com a fungdo decostand (method= “max”) do pacote “vegan”
(Oksanen et al., 2019). A analise treeNODF esta disponivel no pacote “CommEcol”
(Melo, 2019) no ambiente de programacao estatistica R (R Core Team, 2020).

Ordenei a matriz de distribuicdo de espécies de cada arquipélago de acordo
com cada variavel ambiental utilizada. Para as variaveis tamanho e altitude, ordenei
as linhas (assembleias) da matriz de forma decrescente. Desse modo, esperei que as
assembleias presentes em ilhas maiores ou mais elevadas possuissem maior
diversidade morfoldgica, e que as assembleias de ilhas menores ou menos elevadas
seriam aninhadas naquelas. Para a varidvel isolamento, ordenei a matriz de forma
crescente. Dessa forma, esperei que as assembleias de ilhas mais isoladas,
possuissem menor diversidade morfolégica e seriam aninhadas nas assembleias de
ilhas menos isoladas.

Por fim, calculei o aninhamento de cada arquipélago para cada varidvel
ambiental com ou sem ponderagdo pelo tamanho da diferenca da varidvel ambiental
e realizei testes de permutacdo. O teste consistiu na ordenacgdo aleatédria das linhas
(assembleias) da matriz de distribuicdo, removendo o efeito sobre o aninhamento
causado por seu ordenamento pelas varidveis ambientais. A estatistica de
aninhamento foi recalculada 999 vezes e, por fim, obtive uma distribuicao de valores
de aninhamento aleatdrio, a partir da qual calculei a probabilidade do valor de
aninhamento observado ter sido obtido ao acaso (Melo et al., 2014; Matthews et al.,

2015a).
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Resultados

O aninhamento da matriz ordenada pelo tamanho das ilhas foi relevante em
seis dos oito arquipélagos estudados, tanto em andlises ponderadas ou ndo pela
magnitude da diferenca de tamanho das ilhas (Tabela 3). O aninhamento devido a
riqueza compartilhada (S.fraction) foi relevante em ambas andlises em todos os seis
arquipélagos em que o aninhamento da matriz foi significativo, e em um arquipélago
cujo aninhamento da matriz ndo teve significancia na analise ponderada (Tabela 3).
A porc¢do do aninhamento devido a topologia da arvore de atributos (topoNODF) foi
relevante em apenas um arquipélago no qual o aninhamento total da matriz ndo
teve relevancia na andlise ponderada, e em cinco arquipélagos cujo aninhamento

total da matriz foi relevante na andlise ndo ponderada (Tabela 3).

Tabela 3. Aninhamento morfoldgico da matriz e seus componentes S.fraction e topoNODF, quando
ordenando as linhas da matriz pelo tamanho decrescente das ilhas. A analise foi feita tanto com e
sem ponderagdo pela magnitude de diferenca em tamanho das ilhas. Os valores sdo de efeito de
tamanho padronizado, dado pela subtracdo de treeNodf observado pelo treeNodf esperado e dividido
pelo desvio padrdo do treeNODF esperado. Valores entre parénteses indicam a probabilidade do

valor ter sido obtido ao acaso.

Aninhamento ponderado Aninhamento ndo ponderado
Arquipélagos
Matriz S.fraction topoNODF Matriz S.fraction topoNODF

Acores 1,11(0,151)  1,05(0,171) 1,78 (0,039) 0,35 (0,356) 0,30 (0,377) 1,14 (0,136)
Andam3o 2,52 (0,004) 2,61(0,004) -1,20 (0,908) 5,49 (0,001) 5,61 (0,001) 1,97 (0,025)
Bismarck 2,18 (0,001) 2,39(0,001) 1,07 (0,146) 5,95 (0,001) 6,00 (0,001) 5,27 (0,001)
Cabo Verde  1,52(0,058) 1,70 (0,040) -0,37(0,641) 1,32 (0,090) 1,57 (0,053) -0,68 (0,735)
Canérias 2,78 (0,001) 2,82 (0,001) 1,60 (0,057) 3,08 (0,001) 3,04 (0,001) 2,80 (0,004)

Nova 1,98 (0,015) 1,97 (0,027) 1,00 (0,153) 3,12 (0,001) 2,87 (0,001) 2,98 (0,002)
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Salom3o 4,71(0,001)  5,21(0,001)  -0,97(0,836)  9,21(0,001) 9,89 (0,001) 3,12 (0,002)
Vanuatu 3,46 (0,001)  3,73(0,001) 0,10(0,388) 4,16 (0,001) 4,59 (0,001) 1,48 (0,067)

O aninhamento da matriz ordenada pela altitude das ilhas foi relevante em
cinco dos oito arquipélagos em ambas analises ponderada ou ndo pela magnitude da
diferenca de altitude das ilhas (Tabela 4). S.fraction foi relevante em todos
arquipélagos cujo aninhamento total da matriz teve relevancia em ambas analises
(Tabela 4). topoNODF foi relevante em somente dois arquipélagos cujo aninhamento
total da matriz foi relevante na andlise ponderada, e em quatro arquipélagos cujo

aninhamento da matriz foi relevante na analise ndao ponderada (Tabela 4).

Tabela 4. Aninhamento morfoldgico da matriz e seus componentes S.fraction e topoNODF, quando
ordenando as linhas da matriz pela altitude decrescente das ilhas. A analise foi feita tanto com e sem
ponderacdo pela magnitude de diferenga em altitude das ilhas. Os valores sdo de efeito de tamanho
padronizado, dado pela subtragdo de treeNodf observado pelo treeNodf esperado e dividido pelo
desvio padrdo do treeNODF esperado. Valores entre parénteses indicam a probabilidade do valor ter

sido obtido ao acaso.

Aninhamento ponderado Aninhamento ndo ponderado
Arquipélagos

Matriz S.fraction topoNODF Matriz S.fraction topoNODF
Acores -1,14 (0,827) -1,18 (0,842) 0,27 (0,380) -0,60 (0,712) -0,68 (0,729) 1,42 (0,078)
Andamio 3,65 (0,001) 3,70 (0,001) -0,47 (0,649) 5,49 (0,001) 5,52 (0,001) 2,70 (0,005)
Bismarck 4,66 (0,001) 4,80 (0,001) 3,63 (0,001) 5,39 (0,001) 5,53 (0,001) 4,56 (0,001)
Cabo Verde -0,47 (0,663) -0,35 (0,619) -1,15 (0,878) 0,25 (0,406) 0,42 (0,344) -0,94 (0,814)
Canérias 2,15(0,012) 2,07 (0,017) 2,19 (0,011) 2,68 (0,002) 2,69 (0,003) 2,10 (0,014)
Nova 0,63 (0,255) 0,41 (0,257) 0,49 (0,304) 0,94 (0,175) 0,91 (0,189) 0,79 (0,205)
Salom3o 6,11 (0,001) 6,90 (0,001) -1,14 (0,885) 7,77 (0,001) 7,85 (0,001) 4,66 (0,001)

Vanuatu 2,95 (0,001) 3,22(0,001) 0,99 (0,167) 3,04 (0,001) 3,43 (0,001) 0,84 (0,215)




25

O aninhamento da matriz ordenada pelo isolamento das ilhas ndo foi
relevante em nenhum arquipélago nas andlises ponderada ou nao pela diferenca de
isolamento das ilhas (Tabela 5). S.fraction e topoNODF nao foram relevantes em
nenhum arquipélago em ambas andlises (Tabela 5). Em geral, independente da
andlise usada, o aninhamento observado foi maior do que o esperado pelo acaso
para as matrizes ordenadas pelo tamanho e pela altitude das ilhas (Tabelas 3 e 4) e
teve uma tendéncia a ser menor que o esperado pelo acaso nas matrizes ordenadas

pelo isolamento (Tabela 5).

Tabela 5. Aninhamento morfoldgico da matriz e seus componentes S.fraction e topoNODF, quando
ordenando as linhas da matriz pelo isolamento crescente das ilhas. A andlise foi feita tanto com e sem
ponderacdo pela magnitude de diferenga em isolamento das ilhas. Os valores sdo de efeito de
tamanho padronizado, dado pela subtracao de treeNodf observado pelo treeNodf esperado e dividido
pelo desvio padrdo do treeNODF esperado. Valores entre parénteses indicam a probabilidade do

valor ter sido obtido ao acaso.

Aninhamento ponderado Aninhamento ndo ponderado

Arquipélagos
Matriz S.fraction topoNODF Matriz S.fraction topoNODF
Agores 1,03 (0,171) 1,09 (0,158) -0,86 (0,785) 0,95 (0,176) 0,99 (0,164) -0,43 (0,651)
Andam3o -1,87(0,966) -1,92 (0,975) -0,35 (0,631) -2,02 (0,978) -2,07 (0,980) -0,53 (0,692)
Bismarck -1,68(0,957) -1,42(0,924) -2,11 (0,988) -1,71(0,961) -1,41(0,923) -2,26 (0,986)
Cabo Verde 0,46 (0,338) 0,60 (0,292) -0,73 (0,755) 0,44 (0,339) 0,63(0,273) -1,04 (0,848)
Canarias -0,67 (0,746) -0,68 (0,749) -0,44 (0,651) -0,78 (0,770) -0,64 (0,728) -1,77 (0,965)
Nova Caleddnia 0,52 (0,302) 0,33(0,373) 0,75 (0,242) -0,26 (0,593) 0,12 (0,457) -1,11 (0,876)
Salom3o -2,16 (0,987) -3,13 (1,000) 1,19 (0,122) -2,47 (0,992) -2,69 (0,997) -0,75 (0,764)
Vanuatu -0,20 (0,588) -0,37(0,651) 0,38 (0,348) 0,61(0,272) 0,82(0,214) -0,26 (0,610)

Discussao
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Nesse estudo constatei que tamanho e altitude das ilhas foram capazes de
explicar o aninhamento morfolégico na maioria dos arquipélagos estudados e que
esse aninhamento foi mais devido a riqueza compartilhada entre as comunidades do
gue devido a topologia da arvore de relacionamento morfoldgico. Isso significa que,
de forma geral, se uma comunidade compartilha similaridade de atributos com
outras comunidades, essa similaridade nos atributos é proveniente das espécies
compartilhadas entre essas comunidades e ndo de espécies diferentes com atributos
similares. Esse achado apoia a hipdtese de que ilhas maiores e mais altas abrigam
uma maior diversidade morfoldgica que ilhas menores e de menor altitude. Além
disso, revela gradientes de diversidade morfoldgica entre as ilhas distribuidas no
mesmo arquipélago.

O aninhamento taxondmico e morfolégico podem se relacionar de duas
formas. A primeira possibilidade é que duas comunidades compartilhem muitas
espécies, entdo, a diversidade morfolégica compartilhada entre essas comunidades
vem das mesmas espécies e se houver aninhamento taxondmico também havera
aninhamento morfolégico (Figura 3). A segunda possibilidade é que as comunidades
compartilhem poucas espécies, porém, possuam muitas espécies similares
morfoldgicamente. Isso fard com que parte dos comprimentos dos ramos levando
até a base da arvore de semelhanca morfolégica sejam compartilhados. Nesse caso,
o aninhamento morfolégico depende da topologia da arvore e pode haver

aninhamento taxon6mico e ndo haver aninhamento morfolégico (Figura 4).
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Diversidade morfoldgica
compartilhada é a soma
dos comprimentos dos
ramos compartilhados
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Figura 3: Possibilidade 1 da relagdo aninhamento taxonémico x morfoldgico. A
diversidade morfolégica compartilhada entre assembleias vém das espécies
compartilhadas.
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Figura 4: Possibilidade 2 da relagdo aninhamento taxondmico x morfolégico. A diversidade
morfoldgica compartilhada entre assembleias vém das espécies diferentes com morfologia
similar.

Nesse estudo, constatei que para as varidveis tamanho e altitude das ilhas de
arquipélagos oceanicos, o aninhamento morfolégico de assembleias de aves seguiu a
primeira possibilidade, pois S.fraction foi relevante na maioria dos arquipélagos e
topoNODF ndo, indicando que as espécies sdao compartilhadas entre as ilhas. Caso
topoNODF fosse relevante na maioria dos arquipélagos as comunidades
compartilhariam poucas espécies, porém, teriam muitas espécies similares

morfoldgicamente. Assim, o aninhamento morfoldgico seria devido a espécies
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diferentes com atributos similares e haveria a possibilidade de nado existir
aninhamento morfoldgico na presenca de aninhamento taxondémico.

O aninhamento morfolégico devido o isolamento das ilhas em relagdo a area
fonte de espécies nao foi relevante, o que refuta minha hipétese de que ilhas mais
isoladas seriam mais pobres em diversidade morfoldgica e a compartilhariam com as
mais ricas. Espera-se que o aninhamento taxonOmico, e consequentemente o
morfoldgico, seja maior sob um nivel intermedidrio de isolamento (Azeria, 2004;
Budd & Pandolfi, 2010). Portanto, uma possivel explicacdo para essa irrelevancia do
aninhamento morfoldgico é que o isolamento entre as ilhas de cada arquipélago foi
extremo (muito alto, ou muito baixo), a ponto de ndo formar um gradiente de
diversidade de espécies. Por um lado, altas diferencas de isolamento entre as ilhas
deveriam formar um padrdao de subconjuntos ndo aninhados de composicdo de
espécies devido a altas taxas de especiacao e extingdo (Budd & Pandolfi, 2010). Por
outro lado, baixas diferencas de isolamento deveriam gerar padrées homogéneos
ndao aninhados taxonomicamente, pois a alta conectividade entre locais deveria
manter a semelhanc¢a na composi¢do das assembleias (Azeria, 2004).

Um segundo potencial motivo para a falta de relevancia no aninhamento
devido o isolamento das ilhas é a dificuldade em quantificar o isolamento de forma
biologicamente significativa (Lomolino, 1996). E possivel que a medida de
isolamento usada (distancia para o continente mais préximo ou a maior ilha do
arquipélago) ndo seja a forma mais adequada para quantificar o isolamento (Wang
et al., 2010), principalmente quando consideramos a existéncia de ilhas “trampolins”
gue possibilitam as aves colonizarem ilhas mais distantes do que sua capacidade de

voo continuo permitiria (MacArthur & Wilson, 1967). Dessa maneira, talvez seja
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necessario usar uma medida de isolamento que incorpore o efeito das conectividade
entre ilhas (Bender, et al., 2016).

A comparagcdo entre os resultados das andlises ponderada ou ndo pela
diferenca da variavel usada no ordenamento revelou que a analise ndo ponderada
produziu mais resultados significativos para todas as varidveis. Isso pode ser
constatado pelo fato de topoNODF ser relevante em trés vezes mais arquipélagos na
analise ndo ponderada do que na andlise ponderada.

Como a unica diferenga entre o aninhamento morfoldgico e funcional é a
atribuicdo, aos atributos biolégicos, de funcdes ecoldgicas ligadas ao funcionamento
do ecossistema presente na analise funcional, podemos comparar os resultados de
ambas analises. Em um estudo com assembleias de aves em fragmentos florestais no
continente, Matthews e colaboradores (2015a) usaram a andlise treeNODF ndo
ponderada e ordenamento da matriz pelo tamanho decrescente dos fragmentos.
Eles observaram que os pequenos fragmentos formaram subconjuntos aninhados
funcionalmente naqueles maiores. O aninhamento observado foi mais influenciado
pela composicdo de espécies das ilhas (S.fraction) do que pela diferenga morfolégica
entre espécies (topoNODF). Nesse estudo, ambas analises ponderadas ou ndo pela
diferenca da varidvel ambiental apresentaram resultados similares ao achado de
Matthews e colaboradores (2015a), o que indica que os mecanismos relacionados a
montagem das assembleias e correlacionado ao tamanho dos fragmentos ou ilhas
agem de forma semelhante tanto em ilhas oceadnicas quanto em fragmentos

florestais continentais.

Conclusao
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Entender os mecanismos e varidveis sustentando o aninhamento é mais
importante que sua mera quantificacdo (Matthews et al., 2015b). Varios processos
foram propostos por causarem aninhamento (Ulrich et al.,, 2009), incluindo
colonizagdao e extin¢cdo diferencial direcionada pelos atributos das espécies, tais
como habilidade de dispersdao (Patterson & Atmar, 1986), heterogeneidade e
gualidade do habitat (Wright & Reeves, 1992). Nesse estudo, testei a hipdtese de
gue tamanho, altitude e isolamento de ilhas oceanicas seriam capazes de explicar o
aninhamento morfolégico em assembleias de aves usando essas varidveis como
representantes dos mecanismos causadores do aninhamento. Para tamanho e
altitude usei a heterogeneidade de habitat, assim como sua qualidade e
complexidade como principais mecanismos causando aninhamento morfolégico e
validei essa hipdtese para ambas varidveis. Para isolamento das ilhas, usei a
habilidade de dispersdao das espécies como mecanismo ocasionando aninhamento
morfoldgico e refutei essa hipdtese, embora a medida de isolamento usada possa
nao ser a mais adequada. Estudos futuros podem utilizar uma medida de isolamento
gue incorpore a conectividade das ilhas na tentativa de verificar se o isolamento
realmente ndo é capaz de explicar o aninhamento morfolégico em assembleias de

aves de ilhas oceanicas, assim como para outros grupos marinhos.

Material Suplementar

Tabela S1. Fontes de dados para tamanho, altitude e isolamento das ilhas dos arquipélagos.
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Fonte de dados

Arquipélagos

Tamanho Altitude Isolamento

Agores Torre et al., 2019 Torre et al.,, 2019 Torre et al.,, 2019

Andamdo Davidar et al., 2007 https =//en-gb.topographic-map.com  https =//pt.distance.to/
Mayr e Diamond,
Bismarck 4 Mayr e Diamond, 2001 https =//pt.distance.to/
2001
Cabo Verde Torre et al., 2019 Torre et al.,, 2019 Torre et al,, 2019
Canarias Torre et al., 2019 Torre et al.,, 2019 Torre et al,, 2019
Nova Caledénia Google Earth Pro https =//en-gb.topographic-map.com pt.distance.to

N Mayr e Diamond, . .
Salomao Mayr e Diamond, 2001 pt.distance.to

2001

Vanuatu Google Earth Pro https =//en-gb.topographic-map.com pt.distance.to
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