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RESUMO 

 

 

CHAVES, Flávia Guimarães. Territorialidade e ecologia reprodutiva de Formicivora 
littoralis (Thamnophilidae) na Restinga da Massambaba, RJ. 2014. 145f. Tese (Doutorado 
em Ecologia e Evolução) - Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, Universidade do 
Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2014. 
 
 A distribuição espacial dos indivíduos é decorrente da presença e ausência de 
microhábitats adequados, sendo aqueles que se estabelecem nas melhores manchas 
favorecidos pela seleção natural. A aquisição de um território permite a manutenção do 
indivíduo e o sucesso reprodutivo. A reprodução é considerada de alto custo energético, pois 
há deslocamento dos recursos para a manutenção de uma prole em vez de serem incorporados 
no crescimento individual. Investir em uma prole não significa alcançar o sucesso 
reprodutivo. O sucesso reprodutivo pode ser afetado, por exemplo, por eventos de predação, 
disponibilidade de alimento e cuidado parental. Este último pode ser realizado por ambos os 
membros do par reprodutor ou por apenas um deles. A deserção do cuidado parental por um 
dos sexos pode ser uma resposta à cópulas extra-par. Formicivora littoralis tem distribuição 
muito restrita. É a única espécie de ave considerada endêmica de restinga e se encontra 
ameaçada de extinção, embora seja localmente abundante. O presente estudo teve como 
objetivos: 1) estimar os tamanhos de territórios e compara-los entre estação reprodutiva e não 
reprodutiva; 2) testar a influência do tamanho dos indivíduos e quantidade de vizinhos no 
tamanho do território; 3) descrever ninhos, ovos, filhotes e determinar o sucesso reprodutivo; 
4) quantificar o cuidado parental; 5) desenvolver marcadores moleculares de microssatélites 
para determinar paternidade. Para os indivíduos capturados e marcados individualmente, 
foram obtidas amostras de sangue e medidas morfométricas (tarso, asa, cauda, comprimento 
total), além do peso. Os tamanhos dos territórios foram estimados pelo método do mínimo 
polígono convexo (unindo pontos onde machos foram registrados vocalizando). A densidade 
foi estimada com base no tamanho dos territórios. Aspectos da reprodução foram acessados 
por meio de busca mensal por ninhos e acompanhamento destes por dois dias consecutivos. 
Foram obtidas as taxas de predação e a quantificação do cuidado parental. Para a paternidade 
foram utilizados sete marcadores de microssatélites, desenvolvidos para este fim. Formicivora 
littoralis possui território pequeno (0,008 a 0,32ha), que varia de acordo com a estação 
(menor na estação reprodutiva). O tamanho do território não foi relacionado com o tamanho 
do indivíduo, mas apresentou resultado significativo quando comparado com a quantidade de 
territórios vizinhos, mostrando ser menor quanto maior o número de vizinhos. A espécie 
apresentou elevada densidade (0,53 a 1,15 indivíduos/km2). Com relação à reprodução, ninhos 
tem o formato de cesto aberto onde foram postos no máximo dois ovos. Os filhotes nasceram 
sem penas. A razão sexual no ninho foi igual em ambos os sexos. A taxa de predação foi 
elevada na fase de incubação quando comparada à fase no ninho após a eclosão. O cuidado 
parental (durante a incubação e com os filhotes) foi realizado pelos dois sexos, sem diferenças 
na proporção do investimento realizado. Dos nove ninhos analisados, todos contiveram pelo 
menos um ninhego proveniente de fertilização extra-par. Um total de 81,2% dos ninhegos (13 
em 16) não foram prole biológica do macho do par reprodutor que realizava o cuidado 
parental e que se encontrava pareado socialmente com a fêmea. Essa taxa foi a mais elevada 
entre os estudos já realizados nos neotrópicos. 
 
Palavras-chave: Aves. Formigueiro-do-litoral. Distribuição espacial. História de vida. 

Paternidade 



ABSTRACT 
 

 

CHAVES, Flávia Guimarães. Territoriality and breeding ecology of the Restinga Antwren 
(Thamnophilidae) at Massambaba Restinga, RJ. 2014. 145f. Tese (Doutorado em Ecologia 
e Evolução) - Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, Universidade do Estado do Rio 
de Janeiro, Rio de Janeiro, 2014. 
 
 The spatial distribution of individuals results from the presence and absence of 
suitable microhabitats and individuals that settle in the best patches of habitat are favored by 
natural selection. Territory acquisition allows individuduals’ to survive and reproduce. 
Reproduction has a high energetic cost because resources are shifted towards maintaining  
offspring instead of being incorporated into individual growth. However, investing in an 
offspring does not mean achieving reproductive success. Reproductive success can be 
affected by predation events, food availability and parental care. The latter can be performed 
by both members of the breeding pair or by only one of them. Parental desertion by one sex 
may be a response to extra-pair copulations. Formicivora littoralis has a very limited 
distribution and is the only bird species considered endemic of the Restinga ecosystem. 
Although it is locally abundant, this species is threatened by extinction. Between 2010-2013, 
this study aimed to: 1) estimate territory sizes and compare these between breeding and non-
breeding seasons, 2) test the influence of individual size and number of neighbors on territory 
size, 3) describe nest, eggs, and nestlings and determine reproductive success, 4) quantify 
parental care, and 5) develop microsatellite molecular markers to determine paternity. Blood 
samples, morphometric measurements (tarsus, wing, tail, total length) and body mass were 
obtained from individuals that were captured and marked. Territory size was estimated by the 
minimum convex polygon method (joined points where males were recorded singing). 
Density was estimated based on the size of the territories. Aspects of reproduction were 
evaluated through monthly nest searches and monitoring for two consecutive days. Predation 
rates and parental care were quantified. Paternity was determined by seven microsatellite 
markers developed for this purpose. Formicivora littoralis has a small territory (from 0.008 to 
0.32ha), which varies according to the season (smaller in the breeding season). Territory size 
was not related to individual bird size but it was associated with the number of neighboring 
territories. Density of this species was high (0.53 to 1.15 individuals/km2). Regarding 
reproduction, nests had an open cup format with a maximum of two eggs. Nestlings were 
born without feathers, and sex ratio in the nest was similar. Predation rate was higher during 
incubation than during the nestling stage. Parental care (incubation and nestling) was 
performed by both sexes with no differences in the proportion of investment. Among the nine 
nests analyzed, all contained at least one nestling from extra-pair fertilization. A total of 
81.2% nestlings (13 in 16) were not the biological offspring of the male that performed 
parental care and was socially paired with the female. This rate is the highest among studies in 
the Neotropics. 
 
Keywords: Aves. Restinga Antwren. Spatial distribution. Life history. Paternity. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

 

 A região neotropical é a que detém a maior riqueza de aves sendo esta, também, uma 

das regiões do globo com constantes perdas de habitats naturais que, reduzem os espaços 

disponíveis para a sobrevivência da fauna resultando em declíneos populacionais 

(HOSTETLER e KNOWLES-YANEZ 2003). Informações sobre a biologia e ecologia de 

uma espécie são a base para se compreender qualquer dinâmica populacional e subsidiar 

ações de manejo e conservação. Diferentes espécies ocorrem em um mesmo hábitat, mas o 

exploram de maneira diferenciada. Por exemplo, a distribuição espacial de uma dada 

população responde à presença e ausência de microhábitats adequados, os quais são 

disputados entre os indivíduos. A aquisição de um território (área defendida e exclusiva) 

(BURT 1943; MAHER e LOTT 1995) assegura ao “dono” os recursos alimentares 

necessários à sua manutenção e sobrevivência e, indiretamente, o auxiliam na aquisição de 

potenciais parceiros reprodutivos (PERRINS e BIRKHEAD 1983). Estabelecer um território 

é viável quando as vantagens de sua aquisição não superam os gastos energéticos oriundos de 

sua defesa (BROWN 1964). Esses gastos energéticos são menores quanto menos frequentes 

forem os contatos agressivos entre os competidores, assim como ou/e quanto mais frequentes  

forem as demonstrações de comportamentos reconhecíveis como de defesa (BROWN 1964). 

O custo apresenta, portanto, uma relação direta com o tamanho da área defendida que, por sua 

vez, influencia na quantidade de interações que venham a ocorrer com indivíduos de 

territórios vizinhos (STAMPS 1991) e com indivíduos sem territórios (ADAMS 2001). 

Portanto, as principais variáveis reconhecidas como influentes  no tamanho dos territórios são: 

distribuição espacial dos recursos essenciais (alimento e locais para construção de ninhos, por 

exemplo) (BUTCHART et al. 1999), densidade de potenciais indivíduos competidores 

(SUTHERLAND 1996), tamanho do corpo do indivíduo (BUTCHART et al. 1999) e nível de 

visibilidade para detectar os intrusos (WATSON e MOSS 1972).  

 Se a seleção natural favorece a reprodução dos indivíduos que adquiriram um 

território, espera-se que a territorialidade exerça efeitos sobre a dinâmica populacional, 

modelando a taxa de natalidade e de mortalidade, por exemplo (ADAMS 2001). O sucesso de 

um episódio reprodutivo para espécies de comportamento territorial pode, portanto, responder 

diretamente à aquisição de um território. Em espécies que apresentam comportamento 

territorial, a reprodução requer uma divisão de energia entre: 1) manutenção do próprio 

organismo, 2) defesa de seu território, 3) investimento na corte e na produção de gametas, e 4) 
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investimento no cuidado parental para a sobrevivência de seus descendentes (HANSSEN et 

al. 1995). Por necessitar de uma grande quantidade de energia, um evento reprodutivo é 

considerado de alto custo energético, pois envolve alocar a energia na aquisição de recursos 

(territórios, parceiros reprodutivos e alimento) que geralmente se encontram limitados no 

ambiente, na sobrevivência do próprio indivíduo e, por último, na sobrevivência de sua prole. 

Informações acerca de quando começar a reproduzir, quantos descendentes gerar por episódio 

reprodutivo e, quantos episódios reprodutivos realizar em um determinado período de tempo, 

por exemplo, fazem parte da caracterização da biologia reprodutiva e da história de vida. 

Além dessas informações, as histórias de vida das aves ainda são caracterizadas por 

informações descritivas de ninhos, ovos e ninhegos, determinação do investimento em cada 

fase do evento reprodutivo, além de estimativas do sucesso reprodutivo (BENNETT e 

OWENS 2002). O sucesso reprodutivo não depende apenas do esforço do indivíduo, mas 

também das características do ambiente selecionado para a construção do ninho, do formato 

do ninho construído, da disponibilidade de alimento no ambiente e da densidade de 

predadores (MARTIN 1987, 1993, 1995; MARTIN e LI 1992; NORTH et al. 2000; 

KAUHALA et al. 2000; BERRY e LILL 2003; THOMPSON III e BURHANS 2004; DAVIS 

et al. 2005; EGGERS et al. 2006; BECKER et al. 2007; MAGI et al. 2009; MURRAY e 

BEST 2014). Dentre todos estes fatores, a predação de ovos e ninhegos é considerada o 

principal agente de insucesso de ninhos nos trópicos (SKUTCH 1996), podendo, ao longo do 

tempo, indiretamente afetar características das histórias de vida dos indivíduos, como por 

exemplo, diminuição na fecundidade (número de ovos postos por episódio reprodutivo) de 

modo a haver um maior investimento em episódios de parição (número de eventos 

reprodutivos por um determinado período de tempo) (SLAGSVOLD 1984). 

Respondendo ou não a eventos de predação, sabe-se que o número de ovos postos por 

episódio reprodutivo (fecundidade) e, o número de eventos reprodutivos realizados por um 

determinado período de tempo (parição) refletem o potencial reprodutivo de cada indivíduo 

em um dado momento. Na maioria das espécies, as fêmeas apresentam um potencial 

reprodutivo limitado devido à baixa produção de gametas, enquanto que os machos 

apresentam um potencial reprodutivo mais elevado, que se encontra associado ao número de 

gametas femininos que conseguem fertilizar (EMLEN e ORING 1977). Essa diferença entre 

os sexos no potencial reprodutivo gera, normalmente, uma maior competição entre os machos 

pelo sexo oposto e uma maior seletividade por parte das fêmeas (ANDERSSON 1994). 

Portanto, é de se esperar que machos invistam em características que os façam ser 

“escolhidos” pelas fêmeas como, por exemplo, adquirir um território e realizar com maior 
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frequência displays relativos à corte. Apesar da existência dessa diferença no potencial 

reprodutivo, a monogamia – sistema de acasalamento em que um macho e uma fêmea se 

associam de forma prolongada e geralmente exclusiva, havendo um compartilhamento entre 

os sexos no cuidado da prole (GOWATY, 1996) – foi durante longo tempo considerado o 

sistema de acasalamento mais frequente (mais de 90%) entre as aves (LACK, 1968; GILL, 

2007). Entretanto, estudos recentes utilizando técnicas moleculares têm evidenciado que a 

aparente monogamia observada não significa pareamento reprodutivo exclusivo (GRIFFITH 

et al., 2002). As fertilizações extra-par têm sido identificado em maior frequencia em aves 

coloniais (BIRKHEAD e MOLLER 1992; KEMPENAERS et al. 2001; BIRKHEAD et al. 

2001; JOUVENTIN et al. 2006) e, em aves territoriais que apresentam alta densidade de 

indivíduos se reproduzindo (GIBBS et al. 1990; RICHARDSON et al. 2005; BOUWMAN et 

al. 2006; PEARSON et al. 2006).  

Formicivora littoralis, a espécie alvo deste estudo, aparenta ser um bom modelo para 

estudos ecológicos, como os de territorialidade e sistema de acasalamento, pois foi 

recentemente descrita (há poucas informações sobre a espécie), defende territórios e apresenta 

alta densidade de indivíduos em sua restrita área de distribuição (GONZAGA e PACHECO 

1990). A presente tese é apresentada em três capítulos. O capítulo 1 aborda a territorialidade. 

O capítulo 2, a biologia reprodutiva e o capítulo 3, o sistema de acasalamento. Todos esses 

temas fazem  parte do plano nacional de conservação da espécie (ALVAREZ et. al. 2010). 

 

 

 A espécie objeto deste estudo: o Formigueiro-do-litoral, Formicivora littoralis  

 

Formicivora littoralis, cujo nome popular é formigueiro-do-litoral, é uma espécie de 

ave da família Thamnophilidae, uma das mais representativas em riqueza de espécies e sub-

espécies (n = 644) (CLEMENTS et al. 2013)  da região Neotropical (ZIMMER e ISLER 

2003). Essa família é caracterizada por agregar espécies predominantemente silvestres que 

apresentam hábito alimentar uniformemente insetívoro (SIGRIST 2009). Um comportamento 

comum da maioria das espécies dessa família é seguir correições de formigas e se alimentar 

dos insetos que elas espantam (WILLIS e ONIKI 1978). Entretanto, as sete espécies de 

Formicivora são exceções a este comportamento, raramente seguindo as correições 

(ZIMMER e ISLER 2003; SIGRIST 2009).  

Formicivora littoralis foi descrita em 1990, inicialmente como subespécie de 

Formicivora serrana  (GONZAGA e PACHECO 1990). Collar e colaboradores (1992), 
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baseados em diferenças morfológicas e ecológicas relatadas no trabalho de Gonzaga e 

Pacheco (1990) e consultas diretas a outros especialistas, a consideraram como espécie. 

Recentemente, Firme e Raposo (2011) analisaram caracteres morfológicos, de plumagem e de 

vocalização, e não encontraram caracteres únicos diagnosticáveis que permitissem considerar 

o táxon como espécie válida. Portanto, segundo esses autores, F. littoralis seria ainda sub-

espécie de Formicivora serrana. Entretanto, por análise genética três principais genes 

mitocondriais que buscam elucidar a taxonomia de complexos de espécies: ND2, ND3 e 

CYB. Formicivora serrana e F. littoralis compartilham haplótipos para ND2 e ND3 mas não 

para o gene CYB. Estes três genes mitocondriais são interligados, mas o CYB apresenta uma 

mais rápida taxa de evolução. Essa diferenciação (não compartilhamento do gene CYB) pode 

ser considerada um indicativo de uma diferenciação recente entre esses dois táxons 

(BELMONTE-LOPES 2013), que precisa ser melhor explorada com um aumento na 

amostragem para se confirmar geneticamente a diferenciação entre esses dois táxons. 

Formicivora littoralis apresenta distribuição geográfica restrita ao Estado do Rio de 

Janeiro. Ao contrário de Formicivora serrana, que ocorre nos municípios serranos do estado 

do Rio de Janeiro, Minas Gerais e Espírito Santo, F. littoralis habita apenas o litoral, 

particularmente os fragmentos remanescentes do ecossistema de restinga (MATTOS et al. 

2009). A especificidade do táxon ao ecossistema de restinga foi quantificada por Mattos e 

colaboradores (2012) que mostraram haver uma forte associação na ocorrência de F. littoralis 

com a vegetação de restinga e, uma associação positiva, porém não tão forte com a vegetação 

savana estépica, e ausência desta espécie na vegetação de floresta semi-decídua. Mattos e 

colaboradores (2009) atualizaram a distribuição geográfica do táxon, que se restringe a sete 

municípios da Região dos Lagos – Saquarema, Araruama, São Pedro da Aldeia, Iguaba 

Grande, Arraial do Cabo, Cabo Frio e Armação dos Búzios, além de ilhas adjacentes – 

Comprida e de Cabo Frio (GONZAGA e PACHECO 1990).  

As restingas do litoral fluminense se encontram altamente fragmentadas, e vêm 

desaparecendo rapidamente nos últimos anos devido a diversas ações antrópicas. O fato da 

espécie ser mais facilmente encontrada em um hábitat que vem sendo suprimido de maneira 

acelerada fez com que a ave fosse categorizada como Criticamente Ameaçada de Extinção em 

nível nacional (MACHADO et al. 2008), e como Em Perigo nos níveis global (IUCN 2014) e 

regional (ALVES et al. 2000). Formicivora littoralis ainda é considerada a única espécie de 

ave endêmica (GONZAGA e PACHECO 1990) e típica do ecossistema de restinga (Decreto 

41.612 de 23 de dezembro 2008). 
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Apesar da distribuição restrita, a espécie é localmente abundante, fato observado por 

Gonzaga e Pacheco (1990) e corroborado por Mattos e colaboradores (2009). Neste último 

estudo mencionado, os autores estimaram o tamanho populacional da espécie entre 2.509 e 

3.837 indivíduos em uma área de ocupação de 148 km2. De acordo com esses dados, os 

autores propuseram, baseados nos critérios da União Internacional para a Conservação da 

Natureza (IUCN), rebaixamento da categoria de ameaça que a espécie se encontrava de 

“Criticamente Ameaçada” para “Em Perigo” de extinção. Entretanto ressaltam que, caso a 

perda de hábitat continue ocorrendo, a espécie rapidamente voltaria ao status anterior.  

Machos e fêmeas de F. littoralis são distinguíveis pela coloração da plumagem 

(apresentam dimorfismo sexual aparente) (SICK 1997). Machos são escuros, apresentando 

uma coloração branca nas coberteiras superiores das asas, pontas das retrizes e nos flancos 

(Figura 1A). Fêmeas possuem a plumagem do dorso em tom de marrom, faixa supra-ocular 

branca bem marcada e ventre creme (Figura 1B). Sobre a biologia da espécie, existem 

informações sobre a dieta, comportamento alimentar e morfometria, dados estes comparados 

entre os sexos (Chaves 2010) e descrição dos ninhos, ovos e ninhegos (CHAVES e ALVES 

et. al. 2013). Os dados sobre dieta corroboram com o que é esperado para a família, pois F. 

littoralis é exclusivamente insetívora, se alimentando principalmente de Coleoptera e 

Formicidae (CHAVES e ALVES 2013). As aves capturam  estes insetos principalmente na 

folhagem, desempenhando uma tática considerada de baixo custo energético (“parar e bicar”). 

Espacialmente, foram encontradas diferenças estatisticamente significativas entre os sexos na 

altura em que capturavam os insetos, com machos ocupando principalmente maiores alturas 

sobre o solo do que fêmeas. Além disso, Chaves e Alves (2013) também encontraram 

diferenças morfométricas entre os sexos (três variáveis de tamanho de corpo e três no bico), 

com machos apresentando medidas maiores que fêmeas (CHAVES e ALVES 2013). Segundo 

as autoras, essas diferenças na altura de forrageamento e nas medidas morfométricas podem 

ser resultado de ação de seleção sexual atuando na partição do hábitat entre os sexos, como 

uma forma de evitar competição intraespecífica por recursos, hipótese não testada.  
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Figura 1 – Adultos de Formicivora littoralis  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Legenda: (A ) – Macho; (B) – Fêmea.  
Foto: Luiz Freire, 2014. 
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A RESTINGA DA MASSAMBABA: HÁBITAT DO FORMIGUEIRO-DO-LITORAL,  

FORMICIVORA LITTORALIS  

 

 

Formicivora littoralis é mais facilmente encontrada em áreas de restinga. Restingas 

são planícies arenosas costeiras de origem marinha que incluem praias, cordões arenosos, 

dunas, depressões entre-cordões e entre dunas com  possível presença de brejos, alagados e 

lagoas, cuja flora e fauna se encontram adaptadas às condições ambientais locais (Decreto 

41.612 de 23 de dezembro 2008). Ao longo da costa brasileira, as restingas são distintas pois 

são compostas por diferentes formações vegetais (ARAUJO 2000). As formações vegetais são 

consideradas um tipo de comunidade, cujas definições encontram-se relacionadas às formas 

de crescimento dominantes e pelas características principais presentes em cada ambiente 

(BEARD 1978). 

 A Restinga da Massambaba, compreendida entre a Barra da Lagoa de Saquarema 

(pertencente ao município de Saquarema) e o Pontal do Atalaia (pertencente ao município de 

Arraial do Cabo) (Figura 2) possui 48km de extensão (ARAUJO et al. 2009), ou seja, 2833,54 

hectares (cálculo baseado em análises de imagens de satélite) (ROCHA et al. 2007). Esta 

restinga, presente nos municípios de Saquarema, Araruama e Arraial do Cabo é considerada 

uma das principais áreas de ocorrência da espécie, com elevada densidade registrada 

(MATTOS et al. 2009).  
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Figura 2 – Estado do Rio de Janeiro, com ênfase na Região dos Lagos, RJ (vermelho). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Legenda: Em maior destaque, hachurado, encontra-se a Restinga da Massambaba. Em cinza,  

corpos d’água presentes na região.  
Fonte: Adaptado de ARAÚJO et al., 2009. 

 

Na Restinga da Massambaba são encontradas, de acordo com  Araújo e colaboradores 

(2009), dez formações vegetais, a saber: 1) Formação psamófila-reptante; 2) Formação 

arbustiva-fechada pós-praia; 3) Formação arbustiva aberta não inundável (fácies baixa); 4) 

Formação herbácea aberta inundável; 5) Formação arbustiva aberta não inundável (fácies 

alta); 6) Formação arbustiva aberta inundável; 7) Formação florestal não inundável; 8) 

Formação florestal inundada; 9) Formação florestal inundável e, 10) Formação 

herbácea/arbustiva salina. Formicivora littoralis é considerada comum na segunda formação 

vegetal citada – Formação arbustiva-fechada pós-praia (Decreto 41.612 de 23 de dezembro 

2008; MATTOS et al., 2009).  

A formação arbustiva fechada pós-praia é caracterizada por espécies vegetais com até 

2 a 3 metros de altura que constituem aspecto adensado, com seus arbustos apresentando 

muitas ramificações e espinhos, que formam uma barreira que impede a penetração da luz 

(ARAUJO et al. 2009) (Figura 3). Esses mesmos autores informam que esta formação é 

encontrada na parte central da Restinga da Massambaba e, por seu aspecto adensado, 

constituiria uma área de baixa pressão antrópica. Entretanto, este fato não é o observado em 

toda a área de distribuição do formigueiro-do-litoral. As principais fontes de degradação 

antrópica são, de acordo com Rocha e colaboradores (2007), a remoção da vegetação para 
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construção de estradas e calçadas, construção de trilhas (atalhos) para acesso à praia, 

ocupação irregular, tráfego de veículos sobre a areia e dunas, presença de plantas 

exóticas/invasoras, presença de detritos (lixo), queimadas, remoção de espécies de plantas 

nativas para jardinagem e remoção de vegetação para pastagem. A degradação pode ser 

observada na figura 4.  

 

Figura 3 – Formação arbustiva fechada pós-praia na restinga da Massambaba, RJ. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Foto: (A ) Juliana C.F. Mattos, 2009; (B) Adriana C.S. Cavalcanti, 2013 
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Figura 4 – Degradação antrópica na Restinga da Massambaba, RJ. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Legenda: (A) - Avanço da ocupação humana ; (B) - Queimada da vegetação  
Foto: (A) Marco Antônio Guimarães, 2008 ; (B) Adriana C.S. Cavalcanti , 2007. 
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A elevada degradação observada, associada à alta pressão antrópica existente e à 

ocorrência de uma riqueza expressiva da biota fez com que em 2011, fosse criado o Parque 

Estadual da Costa do Sol (Decreto 42.929 de 18 de abril de 2011) com o intuito de se 

preservar os fragmentos restantes de restinga. O parque, que possui 9.840,90 hectares 

(distribuídos entre os municípios de Araruama, Armação dos Búzios, Arraial do Cabo, Cabo 

Frio, Saquarema e São Pedro da Aldeia), abriga quase toda a Restinga da Massambaba, uma 

das principais áreas de restinga contínua com ocorrência de F. littoralis. Com relação à 

florística, a Restinga da Massambaba apresenta 664 espécies de plantas vasculares (Araujo et 

al. 2009). Dentre as formações que compõem esta restinga, a formação vegetal arbustiva pós-

praia apresenta 160 espécies (CAVALCANTI 2013).  

Por se tratar de uma das principais áreas de ocorrência da espécie, um pequeno 

fragmento de cerca de 13 hectares foi escolhido como área do presente estudo (figura 5). O 

fragmento em questão encontra-se localizado no distrito de Praia Seca, pertencente ao 

município de Araruama, sob as coordenadas geográficas 22056’21.9”S e 42017’58.0”W. Neste 

fragmento, 17 trilhas perpendiculares, distantes 25m entre si foram cortadas, além de uma 

trilha central que percorre todo o fragmento (figura 6). Este fragmento foi escolhido como 

área de estudo, por ser relativamente pequeno (já que toda a área foi recortada por trilhas de 

modo a permitir o acompanhamento do deslocamento dos indivíduos na vegetação), 

concentrar uma grande quantidade de indivíduos, e encontrar-se isolada por bairros que 

podem vir a ser barreiras ao deslocamento dos indivíduos, algo que ainda necessita ser 

investigado. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



28 

Figura 5 – Imagem de satélite de uma parte do distrito de Praia Seca, Araruama/RJ. 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 

Legenda: Destacado em amarelo, a área de estudo de Formicivora littoralis na restinga de Massambaba.  
Fonte: Google Earth, 2014. 

 
 

Figura 6 – Trilha dentro da grade de estudos na restinga da Massambaba, RJ. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 

Foto: Reinaldo M.T. Junior, 2012. 
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1 DISTRIBUIÇÃO ESPACIAL DE FORMICIVORA LITTORALIS EM DENSIDADE, 

INTERAÇÕES ENTRE VIZINHOS E TAMANHOS DE TERRITÓRIOS  

 

 

1.1  Introdução  

 

 

A organização no espaço e no tempo dos animais é uma das questões ecológicas 

centrais. A dinâmica de populações responde de maneira direta à distribuição espacial e ao 

deslocamento dos indivíduos, sendo que a distribuição espacial é determinada pela presença e 

ausência de microhábitats adequados. Aqueles indivíduos que se estabelecem nos melhores 

microhábitats são favorecidos pela seleção natural (PIANKA 1994; MARTIN 1998). A 

aquisição desses microhábitats considerados de boa qualidade envolve e reflete as 

características intrínsecas de cada indivíduo, como as condições físicas/nutricionais. Dentre 

essas características, pode-se citar a maior capacidade de vôo, que, para as espécies 

migratórias, permite chegar na frente dos concorrentes e se estabelecer nas melhores manchas 

da vegetação, e consequentemente ter maiores chances de um sucesso reprodutivo (KOKKO 

1999). Para as espécies não-migratórias, o comportamento territorial é, muitas vezes, a chave 

para a aquisição dos recursos necessários à sobrevivência e aptidão reprodutiva. Portanto, o 

comportamento territorial é uma forma de competição intraespecífica por recursos (como por 

exemplo, alimento, parceiro sexual ou locais seguros para a nidificação) consideradas 

essencial para a manutenção e reprodução dos indivíduos de uma determinada espécie 

(BROWN 1964; VERNER 1977; PERRINS e BIRKHEAD 1983), e pode ocorrer ao longo de 

todo o ano ou apenas na estação reprodutiva (STUTCHBURY e MORTON 2001). Sob esse 

ponto de vista, a territorialidade pode exercer fortes efeitos sobre a dinâmica de populações de 

animais (PATTERSON 1980; SUTHERLAND 1996), influenciando parâmetros como 

densidade, taxas de crescimento e taxas de mortalidade (ADAMS 2001). 

 Inúmeros são os conceitos na literatura sobre territórios (NICE 1941; MAHER e 

LOTT 1995), sendo a definição mais utilizada, de acordo com a revisão sobre o tema 

(TOMAZ e ALVES 2009), a de uma área defendida por um indivíduo ou um grupo de 

indivíduos por meio de intimidação a co-específicos evidenciada por algum comportamento 

(display) visual ou sonoro ou por ataque direto (perseguição). Burt (1943) complementou esta 

definição informando que esta área defendida não deve se sobrepor à área de outros 
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indivíduos, e que esta encontra-se inserida em uma área mais abrangente (chamada de área de 

vida), compartilhada por outros indivíduos da mesma espécie.  

 O estabelecimento de um território é viável quando as vantagens provenientes de sua 

aquisição superam os gastos energéticos despendidos com sua defesa (BROWN 1964). As 

principais desvantagens da manifestação deste comportamento territorial são o tempo 

despendido em sua defesa que ocasiona uma diminuição da energia, a tendência a uma vida 

mais curta ocasionada por lesões corpóreas provenientes dos intensos e desgastantes 

confrontos territoriais, além de manifestações hormonais que impõem  uma penalidade 

através da redução do cuidado parental (por exemplo, a diminuição/redução da produção de 

prolactina leva a interrupções na incubação dos ovos) (BUNTIN et al. 1996; WINGFIELD et 

al. 1997 apud ALCOCK 2011). Sabe-se que os custos são menores quanto menos frequentes 

forem os contatos agressivos entre os competidores e, quanto maior for a demonstração de 

comportamentos que sejam reconhecíveis como de defesa (BROWN 1964; WOLF 1969). Em 

aves, um dos comportamentos mais frequentes de defesa de territórios é a elaboração de 

cantos (PEEK 1972). De acordo com este autor, o canto é o primeiro comportamento de 

advertência emitido, proclamado pelo dono do território almejado quando algum potencial 

intruso encontra-se a uma certa distância dos limites do território; displays visuais são 

utilizados na sequência, quando o intruso resolve disputar uma parte do território não 

respeitando o sinal de alerta sonoro emitido, e perseguições e ataques ocorrem por último, 

quando os sinais previamente emitidos não surtem efeito. 

 Para as espécies de animais que se orientam visualmente, como no caso das aves, a 

escolha dos locais, dentro dos territórios, que facilitam a detecção de intrusos e onde são 

emitidos os sinais/comportamentos de advertência são primordiais para a diminuição dos 

custos da defesa desses espaços (WATSON e MOSS 1972; EASON e STAMPS 1991). O 

custo também apresenta uma relação direta com o tamanho/forma dos territórios, que 

influenciam  na quantidade de interações que venham a ocorrer com vizinhos (STAMPS 

1991) e com indivíduos flutuantes (que não possuem territórios fixos mas, encontram-se 

dispostos a obtê-los) (NORMAN e JONES 1984; ADAMS 2001). Sabe-se que, variações 

intraespecíficas no tamanho de territórios podem levar a divisões desiguais dos recursos entre 

competidores, com consequências refletidas por exemplo, nas taxas de crescimento, 

mortalidade e reprodução (ADAMS 2001). As principais variáveis que afetam o tamanho dos 

territórios são: 1) distribuição heterogênea dos recursos essenciais (HIRATA e SENO 1997; 

BUTCHART et al., 1999), 2) densidade de potenciais competidores (FRETWELL e LUCAS 

1970; TURPIE 1995; SUTHERLAND 1996), 3) o tamanho do corpo do indivíduo residente 



31 

(SCHOENER 1968; PETRIE 1984; BUTCHART  et al., 1999) ou o tamanho do grupo, para 

espécies que possuem a estratégia social de defesa de territórios (ALVAREZ 1975 apud 

GAYOU 1986) e, 4) nível de visibilidade para detectar os intrusos (WATSON e MOSS 

1972).  

 Perante tantas variáveis que influenciam  no tamanho dos territórios de aves, 

questiona-se qual o melhor método de registro do comportamento territorial. Vários são os 

métodos encontrados na literatura, sendo os mais utilizados  a procura ativa por indivíduos 

marcados em transecções (DUCA et al. 2006), o playback ou chama-eletrônica (FARIA et al. 

2007; RIBON et al. 2007; DAMASCENO 2011) e a triangulação por radiotelemetria 

(FREITAS 2011).  

O primeiro método consiste na realização de transecções e registro em GPS das 

coordenadas onde os indivíduos foram avistados e/ou vocalizaram. O segundo método 

consiste em reproduzir o canto da espécie em um  ponto da área de estudo, de maneira a 

“chamá-lo”. O terceiro método, a triangulação por radiotelemetria, consiste em encontrar o 

indivíduo por meio dos sinais de rádio em um transmissor acoplado no animal. Para todos os 

métodos, diversas são as variações para o registro de comportamento territorial, como por 

exemplo, registrar apenas o aparecimento do indivíduo (FARIA et al., 2007; BORNSCHEIN 

2013) ou registrar apenas se houve vocalização (RIBON et al. 2007; DAMASCENO 2011) e 

partir em busca de outro indivíduo, ou seguir aquele indivíduo por um tempo determinado 

(WIENS et al. 1985; BORNSCHEIN 2013), anotando os registros, por exemplo, a cada 

deslocamento de x metros, ou a cada x minutos (BARG et al. 2005), ou a cada x dias 

(FREITAS 2011). Não há um consenso em relação ao melhor entre os diversos métodos 

disponíveis na literatura científica.  

 Formicivora littoralis apresenta comportamento territorial durante todo o ano e  

densidade elevada de indivíduos em toda a sua área de distribuição (GONZAGA e 

PACHECO 1990). Baseados nos aspectos teóricos expostos e na informação sobre a espécie, 

pergunta-se: como se encontram distribuídos espacialmente os indivíduos de F. littoralis no 

fragmento amostrado? Quais são os fatores que podem estar influenciando nos tamanhos de 

territórios encontrados? Há diferenças entre os tamanhos de territórios estimados por dois 

métodos diferentes? Estas são as questões gerais que norteiam o primeiro capítulo da presente 

tese. 
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1.2  Objetivos 

 

 

Os objetivos e as hipóteses do presente capítulo são: 

 

a) Estimar o tamanho de territórios de indivíduos de F. littoralis e comparar este tamanho 

entre as estações reprodutiva e não-reprodutiva. 

Hipótese testada: Os territórios diferem em tamanho entre as estações comparadas. 

 

b) Comparar o tamanho estimado entre os métodos de playback com acompanhamento do 

indivíduo (método do indivíduo focal adaptado ao método de amostragem do 

comportamento) e o método de triangulação por radiotelemetria. 

Hipótese testada: Não há diferença nos tamanhos dos territórios estimados pelos dois 

métodos. 

 

c) Investigar a relação entre o tamanho do território e o tamanho do indivíduo. 

Hipótese testada: Indivíduos maiores mantêm territórios maiores. 

 

d) Investigar a relação entre a quantidade de vizinhos e o tamanho dos territórios. 

Hipótese testada: Territórios menores apresentam maior número de vizinhos pois refletem 

maior número de interações/atividades de defesa.  

 

e) Estimar a densidade da espécie na área, com base no tamanho dos territórios.  

 

 

1.3 Material e métodos 

 

 

Para se estimar os territórios de F. littoralis, os indivíduos foram individualmente 

marcados com anilhas metálicas (CEMAVE/SISBIO licenças número 1237 e 15378-3) e com 

uma combinação única de duas anilhas coloridas, o que permite a posterior identificação e 

acompanhamento dos indivíduos sem a necessidade de recaptura-los. Para proceder ao 

anilhamento, as capturas foram feitas mensalmente desde o ano de 2007 até 2012 por meio de 

seis redes ornitológicas (12 x 2,5m; malha 36mm) (figura 7) dispostas aleatoriamente na 
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grade de estudo. Para atrair os indivíduos até as redes foi utilizada a técnica do playback, que 

consiste na reprodução da vocalização da espécie por um tempo pré-determinado. Utilizando-

se um Ipod® e uma caixa amplificadora Radioshack®, reproduziu-se próximo às redes 

montadas, por um período de cinco minutos, o canto da espécie. Caso o indivíduo não fosse 

capturado durante este período, aguardava-se 30 minutos até o playback ser reproduzido 

novamente. As redes ficaram expostas entre 6-10h e 15-18h, períodos considerados de maior 

atividade das aves, além de serem os de temperatura mais amena na área de estudo. Após os 

indivíduos serem capturados e anilhados, foram obtidas 12 medidas morfométricas de cada 

indivíduo: tarso esquerdo, asa direita, cauda, comprimento total, do final da cabeça à ponta do 

bico, narina ponta, cúlmen exposto, largura e altura no nível da narina e largura e altura no 

nível da base do bico e, peso. Estas foram registradas utilizando-se dinamômetro do tipo 

Pesola® (precisão 0,5g), régua (1mm) e paquímetro (1mm). Após obtidas as medidas 

morfométricas, foi coletado o sangue dos indivíduos, método que será especificado no 

capítulo 2 desta tese. Após este procedimento, o indivíduo foi liberado no mesmo local 

(trilha) onde foi capturado. 

 

Figura 7 – Macho adulto de Formicivora littoralis capturado na rede de neblina. 

Foto: Luiz Freire, 2012. 
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Para proceder à determinação dos territórios, dois métodos amplamente utilizados 

(KNAPTON e KREBS 1974; FALLS 1981; ALLOUCHE 1999) foram  realizados: 1) 

playback e 2) triangulação por radiotelemetria. O primeiro método foi realizado nos anos de 

2010, 2011 e 2012 e consiste em se adentrar cada uma das trilhas existentes na grade de 

estudos e reproduzir a vocalização da espécie (playback) por um minuto, de modo a localizar 

o macho. Se durante a reprodução da vocalização ou após esta o indivíduo respondia ao som 

com o seu canto, este comportamento foi considerado de alerta e defesa. Após o tempo de um 

minuto o playback foi desligado e, na sequência, o indivíduo foi acompanhado por no 

máximo 30 minutos baseado no método do indivíduo focal (ALTMANN 1974) adaptado ao 

método de amostragem do comportamento (do inglês behaviour sampling) (MARTIN e 

BATESON 2007). O método do indivíduo focal consiste em observar um indivíduo por uma 

quantidade de tempo específico e anotar sequencialmente todos os comportamentos 

executados. Já o método de amostragem do comportamento consiste em se analisar todo um 

grupo e se registrar a ocorrência de um tipo particular de comportamento. No caso de F. 

littoralis, cada indivíduo foi acompanhado por 30 minutos (método do indivíduo focal), mas 

foram registrados em caderneta de campo apenas os momentos de vocalização (canto) e as 

perseguições de expulsão de co-específicos (método de amostragem do comportamento). 

Durante o acompanhamento, todos os poleiros utilizados para vocalizar assim como os locais 

onde foram observadas perseguições, tiveram suas coordenadas geográficas registradas com o 

uso de GPS Map 60CSx. 

O segundo método de amostragem foi a triangulação por radiotelemetria, utilizada 

apenas em 2013, e consistiu na localização espacial por meio do acoplamento de um 

radiotransmissor com frequência pré-determinada no animal e sua localização precisa foi 

determinada utilizando-se uma antena direcional e um receptor. O radiotransmissor emite 

sinais por um período pré-determinado; quanto mais próximo do rádio, maior é a intensidade 

do sinal, percebido no receptor. Fazendo-se uma triangulação, tem-se na interseção a 

localização do indivíduo (PACE III 2001).  

Os radiotransmissores (peso entre 0.50-0.75g, Wildlife Materials©) foram acoplados  

próximo à glândula uropigial, no dorso dos indivíduos machos (figura 8b) pelo método do 

“arreio de pernas” (RAPPOLE e TRIPTON 1991), após estes terem suas medidas 

morfométricas registradas e seu sangue coletado. O método de “arreio de pernas” consiste em 

acoplar o transmissor utilizando-se laços de fitas nas coxas dos indivíduos. Para proceder à 

fixação dos radiotransmissores, alças feitas de fita flexível de politetrafluoretileno 
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(popularmente chamada de veda rosca) foram adaptadas aos radiotransmissores (figura 8a). 

As alças foram cuidadosamente encaixadas em cada uma das coxas do indivíduo. 

 

Figura 8 - Radiotelemetria 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Legenda: (A) - Radiotransmissor mostrando a adaptação para ser acoplado no indivíduo; (B) –  

Indivíduo macho de Formicivora littoralis com radiotransmissor. A seta amarela indica o 
local onde o transmissor foi acoplado.  

Foto: Thiago Felipe S. Laurindo, 2013 
 

Cada indivíduo foi seguido entre 7h – 17h, a cada dois dias, totalizando seis dias de 

coleta de dados em cada uma das estações (reprodutiva e não-reprodutiva). O período de seis 

dias foi o tempo máximo possível para a coleta dos dados pois o baixo peso corpóreo dos 

indivíduos de F. littoralis (12 a 15g) não permite a aquisição de radiotransmissores de maior 

duração. De acordo com Murray e Fuller (2000), cada transmissor não deve ultrapassar 5% do 

peso da ave estudada. Após o radiotransmissor ter sido acoplado, foi delimitado dois dias de 

aclimatação antes do início da coleta de dados. A figura 9 ilustra esquematicamente como foi 

realizada a coleta de dados pelo método de triangulação por radiotelemetria. Os pontos de 

localização foram marcados em GPS Map 60 CSx em intervalos mínimos de 15 minutos. Esse 

intervalo mínimo foi o mesmo utilizado para a coleta de pontos estatisticamente 

independentes em um estudo com  uma ave de pequeno porte – Dendroica caerulea  (Barg et 

al. 2005), que se assemelha em muitas características à F. littoralis. Por exemplo, ambas 

possuem  baixo peso corpóreo, se alimentam de artrópodes que capturam vasculhando a 

folhagem, apresentam comportamento críptico e encontram-se ameaçadas de extinção 

A 
A 

A 

A B 
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(BUEHLER et. al. 2013).  Para localizar os indivíduos utilizou-se uma antena Yagi de três 

elementos e um receptor na frequência entre 149-151mHz (ambos da Titley Northtronics 

USA©). Cada radiotransmissor apresentou uma frequência específica dentro da faixa de 

frequência do receptor. O número mínimo de pontos a ser coletados para ambos os métodos 

varia entre estudos (SEAMAN et al. 1999; BARG et al. 2005; BÖRGER et al. 2006; ANICH 

et al. 2009). No presente estudo considerou-se o mínimo de 10 pontos para se determinar o 

tamanho de qualquer território (BÖRGER et al. 2006). Foram estimados apenas territórios de 

indivíduos machos. 

A área de cada território, independente do método de coleta de dados, foi calculada 

baseado no método do Mínimo Polígono Convexo (MPC). O método de MPC (MOHR 1947), 

consiste em traçar uma linha entre os pontos de registro de determinado indivíduo formando 

ângulos internos obtusos dentro da grade de pontos referentes a esse indivíduo. Os territórios 

foram determinados apenas para indivíduos machos, já que as fêmeas quase não cantam e, 

quando o fazem, geralmente estão respondendo aos machos com quem se encontram 

socialmente pareadas (F.G.Chaves, observação pessoal). Todos os indivíduos dos quais foram 

registrados mais de dez pontos de comportamento territorial tiveram seus territórios 

calculados. Para o cálculo, foi utilizado o programa ArcGis 10.2 por meio da ferramenta 

“Minimum Boundery Geometry”. O método do MPC foi utilizado para a determinação dos 

tamanhos de território nos anos de 2010, 2011, 2012 e 2013. Ressalta-se que toda a área de 

estudo foi vasculhada mensalmente e que acredita-se que todos os territórios ou a grande 

maioria destes foram estimados. 

A determinação das estações (reprodutiva e não-reprodutiva) seguiu Chaves e 

colaboradores (2013) (anexo I – artigo publicado referente ao segundo capítulo desta tese). Os 

autores determinaram como estação não-reprodutiva os meses de janeiro a abril e, como 

estação reprodutiva, os meses de maio a dezembro.  

Cada território demarcado recebeu  um código que se referia às iniciais do nome 

científico da espécie (Fl) seguido do número da amostra de sangue daquele indivíduo. Para se 

testar se há uma relação entre o tamanho do indivíduo e o tamanho dos territórios, uma 

correlação de Pearson foi calculada. Para se testar a influência do número de indivíduos 

vizinhos sobre o tamanho dos territórios, foi considerado vizinho, todo indivíduo com  

território adjacente à uma distância máxima de 50m das bordas dos territórios. A existência de 

influência da quantidade de vizinhos sobre o tamanho de territórios foi testada através de uma 

análise de regressão simples entre tamanho de território e número de vizinhos. 
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Para a comparação entre os tamanhos dos territórios entre os anos e entre as estações 

(reprodutiva e não-reprodutiva) foi realizada uma análise de Wilcoxon (dados não 

paramétricos). A comparação entre os métodos para estimar o tamanho dos territórios foi feita 

apenas visualmente, uma vez que o número amostral foi baixo para a realização de um teste 

estatístico. A normalidade e homocedasticidade dos dados foram  testadas utilizando-se o 

programa Systat® 13.1 (2009). Todas as análises estatísticas seguiram Zar (1984). 

 

Figura 9 – Esquema ilustrativo de coleta de dados pelo método de radiotelemetria.  

 

 

 

 

 

 

 

 
Nota: Os três pontos pretos simbolizam a continuidade do método de coleta até o dia de retirada do transmissor. 
Fonte: CHAVES, 2014. 
 

Para se estimar a densidade da espécie na área estudada, tanto na estação reprodutiva 

quanto na estação não-reprodutiva, os territórios foram  utilizados como parâmetros, embora, 

segundo Carpenter (1987) não sejam unidades com limites fixos. Assumiu-se que o número 

de territórios presentes em uma área pré-determinada indica o número de pares reprodutivos 

que consegue se estabelecer, partindo-se da premissa que os microhábitats favoráveis à 

espécie estejam todos ocupados (WIENS et al. 1985). Portanto, a densidade foi acessada de 

duas formas: 1) por meio do número de territórios estabilizados anualmente e 2) com base no 

tamanho máximo dos territórios. A fórmula abaixo, retirada de Begon e colaboradores (2007) 

foi utilizada para a estimativa da densidade. 

D = n 
A 

 

Onde, “D” se refere à medida da densidade populacional, “n” o número total de territórios 

estabilizados ou o tamanho máximo dos territórios e “A”, a área estudada em hectares (ha). O 
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resultado desta divisão foi multiplicado por 2 (um par de indivíduos por hectare, devido a 

cada território ter um par reprodutor). 

 

 

1.4 Resultados 

 

  

 Foram capturados e anilhados na grade de estudo 169 indivíduos de F. littoralis (93 

machos e 76 fêmeas) de 2007 até 2012. Destes 93 machos anilhados, 22 estabilizaram 

territórios na grade de estudo em algum dos anos estudados. Dentre esses 22 indivíduos, cinco 

receberam radiotransmissores na estação não reprodutiva e quatro receberam na estação 

reprodutiva (ano de 2013). 

Espacialmente, foram registrados territórios em toda a grade de estudo, em todos os 

anos amostrados (2010, 2011 e 2012) (figuras 10, 11 e 12). O tamanho dos territórios dos 

machos, utilizando-se o método de playback, variou bastante entre os anos amostrados (tabela 

1). O menor território, estimado com o uso do método do playback associado ao 

acompanhamento focal do indivíduo, encontrado para a estação não-reprodutiva foi 274,34 m2 

(0,027ha) pertencente ao indivíduo Fl35 (ano 2010) e o maior foi 3.204,96 m2 (0,32ha), 

referente ao indivíduo Fl101 (ano 2012). Quanto à estação reprodutiva, o menor território 

estimado foi 88,14 m2 (0,008ha) pertencente ao indivíduo Fl73 (ano 2011), enquanto que o 

maior território foi 1.766,28 m2 (0,17ha), o qual foi estimado no ano de 2011 e pertenceu ao 

indivíduo Fl31. 

Apesar do acoplamento de nove radiotransmissores, não foi possível determinar o 

tamanho dos territórios de todos os indivíduos que os receberam. Três radiotransmissores (um 

na estação não-reprodutiva e dois na estação reprodutiva) perderam o sinal no período de 

acomodação (dois dias subsequentes ao acoplamento do radiotransmissor) o que inviabilizou 

a coleta de dados. Três radiotransmissores (dois na estação não-reprodutiva e um na estação 

reprodutiva) desprenderam-se e foram encontrados  no solo ou entre os galhos dos arbustos da 

vegetação, também no período de acomodação. Em um dos casos, o indivíduo foi 

provavelmente predado, já que diversas rêmiges e retrizes foram localizadas ao redor. Quanto 

aos radiotransmissores encontrados, dois foram  recolocados em novos indivíduos mas, 

também falharam nos dias subsequentes de coleta de dados, quando foram  registradas entre 4 

a 6 coordenadas geográficas. Portanto, apenas dois indivíduos tiveram territórios demarcados 

por este método na estação não-reprodutiva e um na estação reprodutiva (figura 13, tabela 1). 
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 Formicivora littoralis aparentou fidelidade ao território, defendendo uma mesma área, 

dentro da grade de estudos, ao longo das estações (reprodutiva e não-reprodutiva) e ao longo 

dos anos (figuras 14 e 15). O tamanho dos territórios apresentou variações entre as estações 

amostradas (reprodutiva e não-reprodutiva), sendo este menor na estação reprodutiva (tabela 

2). Essa variação significativa no tamanho dos territórios não se restringiu a apenas um ano de 

amostragem. Apenas em 2013 não houve diferença entre os tamanhos dos territórios, que 

foram amostrados somente pelo método de triangulação de radiotelemetria.  

 

Figura 10 - Territórios de Formicivora littoralis no ano de 2010 estimado pelo método do 
Mínimo Polígono Convexo. 

 
Legenda: Territórios identificados com os números dos detentores destes na grade de estudos na restinga da 

Massambaba. Em amarelo estação não-reprodutiva e delimitado em verde, estação reprodutiva. 
Fonte: CHAVES, 2014. 
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Figura 11 - Territórios de Formicivora littoralis estimado pelo método do Mínimo Polígono 
                   Convexo 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Legenda: Números referentes aos detentores dos território, no ano de 2011 na grade de 
estudos na restinga da Massambaba, RJ. Em amarelo, estação não reprodutiva e, 
delimitado em verde, estação reprodutiva.  

Fonte: CHAVES, 2014 
 
 
Figura 12 - Territórios de Formicivora littoralis estimado pelo método do Mínimo Polígono 
                  Convexo. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Legenda: Números referentes aos detentores dos território, no ano de 2012 na grade de 
               estudos na restinga da Massambaba, RJ. Em amarelo, estação não reprodutiva e, 
               delimitado em verde, estação reprodutiva.  
Fonte: CHAVES, 2014. 
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Figura 13 - Território de Formicivora littoralis estimado pelo método da triangulação por  
                    radiotelemetria no ano de 2013. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Legenda: Os números referem-se aos detentores do território. Delimitado em verde encontra- 
               se a estação reprodutiva e em colorido a estação não-reprodutiva. 
Fonte: CHAVES, 2014. 
 
 
Figura 14 - Territórios de Formicivora littoralis de acordo com o método do Mínimo 

Polígono Convexo na estação não-reprodutiva nos anos de 2010, 2011 e 2012. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Legenda: Territórios encontram-se identificados pelos respectivos defensores da área.  
Ano de 2010 delimitado em branco, 2011 em amarelo e 2012 em laranja. 

Fonte: CHAVES, 2014. 
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Figura 15 - Territórios de Formicivora littoralis de acordo com o método do Mínimo 
Polígono Convexo na estação reprodutiva nos anos de 2010, 2011 e 2012.  

 
 
Legenda: Territórios identificados pelos respectivos defensores da área. Ano de 2010 delimitado  

em branco, 2011 em amarelo e 2012 em laranja. 
Fonte: CHAVES, 2014. 
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Tabela 1 - Tamanho dos territórios de indivíduos machos de Formicivora littoralis em m2/ha 
em cada um dos anos e estações amostradas e variação entre os tamanhos 
encontrados para cada indivíduo (continua). 

Estação Ind Ano Variação 
    2010 2011 2012 2013***  

Não-
reprodutiva   1294,37/0,12 1675,85/0,16 2161,89/0,21   

867.52/0.09 

  10 
   

   
Reprodutiva   368,36/0,036 439,31/0,043 556,55/0,055   188.19/0.019 

Não-
reprodutiva   818/0,081 993,34/0,099 3204,96/0,32   

2.387/0.239 

  101 
   

   
Reprodutiva   414,59/0,041 919/0,091 664,79/0,066   504.41/0.05 

Não-
reprodutiva   258,61/0,025 724,02/0,072 875,73/0,087   

617.12/0.062 

  29 
   

   
Reprodutiva   287,76/0,028 250,23/0,025 284,74/0,028   37.53/0.003 

Não-
reprodutiva   274,34/0.027 452,77/0,045 795,57/0,079   

521.23/0.052 

 
35 

   
   

Reprodutiva   403,25/0,040 580,4/0,058 421,57/0,042   177.15/0.018 
Não-

reprodutiva   256.53/0.025 815.53/0.081 *   
559/0.056 

 
5 

   
   

Reprodutiva   141,75/0,014 724,23/0,074 *   582.47/0.06 
Não-

reprodutiva   1059,47/0,10 847,89/0,084 1198,22/0,11   
350.33/0.026 

 
77 

   
   

Reprodutiva   338,97/0,033 500,62/0,050 562,26/0,056   223.29/0.023 
Não-

reprodutiva   939,71/0,093 911,15/0,091 1447,19/0,14   
536.04/0.047 

 
7 

   
   

Reprodutiva   ** 556,2/0,055 583,69/0,058   27.49/0.03 
Não-

reprodutiva   ** 1060,74/0,10 829,92/0,082   
230.82/0.018 

 
9 

   
   

Reprodutiva   516,69/0,051 740,6/0,074 306,47/0,030   434.13/0.044 
Não-

reprodutiva     934,79/0,093 *   
- 

 
103 

   
   

Reprodutiva     370,96/0,037 *   - 
Não-

reprodutiva     598,42/0,059 *   
- 

 
22 

   
   

Reprodutiva     958,44/0,095 *   - 
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(continuação) 

 

Estação 
  

Ind Ano Variação 
  2010 2011 2012 2013*** 

Não-
reprodutiva     1830.27/0,18 3514,96/0,35   

1684.69/0.17 

 
31 

   
   

Reprodutiva     1766,28/0,17 901,8/0,090   864.48/0.08 
Não-

reprodutiva     952,8/0,095 1980,08/0,19   
1027.28/0.09

5 

 
32 

   
   

Reprodutiva     677,57/0,067 442,78/0,044   234.79/0.023 
Não-

reprodutiva     1554,6/0,15 1430,84/0,14   
123.76/0.01 

 
33 

   
   

Reprodutiva     324,67/0,032 387,87/0,038   63.2/0.06 
Não-

reprodutiva     454,38/0,045 1915,47/0,19   
1461.09/0.14

5 

 
37 

   
   

Reprodutiva     1003,68/0,10 **   - 
Não-

reprodutiva     2616,81/0,26 **   
- 

 
55 

   
   

Reprodutiva     963,35/0,096 568,56/0,056   394.79/0.040 
Não-

reprodutiva     690,56/0,069 937,54/0,093   
246.98/0.024 

 
63 

   
   

Reprodutiva     304,47/0,030 714,27/0,071   409.8/0.041 
Não-

reprodutiva     647,71/0,064 * 2259,08/0,22 
- 

 
73 

   
   

Reprodutiva     88,14/0,008 * * - 
Não-

reprodutiva     955,77/0,095 * 3545,9/0,35 
- 

 
83 

   
   

Reprodutiva     1020,43/0,10 * * - 
Não-

reprodutiva     1882,51/0,18 949,6/0,094   
932.91/0.086 

 
84 

   
   

Reprodutiva     1046,94/0,10 658,52/0,065   388.42/0.035 
Não-

reprodutiva     1605,41/0,16 *   
- 

 
89 

   
   

Reprodutiva     480,54/0,048 *   - 
Não-

reprodutiva     1334,1/0,13 1603,02/0,16   
268.92/0.03 

 
93 
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Legenda: Um asterisco (*) significa desaparecimento do indivíduo na grade de estudo, dois asteriscos (**) 
significa ausência de pontos suficientes para delimitar o território e três asteriscos (***) significa 
método de coleta de dados diferente dos anos anteriores. 

 

 

Tabela 2 - Tamanho mínimo e máximo, desvio padrão e resultado do teste de Wilcoxon entre 
as estações amostradas por ano de amostragem de territórios de Formicivora 
littoralis. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

Devido à existência de diferenças entre os tamanhos de territórios entre indivíduos, buscou-se 

analisar se estas diferenças encontravam-se associadas ao tamanho do indivíduo e/ou à 

quantidade de vizinhos nas proximidades de cada território. O resultado do teste de correlação 

de Pearson (figura 16), revelou haver uma correlação positiva muito fraca entre o tamanho do 

indivíduo e o tamanho de seu território (r = 0,17; p = 0,44), não sendo esta significativa. Por 

esta correlação ter sido extremamente baixa (próxima do zero), pode-se considerá-la como 

inexistente. A análise entre a influência do número de vizinhos (baseado no número destes) e 

o tamanho do território apresentou uma relação marginalmente significativa (R2 ajustado = 

0.129; F = 4.109; p = 0.056) (figura 17).  

 

 
(conclusão) 

Estação 
  Ind 

Ano Variação 
2010 2011 2012 2013***  

Reprodutiva     445,68/0,044 251,76/0,025   193.92/0.019 
Não-

reprodutiva       1663,93/0,16   
- 

 
62 

   
   

Reprodutiva       561,81/0,56   - 
Não-

reprodutiva 
    

  
- 

 
108 

   
   

Reprodutiva         2246,19/0,22 - 

Ano de 

amostragem 

Tamanho (m2)  mínimo / 

máximo (±DP) 

Z  Valor de p 

2010 141,75 / 1059,47 (±292,8) -3.29577 < 0.001 

2011 88,14 / 1766,28 (±517,09)  -5.5578 < 0.001 

2012 251,76 / 2161,89 (±753,32) -3.9388 < 0.001 

2013 2246,19 / 3545,9 (±889,9) 1.6035 0.1088 
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Figura 16 – Relação entre o tamanho do indivíduo de Formicivora littoralis e seu respectivo 
território. 

 
 

 
Fonte: CHAVES, 2014. 
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Figura 17 - Influência do número de vizinhos sobre o tamanho dos territórios de Formicivora 
littoralis. 

 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fonte: CHAVES, 2014. 

 

Não foi possível comparar os tamanhos dos territórios entre os métodos utilizados para 

determina-los. O baixo número de territórios estimados pelo método da radiotelemetria (ano 

de 2013), impede uma avaliação estatística. Entretanto, percebe-se que os territórios 

estimados por este método são no mínimo, duas vezes maiores (média de 0,22ha) que os 

territórios estimados pelo método do playback.  

 Quanto à densidade de indivíduos na grade de estudos, estimada com base na 

quantidade e tamanho de territórios, a estimativa variou entre anos e entre métodos (tabela 3). 
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Tabela 3 - Densidade de indivíduos de Formicivora littoralis por hectare/km2 na restinga da 
Massambaba, RJ, com base na quantidade de territórios por ano de amostragem e 
tamanho máximo do território no ano amostrado. 

 

 

 

 

 

 

 

1.5 Discussão 

 

 

Formicivora littoralis defende um mesmo território ao longo de todo o ano, sendo estes 

territórios os menores já descritos para uma espécie da família Thamnophilidae (tabela 4). A 

defesa de um espaço ao longo de todo o ano é considerada comum para aves tropicais 

(STUTCHBURY e MORTON  2001), e, em especial para Thamnophilidae, esta área é 

considerada a mesma por anos (GREENBERG e GRADWOHL 1986).  Entretanto, o tamanho 

deste espaço defendido varia enormemente na família, desde territórios menores com 0,5ha 

até territórios grandes, com mais de 10ha. O tamanho máximo de território encontrado no 

presente estudo para F.littoralis (0,32 ha – estação não reprodutiva) é, em muitos casos, 

similar ao tamanho mínimo encontrado para espécies com massa corpórea semelhante (tabela 

4). Analisando apenas as espécies do mesmo gênero, vale ressaltar a aparente semelhança 

entre o tamanho dos territórios de F. littoralis e sua congênere F. rufa, que apresenta 

morfologia similar (massa corpórea e comprimento total). Os tamanhos máximo/mínimo do 

território de F. rufa (0,03/0,11ha) (ARAÚJO-LIMA 2013), estimados em uma área de 

restinga aberta no Espírito Santo encontram-se dentro da amplitude de valores de território 

para F. littoralis, estimados no presente estudo em uma área de restinga fechada no Rio de 

Janeiro. Formicivora grisea, que apresenta peso e comprimento total menores do que suas 

congêneres (tabela 4), habita ambientes amazônicos e, dentre as espécies do gênero, é, 

contraditoriamente, a que apresenta o maior território (2,49ha) (SILVA 1988). Diferenças no 

tamanho dos territórios são observadas não apenas entre espécies, mas também para um 

mesmo indivíduo, entre as estações reprodutiva e não-reprodutiva, dentro de um ano qualquer 

de amostragem. Formicivora littoralis apresentou, ao longo dos anos de amostragem, uma 

maior variação no tamanho de territórios na estação não-reprodutiva do que na estação 

Ano 
Quantidade 
territórios 

Tamanho 
máximo 

2010 1,06 / 106 0,018 / 1,8 
2011 3,22 / 322 0,04 / 4 
2012 2,30 / 230 0,053 / 5,3 
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reprodutiva. Apenas um estudo (dentre os citados na tabela 4) compara os tamanhos de 

territórios entre as estações, não encontrando grandes variações nos tamanhos, o que se 

refletiu em inexistência de diferenças entre as estações no tamanho dos territórios das três 

espécies estudadas – Dysithamnus mentalis, Thamnophilus caerulescens e Pyriglena 

leucoptera (DUCA et al. 2006).  

 

Tabela 4 - Tamanho de territórios (ha), massa corpórea (g) e comprimento total (cm) de 
espécies da família Thamnophilidae. Comprimento total de acordo com Sigrist 
(2009). Exceção: Myrmeciza exsul (Woltmann et al. 2010) (continua). 

Espécie 

Tamanho do 
território 

(mínimo/máximo)* 

Massa 
corpórea 

(g) 
Comprimento 

total (cm) Referência 
Formicivora littoralis 0,008 / 0,32 14  14 Presente estudo 
Formicivora grisea 2,49  10,5  12 Silva 1988 

Formicivora rufa 0,03/0,11 14 13 
Araújo-Lima 

2013 

Dysithamnus mentalis 0,3 / 1,0 12,2  10 
Duca et al. 

2006 

Dysithamnus mentalis 0,8  12,2  10 
Willis & Oniki 

2001 
Thamnophilus 
caerulescens 0,6 / 1,5 20,6  14 

Duca et al. 
2006 

Pyriglena leucoptera 0,8 / 2,0 26,5 17  
Duca et al. 

2006 

Pyriglena leucoptera 2,0 / 3,0  26,5  17 
Willis & Oniki 

2001 

Myrmeciza longipes 0,7 -  16  
Stutchbury et 

al. 2005 

Myrmeciza longipes 2,3  - 16  

Fedy & 
Stutchbury 

2004 

Myrmeciza exsul 1,95  29 14  

Losada-Prado 
2012; 

Woltmann et al. 
2010 

Myrmeciza exsul 1,38  29 14  

Losada-Prado 
2012; 

Woltmann et al. 
2010 

Myrmeciza exsul 2,5  29 14  

Willis & Oniki 
1972; 

Woltmann et al. 
2010 

Myrmeciza fortis  15,4 -   17 Wilson 2004 
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Nota: *Um único valor refere-se ao tamanho médio do território 

 

Por que há uma variação inter e intraespecífica no tamanho dos territórios? Uma 

possível explicação versa sobre a relação existente entre 1) massa corpórea do indivíduo e 

tamanho de seu território. Schoener (1968), um dos pioneiros a encontrar esta relação, 

mencionou que massa corpórea e territórios variam em conjunto, em função da quantidade de 

alimento disponível no hábitat para um dado organismo. Assim, territórios grandes seriam 

aqueles considerados empobrecidos, onde os indivíduos necessitariam  salvaguardar  uma 

grande área para obterem seus recursos alimentares (PITELKA et al. 1955; MAHLER 1970; 

CODY e CODY 1972; WIENS e ROTENBERRY 1980; WIENS et al. 1985; ELPHICK et al. 

2001). As diferenças, portanto, no tamanho de territórios indexariam a qualidade do hábitat  

da população analisada. A qualidade do hábitat da área do presente estudo não foi investigada 

nos mesmos anos em que foram mensurados os territórios de F. littoralis. Entretanto, a 

disponibilidade de recurso alimentar foi mensurada mensalmente por um ano, entre 2008 e 

2009, utilizando-se armadilhas de queda no solo - pitfalls e esta oscilou consideravelmente 

(abundância variou de 100 a 450 artrópodes coletados nas armadilhas de queda) (CHAVES 

2010). Um aumento da abundância de recursos foi registrada na estação reprodutiva de F. 

littoralis (maio a dezembro – período determinado no capítulo 2 desta tese). O efeito da 

abundância de alimento sobre o tamanho de territórios foi revisado por Adams (2001) que, em 

40 estudos com espécies de invertebrados e vertebrados, encontrou que mais da metade destes 

estudos (n = 23) apresentou uma correlação negativa entre a disponibilidade de recurso 

alimentar e o tamanho dos territórios. Isso significa que, quanto mais alimento disponível, 

menor era o tamanho do território defendido. Diferenças entre os tamanhos dos territórios de 

F. littoralis foram encontradas entre as estações não reprodutiva e reprodutiva, sendo estes 

menores na estação reprodutiva, fato que corrobora o esperado, de acordo com a teoria. 

Entretanto, ausência de diferenças entre as estações reprodutiva e não-reprodutiva foram 

 
(conclusão) 

Espécie 

Tamanho do 
território 

(mínimo/máximo)* 

Massa 
corpórea 

(g) 
Comprimento 

total (cm) Referência 
Myrmeciza ferruginea 6,62  26,1  15 Stouffer 2007 
Myrmeciza disjuncta 1,77 -   15 Zimmer 1999 
Myrmornis torquata 16,02 42   16 Stouffer 2007 

Phlegopsis 
nigromaculata 49,5 43   17 Willson 2004 
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encontradas em um estudo (DUCA et al. 2006) com  outras espécies pertencentes à família 

Thamnophilidae, o que mostra haver exceções.  

Portanto, se o alimento é abundante, é de se esperar que a massa corpórea e o tamanho 

do indivíduo, variáveis correlacionadas com a abundância de recurso alimentar  não 

influenciassem  no tamanho dos territórios. De fato, a correlação entre essas variáveis 

mostrou-se fraca, praticamente inexistente. Este resultado encontrado para F. littoralis 

corrobora a revisão sobre o assunto feita por Willson (2004), que não encontrou uma relação 

direta entre tamanho de território e massa corpórea em 25 espécies de aves terrestres 

insetívoras.  

Já que a massa corpórea/tamanho do indivíduo não influenciam no tamanho dos 

territórios de F. littoralis, uma segunda possível variável que pode influenciar na dinâmica 

territorial é  2) densidade de indivíduos na área amostrada (FRETWELL e LUCAS 1970; 

MYERS et al. 1979; TURPIE 1995; SUTHERLAND 1996). Sabe-se que territórios de 

tamanhos pequenos podem ser reflexo de elevada densidade de indivíduos na área, pois 

elevada abundância de recursos alimentares pode atrair potenciais competidores (HINDE 

1956; LACK 1966; KREBS 1971; ADAMS 2001). Além dos recursos alimentares, esses 

competidores podem disputar outros valiosos recursos, adquiridos em muitos casos com a 

aquisição de um território, como possíveis parceiras reprodutivas e locais que assegurem um 

sucesso reprodutivo. A competição apenas existe quando um dado requisito ecológico 

encontra-se em uma quantidade menor do que o ótimo, comparado ao número total de 

indivíduos dispostos a explorar este dado recurso (BROWN 1964).  Já que o recurso 

alimentar, aparentemente, não é o fator limitante, o espaço pode ser o recurso em questão. A 

relação negativa entre alta densidade de indivíduos e tamanho de território foi encontrada em 

um estudo com a espécie Amphispiza belli (Emberizidae) (WIENS et al. 1985), com os 

parulídeos Dendroica virens, D. fusca, D. coronata e D. magnolia (MORSE 1976), o 

icterídeo Agelaius phoeniceus (ORIANS 1961) e o passerídeo Melospiza melodia (TOMPA 

1962). A influência da densidade de indivíduos também foi abordada por meio de 

experimentos de remoção de vizinhos,  que culminaram em expansão de territórios pré-

existentes, os quais passaram a englobar o território do vizinho removido (KREBS 1971; 

BUTCHART et al. 1999) ou ausência de modificação no tamanho dos territórios quando, o 

território do vizinho removido é rapidamente ocupado por um indivíduo considerado flutuante 

na população (que até então não possuía território fixo) (EKMAN et al. 1981; PRICE et al. 

1986).   
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Formicivora littoralis, apesar de se encontrar ameaçada de extinção, apresenta alta 

densidade de indivíduos em sua restrita área de ocorrência, fato primeiramente observado, 

mas sem quantificação, por Gonzaga & Pacheco (1990) e corroborado por Mattos (2009), que 

quantificaram a densidade da espécie em duas áreas no município de Arraial do Cabo, 

próximas à área do presente  estudo, obtendo uma estimativa de 101,8 indivíduos/km2 (Praia 

da Pernambuca) e 73,2 indivíduos/km2 (Praia do Dentinho). A densidade da espécie, estimada 

no presente trabalho, em uma área que se localiza entre as duas áreas amostradas por Mattos 

(2009) encontra-se estimada entre 0,53 (106 pares de indivíduos) e 1,15 (230 pares) 

indivíduos por km2. Este valor, baseado na quantidade de territórios é um pouco maior do que 

o valor estimado pelo método de pontos fixos  realizado por Mattos et al. (2009). Esta elevada 

densidade em relação a outras espécies de Thamnophilidae influenciaria no tamanho dos 

territórios de F. littoralis?  

Uma análise com base no número de territórios versus quantidade de territórios 

vizinhos mostrou que, quanto maior o número de vizinhos, menor é o tamanho dos territórios 

defendidos por F. littoralis. Portanto, os vizinhos poderiam ser considerados agentes de 

pressão com capacidades semelhantes de agressão e luta pelo espaço físico. Além dos 

vizinhos, outra constante pressão é realizada por indivíduos adultos flutuantes que não 

possuem territórios estabilizados e que, portanto, estão disponíveis a investir em adquirir um 

território a qualquer momento. De acordo com Adams (2001), a pressão dos indivíduos 

flutuantes é muitas vezes maior do que a de indivíduos com territórios vizinhos, pois estes já 

possuem  territórios estabilizados. A pressão de intrusão por indivíduos flutuantes, no entanto, 

é de difícil quantificação. 

Apesar desta constante pressão (presença de vizinhos e indivíduos flutuantes), outras 

variáveis não mensuradas, como 3) idade dos indivíduos envolvidos e 4) estrutura física de 

cada território, também podem ser explicativas para a variação de tamanho territorial. 

Inclusive, uma terceira hipótese sugerida para explicar esta variação entre indivíduos versa 

sobre a idade entre os envolvidos e sua experiência/capacidade de defender os recursos. A 

teoria da disputa, elaborada por Enquist and Leimar (1983), prediz que os indivíduos possuem 

habilidade de acessar o potencial competitivo do oponente, com base em escalas de maturação 

de características, como por exemplo, coloração externa e canto e, dessa maneira, direcionar 

mais precisamente os gastos energéticos dispendidos em defesa e nas outras atividades 

diárias. A capacidade de distinguir a idade e relacioná-la com disputa territorial foi estudada 

na espécie de ave Zonotrichia leucophrys (POESEL e NELSON 2012) e no lagarto 

Platysaurus broadleyi (STAPLEY e WHITING 2006). Para a espécie de ave, indivíduos com 
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territórios estabelecidos não responderam ou responderam de maneira fraca quando expostos 

a cantos de intrusos jovens, mas o oposto foi observado (resposta com agressividade) quando 

expostos a cantos de indivíduos mais velhos. Entre os jovens, a agressividade foi similar 

quando expostos a cantos de outros jovens ou de indivíduos mais velhos, demonstrando a 

inexistência de uma experiência prévia que auxiliassem na distinção entre os cantos e suas 

idades (POESEL e NELSON 2012). Já para a espécie de lagarto, sinais ultravioletas na 

coloração do corpo foram testados em relação a sua habilidade de luta pelo espaço e/ou 

fêmeas. Os resultados indicaram que os indivíduos cujos sinais de ultravioleta se encontravam 

reduzidos no corpo estavam mais propensos a serem desafiados pelos machos controle e,  

portanto, eram utilizados como sinalizadores da idade do rival (STAPLEY e WHITING 

2006).  

 
Por fim, a quarta hipótese explicativa para a existência de variação territorial é relacionada a 

diferenças na estrutura física do hábitat. Sabe-se que dentro de um determinado hábitat, 

espécies vegetais, quantidade de umidade, sombreamento e outros recursos não encontram-se 

distribuídos de maneira homogênea. Estas diferenças podem influenciar no tamanho dos 

territórios a serem defendidos, visto que presença de locais ótimos para a reprodução e de 

estruturas/poleiros-chave que facilitem a visibilidade a intrusos e, portanto, um menor gasto 

de energia no patrulhamento do território (NERO 1956; EWALD et al. 1980; 

WEATHERHEAD 1988; EASON e STAMPS 1992; YOSEF e GRUBB 1994) são recursos 

muitas vezes valiosos quando o objetivo é alcançar o sucesso reprodutivo. A estrutura física 

do hábitat tem sido amplamente reconhecida como um fator que influencia nos tamanhos dos 

territórios (ODUM 1941; ORIANS 1961; WIENS 1973), com a defesa de áreas de baixa 

visibilidade implicando em elevadas sobreposições com territórios vizinhos (EASON e 

STAMPS 1991). Para aves, poucos são os estudos que mensuraram a influência do hábitat 

sobre o tamanho dos territórios. Dentre estes poucos estudos, há evidências de que a 

heterogeneidade da paisagem  modela o tamanho dos territórios (NICE 1943; CONDER 

1956; NERO 1956; WEATHERHEAD 1988). Portanto, a influência da estrutura do hábitat 

sobre o tamanho dos territórios de F. littoralis, embora não mensurada na presente tese, é algo 

que necessita ser investigado de maneira a se obter um melhor panorama das variáveis que 

determinam a distribuição espacial de F. littoralis dentro dos fragmentos de restinga. 

Importante é sempre ressaltar que territórios são unidades extremamente dinâmicas, 

que se alteram ao longo do tempo, em resposta à atuação de uma ou um conjunto de variáveis, 

como as expostas nos parágrafos anteriores. As consequências das variações nos tamanhos 
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dos territórios se refletem na dinâmica populacional da espécie, com alterações nas taxas de 

natalidade, mortalidade e sucesso reprodutivo (capítulo 2 da presente tese) além de 

implicações no sistema de acasalamento (capítulo 3 da presente tese). 

 

1.6 Considerações finais 

 

Territorialidade é um comportamento que emerge entre espécies quando um recurso 

considerado vital para o alcance do sucesso reprodutivo encontra-se escasso no ambiente. 

Formicivora littoralis é uma espécie considerada altamente territorial que defende um espaço 

(território) ao longo de todo o ano. Os territórios defendidos podem ser considerados 

pequenos (entre 0,008ha e 0,32ha) quando comparados aos de outras espécies da família 

Thamnophilidae. Os tamanhos de território de F. littoralis variaram significativamente entre 

as estações não-reprodutivas e reprodutivas durante três anos de amostragem (2010, 2011 e 

2012), havendo uma diminuição no tamanho do território na estação reprodutiva. O tamanho 

do território defendido geralmente apresenta relação entre: 1) a massa corpórea/tamanho total 

do indivíduo, 2) interação entre potenciais competidores e/ou 3) estrutura do hábitat. A 

relação entre a massa corpórea/tamanho do corpo do indivíduo e o tamanho de seu respectivo 

território não apresentou resultados significativos no presente estudo, o que indica que essa 

relação parece não influenciar na determinação do tamanho dos territórios de F. littoralis. De 

fato, indivíduos com a mesmo valor de massa apresentaram territórios de tamanhos variados. 

A segunda relação - interações entre tamanho dos territórios e quantidade de vizinhos 

(interações entre co-específicos) - apresentou resultado significativo, e parece atuar no 

tamanho dos territórios de F. littoralis, embora não tenham sido medidas as interações com 

indivíduos flutuantes. Interações com indivíduos flutuantes são de difícil medição, pois as 

investidas em se conseguir um território podem ocorrer em qualquer momento das histórias de 

vida dos indivíduos flutuantes. A elevada densidade de indivíduos de F. littoralis na área de 

estudo (0,53 a 1,15 indivíduos/km2), comparada com outras espécies da mesma família, 

mostra que as interações com donos de territórios vizinhos podem ser constantes, além da 

pressão de intrusão ocasionada pelos indivíduos flutuantes. A terceira relação – estrutura do 

hábitat influenciando na determinação do tamanho dos territórios – não foi testada na presente 

tese, embora sejam reconhecidos que cada território apresenta suas peculiaridades com 

presença/ausência de características (exemplo: locais mais seguros para nidificação, poleiros 

mais altos que facilitam a defesa do recurso território, etc.) que determinam seus tamanhos. 

Portanto, a influência da estrutura do hábitat sobre o tamanho dos territórios de F. littoralis é 
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algo que necessita ser investigado de maneira a se obter um melhor panorama das variáveis 

que determinam a distribuição espacial de F. littoralis no interior no seu hábitat.
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2 BIOLOGIA REPRODUTIVA DE FORMICIVORA LITTORALIS: DESCRIÇÃO 

E PARÂMETROS DE HISTÓRIA DE VIDA 

 

 

2.1 Introdução 

 

 

 Todo ser vivo evolui de maneira a maximizar sua aptidão (fitness) no ambiente em que 

vive (RICKLEFS 2000). Esta maximização é influenciada por um conjunto de características 

próprias do indivíduo, como as condições físicas, a fisiologia do organismo e por 

características presentes no ambiente em que esse organismo vive, por exemplo, a 

disponibilidade de recursos alimentares e a presença de predadores. Os quatro principais 

atributos que compõem as histórias de vida são: 1) idade da maturidade, 2) parição, 3) 

fecundidade e 4) longevidade (BEGON et al. 2007).  

 A idade da maturidade refere-se ao período de tempo em que o indivíduo está apto a se 

reproduzir pela primeira vez. Em aves, algumas espécies estão aptas a se reproduzirem alguns 

meses após o nascimento (por exemplo, com um ano de idade) enquanto outras precisam de 

alguns anos para atingirem a maturidade sexual (como por exemplo, a espécie Sterna hirundo, 

cujos indivíduos necessitam de dois a seis anos para realizarem a reprodução – LUDWIG e 

BECKER 2002). Já a parição refere-se ao número de episódios reprodutivos realizados em 

um determinado período de tempo (por estação reprodutiva ou por ano). Em aves, esta 

estimativa é diretamente afetada pelas taxas de 1) predação, que, em muitos casos, 

possibilitam novas tentativas de nidificação (NAGY e HOLMES 2004), e 2) sincronia 

reprodutiva (densidade de indivíduos em condições de se reproduzirem em um determinado 

espaço e tempo), que é um dos possíveis fatores, entre outros, que possibilita investir em 

copulações extra-par (StUTCHBURY e MORTON 2001; ROWE et al. 2001). O terceiro 

principal parâmetro das histórias de vida – fecundidade, refere-se ao número de descendentes 

que são produzidos por episódio reprodutivo e o quarto principal parâmetro, longevidade, 

refere-se ao tempo de vida de um dado organismo. 

Todos esses atributos encontram-se intimamente relacionados com o processo 

reprodutivo. A reprodução é um evento que requer um suprimento de energia suficiente para a 

sobrevivência de um indivíduo e de seus descendentes (HANSSEN et al. 1995; RICKLEFS 

2000). Por necessitar de uma grande quantidade de energia, a reprodução é considerada de 

alto custo energético e ao mesmo tempo conflitante, já que há um deslocamento dos recursos 
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do crescimento/manutenção do indivíduo para sua prole – princípio de alocação da energia 

(HÖGLUND e SHELDON 1998). Sabe-se que os recursos necessários para a reprodução – 

locais de nidificação, parceiros reprodutivos e alimento – muitas vezes se encontram 

limitados. Devido a isso, diversas combinações são possíveis e observadas entre os atributos 

da história de vida de qualquer espécie (BENNET e OWENS 2002). Para facilitar a 

compreensão dessas possíveis combinações, as histórias de vida foram classificadas ao longo 

de um contínuo eixo “lento-rápido”. Para aves, na extremidade “lenta” encontram-se as 

histórias de vida onde o tamanho da ninhada é pequeno (fecundidade baixa), há alta predação 

de ninhos que leva a elevadas taxas de tentativa de se alcançar o sucesso reprodutivo (alta 

parição) e longos períodos de cuidado parental, inclusive com comportamento de cuidado 

parental estendido, presente em determinadas espécies (SKUTCH 1985; FOGDEN 1972). Na 

extremidade oposta – “rápida” – encontram-se as histórias de vida contrárias à previamente 

exposta. Apesar dos estudos que abordam aspectos da história de vida nos Trópicos ainda 

serem considerados poucos quando comparados à região temperada, os estudos até o presente 

enquadram as espécies tropicais como mais próximas do eixo “lento” enquanto que as 

espécies da zona temperada estariam enquadradas no eixo “rápido” (BENNETT e OWENS 

2002). 

Todas as informações acerca dos parâmetros da história de vida auxiliam  na 

caracterização da biologia reprodutiva de uma dada espécie que, no caso de aves, também é 

composta das informações descritivas de ninhos, ovos e filhotes, determinação do seu tempo 

de desenvolvimento (duração dos períodos de construção, nidificação, cuidado parental no 

ninho e cuidado parental estendido) além das estimativas do sucesso reprodutivo (BENNETT 

e OWENS 2002).  

O sucesso reprodutivo é um parâmetro que varia no tempo e no espaço (RICKLEFS 

1969), influenciando diretamente na dinâmica populacional (ROTENBERRY e WIENS 1989) 

e na conservação de uma espécie (CRICK et al. 1994). As flutuações populacionais estão 

relacionadas à ocorrência de anos “bons” e “maus” (NOLAN 1978; BLANCHER e 

ROBERTSON 1985), que refletem a influência de características dos indivíduos  e do 

ambiente onde vivem. O sucesso reprodutivo pode ser afetado, por exemplo, pela predação 

(MARTIN 1995; STUTCHBURY e MORTON 2001), disponibilidade de alimento (MARTIN 

1987),  local do ninho (MARTIN 1993),  formato do ninho (MARTIN e LI 1992) e cuidado 

parental (MARTIN et al. 2000). Dentre esses fatores, a predação é considerada o principal 

agente de insucesso de ninhos (RICKLEFS 1969; 1970; ONIKI 1979; SKUTCH 1996) sendo 

o responsável por mais de 80% das perdas de ovos e ninhegos na região neotropical 
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(MARTIN 1993; STUTCHBURY e MORTON 2001). A predação pode afetar as 

características da história de vida, já que altas taxas de  predação de ninhos podem favorecer 

uma diminuição no tamanho da ninhada, permitindo que a energia seja investida em mais de 

uma tentativa de cópula (SLAGSVOLD 1984). De fato, um padrão observado nos trópicos 

com relação às ninhadas é que estas são geralmente pequenas (dois a três ovos) (SKUTCH 

1949; MARTIN 1995; STUTCHBURY e MORTON 2001) enquanto que na zona temperada 

as espécies colocam de quatro a seis ovos (JETZ et al. 2008).   

A disponibilidade de recurso alimentar atua sobre o sucesso reprodutivo, 

principalmente na fase de desenvolvimento (crescimento) da prole (MARTIN 1987), 

enquanto que o local onde o ninho é construído e seu formato determinam o quão exposta a 

prole pode estar à predação e ao insucesso por conta de fatores abióticos (MARTIN e LI 

1992). Além dos fatores abióticos que influenciam no sucesso reprodutivo, este ainda pode 

sofrer influência de ações antrópicas (ONMUS e SIKI 2013). Ações antrópicas como a 

fragmentação de hábitats, por exemplo, podem alterar a dinâmica espacial (diminuir as áreas 

disponíveis para fixação de territórios, onde são construídos os ninhos e obtidos os recursos 

alimentares), além de alterar características abióticas (aumentar a entrada de luz e facilitar os 

efeitos de borda). Levando-se em conta os diversos fatores que afetam o sucesso reprodutivo, 

são necessários estudos que acompanhem a dinâmica reprodutiva de qualquer espécie, o que é 

importante para ações de manejo e conservação. Este segundo capítulo teve como objetivo 

geral determinar os parâmetros da história de vida e da biologia reprodutiva de Formicivora 

littoralis, considerada a única espécie de ave endêmica de restinga (GONZAGA e PACHECO 

1990), a qual atualmente encontra-se ameaçada de extinção nos níveis regional (ALVES et al. 

2000), nacional (MACHADO et al. 2008) e global (IUCN 2014). 

 

 

2.2 Objetivos 

 

 

Os objetivos específicos deste segundo capítulo são: 

 

a) Determinar o período reprodutivo de F. littoralis na área de estudo, informando a 

duração da estação reprodutiva em cada ano estudado (2010, 2011 e 2012), assim 

como as fases de construção, nidificação e alimentação da prole; 
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b) Mapear e caracterizar os ninhos quanto à planta suporte, material constituinte e 

medidas de forma; 

c) Descrever os ovos e os ninhegos; 

d) Descrever qualitativamente e quantitativamente a postura, incubação e eclosão dos 

ovos; 

e) Estimar o sucesso reprodutivo anual da espécie, utilizando-se dois métodos: 

Protocolo de Mayfield e regressão logística (programa MARK®); 

f) Determinar a razão sexual dos ninhegos; 

g) Investigar as possíveis causas de insucesso de ninhos; 

 

 

2.3 Material e métodos 

 

 

2.3.1 Determinação do período reprodutivo e das fases de construção, nidificação e cuidado 

da prole 

 

 

 As buscas por ninhos de F. littoralis iniciaram-se em 2008 (por dois dias a cada mês) e 

foram intensificadas a partir do ano de 2010 até 2012, com buscas mensais por três dias 

consecutivos. Todas as 17 trilhas da grade de estudo foram cuidadosamente examinadas 

visualmente. Ao se detectar algum indivíduo carregando material para construção de ninho, 

este indivíduo era seguido e o ninho acompanhado diariamente até o final de sua construção. 

Ao se encontrar um ninho, este foi mensalmente acompanhado de maneira a se detectar se 

estava em estágio ativo ou inativo. O ninho foi considerado em estado ativo quando, ao se 

colocar uma folha de uma planta qualquer em seu interior, a folha foi removida por um 

indivíduo de F. littoralis, algumas horas depois. Também foi considerado ativo todo ninho 

encontrado com ovos ou filhotes de F. littoralis. Cada ninho ativo encontrado recebeu um 

código referente à sequência cronológica (número) em que foi encontrado, seguido do ano 

amostrado. Por exemplo, o código 1_2008 representa o primeiro ninho encontrado no ano de 

2008. O local de cada ninho encontrado foi geolocalizado utilizando-se GPS Garmin 

Map60CSx (datum: WGS1984).  

 Para a determinação do início e fim do período reprodutivo da espécie foram 

registrados o primeiro e último evento observado ligado a cada fase (primeiro e último ninho 
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em construção, incubação e desenvolvimento dos ninhegos). Foi considerado o último evento 

da fase de incubação, o dia em que eclodiu o último ovo e o último evento da fase de 

desenvolvimento dos ninhegos quando estes foram observados nos arredores do ninho, 

recebendo alimento por parte do par reprodutor. Para a determinação precisa dessas fases 

foram realizadas transecções quinzenais para observação do comportamento dos indivíduos. 

 

 

2.3.2 Caracterização dos ninhos quanto à planta suporte, material constituinte e medidas de 

forma 

 

 

  Após abandonado, cada ninho ativo encontrado foi medido utilizando-se paquímetro 

(mm) e trena (cm). As medidas tomadas foram: diâmetro interno e externo, profundidade (ou 

altura interna) e altura do ninho sobre o solo (medida a partir da base do ninho) (figura 18). 

Depois de terem as medidas registradas, os ninhos foram coletados e, em laboratório, foram 

desmanchados, de modo a se identificar o material constituinte. Um ramo da planta que serviu 

como suporte para o ninho foi coletado, e identificado por pesquisadores/especialistas do 

ambiente de restinga – em especial, Adriana C.S. Cavalcanti e Cyl Farney C. Sá. As plantas 

coletadas foram depositadas no Jardim Botânico do Rio de Janeiro (JBRJ). 

 

Figura 18 - Esquema das medidas de ninhos tomadas de Formicivora littoralis. 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fonte: SOUZA, Leonardo Mello de, 2014. 
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2.3.3 Descrição dos ovos e ninhegos 
 

 

 Todos os ovos encontrados nos ninhos foram individualmente numerados (no pólo 

rômbico) com um lápis HB (figura 19). Após serem marcados, tiveram suas medidas aferidas 

utilizando-se paquímetro (precisão de 0,1mm) e dinamômetro do tipo pesola® (precisão de 

0,2g). As medidas aferidas foram peso e diâmetro mínimo e máximo. Após este 

procedimento, foi inferido o estágio de incubação dos ovos por meio do grau de flutuação 

destes (WESTERSKOV 1950). O método do grau de flutuação consiste em se colocar os ovos 

dentro de uma vasilha plástica com água. Se os ovos ficarem no fundo da vasilha, significa 

que está no início do período de incubação e, se os ovos boiarem, a incubação encontra-se no 

final. Este método foi utilizado com sucesso em outros estudos (WESTERSKOV 1950; 

HAYS e LECROY 1971; CASTIGLIONI 1998). 

 

Figura 19 - Marcação de identificação dos ovos de Formicivora littoralis. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fonte: CHAVES, 2014 
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 Quanto aos ninhegos, estes também tiveram medidas aferidas utilizando-se paquímetro 

(precisão 0,1mm) e dinamômetro do tipo Pesola® (precisão 0,2g). As medidas aferidas foram 

peso, cúlmen exposto e tarso esquerdo. Estas medidas foram retomadas a cada três dias, de 

modo a se acompanhar o crescimento/desenvolvimento dos ninhegos. Para individualizar os 

ninhegos recém-nascidos foram feitas pequenas marcas (círculo ou quadrado) na cabeça dos 

ninhegos utilizando-se corretivo líquido branco (atóxico). Após o quinto ou sexto dia de 

nascimento, o tarso dos ninhegos encontrava-se em tamanho suficiente para receber anilhas. 

Cada ninhego foi individualmente marcado com uma anilha metálica (licenças 1237 e 15378 

do CEMAVE e SISBIO, respectivamente) e uma combinação única de duas anilhas coloridas 

(figura 20). O estado de crescimento da plumagem e o desenvolvimento do ninhego ao longo 

dos dias foram descritos até a saída do ninho. 

 

Figura 20 - Ninhego de Formicivora littoralis anilhado com um par de anilhas coloridas aos 
seis dias de vida. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fonte: CHAVES, 2014. 

 

 

2.3.4 Descrição qualitativa e quantitativa da postura, incubação, eclosão dos ovos, cuidado 

parental e comparação com os dados disponíveis na literatura científica para outras 

espécies da família Thamnophilidae. 
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 Para proceder à descrição qualitativa e quantitativa da postura, incubação, eclosão dos 

ovos e cuidado parental de F. littoralis, cada ninho ativo foi acompanhado por uma câmera de 

vídeo durante o período de 6-18h durante os dias de monitoramento/checagem dos ninhos. A 

descrição qualitativa incluiu a duração da postura dos ovos, período do dia em que este evento 

ocorreu, qual indivíduo incubou os ovos, qual indivíduo alimentou os filhotes e se houve ou 

não cuidado parental após deixarem o ninho. A descrição quantitativa incorporou informações 

acerca do número total de ovos de cada evento reprodutivo (tamanho da ninhada), a 

quantidade de ovos postos diariamente, quantos dias compuseram o período de incubação e da 

fase de ninhegos, quantos indivíduos incubaram os ovos e quantos alimentaram os ninhegos.  

 

 

2.3.5 Sucesso reprodutivo anual da espécie 

 

 

Considerou-se que o ninho obteve sucesso quando pelo menos um ninhego saiu do 

ninho e foi observado posteriormente na grade de estudo. Ninhos encontrados vazios antes da 

data esperada de saída dos ninhegos foram considerados predados, assim como aqueles em 

que foram encontrados vestígios de predação (exemplo: cascas dos ovos, penas, ninho 

destruído). Ninhos ativos cujos ovos não eclodiram foram considerados abandonados, e 

incluídos nas análises relativas ao sucesso reprodutivo da espécie. 

 O sucesso reprodutivo foi calculado por meio da taxa de sobrevivência diária (TSD) 

utilizando-se dois métodos – o primeiro, proposto por Mayfield (1961, 1975) e o segundo, 

calculado no programa MARK® (versão 7.1, 2013). A TSD proposta por Mayfield tem sido 

amplamente utilizada em estudos com aves (CASTIGLIONI 1998; BURK e NOL 2000; 

PIDGEON et al. 2003; BORGAMANN e RODEWALD 2004) e possui a vantagem de se 

poder incluir na análise as informações de ninhos que foram encontrados com ovos e/ou 

ninhegos, para os quais não se pode afirmar com precisão quando estes ovos foram postos ou 

quando os ninhegos  nasceram. De acordo com este método, o número de dias perdidos em 

cada ano ou estação reprodutiva deve ser dividido pelo número de dias em que os ninhos 

ficaram expostos (ou seja, foram observados). Assim, para se determinar a taxa de 

sobrevivência diária, diminui-se o resultado encontrado de um. O valor encontrado deve ser 

elevado ao número de dias que compõem o período de incubação ou de desenvolvimento dos 

ninhegos. Exemplo (retirado de MAYFIELD 1961): 154 ninhos foram observados no período 

de incubação por 882 dias. Dentre todos os ninhos observados, 35 foram predados e/ou 
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abandonados. Portanto, o cálculo da perda de ninhos é 35 divididos por 882, cujo resultado é 

0,04. Portanto, em um dia, a TSD de ninhos é 0,96 (1 – 0,04). Como a espécie estudada 

apresenta um período de incubação de 14 dias, eleva-se o valor da perda diária por 14 

(0,9614). O resultado encontrado refere-se ao sucesso reprodutivo da espécie naquele período 

ou ano. De modo a se avaliar se há diferença significativa entre o sucesso reprodutivo de cada 

fase (incubação e cuidado parental) os valores da TSD foram submetidos ao teste t pareado, 

pois as amostras não são independentes (alguns valores da fase de ninhegos se encontram 

dependentes da fase de incubação). 

 O segundo método – regressão logística utilizando-se o programa MARK® (versão 

7.1, 2013), vem recentemente sendo utilizado para se determinar o sucesso reprodutivo das 

espécies e apresenta a vantagem de se poder incluir nos modelos de regressão, variáveis que 

possam influenciar nas TSD da espécie (DINSMORE et al. 2002). Assim como no método de 

Mayfield, apresenta premissas, que são: 1) Deve ser determinada corretamente a idade de 

cada ninho no dia de seu encontro; 2) O que aconteceu com o ninho (sucesso ou predação), 

deve ser determinado corretamente; 3)  O monitoramento do ninho pelo pesquisador não deve 

interferir na sobrevivência do ninho; 4) Cada evento de sucesso ou insucesso de cada ninho 

deve ser independente, e 5) as TSD devem ser homogêneas.  

Todas essas premissas foram cumpridas, com exceção da primeira e da quarta, 

cumpridas parcialmente. Com relação à primeira premissa, nem todos os ninhos tiveram a 

idade determinada com precisão. Entretanto, com base no estado em que os ovos foram 

encontrados, determinados por meio do método de flutuação (detalhes no tópico 2.3.3 desta 

seção de resultados) pode-se inferir se estes se encontravam no início ou fim do período de 

incubação, assim como os ninhegos, que tiveram a idade estimada, baseando-se em 

características morfológicas, como o desenvolvimento da plumagem. Deste  modo, todos os 

ninhos encontrados no estado ativo, foram utilizados na análise. Já com relação à quarta 

premissa, nem todos os ninhos utilizados na análise são, no sentido estrito da palavra, 

independentes, já que um mesmo casal fez mais de uma tentativa reprodutiva em uma mesma 

estação. Entretanto, foi considerado como independente cada evento de tentativa de 

reprodução, independente de ser de um mesmo casal, caso essa nova tentativa de reprodução 

não utilizasse o mesmo ninho construído e utilizado previamente.  

Na construção dos modelos no programa Mark, foram incluídas informações relativas 

à data em que o ninho foi encontrado. Isto porque sabe-se que o sucesso reprodutivo das aves 

pode variar ao longo da estação reprodutiva em vista da diminuição de recursos alimentares, 

ou aumento na abundância de predadores. Além disto, o aumento nas atividades de cuidado 
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parental (que tendem a acontecer na fase de ninhegos, quando a idade do ninho encontra-se 

mais avançada) pode chamar a atenção de predadores. Com isso, é de se esperar uma 

diminuição nas TSDs dos ninhos ao longo da estação reprodutiva. Portanto, dois modelos 

foram criados - um constante e outro com a inclusão da variável data e, foram avaliados com 

base no Critério de Informação de Akaike corrigido para pequenas amostras (AICc). O 

melhor modelo é aquele que apresenta o menor valor de AICc (BURNHAM e ANDERSON 

1998). 

 

 

2.3.6  Razão sexual no ninho 

 

 

A identificação do sexo dos ninhegos no ninho foi realizada por amplificação do gene 

CHD, por meio da técnica de Reação em Cadeia de Polimerase (PCR). Para tal, amostras de 

sangue (cerca de 50ul) foram coletadas da veia tíbio-tarsal com uso de agulhas descartáveis 

hipodérmicas de parede fina (calibre 0,30mm) e microcapilares heparinizados de 50ul. O 

sangue coletado foi armazenado e individualizado em tubos de eppendorff  contendo etanol 

absoluto.  

A extração de DNA seguiu o protocolo proposto por Nicholls e colaboradores (2000), 

utilizando-se o método de precipitação por Acetato de Amônio. O protocolo de extração do 

DNA encontra-se no Anexo II. Após o DNA ter sido extraído, este foi quantificado por meio 

do método de eletroforese em gel de agarose a 0.8%. Para a quantificação, foi utilizado 

apenas 1µl da amostra acrescida de 1µl de tampão (50% glicerol + 0.05% azul de bromofenol 

+ 0.05% xilenocianol). A visualização da quantificação do DNA foi realizada em um 

equipamento transiluminador (luz violeta). A quantificação do DNA de F. littoralis foi 

baseada na concentração molecular conhecida para o bacteriófago Lambda (quantificação de 

referência). Com esta comparação, obteve-se uma estimativa subjetiva da concentração de 

DNA presente em cada amostra de F. littoralis. 

Após este procedimento, as amostras referentes a ninhegos da espécie foram 

submetidas a uma PCR, de modo a se identificar o sexo. Foi preparado, para cada amostra, o 

volume de 10 µl de reação. Os 10 µl de volume referiram-se a: 5 µl de tampão (Green Master 

Mix, marca Promega), 1 µl do primer P2, 1 µl do primer P8, 2 µl de água Milli-Q e 1 µl de 

DNA. O Green Master Mix é uma solução comprada já preparada, que, contém a “Taq” 

DNA-polimerase, dNTPs (desoxirribonucleotídeos trifosfatos), MgCl2 e solução tampão de 
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reação, necessários para a amplificação do DNA. Os primers P2 e P8 foram desenvolvidos 

por Griffiths e colaboradores (1998), necessários para a identificação do sexo e flanqueiam 

regiões intrônicas polimórficas dos genes CHD-Z e CHD-W. Nas aves, as fêmeas são 

heterogaméticas (ZW) e os machos, homogaméticos (ZZ). Por isso, ao se analisar o produto 

amplificado por PCR em gel de agarose, fêmeas apresentam duas bandas, enquanto machos, 

apenas uma. A sequência de bases do primer P2 é 5’-TCTGCATCGCTAAATCCTTT-3’ 

enquanto que a do primer P8 é 5’-CTCCCAAGGATGAGRAAYTG-3’. 

A solução de 10µl foi submetida à amplificação por PCR em um termociclador. Os 

ciclos de amplificação seguiram as diferentes etapas: 1) 30 segundos na temperatura de 95 oC; 

2) 95 oC por 30 segundos; 3) 45oC por 30 segundos; 4) 72oC por 30 segundos. As etapas dois, 

três e quatro foram repetidas 40 vezes. Prosseguiu-se à quinta etapa, onde as amostras foram 

submetidas à temperatura de 72oC por cinco minutos e por fim, à sexta etapa, onde as 

amostras foram resfriadas a 4oC. 

Após o PCR, 6 µl das amostras foram individualmente aplicadas nos poços do gel de 

agarose (concentração de 1%) seguindo a ordem em que os ninhos foram encontrados. O 

segundo poço recebeu o DNA ladder (mix contendo fragmentos de DNA de diversos 

tamanhos e concentrações conhecidas, de modo a permitir a quantificação do tamanho dos 

fragmentos de DNA de F. littoralis), no terceiro poço, inseriu-se o controle positivo (DNA de 

algum indivíduo cujo sexo era conhecido) e, nos poços subsequentes, as amostras de PCR de 

cada ninhego. O último poço refere-se ao controle negativo, onde apenas água foi aplicada. 

Posteriormente à corrida eletroforética, o gel foi analisado em um transiluminador. 

O razão sexual foi acessada apenas qualitativamente, não sendo empregado nenhuma 

análise estatística. 

 

 

2.3.7 Possíveis causas de insucesso de ninhos 

 

 

 De maneira a se detectar as possíveis causas de insucesso dos ninhos, cada ninho ativo 

de F. littoralis foi monitorado com uma câmera de vídeo, durante todo o período diurno em 

todos os dias de checagem de ninhos. Portanto, as câmeras registraram as atividades nos 

ninhos a cada 3 dias, permanecendo ligadas por 12h consecutivas (6-18h). As câmeras de 

vídeo – modelo Sony DCR-SX43 - foram postas a no mínimo 2 metros de distância do ninho, 

e de maneira a permanecerem camufladas na vegetação, não interferindo no comportamento 
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do par reprodutor nem atraindo a atenção de possíveis predadores. Um pano escuro e algumas 

folhas foram postos sobre o aparelho. De modo a se evitar influência do pesquisador na 

atração de predadores, cada câmera de vídeo recebeu uma bateria estendida de duração de 8 

horas de gravação consecutivas. Portanto, a troca de baterias ocorria apenas uma vez por dia. 

Todos os vídeos foram analisados, de modo a se detectar os predadores de ninhos de F. 

littoralis. 

 

 

2.4 Resultados 

 

 

2.4.1 Determinação do período reprodutivo e das fases de construção, nidificação e cuidado 

da prole 

 

 

 No período de 2008 a 2012, foram encontrados 29 ninhos ativos (tabela 5) de F. 

littoralis. Dentre os 29 ninhos ativos, quatro foram encontrados na fase de construção, 17 na 

fase de incubação e sete na fase de desenvolvimento dos ninhegos. A localização de cada 

ninho ativo dentro do território de cada par reprodutor pode ser observada na figura 21. Nota-

se que, a maior parte dos ninhos encontrados, localiza-se na borda dos territórios. 
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Tabela 5 - Códigos dos ninhos de Formicivora littoralis com respectivas datas de encontro e 
períodos de acompanhamento para a estimativa do sucesso reprodutivo. 

Ninho Data de localização Períodos acompanhados 

1_2008 20/Maio/2008 Ninhego 

2_2008 23/Agosto/2008 Ninhego/Extensão cuidado parental 

3_2008 20/Novembro/2008 Ninhego 

4_2008 9/Dezembro/2008 Ninhego/Extensão cuidado parental 

1_2009 11/Agosto/2009 Ninhego 

2_2009 3/Setembro/2009 Ninhego 

3_2009 10/Outubro/2009 Ovo 

1_2010 17/Junho/2010 Ovo/Ninhego/ Extensão cuidado parental 

2_2010 5/Setembro/2010 Ovo 

3_2010 12/Setembro/2010 Ovo 

4_2010 23/Outubro/2010 Ovo 

5_2010 23/Outubro/2010 Construção/ovo 

6_2010 24/Outubro/2010 Ovo 

1_2011 26/Maio/2011 Ovo/Ninhego/ Extensão cuidado parental 

2_2011 15/Junho/2011 Ninhego/ Extensão cuidado parental 

3_2011 4/Julho/2011 Ovo 

4_2011 21/Julho/2011 Construção/Ovo 

5_2011 22/Outubro/2011 Ovo 

6_2011 26/Novembro/2011 Ovo 

1_2012 27/Junho/2012 Construção/Ovo 

2_2012 1/Setembro/2012 Ovo 

3_2012 20/Setembro/2012 Construção/Ovo 

4_2012 11/Julho/2012 Ovo 

5_2012 5/Agosto/2012 Ovo 

6_2012 3/Outubro/2012 Ovo 

7_2012 21/Outubro/2012 Ovo/Ninhego/Extensão cuidado parental 

8_2012 22/Outubro/2012 Ovo/Ninhego 

9_2012 22/Outubro/2012 Ovo 

10_2012 13/Novembro/2012 Ovo 
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Figura 21 - Localização dos ninhos ativos (estrelas vermelhas) de Formicivora littoralis  
dentro dos territórios na restinga da Massambaba, RJ. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fonte: CHAVES, 2014. 

 

 O tempo despendido para a construção dos ninhos variou entre os quatro ninhos 

encontrados nesta fase. Apenas um ninho foi encontrado em fase que pode-se considerar 

inicial de construção; ou seja, quando os indivíduos de F. littoralis entrelaçavam as  primeiras 

fibras  vegetais no entorno do ramo suporte escolhido. Este ninho foi encontrado no dia 21 de 

outubro de 2012 e em cinco dias encontrava-se completamente pronto. Os outros três ninhos 

encontrados na fase de construção foram considerados prontos (fios de vegetação totalmente 

entrelaçados, com dificuldade de se observar lateralmente a parte interna do ninho) dois dias 

após terem sido encontrados. Machos e fêmeas foram observados carregando material e 

construindo o ninho durante cinco dias. 

 Com relação ao período de incubação dos ovos, apenas um ninho foi acompanhado 

desde o primeiro dia da postura do primeiro ovo. Este ninho foi monitorado no período da 

manhã (por volta das 7h) e, por conta de um dos indivíduos ter removido a folha deixada no 

ninho, o ninho foi novamente vistoriado por volta das 12h. No retorno, percebeu-se que o 

ninho continha um ovo. Este ovo eclodiu 18 dias após a fêmea ter realizado a postura. A 

postura do segundo ovo deste ninho foi filmada e é descrita no tópico 2.4.5  dos resultados da 

presente tese. Outros dois ninhos também tiveram seus ninhegos eclodidos 18 dias após terem 
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sido encontrados os ovos, o que permite inferir que estes foram encontrados no 1o dia do 

período de incubação. Já o período de cuidado parental foi acompanhado com datas precisas 

de eclosão e saída dos filhotes, em três ninhos. Em todos os três ninhos, os ninhegos deixaram 

seus respectivos ninhos após 10 dias de nascidos. Ao saírem dos ninhos, os filhotes foram 

alimentados pelo par reprodutor. Seis “famílias” foram acompanhadas após a saída dos 

filhotes dos ninhos. O cuidado parental estendido foi observado por até 53 dias após a saída 

dos filhotes do ninho. Após este período, os filhotes não foram mais observados junto aos 

pares reprodutores, mas foram esporadicamente observados na grade de estudo. 

 

 

2.4.2 Caracterização dos ninhos quanto à planta suporte, material constituinte e medidas de 

forma 

 

 

 Os ninhos de F. littoralis possuem o formato de cesto aberto e foram localizados 

presos em forquilhas horizontais em três a cinco pontos. Nos pontos onde os ninhos se 

encontravam presos aos ramos das plantas foi encontrada uma fibra vegetal branca, macia, 

semelhante a algodão. Este mesmo material também foi observado entremeado entre as outras 

fibras vegetais que dão a forma ao ninho. Todos os ninhos foram encontrados totalmente ou 

parcialmente protegidos por folhas das árvores e arbustos (de ramos superiores, mas próximos 

dos ninhos) que fornecem sombra e proteção contra fatores abióticos (sol, chuva, vento) e 

possíveis predadores. Externamente, os ninhos foram compostos por fibras vegetais claras 

(tonalidades claras de marrom) e finas, principalmente as retiradas de indivíduos envelhecidos 

da espécie de cacto Pilosocereus arrabidae. Externamente, os ninhos ainda foram compostos 

por pedaços de cascas de árvores com liquens, folhas secas, teias de aranha e pupas de insetos. 

Internamente, alguns ninhos foram forrados com algumas fibras mais escuras, cuja 

identificação da espécie vegetal não foi possível. A média e o desvio padrão (DP) das 

medidas morfométricas relativas a todos os ninhos encontrados ativos (incluindo aqueles não 

presentes no artigo publicado – Anexo I da tese) são: altura em relação ao solo (1,04 ± 0.73 

m), diâmetro externo (73,35 ± 6,93 mm), diâmetro interno (60,1 ± 4,56 mm) e profundidade 

interna (53,2 ± 15,85 mm).  

 Os ninhos foram localizados a diferentes alturas, desde 0,27 até 3,45 m e, não 

apresentaram especificidade a nenhuma espécie vegetal. As medidas morfométricas e as 

espécies de plantas onde os ninhos foram construídos encontram-se na Tabela 6. 
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Tabela 6 - Plantas suporte e respectivas medidas morfométricas dos ninhos encontrados em 
estado ativo de Formicivora littoralis (continua). 

 
Ninho Planta suporte Medidas morfométricas 

    Altura (m) 
DE 

(mm) 
DI 

(mm) 
Profundidade 

(mm) 

1 
Erythroxylum subrotundum 
(Erytroxylaceae) 0,87 56,9 54,2 70 

2 Zollernia glabra (Leguminosae) 2,76 75,3 63,7 60 

3 
Arrabidae conjugata 
(Bignoniaceae) 1,45 78,5 65 110 

4 
Chrysophyllum lucentifolium 
(Sapotacea) 1,63 77,4 65,5 45 

5 Justicia brasiliana (Acanthaceae) 0,27 69,9 61,1 55 
6 Trichilia casaretti (Meliaceae) 0,67 79,9 65 45 

7 
Myrrhinium atropurpureum 
(Myrtaceae) 0,91 63 54 55 

8 
Aspidosperma parsifolium 
(Apocynaceae) 1,45 76 60 49 

9 
Cyanophalla flexuosa 
(Capparaceae) 1,08 74 57,5 44 

10 
Chrysophyllum lucentifolium 
(Sapotacea) 0,39 70 58 43 

11 Eugenia umbelliflora (Myrtacea) 3,45 - - - 
12 Justicia brasiliana (Acanthaceae) 0,4 90 72 52 

13 
Myrrhinium atropurpureum 
(Myrtaceae) 0,45 70,5 61,2 51 

14 
Chrysophyllum lucentifolium 
(Sapotacea) 0,22 77,1 61,2 50 

15 Não identificada 0,7 72 62,1 53 

16 
Erythroxylum subrotundum 
(Erytroxylaceae) 0,64 62 55,8 56 

17 Zollernia glabra (Leguminosae) 1,53 75 54,3 49 

18 
Aspidosperma parsifolium 
(Apocynaceae) 1,67 69,8 62,1 50 

19 
Cyanophalla flexuosa 
(Capparaceae) 0,5 70 61,2 52.2 

20 
Cyanophalla flexuosa 
(Capparaceae) 0,63 72,3 66,5 61 

21 Não identificada 0,93 74 59,3 59 
22 Justicia brasiliana (Acanthaceae) 1,01 73,8 58,9 55 

23 
Arrabidae conjugata 
(Bignoniaceae) 0,41 75 56,1 55 
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(conclusão) 

Ninho 
  

Planta suporte 
  

Medidas morfométricas 

Altura (m) 
DE 

(mm) 
DI 

(mm) 
Profundidade 

(mm) 
24 Trichilia casaretti (Meliaceae) 0,52 76 57 62 
25 Não identificada 0,36 75,4 55,2 58 

26 
Myrrhinium atropurpureum 
(Myrtaceae) 0,52 62 54 53 

28 Zollernia glabra (Leguminosae) 1,5 74 58,2 47 
29 Trichilia casaretti (Meliaceae) 1,32 77 58,8 50 

Legenda: DE = diâmetro externo, DI = diâmetro interno. 
 

 

2.4.3 Descrição dos ovos e ninhegos 

 

 

 Foram encontrados 22 ovos de F. littoralis. Estes, encontravam-se em ninhos com 

apenas um ovo (n = 2) ou dois ovos (n = 10). Os ovos de F. littoralis possuíram o formato 

oval, tonalidade esbranquiçada com manchas amarronzadas concentradas na porção mais 

larga do ovo (pólo rômbico) ou próximas do meio do ovo. Estas manchas amarronzadas 

formavam um anel, em volta de todo o ovo (figura 22). O diâmetro mínimo (± DP) foi em 

média 13,3 mm (± 0,30), o diâmetro máximo 18,2 mm (± 0,32) e o peso, 1,7 g (± 0,18). 

 Os ninhegos nasceram completamente sem penas e com os olhos inchados e fechados. 

No dia do nascimento o corpo apresentou tonalidade rósea e bico amarelado. No 4o dia de 

vida, surgiram os primeiros canhões das penas das asas, dorso (entre as asas) e cabeça, bem 

como as unhas. O tarso era róseo. Os olhos ainda permaneceram fechados e o bico com 

tonalidade amarelada. No sétimo dia após seu nascimento, os canhões já estavam nascendo 

em outras partes do corpo, como no peito. Os olhos já se encontravam menos inchados e 

parcialmente abertos e o bico começava a escurecer. No 10o dia de vida, quando os ninhegos 

saem do ninho, as penas já saíram dos canhões, os olhos já se encontravam abertos, o bico 

possuia apenas a comissura lateral amarelada e os tarsos já se encontravam em processo de 

escurecimento. Ao saírem do ninho os filhotes são observados no solo dando pequenos saltos 

e empoleirados em ramos de arbustos à baixa altura do solo. Um mês após saírem do ninho, 

os filhotes já voam com desenvoltura e já há dimorfismo sexual aparente na plumagem (figura 

22). 
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Figura 22 - Etapas do desenvolvimento de Formicivora littoralis. 

 
Legenda: (A) – Ovo e primeiro dia de vida; (B) – Com seis dias de vida; (C) - Indivíduo macho ao sair do ninho; 

(D) – Indivíduo fêmea ao sair do ninho.  
Foto: (A, C , D) Luiz Freire, 2011; (B) Chaves, 2014. 
 

 

2.4.4 Descrição qualitativa e quantitativa da postura, incubação e eclosão dos ovos e, 

comparação com dados da literatura  

 

 

 Formicivora littoralis põem no mínimo um e no máximo dois ovos. A postura de um  

ovo foi presenciada apenas uma vez, iniciou-se às 7h17 e teve a duração de 17 minutos e 5 

segundos. Na ocasião da postura, a fêmea ao chegar no ninho, observou ao redor e sentou no 

interior do ninho (duração destas ações: 10 segundos). Ao sentar no ninho, vocalizou (duas 

notas na sequência do que é considerado seu chamado). Nos primeiros segundos dentro do 

  

  

A 

C D 

B 
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ninho, aparenta estar vigilante (movimentos rápidos com a cabeça de um lado para o outro), 

atenta a todos os movimentos ao redor do ninho. Após esses segundos iniciais, não aparenta 

mais estar vigilante. Permanece no ninho por 17 minutos e 5 segundos, quando voa sem 

emitir nenhuma vocalização e, o ovo pode ser observado. O dia da postura do segundo ovo 

variou entre os pares reprodutores. Foi registrada postura no dia seguinte (n = 1), com 

intervalo de um dia (n = 1) e com intervalo de até dois dias (n = 2).  

 O período de incubação da espécie foi acompanhado por completo em apenas um 

ninho e teve a duração de 18 dias. Outros três ninhos também foram acompanhados no 

período de incubação e, culminaram na eclosão dos ninhegos, enquanto 18 foram 

acompanhados e predados/abandonados em algum período desta fase. A incubação foi 

realizada tanto pelo macho quanto pela fêmea do par reprodutor. A proporção de investimento 

na incubação por cada sexo encontra-se no capítulo 3 da presente tese. Durante o período de 

incubação, machos e fêmeas foram observados em comunicação, por meio de chamados. Este 

chamado foi emitido com frequência mediana (48%, n = 10 ninhos), segundos antes de um 

dos sexos deixar o ninho desassistido. A incubação foi retomada pelo sexo oposto em 68% (n 

= 15) dos casos. Apenas fêmeas foram observadas pernoitando no ninho (n = 22). 

O período de cuidado parental foi acompanhado em 11 ninhos, três dos quais com 

datas precisas de eclosão e saída dos filhotes. Nestes três ninhos, os ninhegos deixaram o 

ninho após 10 dias de nascidos. Logo ao nascimento, o par reprodutor além de iniciar a 

alimentação dos ninhegos, também os termoregula, continuando a sentar no ninho, como se 

incubassem ovos. A termoregulação ocorreu até o quinto dia de vida (n = 3) o que auxiliou na 

determinação da idade dos ninhegos, quando os ninhos foram encontrados já nesta fase. 

Machos e fêmeas continuaram a dividir o cuidado parental nesta fase. A proporção de 

investimento na fase de cuidado da prole por cada sexo encontra-se analisada no capítulo 3 

desta tese. Foi observado apenas artrópodes sendo entregues aos ninhegos. Entre os alimentos 

que os membros dos pares reprodutores levaram aos ninhos, foi possível a identificação dos 

seguintes itens: gafanhoto (n = 5), larvas (n = 9), barata (n = 1), formiga (n = 2), lagarta (n = 

2), mariposa (n = 3) e aranha (n = 3). Por ocasião da entrega de alimento, o ninho também era 

inspecionado pelos membros dos pares reprodutores que foram observados deglutindo sacos 

fecais em 27,3% dos ninhos acompanhados nesta fase. Quando não era ingerido pelos 

membros dos pares reprodutores, o saco fecal era retirado e carregado para longe do ninho. Os 

ninhegos, conforme o avanço da idade no ninho, vocalizavam com mais intensidade e 

constância. O desenvolvimento dos ninhegos, de acordo com a sua biomassa pode ser 
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observada na figura 23. Os ninhegos nascem em média (± desvio padrão) com 2 g (±0,38) (n 

= 6) e saem do ninho com média de 10,7 g (±0,86) (n = 14). 

Após a saída dos filhotes do ninho, observou-se que macho e fêmea continuaram a 

alimentar a prole por até 53 dias (n = 6), quando os filhotes não foram mais observados 

forrageando junto aos respectivos membros dos pares reprodutores. Esta fase não foi 

acompanhada com método padronizado. Ao saírem dos ninhos, os ninhegos foram observados 

saltitando na serapilheira e realizando pequenos vôos entre os ramos baixos  dos arbustos. 

Cada filhote foi observado sendo cuidado por um dos membros do par reprodutor. A 

comunicação entre pares reprodutores e prole é constante, sendo emitidos chamados durante o 

forrageamento e, em situações de perigo (como, por exemplo, presença do observador). Os 

filhotes de F. littoralis, ao detectarem a presença do observador, se aproximavam a cerca de 2 

m deste (n = 6). Ao contrário da prole, os membros dos pares reprodutores se mostraram 

arredios. A vocalização dos ninhegos nos primeiros dias após a saída dos ninhos não é alta, e, 

eles vocalizavam constantemente, solicitando alimento. Não foi observado comportamento de 

retorno aos ninhos para pernoite por parte dos ninhegos, nem dos membros dos pares 

reprodutores.  

 

 

Figura 23 - Desenvolvimento dos ninhegos de Formicivora littoralis após a eclosão. 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Legenda: N = ninhego 
Fonte: CHAVES, 2014. 
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2.4.5 Sucesso reprodutivo 

 

 

 Foram encontrados entre o período de 2008 a 2012, 29 ninhos de F. littoralis. No 

geral, o sucesso reprodutivo variou entre os anos de amostragem, e entre as fases de 

incubação e cuidado da prole, com maior perda de ninhos na fase de incubação (tabela 7). De 

fato, dos 22 ovos encontrados, apenas oito tiveram filhotes eclodidos. Quando a fase de 

incubação era ultrapassada, os ninhegos normalmente sobreviviam à rápida fase de cuidado 

parental no ninho (de 20 ninhegos, 14 saíram dos ninhos). 

 

 

Tabela 7 - Sucesso reprodutivo dos ninhos de Formicivora littoralis em percentagem (n entre  
                parêntesis), de acordo com o ano de observação do período reprodutivo. 
 

Período Ano 
  2008 2009 2010 2011 2012 Total 

Incubação - 0 (3) 16 (6) 33 (6) 20 (10) 36 
Cuidado 
Parental 50 (2) 0 (3) 100 (1) 100 (2) 50 (2) 54 

 

 

Com relação às taxas de mortalidade diárias (TMD), pelo método de Mayfield, estas 

oscilaram entre os anos amostrados. Analisando primeiramente apenas o período de 

incubação, em 2008, não foram encontrados ninhos nesta fase, o que impediu o cálculo. Em 

2009, a TMD nesta fase foi 24%, decaindo em 2010 para 10%. Em 2011, esta subiu para 22% 

e, em 2012, decaiu novamente para 15%. Já na fase de cuidado com a prole, a TMD, em 2008 

foi de 24%, decaindo em 2009 para 12%, aumentou em 2010 para 27% e decaiu em 2011 para 

6% aumentando novamente em 2012 para 24%. Comparando-se estatisticamente as taxas de 

sobrevivência diárias (TSD) entre as duas fases do período reprodutivo (incubação e cuidado 

parental), não houve  diferença significativa (t= -0.55; p = 0.607). 

Os dados relativos ao sucesso reprodutivo também foram modelados no programa 

MARK. A estimativa média de sobrevivência dos ninhos foi de 0,31 para aqueles no início do 

processo reprodutivo (período de incubação) e de 0,62 para aqueles no final do processo 

reprodutivo (período de cuidado parental). O modelo em que a variável data (variável 

independente) foi incluída não apresentou um critério de Akaike baixo (ΔAICc = 16,93). Isto 

significa que a probabilidade do ninho ser predado é a mesma, independentemente do seu 
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estado (inicial ou avançado). O modelo constante foi, portanto, o que melhor explicou a 

variação no sucesso reprodutivo observado (ΔAICc = 2,53).  

 

 

2.4.6 Razão sexual no ninho 

 

 

 Dezesseis ninhegos tiveram seu sangue coletado, mas o sexo foi aferido apenas para 

quatorze deles. Em dois dos ninhegos, a quantidade de sangue coletada foi muito pequena e, 

priorizou-se utiliza-la para o capitulo 3 da tese. A razão sexual no ninho foi igual para ambos 

os sexos (50% dos nascimentos foram de indivíduos machos e 50% de indivíduos fêmeas), 

mostrando haver um padrão de razão sexual de um macho e uma fêmea nascidos por ninho 

(figura 24).  

 

Figura 24 - Gel de poliacrilamida a 15% corado com nitrato de prata com as bandas de DNA  
                  para identificação do sexo por PCR para Formicivora littoralis. 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Legenda: L = tamanho do fragmento padrão (pb) “DNA ladder” de 100pb; C = controle 
               positivo da reação; M = indivíduo macho; F = indivíduo fêmea. 
Fonte: CHAVES, 2014. 
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2.4.7 Causas de insucesso de ninhos 

 

 

 As câmeras de vídeo dispostas próximas ao ninho nos dias de monitoramento destes 

não registraram nenhuma predação. Entretanto, entre os dias de monitoramento, 16 ovos 

foram predados e seis ninhegos desapareceram dos ninhos. Não se pode afirmar as causas das 

predações dos ovos. Entretanto, no caso dos ninhegos, dois deles foram predados por uma 

espécie de ave (anu branco, Guira guira), dois por formigas e dois faleceram devido à fatores 

abióticos (chuva intensa) (observação em campo). 

 

 

2.5 Discussão 

 

 

Nas aves “O período da reprodução, para cada indivíduo e para o par reprodutor, 

ocorre em uma parte do ano e é caracterizado por uma maior intensidade do canto” (SICK 

1997). Esta “parte do ano”, segundo Sick (1997), refere-se à época em que a quantidade de 

recurso alimentar necessário para a sobrevivência do indivíduo e de sua respectiva prole 

encontra-se em abundância. Nos trópicos, estudos em ambientes florestais indicam que para 

aves insetívoras e frugívoras, este período corresponde à estação chuvosa, que provoca um 

aumento na quantidade de artrópodes e frutos (SICK 1997). No Brasil, a estação chuvosa e 

seca variam de acordo com a região. Por exemplo, no sul do país considera-se a estação 

chuvosa  entre os meses de setembro a janeiro, e a estação seca entre fevereiro e agosto (SICK 

1997), enquanto que na região norte (Amazônia), a estação chuvosa é considerada entre 

janeiro e junho, e a estação seca, de julho a dezembro (STOUFFER et al. 2013).  

Com base nesta relação de recurso alimentar e reprodução, esperava-se que F. 

littoralis, por ter distribuição geográfica restrita ao sudeste do Brasil, iniciasse seu período 

reprodutivo em setembro, fato este não observado. Os primeiros ninhos de F. littoralis foram 

encontrados na estação seca (maio e junho) em diferentes anos. Registros isolados de ninhos 

encontrados fora do período esperado já foram reportados para algumas espécies no estado do 

Rio de Janeiro, em áreas abertas e/ou antropizadas, como por exemplo, de tico-tico 

(Zonotrichia capensis), bem-te-vi (Pitangus sulphuratus), tiririzinho-da-mata (Hemitriccus 

orbitatus), bemtevizinho (Myiozetetes similis) (SICK 1997), além do próprio formigueiro-do-

litoral (F. littoralis, n = 1) (Soneghet 1991). Na Amazônia, Pantanal e América Central, 
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respectivamente, também já foram registrados ninhos na estação seca (julho a dezembro) 

(ONIKI e WILLIS 1982; 1983; STOUFFER et al. 2013), a saber: uma espécie do gênero 

Formicivora – F. grisea (setembro a fevereiro) (SILVA 1988), Hypocnemoides maculicauda 

(janeiro a abril) (PINHO et al. 2009) e Z. capensis costaricences (março a maio) (ADDIS et 

al. 2012). 

A ocorrência de reprodução na estação considerada seca, parece ser mais comum do 

que se imaginava. Recentemente, Stouffer e colaboradores (2013), em uma análise das placas 

de incubação de diversas espécies de aves na Amazônia (Manaus), durante um estudo de 17 

anos, encontrou um padrão geral de aumento da reprodução durante o curso da estação seca, 

seguido por uma diminuição na estação chuvosa. Este mesmo autor encontrou um predomínio 

de algumas famílias se reproduzindo preferencialmente em uma estação. A família 

Thamnophilidae, à qual pertence a espécie alvo da presente tese, se reproduziu mais 

frequentemente na estação seca. Muitas espécies dessa família se reproduziam durante quase 

ou todo o ano. É o caso do rendadinho (Willisornis poecillinotus – período reprodutivo de 12 

meses, n = 136 capturas), do uirapuru-de-garganta-preta (Thamnomanes ardesiacus – período 

reprodutivo de 9 meses, n = 71 capturas), de seu congênere ipecuá (T. caesius – período 

reprodutivo de 10 meses, n = 61 capturas) (STOUFFER et al. 2013) e, da choca-barrada 

(Thamnophilus dolliatus – período reprodutivo de 12 meses, Trinidad e Tobago) (SNOW e 

SNOW 1964).  

Períodos longos de nidificação, podem estar relacionados a mais de uma tentativa de 

reprodução, como consequência de sucesso ou insucesso da ninhada (RICKLEFS 1969). Em 

muitos casos, este fato é utilizado como justificativa para uma defesa anual de territórios 

(SICK 1997). Formicivora littoralis defende território anualmente (capítulo 1 da presente 

tese) e já foram observadas tentativas subsequentes de reprodução, como consequência de 

predação (n = 2). 

 No sudeste brasileiro, são inexistentes estudos publicados de longa duração sobre 

biologia reprodutiva de aves, o que não permite inferir se o padrão observado na Amazônia se 

repete na Mata Atlântica. Entretanto, é fato que isto pode vir a ocorrer para algumas espécies, 

tal como F. littoralis – período reprodutivo de oito meses, em três anos de estudos 

sistematizados, dados da presente tese).  

Apesar da inexistência de estudos publicados de longa duração, estudos relacionados à 

descrição de ninhos e biologia reprodutiva de aves no sudeste e em países da América Central 

e do Sul revelaram que a maior parte das aves até o momento estudadas, apresentam período 

reprodutivo coincidente com a estação chuvosa, quando os recursos alimentares encontram-se 
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em maior abundância (ALVES 1990; CASTIGLIONI 1998; MARINI e DURÃES 2001; 

LOPES e MARINI 2005; MEDEIROS e MARINI 2007). É o caso das espécies da família 

Thamnophilidae, formigueiro-de-cabeça-negra (F. erythronotos – período reprodutivo: agosto 

a fevereiro) (MENDONÇA 2001), papa-formiga-vermelho (F. rufa – período reprodutivo: 

setembro) (WILLIS e ONIKI 1988), choca-de-asa-vermelha (T. torquatus – período 

reprodutivo: abril a junho) (ZIMMER e ISLER 2003), choca-de-chapéu-vermelho (T. 

ruficapillus – período reprodutivo: outubro a dezembro na Argentina e Brasil) (ZIMMER e 

ISLER 2003), choca-escura (T. bridgesi – período reprodutivo: junho na Costa Rica) 

(SKUTCH 1996), entre outros. Assim sendo, percebe-se que a busca por padrões (ou 

generalizações) é difícil, devendo-se, portanto, buscar por ninhos ao longo de todos os meses 

do ano, para que se possa determinar o período reprodutivo de uma determinada espécie. Isto 

porque, para uma mesma espécie, diferentes populações podem se reproduzir em épocas 

diferentes, como já documentado para F. grisea, por exemplo (HILTON e BROWN 1986). 

A variação observada no período reprodutivo das espécies de Thamnophilidae nos 

trópicos parece não se confirmar quando o assunto é tempo despendido para a construção dos 

ninhos. Formicivora littoralis construiu seu ninho em 5 dias, mesmo período observado para 

T. bridgesi (SKUTCH 1996), Phlegopsis nigromaculata (CADENA et al. 2000) e período 

mínimo observado para F. erythronotos (variação de 5 a 7 dias) (MENDONÇA 2001) e 

Dysithamnus mentalis (variação de 5 a 6 dias) (SKUTCH 1969). Epinecrophylla fulviventris 

construiu seu ninho em 8 dias enquanto que Thamnistes anabatimus constrói dentre 9 a 10 

dias (SKUTCH 1996), sendo este o período mais longo descrito dentre as referências 

encontradas. Embora sejam razoáveis as quantidades de trabalhos científicos (n = 12) que 

descrevem ninhos de Thamnophilidae, a maior parte destes não apresenta a informação 

relativa ao período de construção. Acredita-se que o comportamento discreto dos indivíduos 

associado ao rápido período de construção (baseando-se nos poucos trabalhos publicados 

sobre esse tema) dificulte o encontro de ninhos nesta fase e, consequentemente, comparações 

entre espécies.  

A ausência de grandes variações nos períodos de construção de ninho não se confirma 

quando se trata do período de incubação dos ovos. O menor tempo de incubação encontrado 

para a família Thamnophilidae foi de 11 dias enquanto que o maior, 20 dias (tabela 8). Dentre 

os períodos de incubação mais longos, encontra-se o de F. littoralis (18 dias – dados da 

presente tese).  
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Tabela 8 - Período de incubação e localização dos respectivos estudos com espécies da 
família Thamnophilidae. 

Espécie 
Período de incubação 

(dias) Local Referência 
Formicivora littoralis 18 Araruama, Brasil Este estudo 

Formicivora erythronotos 14-15  
Angra dos Reis, 

Brasil Mendonça 2001 
Phlegopsis  

nigromaculata 12 
PARNA Tinigua, 

Colômbia Cadena et al. 2000 
Taraba major 17-18 Costa Rica Sick 1997 

Sakesphorus canadensis 14 Suriname Sick 1997 
Sakesphorus bernardi 15 Equador Skutch 1996 
Thamnophilus bridgesi 14-15 Costa Rica Skutch 1945 
Thamnophilus dolliatus 14 Costa Rica Skutch 1996 

Thamnophilus punctatus 14 Panamá Skutch 1996 
Dysithamnus mentalis 15 Costa Rica Sick 1997 

Dysithamnus striaticeps 14 Costa Rica Skutch 1996 
Myrmotherula axillaris 16 Panamá Sick 1997 

Myrmotherula 
schisticolor 15 Costa Rica Skutch 1996 

Gymnopithys leucaspis 15-16 Costa Rica Skutch 1996 
Hylophylax naevioides 15-16 Costa Rica Skutch 1996 

Formicarius analis 20 Costa Rica Skutch 1996 
Cercomacra tyrannina 11 Costa Rica Skutch 1945 

 

Nas aves, a duração do período de incubação pode variar de 11 dias até próximo de 90 

dias (RAHN e AR 1974). Essa variação encontra-se relacionada a três fatores: 1) Períodos de 

incubação são considerados conservados filogeneticamente e fortemente determinados por 

restrições intrínsecas, impostas por trade-offs fisiológicos (RAHN e AR 1974). Mas, dentre os 

inúmeros trade-offs aos quais uma espécie está exposta, qual parece apresentar maior 

influência na variação da duração dos períodos reprodutivos entre espécies? Três são as 

possíveis explicações para esta questão. A primeira prediz que a variação observada no 

período de incubação é resultado do tamanho dos ovos (SKUTCH 1945; RAHN e AR 1974). 

A teoria prediz que o tempo de incubação para um dado ovo com um determinado peso é 

inversamente proporcional à condução de vapor de água na casca do ovo. Isto significa dizer 

que, quanto maior é a perda de água dentro do ovo menor é o período de incubação. O peso 

do ovo, por sua vez, refletiria a sua condição no momento da postura. Entende-se por 

condição, a quantidade de recurso (RICKLEFS 1974) investido em cada indivíduo da prole. 

Assim, ao nascimento, dependendo da quantidade de recurso que foi empregado, os ninhegos 

seriam classificados em dois grupos – altriciais e precociais. Os altriciais são aqueles que 
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nascem sem penas e que necessitam de um cuidado parental maior para termoregularem 

(exemplo: aves da ordem Procellariformes). A quantidade de recurso presente no ovo não é 

tão elevada e, seu período de incubação é, portanto, longo. Os precociais, como o próprio 

nome diz, refere-se àqueles que já nascem com penas, desenvolvidos e com habilidade 

moderada de termoregularem sozinhos (exemplo: aves da ordem Coraciiformes), possuindo 

uma maior quantidade de recurso no interior do ovo e,  consequentemente, período de 

incubação curto  (BOERSMA 1982). Essa explicação foi aceita por muitos anos, até serem 

percebidos os primeiros casos entre espécies com tamanhos similares de ovos, mas tempo de 

incubação bem diferentes. 

A segunda explicação versa sobre a probabilidade de predação dos ovos. Um maior 

investimento em incubação dependeria da probabilidade de sobrevivência dos ovos e do par 

reprodutor em um dado hábitat. Ambientes em que a taxa de predação fosse alta, favoreceria 

um desenvolvimento rápido da prole e, portanto, períodos de incubação curtos (NICE 1954; 

CASE 1978). É o caso dos trópicos, onde a predação é tida como elevada (SKUTCH 1949). 

Entretanto, inversamente ao esperado, são observados longos períodos de incubação 

(MARTIN 2002) em aves tropicais. Portanto esta parece não ser a melhor explicação para as 

diferenças entre as espécies no período de incubação. A terceira explicação relaciona período 

de incubação com o comportamento/investimento do par reprodutor em incubar os ovos. Os 

embriões das aves são ectotérmicos e, dependem da presença do par reprodutor para se 

manterem aquecidos e se desenvolverem (WHITE e KINNEY 1974). Pares reprodutores que 

investem pouco no processo de incubação levam a um desenvolvimento mais lento dos ovos, 

devido ao esfriamento da temperatura destes (MARTIN 2002). Interessados neste processo, 

Martin e colaboradores (2007) acompanharam o desenvolvimento de ovos em diversos países, 

para 80 espécies, determinando o período de incubação e o cuidado parental no período de 

incubação. Além destes dados, realizaram um experimento em que compararam, em 

laboratório, o desenvolvimento de dois grupos de ovos de pesos similares. O primeiro grupo 

se desenvolveu a temperaturas mais baixas, enquanto que o segundo, desenvolveu-se em 

temperaturas mais quentes. Como esperado, os ovos que se encontravam em temperaturas 

mais elevadas se desenvolveram mais rapidamente do que aqueles colocados a temperaturas 

mais amenas, mostrando a importância da temperatura sobre o ovo na determinação do 

período de incubação das aves. A temperatura dentro de cada ninho não foi medida para F. 

littoralis, o que nos impede de afirmar se a temperatura poderia ser a variável que ocasiona 

longos períodos de incubação na espécie. Entretanto, esta terceira explicação parece plausível 

de ocorrer para a espécie estudada. 
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Ao contrário do período de incubação, considerado longo (18 dias), a fase de cuidado 

parental no ninho é bem curta para F. littoralis, com os ninhegos abandonando os ninhos com 

cerca de 10 dias de vida. Essa curta fase de cuidado parental/alimentação dos ninhegos no 

ninho, parece ser comum para as espécies da família Thamnophilidae, com exceção de 

Formicarius analis (18 dias) (tabela 9).  

 
Tabela 9 - Duração do período de alimentação da prole e respectivo local do estudo para 
               diversas espécies da família Thamnophilidae. 
 

Espécie 

Período de 
alimentação  

(dias) Local Referência 
Formicivora littoralis 10 Araruama, Brasil Presente estudo 
Formicivora erythronotos 10 Angra dos Reis, Brasil Mendonça 2001 

Phlegopsis  nigromaculata 13 PARNA Tinigua, Colômbia 
Zimmer & Isler 

2003 
Taraba major 12-13 Costa Rica Sick 1997 
Sakesphorus bernardi 11 Equador Skutch 1996 
Thamnophilus bridgesi 10-11 Costa Rica Skutch 1945 
Thamnophilus dolliatus 12-13 Costa Rica Skutch 1996 
Thamnophilus punctatus 9 Panamá Skutch 1996 
Dysithamnus mentalis 9 Costa Rica Sick 1997 
Dysithamnus striaticeps 11 Costa Rica Skutch 1996 
Myrmotherula axillaris 8 Panamá Sick 1997 
Gymnopithys leucaspis 13-15 Costa Rica Skutch 1996 
Hylophylax naevioides 11-12 Costa Rica Skutch 1996 
Formicarius analis 18 Costa Rica Skutch 1996 
Microrhopias quixensis 9 Panamá Skutch 1996 
Cercomacra tyrannina 11 Costa Rica Skutch 1996 
Myrmeciza exsul 10 Costa Rica Skutch 1996 

 

A saída do ninho com poucos dias de vida foi observada para diversas espécies por 

Skutch (1945, 1996), que afirmou ser comum, em aves altriciais, os indivíduos deixarem o 

ninho sem mesmo saberem voar. A saída tão prematura do ninho pode ser reflexo do tipo de 

ninho em que os ninhegos se encontram (aberto ou fechado, por exemplo) (NILSSON 1984; 

MARTIN e LI 1992), da taxa de mortalidade diária à qual estão sujeitos (LACK 1968; NICE 

1957) ou até mesmo da capacidade de maturação dos músculos de cada ninhego (NOL 1986). 

Tem sido mostrado que ninhos abertos são mais vulneráveis à predação do que ninhos 

fechados ou aqueles construídos em cavidades naturais, como ocos de árvores (MARTIN e LI 

1992; MARTIN e CLOBERT 1996; WILLSON et al. 2001). Portanto, seria de se esperar que 

as espécies que reproduzem-se em ninhos abertos investissem realmente em uma ninhada 
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pequena, e que esta permanecesse por um período mais curto no interior do ninho (LACK 

1968). O ninho de F. littoralis é do tipo aberto e a espécie possui um tamanho de ninhada 

pequeno (até dois ovos), corroborando esta hipótese.  

Além do tipo/formato do ninho, uma segunda variável (2) - taxa de mortalidade diária 

também pode influenciar e deve ser considerada quando se analisa o tempo em que a prole 

permanece no ninho. A taxa de mortalidade diária (TMD) tem relação direta com o 

desenvolvimento dos ninhegos. Conforme se desenvolvem, as necessidades energéticas 

diárias aumentam (NAEF-DAENZER e KELLER 1999) e consequentemente o suprimento 

alimentar da prole deve ser mais constante, o que aumenta a atividade no ninho e, com isto as 

chances deste ser detectado por um possível predador também aumentariam, como mostrado 

por Redondo e Castro (1992). No caso de F. littoralis, ao se analisar os dados de mortalidade 

diária tanto na fase de ovos quanto na fase de ninhegos pelo método de Mayfield e modelos 

no programa Mark, estas não diferiram significativamente, o que indica que a probabilidade 

do ninho ser predado é a mesma, independentemente do tempo de exposição deste (18 ou 10 

dias, respectivamente). Este resultado também já foi encontrado por outros autores (NICE 

1957; LACK 1968; RICKLEFS 1969; ROPER e GOLDSTEIN 1997), inclusive para espécies 

cujo formato do ninho não é de cesto aberto, como por exemplo, para o lenheiro-da-serra-do-

Cipó - Asthenes luizae (23 dias de  incubação e 20 dias de permanência no ninho após o 

nascimento) (COSTA 2011). Taxas de mortalidade similares, independentemente do formato 

dos ninhos leva a reflexão de quais seriam os principais agentes que impulsionam a saída 

precocemente ou não dos ninhegos dos ninhos. Uma das principais variáveis que atuam 

moldando o comportamento do par reprodutor e, consequentemente, o fitness das espécies é a 

taxa de predação. A predação é considerado o principal agente causador de perda de ninhos 

nos neotrópicos (RICKLEFS 1969; MARTIN 1992, 1995; SKUTCH 1996), sendo 

considerada responsável por mais de 80% do insucesso reprodutivo na família 

Thamnophilidae (SKUTCH 1996). Formicivora littoralis apresentou um sucesso reprodutivo 

baixo tanto no período de incubação (36%) quanto no período de cuidado parental (54%). Não 

foi possível determinar todos os agentes causadores de insucesso de ninhos para F. littoralis, 

sendo registrada uma perda por fatores abióticos e uma por predação causada por uma ave 

(Guira guira). A predação pela espécie G. guira ocorreu na fase de ninhegos. Na literatura 

científica há o registro de predação de ninhos de F. littoralis por uma espécie de cobra 

(Pseustes sulphureus) na fase de incubação (OLIVEIRA 2007).  

Uma terceira (3) variável que, influenciaria no tamanho do período de 

incubação/filhotes no ninho é proposta por Alexander Skutch (1949). Para este autor, a 
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predação dos ninhos aumenta em resposta a um aumento da atividade  no ninho, que aumenta 

de acordo com o tamanho da prole – Hipótese de Skutch (SKUTCH 1949). Este pesquisador 

considera como aumento da atividade do ninho, o elevado número de entregas de recurso 

alimentar para a prole, como consequência do desenvolvimento desta, independentemente dos 

ninhegos manifestarem comportamentos intensivos de pedido de alimento. Os maiores 

predadores seriam, portanto, diurnos pois necessitariam visualizar “a maior atividade no 

ninho”. Este mesmo autor considerou as serpentes como os principais predadores de ninhos 

na região neotropical (SKUTCH 1949, 1985). Embora não tenha sido documentada a 

predação por serpente na grade de estudos, esta é um potencial predador. Outros possíveis 

predadores são os gaviões carijó e carrapateiro (Rupornis magnirostris e Milvago 

chimachima, respectivamente), lagartos (gênero Ameiva) e os mamíferos - gambá (gênero 

Didelphis), gato-doméstico (Felis catus) e a espécie exótica e invasora, mico-estrela (gênero 

Callithrix). A predação de ninhos de aves por estes animais já foi documentada em outros 

estudos (LAZO e ANABALÓN 1991; THOMPSON et al. 1999; TEIXEIRA et al. 2003; 

ALVES et al. 2005; RODRIGUES 2005; ALVAREZ e GALETTI 2007). Espécies de aves 

são consideradas em alguns estudos, como os principais predadores de ninhos de outras aves 

(MEZQUIDA e MARONE 2002). Analisando os possíveis predadores de ninhos de F. 

littoralis e sua relação com a percepção da atividade do ninho, poderia-se excluir os animais 

noturnos e as serpentes (que não se orientam visualmente), como os principais predadores de 

ninhos de F. littoralis. Entretanto, estudos (como os acima citados), mostram que tanto 

espécies de hábitos noturnos, quanto aquelas que não se orientam visualmente (exemplo, 

serpentes) são reais e potenciais predadores de ninhos, o que não nos faz refutar que, a 

hipótese de Skutch atue sobre a população de F. littoralis estudada. O fato de haver um 

registro de predação de ninho de F. littoralis por serpente (OLIVEIRA 2007) indica que essa 

hipótese se aplica apenas parcialmente. 

A alta predação de ninhos nos neotrópicos também pode ser considerada como um 

fator que atua sobre a seleção dos possíveis locais para a construção dos ninhos (LI e 

MARTIN 1991; MARTIN 1998; CLARK e SHUTLER 1999). A seleção natural deve 

favorecer a construção em locais que reduzam a possibilidade dos ninhos serem predados. As 

espécies de plantas de um dado hábitat são diferentes quanto às características como altura, 

presença/ausência de espinhos, densidade da folhagem e espessura dos galhos, as quais 

podem influenciar na visibilidade dos predadores e na acessibilidade dos ninhos (LAZO e 

ANABALÓN 1991; FILLIATER et al. 1994). Uma densidade elevada de plantas com 

características similares àquelas onde uma espécie qualquer constrói seu ninho pode levar a 
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uma menor probabilidade deste ninho ser predado, como resultado de um efeito de diluição 

(MARTIN 1993).  

Formicivora littoralis não apresentou especificidade de construção do ninho em 

nenhuma espécie vegetal presente na restinga arbustiva fechada de pós-praia. Entretanto 

construiu em forquilhas finas de ramos horizontais, em espécies com pouca quantidade de 

espinhos (CAVALCANTI 2013), nas proximidades de trilhas e à baixa altura do solo (média 

de 1m de altura). A ausência de seleção pelas espécies de aves para construção de ninhos em 

plantas com espinhos, assim como observado para F. littoralis, foi também registrada por 

MEZQUIDA e MARONE (2002) que, estudando uma comunidade de aves na Argentina, 

encontraram que a presença de espinhos nas plantas ao redor do ninho não conferiam proteção 

a este, não influenciando diretamente na escolha do local de construção do ninho pelas aves. 

Entretanto, o inverso também já foi registrado, com espécies de aves que nidificam 

frequentemente em espécies vegetais com espinhos (MARES et al. 1977), devido à proteção 

conferida por esta estrutura mecânica.  

A localização dos ninhos na proximidade com as trilhas (bordas) na área do presente 

estudo e sua facilidade de encontro tanto pelo pesquisador quanto por predadores deve ser 

interpretado com cautela. Não se pode afirmar se a presença do observador influenciou nas 

taxas de predação de ninhos de F. littoralis, embora tenha-se evitado visitar os ninhos várias 

vezes ao dia e até mesmo circular nas proximidades destes. O efeito de borda sobre o sucesso 

reprodutivo das aves é um tópico bastante contraditório. Uma revisão sobre o tema com 54 

estudos, mostrou que em apenas 13 o efeito de borda mostrou-se atuante sobre o insucesso 

reprodutivo das aves, sendo este mais frequente em paisagens altamente fragmentadas do que 

no interior de florestas (LAHTI 2001).  

O fato do comportamento do predador figurar como um possível fator que atue na 

escolha do local para nidificação das espécies de aves, nos faz refletir sobre a altura e quão 

disfarçado encontram-se os ninhos de  F. littoralis já que uma grande parte foi encontrada na 

borda das trilhas. É reconhecido que em muitos casos, o comportamento do predador é que 

prediz onde o ninho será construído (LAHTI 2001; COLOMBELLI-NÉGREL e 

KLEINDORFER 2008). Por exemplo, os ninhos de Aegithalos caudatus estudados na 

Inglaterra, tiveram uma maior probabilidade de serem predados quando construídos nas copas 

das plantas do que quando próximos do solo. O principal predador de ninhos desta espécie de 

ave é um marsupial (HATCHWELL et al. 1999). Formicivora littoralis constrói seu ninho a 

poucos metros do solo e apresenta proteção parcial ou total por folhas de ramos da própria 

espécie de planta suporte. A cobertura acima do ninho é tida como importante em relação à 



87 

predação por outras espécies de aves (REMES 2005) enquanto que a cobertura na base do 

ninho serviria para impedir predação por parte de serpentes (KLEINDORFER et al. 2003). 

Martin (1988) afirma que os predadores são específicos de uma parte do hábitat, ou seja, se 

encontram frequentemente associados a uma estratificação vertical, que corresponde a 

diferentes alturas onde o ninho pode ser construído, encontrado e predado.  

Além da predação, um segundo fator que pode atuar moldando o sucesso reprodutivo e 

a evolução das histórias de vida das espécies é o recurso alimentar. O recurso alimentar atua 

diretamente sobre a fecundidade e a sobrevivência do par reprodutor e sua prole (LACK 

1948; NUR 1990). Isto porque o número de descendentes gerados responde à limitação de 

alimento presente no ambiente (LACK 1966). Alguns estudos corroboram esta idéia 

(EGUCHI 1993; GONZÁLEZ et al. 2006; CRAWFORD et al. 2006) enquanto muitos outros 

mostram que um declínio no tamanho da ninhada continua a ocorrer, independente de haver 

ou não suplementação de alimento no ambiente (NEWTON e MARQUISS 1984; MURPHY 

1986). Para estes autores, o sucesso reprodutivo depende primariamente de características 

inerentes ao par reprodutor (como por exemplo, habilidade de captura de alimento, 

experiência, etc.) do que de fatores como abundância de alimento e predação. O elevado 

insucesso de ninhos de F. littoralis, associado ao baixo número de identificações de 

predadores de ninhos e ausência de quantificação de abundância de recurso alimentar nos 

anos de amostragem impede uma análise mais completa de como predação, localização dos 

ninhos e abundância de recurso podem influenciar no sucesso reprodutivo da espécie. 

Em vista das elevadas taxas de predação de ninhos de F. littoralis, faz-se de extrema 

importância analisar o quão equilibrada se encontra a população de estudo. Uma maneira de 

se acessar esta informação é por meio da razão sexual da prole. A razão sexual é a proporção 

de machos e fêmeas em uma população (PIANKA 1994). Sabe-se que uma razão sexual 

desigual pode levar à perda de variabilidade genética (PAXTON et al. 2002), o que, no longo 

prazo, diminui a viabilidade das populações. No geral, a maior parte das populações exibe 

uma razão sexual igual ao nascimento (número idênticos de machos e de fêmeas), e isto 

indica que a população encontra-se em um nível de evolução estável (ALONZO e 

KINDSVATER 2008). Desvios na razão sexual normalmente encontram-se associados ao 

sistema de acasalamento vigente na espécie e à diminuição no tamanho da população 

(CLUTTON-BROCK 1985). Formicivora littoralis teve uma razão sexual da prole 

equilibrada, com números idênticos de nascimentos de machos e fêmeas. Este fato corrobora a 

teoria da alocação do sexo, a qual prediz que indivíduos que investem na produção de uma 

prole “idêntica” quanto ao sexo tendem a apresentar um aumento de sua aptidão pois, tanto 
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filhotes machos quanto fêmeas possuem o mesmo valor reprodutivo para uma população 

(FISHER 1930). Apesar das elevadas taxas de predação, o fato da população de F. littoralis 

estudada estar sendo abastecida com números idênticos de machos e fêmeas é positivo, 

principalmente para uma espécie que se encontra categorizada como “Em Perigo” de 

extinção.  

 

 

2.6 Considerações finais 

 

 

 Ninho em formato de cesto aberto, construído em forquilhas horizontais utilizando-se 

de diversos materiais onde são postos no máximo dois ovos brancos com máculas marrons 

são característicos de F. littoralis e estão de acordo com o esperado para a família 

Thamnophilidae. Anualmente, mais ninhos fracassam na fase de incubação do que na fase de 

alimentação da prole, não havendo confirmação das causas de insucesso desses ninhos. 

Entretanto, sabe-se que os ninhos podem ser perdidos devido a predações por aves e répteis e 

insetos, além de fatores abióticos. Apesar das elevadas taxas de insucesso dos ninhos, a taxa 

de natalidade (medida pela razão sexual no ninho) é similar para ambos os sexos, refletindo 

uma população estável. Uma vez que estudos da história natural são a principal fonte de 

informações sobre as espécies que vivem em condições naturais, seus resultados são 

relevantes pois permitem a elaboração de estratégias de conservação e manejo das espécies, 

particularmente de espécies endêmicas e ameaçadas de extinção, como é o caso de F. 

littoralis. 
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3 INVESTIMENTO PARENTAL E PATERNIDADE EXTRA-PAR DE 

FORMICIVORA LITTORALIS (AVES: THAMNOPHILIDAE)  

 

 

3.1  Introdução 

 

 

Machos e fêmeas investem de maneira diferenciada na busca da maximização dos seus 

sucessos reprodutivos (GILL 2007). Essa diferença encontra-se relacionada a características 

fisiológicas, mais especificamente, à quantidade de gametas que cada sexo consegue produzir. 

Machos apresentam uma produção de gametas numerosa e contínua em qualquer momento de 

sua história de vida. Fêmeas, por sua vez, possuem uma produção de gametas considerada 

sazonal (produzida apenas em uma época do ano - estação reprodutiva) e custosa quando 

comparada a dos machos. Nas aves, o peso da produção de um único óvulo, por exemplo, 

pode corresponder a até 30% do peso da fêmea (LACK 1968). Por produzirem muitos 

gametas, machos são biologicamente capazes de fecundar um grande número de fêmeas. Já as 

fêmeas têm seu sucesso reprodutivo limitado ao pequeno número de gametas que produzem. 

Essa notável diferença de investimento entre os sexos, analisada sob a ótica da seleção 

natural e sexual (os melhores indivíduos sobrevivem e se reproduzem), faz com que os 

machos invistam energia na sobrevivência e na produção de caracteres que os façam se 

destacar dos demais indivíduos do mesmo sexo na população, de modo a se tornarem mais 

bem sucedidos na tarefa de atrair e competir pelas fêmeas (TRIVERS 1972; SUMMERS 

1992; SMITH 2014). Esse investimento pode ser evidenciado, nas aves, por meio de 

características como, por exemplo, tamanho do corpo, cantos elaborados (CATCHPOLE 

1987), habilidade de luta (por exemplo, defesa do território) (KODRIC-BROWN e BROWN 

1984), intensidade da coloração da plumagem (HILL 1990), ornamentação na cabeça ou na 

cauda (ANDERSSON 1982), intensidade de displays de corte (HÖGLUND e ROBERTSON 

1990) e, inclusive por variabilidade no complexo imunológico (MHC) de combate à 

patógenos (GOHLI et al. 2013). Todas essas características variam de indivíduo para 

indivíduo e, são, potencialmente avaliadas pelas fêmeas. Às fêmeas, portanto, cabe a função 

de comparar e escolher os melhores machos da população, de modo a garantir o melhor 

conjunto genético a seus descendentes (TRIVERS 1972; CUNNINGHAM e RUSSEL 2000). 

Há exemplos que mostram que a escolha da fêmea se baseia primariamente nas 1) 

características morfológicas e/ou 2) comportamentais exibidas pelos machos (BORGIA 1985; 
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BIRKHEAD e MOLLER 1992; ANDERSSON 1994; SHELDON 1994; HOI 1997; DUBUC 

et al. 2014). Com base nesta dinâmica de investimento energético, por parte dos machos, com 

a finalidade de serem selecionados e alcançar o sucesso reprodutivo, aparentemente, estes 

parecem ser mais afetados pela seleção sexual que as fêmeas (KREBS e DAVIES 1997).  

Entretanto, não é apenas a escolha do parceiro reprodutor a única decisão a ser realizada 

pelas fêmeas. Decisões acerca de quanto investir em cada óvulo (por exemplo, quantidade de 

material proteico), qual espermatozóide irá fecundá-lo e quanto alocar em cuidado parental 

para cada embrião e ninhego (WAAGE 1997) são importantes e têm implicações no sistema 

de acasalamento vigente da espécie. As fêmeas ainda possuem a capacidade de estocar 

esperma em pequenos túbulos no interior de seu trato reprodutivo após cada cópula. Este 

esperma perde a viabilidade com o tempo (BAKST 1998), sendo, o esperma estocado por 

último, o mais provável de fecundar o óvulo (ALCOCK 2011). 

Neste contexto de alcançar o sucesso reprodutivo evoluiu o cuidado parental entre as 

espécies de aves. Cuidado parental é toda ação promovida por um par reprodutor que aumenta 

as chances de sobrevivência dos seus descendentes e que apresenta como custo direto a 

dificuldade de se investir, naquele momento, em gerar mais descendentes  (TRIVERS 1972). 

O investimento em cuidado parental foi favorecido pela seleção natural, que fixou este 

comportamento em diversas espécies (KREBS e DAVIES 1997). Assim como qualquer 

característica de investimento, a realização de cuidado parental também impõe custos. O 

principal destes, além do gasto energético, é investir em cuidar de uma prole que, 

geneticamente, não pertence ao macho do par reprodutor. Esse elevado investimento inicial na 

prole pode restringir este macho na busca por novas parceiras extra-par (BIRKHEAD e 

BIGGINS 1987; WESTNEAT et al. 1990). Um custo adicional aos machos provém da 

depleção de esperma quando não ocorre a fertilização dos óvulos da fêmea com a qual se 

encontra pareado socialmente. Portanto, como maneira de assegurar a paternidade, muitos 

machos, de diversas espécies, além das aves, adotam estratégias para garantir a legitimidade 

da paternidade tais como: a) guarda da fêmea de modo a expulsar possíveis machos 

concorrentes (donos de territórios vizinhos ou indivíduos flutuantes), b) copular inúmeras 

vezes com a fêmea ou c) injetar grande quantidade de esperma no trato reprodutivo da 

parceira, entre outras estratégias (revisão em MEDEIROS e ALVES 2010; KUNZ et al. 

2014).  

Devido às dificuldades de assegurar a paternidade, o modelo de cuidado parental ótimo 

prediz que machos devem diminuir ou abortar o investimento na prole em resposta a 

incertezas quanto à paternidade (TRIVERS 1972; KEMPENAERS et al. 1998) e investir em 
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fertilizações extra-par de modo a assegurar seu fitness. Portanto, fêmeas tendem a buscar 

fertilizações extra-par antes que seus ovos sejam fertilizados, enquanto que os machos podem 

investir nesse comportamento a qualquer momento, embora haja uma tendência de 

diminuição deste comportamento quando suas parceiras se encontram no período fértil, como 

ocorre com a andorinha Riparia riparia, por exemplo (KREBS e DAVIES 1997). 

Fertilização extra-par é definida como a proporção de fertilizações resultante de cópulas 

que não sejam com o membro do par reprodutor com o qual o indivíduo encontra-se pareado 

em uma determinada estação reprodutiva (WESTNEAT et al. 1990; DAVIES 1991). As 

fertilizações extra-par geram custos e benefícios diferentes para cada sexo. Para os machos, os 

benefícios diretos resultam do aumento do sucesso reprodutivo sem os custos de cuidado 

parental associado (GIBBS et al. 1990), enquanto que para as fêmeas, os benefícios seriam 

genéticos (aumento da diversidade genética da prole) (PETRIE e KEMPENAERS 1998) e 

ecológicos (como por exemplo, oportunidade de acessar mais recurso alimentar, no território 

do macho extra-par) (ROWE et al. 2001). Quanto aos custos para as fêmeas,  pode-se citar a 

perda ou redução de investimento nos cuidados com a prole por parte do macho com o qual 

ela se encontra pareada socialmente (BIRKHEAD e MOLLER 1992; SWEDELL et al. 2014), 

além de dificuldades de se encontrar um macho com qualidade superior à do parceiro com o 

qual se encontra pareada socialmente (GOWATY e BRIDGES 1991). 

A frequência de ocorrência de fertilizações extra-par em uma espécie tem implicações 

diretas nos sistemas de acasalamento das aves. Para a ordem Passeriformes, que inclui 59,1% 

das aves do planeta (n = 9702 espécies) (HARRISON e GREENSMITH 2000), é reconhecida 

a ocorrência de quatro tipos de sistemas de acasalamento (EMLEN e ORING 1977), a saber: 

poliginia, poliandria, promiscuidade e monogamia. Na poliginia, o sexo masculino obtém 

vantagem, se acasalando com diversas fêmeas, enquanto as fêmeas só se acasalam com um 

macho. Na poliandria ocorre o inverso da poliginia, ou seja, são as fêmeas que se acasalam 

com diversos machos e cada macho só se acasala com uma fêmea. Já na promiscuidade, a 

fidelidade é inexistente para ambos os sexos e machos e fêmeas, se acasalam diversas vezes 

com inúmeros parceiros reprodutivos. Por fim, a monogamia consiste no sistema de 

acasalamento em que um macho e uma fêmea se associam de forma prolongada, geralmente 

exclusiva, durante uma estação reprodutiva ou por toda a vida. Entre as espécies de aves, este 

último sistema de acasalamento era considerado o predominante (GILL 2007), ocorrendo em 

mais de 93% das espécies do planeta (LACK 1968). Vale ressaltar a ocorrência de parasitismo 

ou quase parasitismo no período reprodutivo em algumas espécies de aves. O parasitismo de 

ninhos pode ser intraspecífico ou interespecífico e consiste na postura dos ovos de uma 
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espécie ou de um indivíduo em ninhos de outras espécies ou de outros indivíduos, não 

ocorrendo cuidado parental do real par reprodutor que gerou aqueles ovos (PAYNE 1977). O 

parasitismo está presente em 1% das espécies de aves do planeta, sendo bastante frequente nas 

famílias Cuculidae e Icteridae, por exemplo (PAYNE 1977; YOM-TOV 2001; LYON e 

EADIE 2008). 

A elevada frequência de ocorrência de monogamia como sistema de acasalamento nas 

espécies de aves é fruto de diversos estudos ecológicos que associam o comportamento do par 

reprodutor ao sucesso reprodutivo observado. Entretanto, com o desenvolvimento de técnicas 

moleculares (especialmente aquelas que utilizam marcadores de microssatélites e técnica de 

exclusão) (JONES 2003) têm mostrado que as aves, de maneira geral, são socialmente 

monogâmicas. A monogamia verdadeira (pareamento reprodutivo exclusivo) ocorreria em 

apenas 14% das espécies de Passeriformes e a poliginia ocorreria em cerca de 86% das 

espécies (GRIFFITHS et al. 2002). A tendência a uma maior incidência de fertilizações extra-

par ocorre entre espécies de hábitos coloniais (BIRKHEAD e MOLLER 1992) e em aves que 

apresentam comportamento territorialista com elevada densidade de indivíduos em condições 

reprodutivas (GIBBS et al. 1990; MAYER e PASINELLI 2013). Formicivora littoralis é 

territorial, apresenta elevada densidade de indivíduos mesmo em fragmentos pequenos 

(capítulo 1 da presente tese), e apresenta cuidado parental partilhado pelos dois sexos 

(capítulo 2 da presente tese). O objetivo geral do presente capítulo foi avaliar a existência de 

paternidade extra-par em F. littoralis e associar esses resultados com o investimento parental 

do par reprodutor aos ninhegos. 

 

 

3.2 Objetivos 

 

 

Os objetivos específicos e as hipóteses que foram testadas no presente capítulo foram: 

 

 

a) Desenvolver marcadores de microssatélites específicos para determinação de 

paternidade em F. littoralis. 
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b) Relacionar os dados de investimento parental efetuado por cada membro do par 

reprodutor com o resultado da análise molecular para confirmação ou não de 

ocorrência de fertilizações extra-par. 

Hipótese testada: O investimento parental é similar entre ninhadas com filhotes legítimos 

e ilegítimos (provenientes de fertilizações extra-par). 

 

c) Em caso de ocorrência de fertilizações extra-par, indicar quais os pais biológicos da 

prole utilizando análise molecular. 

Hipótese testada: Os machos extra-par possuem territórios. 

 

d) Em caso de ocorrência de fertilizações extra-par, comparar os caracteres morfológicos 

dos machos envolvidos (biomassa, comprimento total, tamanho da asa e da cauda). 

Hipótese testada: Machos com medidas morfométricas maiores são selecionados pelas 

fêmeas. 

 

e) Confirmar, por técnica molecular, se o sistema de acasalamento predominante na 

espécie é a monogamia. 

 

 

3.3 Material e métodos 

 

 

3.3.1  Desenvolvimento de marcadores de microssatélites 

 

 

Microssatélites são repetições de sequências simples ou repetições curtas, de 1 a 6 

nucleotídeos de DNA, e possuem como principal característica elevadas taxas de mutação 

(KELKAR et al. 2010). Como consequência dessas elevadas taxas de mutação, estas 

sequências são altamente polimórficas onde diferentes indivíduos exibem diferenças no 

número de repetições dessa sequência. Essas repetições tenderiam a permanecer nas 

populações, devido ao fato de serem neutras à seleção (AVISE 2004) e, por serem 

transmitidas de maneira Mendeliana. Devido a este fato, são frequentemente utilizadas em 

análises de parentesco, embora já se conheça que, algumas regiões não são seletivamente 

neutras (HAASL e PAYSEUR 2013). 
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O DNA de F. littoralis foi extraído de amostras de sangue, de acordo com o protocolo 

proposto por Nicholls e colaboradores (2000) utilizando-se o método de precipitação por 

Acetato de Amônio (ver Anexo II da tese), em colaboração com a Dra. Denise Monnerat 

Nogueira, no Laboratório de Genética da Universidade Federal Rural do Rio de Janeiro. 

Amostras de DNA de dez indivíduos foram aleatoriamente escolhidas para serem utilizadas 

no desenvolvimento dos primers. 

Das amostras selecionadas foram retirados entre 50-100ng de DNA genômico. Esse 

DNA foi colocado em solução com as enzimas de restrição AluI, RsaI e Hpy166II em três 

reações separadas (uma para cada enzima) para ser digerido. Após este procedimento, 

quantidades iguais de cada reação foram combinadas em um único tubo e as extremidades do 

DNA foram adeniladas com Klenow (exo-) e dATP. Terminada a inativação térmica, a reação 

foi suplementada com ATP (1mM) e adaptadores Illumina Y foram ligados com a enzima T4 

DNA ligase. 

Após digeridos, os fragmentos de DNA ligados foram enriquecidos por hibridação na 

posição 3’ utilizando-se sequências repetidas de oligonucleotídeo biotinilato. O 

enriquecimento é feito de maneira a se aumentar a proporção de fragmentos que contenham 

microssatélites. As sequências de enriquecimento utilizadas foram: GT, TC, TTC, GTA, 

GTC, TCC, GTT, TTTC, GATA, TTAC, GATG, TTTG, TTTTG, TTTTC. Os fragmentos 

enriquecidos foram capturados por esferas magnéticas enriquecidas com estreptavidina, e os 

fragmentos foram amplificados com a enzima DNA Taq polimerase Platinum e um par de 

primers Illumina (um universal e outro com uma sequência fixada no início do primer para 

reconhecimento). 

Produtos da reação em cadeia de  polimerase (PCR) foram analisados em gel de 

agarose 2% e quantificados usando um fluorômetro (marca Qubit 2.0). As bibliotecas de DNA 

submetidas a sequenciamento e genotipagem no Cornell Life Sciences Core Laboratory 

Center utilizando-se um Illumina MiSeq Illumina MiSeq foram: 

Tipo de Projeto: conjunto genômico Restinga Antwren 

Tipo de conjunto: De novo 

Opções tecnológicas para a leitura: Illumina maior que 50nt (pareado), tamanho de fragmento 

de no mínimo 150pb, repetições de leitura de 10.000,000 vezes, adaptador desativado de 

escaneamento (Illumina index reverse complement). 

Opções tecnológicas avançadas: deixar o default, exceto na opção max gap, onde deve ser 

colocado o número 60. 
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Para escanear o arquivo no formato .fasta, resultante do sequenciamento foi utilizado o 

programa msatcommander 1.0.3 (disponível apenas para computadores Mac®). A leitura 

enumera todos os microssatélites diméricos, triméricos, tetraméricos, pentaméricos e 

hexaméricos, resultando em um arquivo com inúmeras sequências possíveis de primers de 

microssatélites para serem desenvolvidos.  

Dentre todas as possíveis sequências de microssatélites resultante, foi feita uma 

escolha baseada em alguns critérios para se chegar nas sequencias mais polimórficas a serem 

utilizadas na análise de paternidade. Os critérios utilizados foram: 1) seleção de todas as 

sequencias cuja repetição seja de trímeros (3 bases repetitivas) ou tetrâmeros (4 bases 

repetitivas); 2) Dentre essas sequencias selecionadas, re-seleção, separando todas as 

sequências cuja repetição ocorra de 7 até 15 vezes; 3) Ordenação das sequências com base nos 

nucleotídeos. Melhores sequencias são aquelas em que não há repetição de pares de bases 

(exemplo: GATC). Por fim, procurou-se dentre as opções selecionadas a que continha 

sequências (forward) iguais mas com o número de vezes da região que se repete diferente, o 

que indica diferentes alelos para o mesmo locus (esse locus é provavelmente polimórfico) 

(tabela 10).  

 

Tabela 10 - Exemplo de uma sequência polimórfica de microssatélites desenvolvido para se 
                  testar a paternidade de Formicivora littoralis. 

Bases 

nucleotídicas 

Número de 

Repetições 

Tamanho do 

fragmento 

(pb) 

Sequência 

AGAT 13 332 AAGCTGAGACTACCCAGAACAAG 

AGAT 11 324 AAGCTGAGACTACCCAGAACAAG 

 

 

Com base nas regras acima, foram selecionados os sete primers mais polimórficos e 

suas sequências foram enviadas a uma empresa especializada para serem confeccionados. 

Cada primer recebeu um nome, referente às iniciais do nome científico da espécie, um 

número para identificação e uma coloração (fluorescência) para que pudesse ser reconhecido 

nas análises de genotipagem. 
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3.3.2 Análise molecular de paternidade associada ao acompanhamento do cuidado parental 

dos pares reprodutores nos ninhos 

 

 

 Foram desenvolvidos sete conjuntos de primers de microssatélites para acessar a 

paternidade de F. littoralis e com isto, foram montados dois conjuntos de multiplexes (soma 

de mais de um primer em uma mesma reação). Em cada multiplex foram adicionados, na 

sequência, os seguintes produtos: água, PCR buffer (10x), cloreto de magnésio na 

concentração de 25mM, primers (sequência forward e reverse), dNTPs, a enzima Taq DNA 

polimerase (2.5U/µl) e, por último a amostra de DNA. Dois primers não funcionaram quando 

colocados em sistema de multiplexes e, por isto, a sequencia acima foi montada 

separadamente para apenas 1 primer. A quantidade de cada produto de PCR, em cada 

amostra, encontra-se no anexo C. Multiplex 1 conteve os primers FoLi20, FoLi4, FoLi7 e o 

multiplex dois conteve os primers FoLi5 e FoLi28. A sequência de repetição de cada primer 

encontra-se nos resultados deste capítulo. Cada multiplex foi montado para um total de 107 

amostras de DNA e submetido à amplificação de PCR.  

O protocolo de preparação da reação de PCR montada seguiu o seguinte ciclo de 

temperatura: 1) Submeter a 94oC por 2 minutos; 2) Submeter a 940C por 30 segundos; 3) 

Diminuição da temperatura para 66oC com queda até 50 oC, com queda a cada 4 ciclos de 30 

segundos; 4) Aumentar a temperatura para 72 oC e permanecer nesta temperatura por 1 

minuto; 5) Diminuir a temperatura para 50 oC realizando 20 ciclos para o anelamento; 6) 

Aumentar novamente para 72oC e permanecer nesta temperatura por 10 minutos; 7) Diminuir 

a temperatura para 10 oC e permanecer nesta temperatura até as amostras serem transferidas 

para a placa de genotipagem.  

 Para análise da reação dos produtos de PCR, 2 µl da reação foram aplicados em gel de 

agarose 2%. Em caso positivo de funcionamento (as bandas relativas ao DNA apareceram no 

gel) procedeu-se à genotipagem. Para a genotipagem, foi preparado um mix em um tubo tipo 

Eppendorf contendo LIZ standard e formamida. Para 96 amostras foram colocadas as 

seguintes quantidades: 10 µl de LIZ e 1190 ul de formamida. Colocou-se esse mix no vortex 

por 1 minuto, depois centrifugou-se por mais 1 minuto a 700 rcf. Em uma placa (própria para 

a genotipagem), aplicou-se 12 ul do mix em cada espaço e 1 ul do produto do PCR. Por fim, 

tampou-se a placa com uma folha de alumínio própria e encaminhou-se a placa para o Cornell 

Life Sciences Core Laboratory Center. Utilizou-se o programa ML-Relate (KALINOWSKI et 

al. 2006) para a análise de equilíbrio de Hardy-Weinberg, da frequência de alelos nulos e de 
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parentesco. Este programa apresenta como premissa para a correta análise que pelo menos um 

dos membros do par reprodutor seja conhecido (JONES e ARDREN 2003) e, leva em 

consideração a frequência de alelos nulos presentes em cada sequência molecular. Para tal, os 

primers cujas sequências possuem alelos nulos foram informados ao programa. 

 A paternidade foi atribuída basendo-se na probabilidade de exclusão após 1000 

aleatorizações no programa. Considerou-se como progenitor aquele com o maior valor para o 

parâmetro Delta Ln(L), comparando-se aos outros candidatos.  

 A quantificação do investimento parental na prole foi acessada por meio do 

acompanhamento de cada ninho. Este acompanhamento foi realizado por dois dias 

consecutivos na fase de incubação, mais dois dias na fase de ninhegos, para cada ninho. As 

observações foram realizadas prioritariamente no início de cada uma das fases. A amostragem 

de cada fase totalizou 12 h de observação (6h-18h) por ninho. A cada dia amostrado, foram 

realizadas três sessões de observações de 2 h, intercaladas por intervalos de 2 h. As 

observações foram realizadas com uso de binóculos 8x42 a uma distância mínima de 4 m do 

ninho e com tempo de habituação de 10 min, antes do registro dos comportamentos. Esse 

procedimento visou minimizar a interferência do observador. Foram registradas as seguintes 

variáveis: 1) tempo de presença e ausência do macho e/ou da fêmea no ninho; 2) número de 

visitas ao ninho, para limpeza deste, realizado pelo macho e/ou fêmea; e, 3) número de visitas 

alimentares realizado pelo macho e/ou fêmea aos ninhegos. Ninhos  predados, onde não foi 

possível contabilizar dois dias de acompanhamento, apesar de mostrados no gráfico, foram 

excluídos da análise. 

 

 

3.3.3 Comparação entre os machos da população 

 

 

 Em caso de ocorrência de fertilizações extra-par, buscou-se determinar qual macho 

fertilizou a fêmea, dentro do conjunto de machos capturados da população (n = 51). 

Identificado o macho ou possível macho, comparou-se as medidas morfométricas entre esses 

indivíduos (macho do par social e macho com contribuição genética) por meio de teste t 

independente. As medidas comparadas foram tarso, peso, comprimento total, asa e cauda, 

medidas escolhidas por refletirem tamanho do corpo. Assim como a morfometria, também foi 

comparado o tamanho dos território entre os machos envolvidos, de maneira a se buscar os 
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possíveis atributos selecionados pela fêmea. Todos os machos com territórios delimitados 

possuíram amostras de sangue coletadas para as análises genéticas. 

 

 

3.4 Resultados 

 

 

3.4.1 Desenvolvimento dos primers 

 

 

 Foi desenvolvida uma biblioteca com mais de 10.000 sequências genéticas de F. 

littoralis. Entretanto, grande parte desta biblioteca não condizia com as regras de escolha de 

primers polimórficos (explicitada nos métodos) para análises de paternidade. Isso não 

significa que essas outras possíveis sequencias não possam ser testadas e utilizadas para se 

responder futuras questões.  Entretanto, baseados na seleção imposta, 150 sequências foram 

consideradas possivelmente polimórficas. Dentre essas 150 possibilidades, selecionou-se (sem 

regras) 32 sequências de primers de microssatélites que foram produzidos. Os 32 primers 

foram testados em 10 indivíduos e, com base no aparecimento ou não de bandas no gel, e na 

posição em que se encontravam neste, foram escolhidos para receberem a fluorescência. 

Portanto, sete sequências receberam fluorescência. As informações acerca do nome do locus, 

quantidade de bases e tamanho do fragmento de DNA, sequencia, cor da fluorescência e 

equilíbrio de Hardy-Weinberg (EHW) se encontram na tabela 13.  
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Tabela 11 - Informações relativas aos primers de microssatélites marcados com fluorescência desenvolvidos a partir de DNA de Formicivora 
littoralis desenvolvidos para análise de parentesco. FoLi = Formicivora littoralis, F = sequência forward, R = sequencia reverse, p = 
probabilidade, S = sim e N = não (continua). 
 

Locus Quantidade de 

bases/tamanho do 

fragmento 

Sequencia dos primers Corante EHW 

FoLi 4 F:43 bases  

R: 29 bases 

entre 250 – 300pb 

F:5’ CGAGTTTTCCCAGTCACGACTAGGTCTCATAGGTAGGTAGGTG 3’ 

R: 5’ GTTTCTAGTCTGAGTGTCATATTCCCAGG 3’ 

FAM 

azul 

P = 

0.033N 

FoLi 5 F:43 bases  

R: 29 bases 

entre 180 - 240pb 

F: 5’ CGAGTTTTCCCAGTCACGACTGCAGAATACCTCCCTGTACTAC 3’ 

R: 5’ GTTTCTCAAATTGCATGACTCGATGTGTG 3’ 

VIC 

verde 

P < 0.001 

N 

FoLi 7 F:43 bases  

R: 29 bases 

entre 230 – 300pb 

F: 5’ CGAGTTTTCCCAGTCACGACTATGGCAAGTTCCTTCTTTGACC 3’ 

R: 5’ GTTTCTGCAGCCCAATAAACACCTCTATG 3’ 

PET 

vermelho 

P < 0.001 

N 

FoLi 10 F:44 bases  

R: 29 bases 

entre 290 – 350pb 

F: 5’ CGAGTTTTCCCAGTCACGACTCCCATAACTCACTAGAATCAGTG 

3’ 

R: 5’ GTTTCTCTCAAACCAAGACAGCTATGCAG 3’ 

NED  

amarelo 

P < 0.001 

N 

FoLi 14 F:44 bases  

R: 29 bases 

entre 220 – 280pb 

F: 5’ CGAGTTTTCCCAGTCACGACACCTTGTGTTAGCATAAATGAGTC 

3’ 

R: 5’GTTTCTCACTTAGTGTCACTCCAAGCTAC 3’ 

VIC 

verde 

p = 0.26 

S 
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(conclusão) 

Locus Quantidade de 

bases/tamanho do 

fragmento 

Sequencia dos primers Corante EHW 

FoLi 20 F:43 bases entre 

215 – 300pb 

R: 29 bases 

F: 5’ CGAGTTTTCCCAGTCACGACGAACTGAATCTCTGCCCATTTCC 3’ 

R: 5’ GTTTCTAGAGGGAGAGTCAGAGATTTCAC 3’ 

NED 

amarelo 

P < 0.001 

N 

FoLi 28 F:43 bases entre 

150 – 200pb 

R: 28 bases 

F: 5’ CGAGTTTTCCCAGTCACGACCACCTGGACGCTTCTAATAAAGG 3’ 

R: 5’ GTTTCTGGGTGAGTGGGTAGATGGATAG 3’ 

PET 

vermelho 

P < 0.001 

N 
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3.4.2 Análises de paternidade e de comportamento 

 

 

Os primers desenvolvidos foram utilizados para análise de nove “famílias” (tabela 14). 

Dentre essas nove “famílias”, em duas não se conseguiu capturar a fêmea, o que tornou o 

acesso à paternidade um pouco mais complicado. As famílias foram compostas pelo par 

reprodutor e por dois ninhegos. Em apenas dois casos, as famílias foram compostas por 

apenas um ninhego. Por coincidência, foram exatamente essas duas famílias cujas fêmeas não 

se conseguiu capturar. 

 

Tabela 12 - Famílias de Formicivora littoralis, respectivos números das anilhas, idade (N = 
ninhego, M = adulto macho e F = adulto fêmea) e código das amostras de DNA 
(Fl) (continua). 

 
Família Anilha metálica Idade Amostra de DNA 

1 E74493 N Fl87 

E74498 M Fl10 

2 E74500 N Fl29 

E80301 N Fl3 

E80302 F Fl71 

E74420 M Fl35 

3 E80303 N Fl75 

E74474 M Fl62 

4 E80304 N Fl45 

E80305 N Fl44 

E74441 M Fl33 

E83267 F Fl93 

5 E80342 N Fl56 

E80343 N Fl54 

E80339 M Fl29 

E80302 F Fl71 

6 E80364 N Fl20 

E80365 N Fl21 

E80358 M Fl9 
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Família Anilha metálica Idade Amostra de DNA 

E80361 F Fl30 

7 E80386 N Fl61 

E80387 N Fl58 

E59739 F Fl53 

E80381 M Fl5 

8 E127133 N Fl81 

E127141 N Fl91 

E127140 M Fl101 

E80309 F Fl5 

9 E127142 N Fl96 

E127143 N Fl94 

E127136 M Fl84 

E80361 F Fl30 

 

Antes da realização do teste de paternidade, cada alelo presente em cada lócus foi 

testado quanto à sua frequência na população amostrada, heterozigosidade observada e 

esperada, quantidade média de informação polimórfica e presença de alelos nulos. Todos os 

alelos são altamente polimórficos, apresentam heterozigosidade elevada (com exceção de três 

lócus cuja heterozigosidade observada foi menor que 50%), elevada quantidade de alelos 

nulos (tabela 15) e, com exceção do lócus FoLi 10 e FoLi14, todos os outros não se 

encontram em equilíbrio de Hardy-Weinberg. O programa Cervus, escolhido a princípio para 

a realização da análise de paternidade, recomenda que, em caso de presença de alelos nulos 

com frequência maior que 0,05 que, se utilize outro programa para a realização das análises 

de parentesco que leve em consideração os fatores intrínsecos relativos à presença de alelos 

nulos. A elevada frequência de alelos nulos pode ser reflexo de erros de amplificação durante 

PCR (exemplificado pela qualidade do DNA) (GAGNEUX et al. 1997), efeito de Wahlund ou 

de presença de lóci ligadas ao sexo ou de endocruzamento entre os indivíduos 

(CHAKRABORTY et al. 1992). De maneira a não se excluir nenhum dos primers 

desenvolvidos, as análises de paternidade foram, portanto, realizadas no programa ML-Relate 

(KALINOWSKI et al. 2006). 
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Tabela 13 - Resultado do teste de frequência dos alelos presentes em cada lócus de 
                  Formicivora littoralis e respectivos números de alelos amplificados (k), 
                  heterozigosidade observada (Ho) e esperada (He), média de informação 
                  polimórfica (PIC) e frequência de alelos nulos (F nulos). 
 

Locus k Ho He PIC F nulos 

FoLi4 11 0.58 0.75 0.71 + 0.22 

FoLi5 13 0.43 0.80 0.77 + 0.57 

FoLi7 16 0.83 0.89 0.88 + 0.12 

FoLi10 19 0.48 0.74 0.71 + 0.03 

FoLi14 4 0.15 0.60 0.54 + 0.001 

FoLi20 14 0.80 0.83 0.80 + 0.30 

FoLi28 14 0.84 0.87 0.86 + 0.057 

 
 
 Utilizando-se os sete lócis desenvolvidos, o sucesso de avaliação da paternidade foi de 

100% quando a informação da maternidade foi fornecida ao programa e de 50% quando essa 

informação não se encontrava presente (caso de duas “famílias”). Dentre nove ninhos 

amostrados, oito deles contiveram pelo menos um ninhego proveniente de fertilização extra-

par. Um total de 81.2% dos ninhegos (13 em 16) não correspondeu à prole biológica do 

macho do par reprodutor que realizou o cuidado parental, e que se encontrava pareado 

socialmente com a fêmea (mãe biológica do ninhego). Nos dois casos em que a mãe não era 

conhecida, foi calculada também análise de maternidade e, a mãe mais provável (95% de 

confiança) foi  assumida de ser a mãe biológica do ninhego (tabela 16). 

 

 

Tabela 14 - Resultado da análise de paternidade e maternidade de Formicivora littoralis e 
                  respectivo sucesso reprodutivo do par reprodutor (continua) 
 
Família Ninhego Pai social Pai biológico Mãe biológica Sucesso 

reprodutivo? 

1 Fl 87 Fl 10 Fl 10  Fl 16 Sim 

2 Fl 29 Fl 35  Fl35 Fl 71 Sim 

Fl 3 Fl 35 Fl 10  Fl 71 Sim 

3 Fl 75 Fl 62  Fl84 Fl 34 Sim 

4 Fl 45 Fl 33  Fl33 Fl 93 Sim 
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Família Ninhego Pai social Pai biológico Mãe biológica Sucesso 

reprodutivo? 

Fl 44 Fl 33 Fl105 Fl 93 Sim 

5 Fl 56 Fl 29 Fl 10 Fl 71 Sim 

Fl 54 Fl 29 Nenhum dos 

amostrados 

Fl 71 Sim 

6 Fl 20 Fl 9 Fl35 Fl 30 Sim 

Fl 21 Fl 9  Nenhum dos 

amostrados 

Fl 30 Sim 

7 Fl 61 Fl 5  Fl31 Fl 53 Sim 

Fl 58 Fl 5  Fl40 Fl 53 Sim 

8 Fl 81 Fl 101  Fl85 Fl 17 Sim 

Fl 91 Fl 101  Fl105 Fl 17 Sim 

9 Fl 96 Fl 84  Fl23 Fl 30 Não 

Fl 94 Fl 84  Nenhum dos 

amostrados 

Fl 30 Não 

 

 

O macho social foi confirmado ser o pai genético de três ninhegos de três ninhos (um 

de cada família – 1, 2 e 4). Dentre o grupo de machos amostrados (n = 51), o macho Fl 10 e Fl 

35 foi considerado o pai genético de três e dois ninhegos, respectivamente (tabela 16), embora 

tenham realizado cuidado parental para apenas um deles (família 1 e família 2, 

respectivamente) e, obteve sucesso reprodutivo, com o ninhego sendo observado dentro do 

território do pai social e genético. As outras famílias cujo pai genético foi o indivíduo Fl 10 e 

Fl35 também obtiveram sucesso reprodutivo. O indivíduo Fl105 foi considerado pai genético 

de dois ninhegos de duas famílias diferentes e, ao contrário dos indivíduos Fl10 e Fl35 não 

realizou cuidado parental de nenhum deles (tabela 16). Houve apenas um caso de insucesso 

reprodutivo (condições abióticas desfavoráveis), neste caso, o pai social não era o pai genético 

(família 9). Houve outros casos de predação de ninhegos mas, o sangue destes não havia sido 

coletado e, por isso, não constam neste capítulo 3 da tese. 

 Vale ressaltar que foram encontrados ninhos de uma mesma fêmea em estações 

reprodutivas subsequentes (fêmea Fl 30 e Fl 71) e, estas não apresentaram fidelidade ao 

macho social. Entretanto, a fêmea Fl 71 apresentou certa fidelidade ao macho genético, sendo 
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este, responsável pela paternidade de pelo menos um de seus ninhegos em cada estação 

reprodutiva. O macho em questão “selecionado” por esta fêmea foi o mesmo indivíduo: Fl 10. 

 Machos e fêmeas se revezaram na incubação e no cuidado da prole (resultado do 

capítulo 2 da tese). Todos os nove ninhos, para cujos ninhegos foi obtida a genotipagem e 

tiveram a paternidade determinada foram acompanhados por 48h na fase de alimentação da 

prole mas nem todos estes foram acompanhados na fase de incubação pois foram encontrados 

já na fase de ninhegos. Na fase de incubação foram acompanhados 22 ninhos. Na fase de 

incubação não foram encontradas diferenças estatisticamente significativas entre machos e 

fêmeas no tempo de permanência incubando os ovos (χ2 = 1.17; χ2
t = 32.67; GL = 21), 

aceitando-se portanto, a hipótese nula (figura 25). 

 

Figura 25 - Tempo em minutos em que cada ninho de Formicivora littoralis foi assistido pelo 
par reprodutor ou permaneceu desassistido na fase de incubação. 

Legenda: 3_2009 significa ninho número 3 do ano de 2009, * ninhos predados. 
Fonte: CHAVES, 2014. 
 
 Assim como na fase de incubação, na fase de alimentação da prole, machos e fêmeas 

também dividiram os cuidados com a prole. A figura 26 mostra, em números absolutos, a 

quantidade de vezes em que machos e fêmeas assistiram os ninhegos realizando limpeza do 

ninho e trazendo recurso alimentar. Os resultados indicam, assim como na fase de incubação, 
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que não houve diferença significativa entre os sexos em nenhuma dessas atividades 

desempenhadas (limpeza do ninho: χ2 = 0.012; χ2
t = 15.50; GL = 8 e alimentação da prole: χ2 

= 0.044; χ2
t = 15.50; GL = 8). 

 

Figura 26 - Comparação entre a quantidade de vezes em que machos e fêmeas de Formicivora 
                  littoralis assistiram os ninhegos nas tarefas de limpeza do ninho e alimentação. 

Legenda: *Ninho predado. 
Fonte: CHAVES, 2014. 
 

 

3.4.3 Comparação entre machos quanto à morfometria e tamanhos de territórios 

 

 

 Os indivíduos machos envolvidos na reprodução (par social da fêmea e pai genético 

dos ninhegos) não apresentam diferenças significativas quanto ao conjunto de suas medidas 

morfométricas (t = -0.19; p = 0.84). Já com relação ao tamanho dos territórios e a paternidade 

dos ninhegos, a paternidade foi comprovada de ser de  indivíduos territoriais da área de estudo 

(no caso de 8 ninhegos) e de indivíduos aparentemente flutuantes (também em oito ninhegos). 

Comparando-se os dados de tamanho (médio) do território do indivíduo que teve contribuição 
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genética com o do indivíduo pareado socialmente não houve diferença significativa (t = 1.09; 

p = 0.30). 

 

 

3.5 Discussão 

 

 

Todos os ninhos de Formicivora littoralis, exceto um, apresentaram pelo menos um 

ninhego proveniente de fertilização extra-par (FEP). A elevada proporção de ninhegos (87,5% 

de 16 ninhegos) provenientes de FEP é a maior registrada para uma ave neotropical. 

Anteriormente ao presente estudo, o maior valor havia sido encontrado em outro estudo no 

Brasil com tiziu (Volatinia jacarina – 50% de 20 ninhegos) (CARVALHO et al. 2006). 

Valores elevados de FEP vêm sendo registrados na mesma velocidade que se desenvolvem 

novas técnicas moleculares. As elevadas taxas de FEP são decorrentes de altas taxas de 

mutação nos genótipos dos indivíduos analisados. Estudos recentes têm mostrado que estas 

taxas de mutação são diferentes para cada sexo, estando, no geral, associadas principalmente à 

herança ligada ao sexo masculino (HERED 2004). Este fato implica em interpretações 

cautelosas quanto à análises de exclusão de parentesco. De modo a se evitar errôneas 

interpretações deve-se observar se o número de heterozigotos registrados foi menor do que o 

esperado pelas proporções do EHW. Em caso positivo, deve-se comparar a frequência de 

incompatibilidade genotípica com a distribuição de Poisson (WESTNEAT 1990) ou se 

utilizar de novos métodos (fórmulas) estatísticos, como os desenvolvidos por Hered (2004). 

Os desvios observados no EHW podem ter sido ocasionados pela presença de alelos nulos. Os 

alelos nulos são alelos que não foram amplificados na reação de PCR e, portanto, não são 

detectados quando os indivíduos são genotipados. Como consequência, tem-se a detecção 

errônea de uma maior quantidade de genótipos homozigóticos (WHITE et al. 1999) na 

população. 

O elevado número de FEP registrado nos direciona a reconsiderar a  afirmação de que 

a monogamia é o sistema de acasalamento predominante nas aves, pois para vários casos não 

se confirma (diversos exemplos em ALCOCK et al. 2011); no caso, a monogamia social seria 

um sistema frequente, inclusive para F. littoralis. Na tentativa de se compreender as causas de 

elevadas frequências de FEP, Stutchbury e Morton (1995) sugerem que essa elevada taxa é 

fruto de uma sincronia reprodutiva temporal e espacial de fêmeas (ou seja, a reprodução em 

um mesmo espaço físico e período do ano). Para estes autores, a  sincronia reprodutiva das 
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fêmeas facilitaria uma comparação entre as características morfológicas e comportamentais 

dos machos, partindo-se do pressuposto que todos estariam realizando comportamentos de 

exibição (displays) (SLAGSVOLD e LIFJELD 1997) com o intuito de serem selecionados 

pelas fêmeas. Essa explicação foi denominada Hipótese da Sincronia Reprodutiva (HSR), que 

ainda informa que as fêmeas realizam a “escolha” adentrando os territórios de diversos 

machos, e que os níveis de FEP respondem à latitude onde a população estudada se encontra. 

Isso significa que as taxas de FEP diminuiriam, alcançando níveis mínimos na região tropical 

(STUTCHBURY E MORTON 1995).  

Não se pode afirmar que F. littoralis se reproduza de maneira sincrônica, pois, apesar 

de não ter sido calculado o índice de sincronia reprodutiva (por conta da imprecisão de alguns 

dados necessários para o correto cálculo), a espécie apresenta uma estação reprodutiva longa 

(maio a dezembro – resultados do 2o capítulo da presente tese) o que permitiria às fêmeas e 

aos machos realizarem mais de uma tentativa reprodutiva. Além disso, não foi registrado um 

baixo valor de FEP como prediz a hipótese. Resultado semelhante também foi encontrado 

para diversos outros estudos, que refutam esta hipótese como explicativa para as elevadas 

taxas de FEP (exemplos em KEMPENAERS 1997; PERREAULT et al. 1997; WESTNEAT e 

GRAY 1998; ARLT et al. 2004; KRUEGER et al. 2008). 

Outras quatro possíveis explicações para as elevadas taxas de FEP são, de acordo com 

Macedo e colaboradores (2008): 1) Hipótese de formação rápida de pares reprodutores; 2) 

Hipótese da Densidade reprodutiva; 3) Hipótese da mortalidade do adulto e 4) Hipótese da 

Restrição da Fêmea. A primeira hipótese – Formação rápida de pares reprodutores – prediz 

que as espécies apresentam elevados valores de FEP em resposta à rápida formação dos pares, 

que restringiria a capacidade das fêmeas de acessar a qualidade dos machos (WESTNEAT et 

al. 1990; WEATHERHEAD e MORTON 1998). Essa hipótese tem sido utilizada para 

explicar as elevadas taxas de FEP em espécies migratórias. Formicivora littoralis não é uma 

espécie migratória e, aparentemente, as fêmeas parecem conseguir acessar a qualidade dos 

machos, pois um mesmo macho foi escolhido por mais de uma fêmea em uma mesma estação 

reprodutiva para cópula (Fêmeas Fl 30 e Fl 71 copularam com o macho Fl 10). Os 

mecanismos que embasam esta escolha, ou seja, as características levadas em consideração 

pela fêmea para a seleção do macho são desconhecidas. Não se pode afirmar se as fêmeas 

visitam vários territórios, mas sabe-se que o tamanho deste não é o indicativo, pois não foram 

encontrados diferenças significativas entre os tamanhos dos territórios do macho do par 

reprodutor que proveu o cuidado parental e do macho que teve contribuição genética. 

Também não são as características morfológicas dos machos aferidas no presente estudo  a 
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resposta a esta questão. Então, quais seriam essas características? Estudos futuros envolvendo 

canto, plumagem e variabilidade genética, especialmente no sistema imunológico podem, 

talvez, elucidar esta questão e confirmar a hipótese dos bons genes como atuante na seleção 

dos machos pelas fêmeas. Exemplos de que fêmeas selecionam características nos machos já 

foi mostrada em alguns estudos (JOHNSEN et al. 2000; WHITTINGHAM e DUNN 2005; 

ALBRECHT et al. 2009; BROUWER et al. 2010; GOHLI et al. 2013). 

A segunda hipótese proposta como explicativa para elevadas taxas de FEP é a hipótese 

da densidade reprodutiva. Esta hipótese prediz que, uma elevada densidade de indivíduos se 

reproduzindo afeta as taxas de encontro entre potenciais parceiros extra-par (WESTNEAT e 

SHERMAN 1997; MAYER e PASINELLE 2013). A qualidade dos indivíduos machos e seus 

territórios, além da capacidade de guarda da fêmea pelo sexo oposto, são duas possíveis 

variáveis sugeridas de atuar em conjunto com o efeito da densidade sobre as FEP (SAINO et 

al. 1999). Como mencionado no parágrafo anterior, a morfometria dos indivíduos machos e o 

tamanho dos respectivos territórios não parecem direcionar a escolha da fêmea. Entretanto, a 

guarda da fêmea é um comportamento que pode ocorrer na espécie F. littoralis. Os 

comportamentos de guarda de paternidade dentre os vertebrados são inúmeros e, nas aves, 

pode-se destacar o acompanhamento próximo da fêmea (ANDERSSON 1994) forrageando 

junto a esta e emitindo cantos, na espera que esta responda (MOLLER 1991), expulsão de 

outros indivíduos machos por meio de perseguições agressivas, bicadas no trato reprodutivo 

da fêmea, forçando-a a expelir o esperma de outro possível macho, e cópulas consecutivas (o 

que é caso para Prunella modularis, DAVIES e HOUSTON 1986). Os machos de F. littoralis 

parecem guardar suas parceiras, pois apesar de não quantificada a guarda do par, os membros 

do par reprodutor foram frequentemente observados forrageando próximos entre si (CHAVES 

2010) e emitindo chamados (F.G Chaves, obs. pessoal). A  hipótese da densidade reprodutiva 

não pode ser descartada como atuante na determinação das elevadas taxas de FEP na espécie. 

A terceira hipótese explicativa faz menção à mortalidade dos adultos e prediz que as 

espécies que apresentam uma elevada mortalidade dos indivíduos adultos apresentariam 

maiores taxas de FEP. Não há estudos sistematizados sobre longevidade, mortalidade, 

capturas e recapturas de F. littoralis, embora grande parte dos machos donos de territórios 

pode ainda ser observada na grade de estudo (F.G Chaves, obs. pessoal). Além disso, estudos 

indicam que a longevidade é alta nos trópicos (SKUTCH 1985; KARR 1990). Portanto, de 

todas as hipóteses, esta parece ser a menos provável de ser a responsável pelas altas taxas de 

FEP para a espécie estudada. 
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A última hipótese, citada em Macedo e colaboradores (2008) como explicativa de 

elevadas taxas de FEP é chamada de hipótese da restrição da fêmea (GOWATY 1996). Esta 

hipótese prediz que as fêmeas de alta qualidade estariam aptas a resistir aos 

esforços/investidas dos machos que buscam FEP. A hipótese ainda prediz que a qualidade do 

território onde a fêmea se encontra e a qualidade das fêmeas irão determinar os níveis de FEP. 

Fêmeas de alta qualidade que forrageiam em territórios de alta qualidade estariam menos 

aptas a realizarem FEP (teriam mais energia para resistirem às investidas do sexo oposto e 

selecionarem aqueles que consideram de melhor qualidade). Os territórios de machos de F. 

littoralis variam no tamanho embora a qualidade de cada um (quantidade de recurso 

alimentar, por exemplo) não tenha sido medida. Um ano antes do início da coleta de dados, a 

abundância de recurso alimentar (artrópodes de solo) foi mensurada na área e a abundância 

aumentou da estação não-reprodutiva para a reprodutiva (CHAVES 2010). Entretanto, não 

foram feitas análises para se averiguar, por exemplo, se este recurso encontra-se ou não 

distribuído em manchas no hábitat da espécie. Apesar disto, acredita-se que esta hipótese pode 

ser explicativa das FEP em F. littoralis, pois se o território não fosse um recurso importante, 

este não seria defendido por cada indivíduo macho.  

Esta última hipótese também é aceita por outros autores (WEATHERHEAD e 

MORTON 1998) que ainda informam que, se a espécie é socialmente monogâmica, um 

número reduzido de fêmeas teria a possibilidade de se acasalar com machos de boa qualidade. 

O restante da população de fêmeas estaria, portanto, pareada com machos de baixa qualidade 

e, buscariam, dessa forma, FEP. Keyser e Hill (2000) realizaram um exemplo de estudo que 

corrobora essa idéia. Esses autores estudaram a coloração das penas de uma população da 

espécie Guiraca caerulea no estado do Alabama (Estados Unidos) e, encontraram diferentes 

tonalidades de cor perceptíveis para as fêmeas. Os machos cuja tonalidade da plumagem 

refletia mais intensamente o azul eram maiores, conseguiam manter um grande território, e 

alimentavam mais frequentemente a prole, sendo, portanto, preferidos pelas fêmeas.  

Os machos que foram pais legítimos de ninhegos provenientes de copulação extra-par 

possuiam territórios ou foram indivíduos aparentemente flutuantes. Indivíduos flutuantes são, 

em geral, considerados excluídos de possibilidade de reprodução devido ao fato de não 

adquirirem territórios em um dado ano e, consequentemente não estarem aptos a serem 

selecionados pelas fêmeas (SHUTLER e WEATHERHEAD 1992) ou, são indivíduos que 

decidem renunciar à reprodução em um dado ano mesmo existindo oportunidades para esta 

(KOKKO e SUTHERLAND 1998). Cópulas de fêmeas com machos flutuantes não trariam 
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diretamente benefícios para as fêmeas. por não haver investimento desses machos no cuidado 

parental. Então qual sera  a vantagem das fêmaas copularem com esses machoss?  

Um estudo com a espécie de andorinha Tachycineta leucorrhoa mostrou que, assim 

como F. littoralis, grande parte das cópulas foram realizadas com indivíduos flutuantes 

(KEMPENAERS et al. 2001) e, associaram este grande número de cópulas com flutuantes às 

baixas frequências de ectoparasitos que estes apresentam, quando comparados com os machos 

sociais. Para os autores, o baixo número de ectoparasitos na plumagem refletiriam que estes 

se encontravam em melhores condições e portanto, melhores genes. Associa-se a isto, o fato 

de que macho pareado socialmente com a fêmea e o macho flutuante apresentam diferentes 

demandas de energia, associadas ao papel de cada um na estação reprodutiva. Defender um 

território, um ninho e uma parceira parece ser mais custoso energeticamente do que se tornar 

um flutuante. Portanto, indivíduos flutuantes também tenderiam a acumular mais gordura ou 

seja, serem mais pesados do que os machos que possuem territórios e, portanto, esta poderia 

ser uma característica a ser selecionada pelas fêmeas. No presente estudo, indivíduos machos 

que possuem território e indivíduos flutuantes apresentaram peso similar, o que exclui a 

possibilidade do maior peso atuar na seleção das fêmeas por machos flutuantes. Entretanto 

não se pode excluir a questão das parasitoses como, característica a ser usada como seletiva 

pelas fêmeas de F. littoralis. 

O cuidado bi-parental é comum entre Passeriformes (SKUTCH 1976) e, de acordo 

com Cockburn (2006), ocorre em 75% das espécies (n = 5143). Inclusive, este 

comportamento também está presente em espécies da família Thamnophilidae, como na 

espécie congenérica F. erythronotos (MENDONÇA 2001). A evolução da divisão do cuidado 

parental é favorecida quando a sobrevivência da prole não é possível sem a ajuda dos dois 

membros do par (LACK  1968; MAYNARD-SMITH 1977). Este comportamento de divisão 

do cuidado parental emergiria quando 1) a certeza de parentesco é elevada para ambos os 

sexos, 2) há um aumento do sucesso reprodutivo tanto do macho quanto da fêmea ou 3) 

quando as chances de se realizar outras cópulas extra-par são limitadas (BRUTON 1988 apud 

MEDEIROS e ALVES 2010; THOMSON et al. 2014). Formicivora littoralis divide os 

cuidados da prole, sem diferença estatisticamente significativa entre os sexos. A certeza de 

parentesco foi demonstrada apenas para fêmeas, e não para os machos que contribuem com o 

cuidado parental (monogamia social). Não se pode afirmar que a divisão dos cuidados com a 

prole contribua para o sucesso reprodutivo da espécie pois a predação foi elevada, 

principalmente na fase de incubação (resultados do capítulo 2). Para uma maior certeza 

quanto a isto, necessita-se sub-dividir os períodos observados (por exemplo, em início, meio e 
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fim do período de incubação, fazendo-se o mesmo para a fase de ninhegos) e, analisar se há 

uma mudança de comportamento, conforme o avanço do estágio do ninho. Não se pode 

afirmar que as chances de se realizar novas cópulas sejam baixas ou limitadas já que o 

período reprodutivo é longo. A população aparentemente encontra-se em equilíbrio, conforme 

indicado pelo resultado da razão sexual no ninho ser idêntica tanto para machos quanto para 

fêmeas (resultados do capítulo 2). Entretanto, uma avaliação mais aprofundada, como análises 

de variabilidade genética, é  necessária, de modo a se constatar se a população encontra-se em 

equilíbrio de Hardy-Weinberg (desvios do equilíbrio podem indicar endogamia). 

Do ponto de vista ecológico, Wilson (1975) cita que as condições ecológicas que 

favorecem cuidado parental são a existência de hábitats saturados de indivíduos que, 

“obrigariam” os indivíduos a se tornarem eficientes na exploração de recursos e pressão de 

predação. Apesar das altas taxas de predação, a densidade da espécie na área estudada 

mostrou-se elevada (resultados no capítulo 1). Portanto, esses fatores podem favorecer a 

permanência deste comportamento na espécie, mesmo com as elevadas taxas de FEP. De fato, 

embora a teoria preconize que com alta frequência de FEP os machos geralmente não 

investiriam na prole (MAYNARD-SMITH 1978) ou tenderiam a diminuir este investimento 

(TRIVERS 1972), este fato não foi observado. Em outras espécies com monogamia social e 

cuidado biparental, com ocorrência de cópulas extra-par, como em Riparia riparia, que se 

reproduzem em colônias muitas vezes densas, não foi encontrada diferença significativa entre 

o cuidado parental de pares reprodutores com ou sem a presença de ninhegos provenientes de 

fertilizações extra-par (ALVES 1993). As razões ecológicas e evolutivas do porquê machos 

sociais investem na realização do cuidado parental de uma prole ilegítima são ainda pouco 

conhecidas mas, acredita-se que as pressões ambientais (tais como, taxas de predação 

elevadas) associadas à pressões populacionais (diferenças no número de fêmeas aptas a se 

reproduzir anualmente) possam atuar moldando a permanência deste comportamento em F. 

littoralis. 

 

 

3.6 Considerações finais 

 

 

 Formicivora littoralis apresenta cuidado bi-parental da prole, sem diferenças entre os 

sexos na proporção do investimento, apesar deste comportamento não ser o esperado quando 

as taxas de FEP são elevadas, como as encontradas para esta espécie no presente estudo. 
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Atribui-se a fixação deste comportamento às condições ambientais em que a população 

estudada se encontra: alta densidade de indivíduos em uma área com recursos limitados, além 

de elevadas taxas de predação. Condições comportamentais que favoreceriam a fixação deste 

comportamento de divisão de cuidados junto à prole não se confirmam para a espécie. As 

taxas de FEP encontradas no presente estudo para F. littoralis são as mais elevadas dentre os 

estudos já realizados nos neotrópicos. A obtenção desse resultado só foi possível devido ao 

desenvolvimento de marcadores moleculares específicos. No caso de F. littoralis, os 

resultados genéticos são mais informativos sobre o sistema de acasalamento do que as 

observações comportamentais. 
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CONSIDERAÇÕES GERAIS FINAIS 

 

 

Os resultados do presente estudo fornecem informações básicas inéditas sobre a 

história de vida, territorialidade, reprodução e sistema de acasalamento de F. littoralis. Esta 

espécie foi altamente territorial e defendeu territórios ao longo de todo o ano. Esses territórios 

foram pequenos na estação não-reprodutiva, sendo ainda menores na estação reprodutiva 

(conforme esperado, com base na literatura). Os tamanhos dos territórios parecem refletir o 

número de interações com indivíduos vizinhos; ou seja, territórios com um grande número de 

vizinhos nas proximidades são menores do que aqueles com poucos vizinhos (um ou dois). O 

peso/tamanho do corpo do indivíduo, ao contrário do número de vizinhos, não teve relação  

com o tamanho do território. A densidade da espécie é localmente elevada, o que favorece  a 

ocorrência de constantes interações entre indivíduos vizinhos detentores de territórios, e até 

com os indivíduos que não possuem territórios (indivíduos flutuantes). A interação com 

indivíduos flutuantes é difícil de medir, pois tentativas de se obter um território podem ocorrer 

a qualquer momento. No interior dos territórios estabilizados foram encontrados os ninhos da 

espécie, com o formato de cesto aberto e com postura de no máximo dois ovos (brancos com 

pequenas máculas marrons que, formam um anel no centro do ovo ou no seu pólo rômbico). 

Os ninhos foram encontrados a diferentes alturas, desde próximo ao solo até a copa de 

arbustos e árvores. Não foi encontrada especificidade de construção de ninhos em nenhuma 

espécie de planta. Os ovos foram incubados por ambos os sexos por um período de 18 dias. 

Após esse período, eclodiram os ninhegos, que permaneceram no ninho por 10 dias. O par 

reprodutor alimentou os ninhegos com artrópodes e realizou a limpeza do ninho removendo 

os sacos fecais dos ninhegos. Ao deixarem o ninho, os filhotes continuaram sendo 

alimentados pelo par reprodutor na área do território. Esses cuidados com a prole foram 

similares entre machos e fêmeas, independentemente da fase reprodutiva (incubação e 

cuidado com a prole). O sucesso reprodutivo da espécie foi menor na fase de incubação do 

que na fase de alimentação da prole. As causas de insucesso de ninhos não foram bem 

determinadas, embora tenha sido registrado um insucesso ocasionado por fatores abióticos e 

uma predação por uma espécie de ave (anu branco, Guira guira). A razão sexual no ninho foi 

similar para ambos os sexos, o que reflete uma população estável. Foram desenvolvidos sete 

marcadores moleculares de microssatélites que foram utilizados para se determinar a 

paternidade dos ninhegos. Os resultados da paternidade indicaram alta taxa de fertilizações 

extra-par para a espécie estudada, sendo esta a mais elevada dentre os estudos publicados para 
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os neotrópicos. Quase todos os ninhos continham pelo menos um ninhego proveniente de 

fertilização extra-par. Um macho foi considerado pai biológico de três filhotes enquanto 

outro, de dois filhotes de ninhos diferentes. Esses machos copularam com fêmeas diferentes, o 

que indica haver uma seleção sexual por parte das fêmeas. Com os resultados da análise 

genética, o sistema de acasalamento predominante para a espécie estudada é a promiscuidade. 

Porém, os indivíduos se associam em pares reprodutores  durante uma estação reprodutiva 

para cuidar da sua prole, independente dela ser ou não legítima, o que configura monogamia 

social. As análises genéticas revelaram muito mais sobre os sistemas de acasalamento de F. 

littoralis que as observações nas diferentes fases do período reprodutivo. 

Defender um território e a guarda da paternidade parece ser particularmente custoso 

para F. littoralis, com densidade relativamente elevada e territórios pequenos. Como 

indivíduos dessa espécie dividem o recurso energético obtido entre seu desenvolvimento 

individual (sobrevivência), defesa de um espaço para obtenção de recursos alimentares e 

potenciais parceiros reprodutivos (aquisição e manutenção de território, no caso dos machos), 

reprodução, além de quanto investir em cada etapa desse processo reprodutivo (corte, 

cópulações extra-par, guarda da paternidade e cuidado parental) são importantes para futuros 

estudos. Adicionalmente, é importante investigar como o ambiente influencia na 

determinação do tamanho dos territórios, quais são os principais agentes responsáveis pelo 

elevado insucesso de ninhos, como os machos são escolhidos pelas fêmeas (características 

vocais ou de plumagem, por exemplo), e acompanhar em longo prazo a população, de modo a 

se quantificar possíveis flutuações em seu tamanho, o que poderá nortear ações eficazes de 

conservação e manejo dessa espécie ameaçada. 
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ABSTRACT  

We describe the nest, eggs, and nestlings of the Restinga Antwren (Formicivora littoralis), an endangered bird 
of Restinga ecosystem (sandy coastal plain vegetation) that is endemic to Rio de Janeiro state. Twelve nests 
were found at the edges of trails or natural gaps at Massambaba Restinga region, in different supporting plants 
and heights from the ground (X ± SD 1.27 ± 0.97 m, range 0.27 to 3.45 m). Nests were cup-shaped and were 
in horizontal forks attached to branches at three to fi ve points with whitish, soft, and thin cotton-like 
vegetable fi ber. The nests’ cup shape and measurements were similar to congeneric species, but nest 
material was different. Eggs were white with brown spots concentrated on the large end or around the middle, 
giving the appearance of a rough brown ring. Their mean (± SD) minimum diameter was 13.1 ± 0.34 mm, with 
maximum diameter of 18.0 ± 0.38 mm, and mass of 1.7 ± 0.18 g ( = 8). We found two nestlings completely 
naked on their fi rst day after hatching  
Key words Atlantic Forest, Brazil, breeding, conservation, endemic, Passeriformes

 
INTRODUCTION  

The genus Formicivora is comprised of seven species 
restricted to Central and South America (Zimmer and 
Isler 2003), two of which are considered Globally 
Endangered (IUCN 2012): Black-hooded Antwren (F. 
erythronotos) and Restinga Antwren (F. littoralis). 
Nests of species of this genus have been described as: 
F. grisea (Pinto 1953), F. erythronotos (E.C. Mendonça, 

unpublished data), F. rufa (Willis and Oniki 1988), and F. 

melanogaster (Zimmer and Isler 2003) 
 
Correspondence to: Maria Alice dos Santos 
Alves E-mail: masaal@globo.com 
 

Formicivora littoralis is considered the only 
bird endemic to the Restinga habitat (sandy 
coastal plain vegetation) (Gonzaga and Pacheco 
1990). This species has a small range, only 
inhabiting the area in the state of Rio de Janeiro 
between the municipalities of Saquarema and 
Armação dos Búzios (Mattos et al. 2009). 
The little scientifi c information about this 
species in the literature mostly addresses its 
ecology, conservation, and distribution (Gonzaga 
and Pacheco 1990, Tobias and Williams 1996, 
Vecchi and Alves 2008). Mattos et al. (2009) 
have recently presented 
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more detailed information on the distribution 
and abundance estimates of this species. Our 
objective is to present a description of the 
nests, eggs, and nestlings of the Restinga 
Antwren.  

MATERIALS AND METHODS 
STUDY AREA 
Our field work was conducted at Massambaba 
Restinga (22° 56’ 21.9” S, 42° 17’ 58.0” W), 
District of Praia Seca in the municipality of 
Araruama, state of Rio de Janeiro, Brazil. 
Massambaba Restinga is pristine area of 
restinga habitat mostly included in Parque 
Estadual da Costa do Sol, a recently created 
state reserve. This area is composed of scrub 
and arboreal vegetation (~ 1-7 m height), 
which is rich in bromeliads and cacti.  

We searched monthly for nests throughout 
2008, 2010 and 2011 (January to June), using 
17 hand-made trails due to the  difficulty in 
penetrating the scrub and dense vegetation. 
Nest measurements, taken just after the 
nestlings fledged, were: external and internal 
diameters, height, depth and weight. Branches 
of the plants used to support the nests were 
collected for identifi cation. Egg 
measurements included weight and minimum 
and maximum diameter. Nestling 
measurements only included body mass.  

Nest, egg, and nestling measurements 
were made with calipers (precision 0.1 mm) 
and a scale (Pesola® with 0.1 g precision); 
height of nests above ground were scored 
using a tape measure (precision 1 cm). 

RESULTS 
 
NEST DESCRIPTION 
We found 12 nests at edges of trails or natural 
gaps (usually less than 5 m from the trail), in 
various supporting plants and heights (Table 
I). Nests 1 to 12 were found on, respectively: 
May 20, August 23, November 20 (2008), 
June 17, September 5, September 12, October 
23 and 24 (two nests) (2010), May 26 and 
June 15 (two nests) (2011). All nests were 
active when found (egg or nestling stages), 
except one nest found during the nest building 

stage (Table I). As we could not ensure if 
this nest was completely built we did not 
measure its diameters and depth. The nests 
were cup-shaped and were attached in 
horizontal forks from three to fi ve points 
(Fig. 1). Nests were attached to the 
branches with a soft, whitish, thin cotton-
like vegetable fi ber. This same material 
was used in different proportions to attach 
the nest. All nests were under branches of 
shrubs or trees, that provided partial 
protection from the sun and rain. They 
were externally constructed with light 
brown branches and fi ne fi bers, many of 
which were of the cactus Pilosocereus 
arrabidae (Cactacea). Internally, the nests 
were darker, composed of fi ne dark brown 
and black tangled vines. Some nests had 
pieces of dry leaves, bark (some with 
lichens), cobwebs, and insect pupas. The 
nests measured (x ± SD): 1.27 ± 0.97 m in 
height (in relation to the ground), 73.7 ± 
8.79 mm external diameter, 61.4 ± 5.43 
mm internal diameter, 57.0 ± 19.33 mm 
internal depth, and had a mass of 4.25 ± 
1.0 g. 
EGG DESCRIPTION  
The number of eggs (all oval n 
shaped, 

= 8) in 
the 

nests varied from one (n = 2) to two 
(n = 3). The 
eggs were white with brown spots 
concentrated on the large end or close to 
the middle, giving the appearance of a 
rough brown ring (Fig. 2). Their mean ± 
SD minimum diameter was 13.1 ± 0.38 mm 
with a maximum diameter of 18.0 ± 0.34 
mm, and mass of 1.7 ± 0.18 g ( = 8). 
NESTLING DESCRIPTION 
We found nestlings in different stages, 
including two on the day of hatching. 
These two nestlings were born completely 
naked with closed eyes (Fig. 2) and yellow 
bills. Both nestlings were in the same nest 
and weighed 5 and 6 g, respectively.
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TABLE I  
Supporting plants and nest measurements of Formicivora littoralis in Massambaba 

Restinga, Rio de Janeiro, Brazil. ED = external diameter; ID = internal 
diameter. 

 
Nest Plant support (Family)  Measurements  

 

ED (mm) ID (mm) Depth (mm) Weight (g) 
 

 Height (m) 
 

 Erythroxylum subrotundum (Erytroxylaceae) 0.87 56.9 54.2 70  
2 Zollernia glabra (Leguminosae) 2.76 75.3 63.7 60 3.5 
3 Arrabidae conjugata (Bignoniaceae) 1.45 78.5 65.0 110 5.0 
4 Chrysophyllum lucentifolium (Sapotacea) 1.63 77.4 65.5 45  
5 Justicia brasiliana (Acanthaceae) 0.27 69.9 61.1 55  
6 Trichilia casaretti (Meliaceae) 0.67 79.9 65.0 45  
7 Myrrhinium atropurpureum (Myrtaceae) 0.91 63.0 54.0 55  
8 Aspidosperma parsifolium (Apocynaceae) 1.45 76.0 60.0 49  
9 Cyanophalla fl exuosa (Capparaceae) 1.08 74.0 57.5 44  
10 Chrysophyllum lucentifolium (Sapotacea) 0.39 70.0 58.0 43  

11 Eugenia umbellifl ora (Myrtacea) 3.45     
12 Justicia brasiliana (Acanthaceae) 0.40 90.0 72.0 52  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Fig. 1 - Formicivora littoralis nest. Photograph by Flávia Chaves 

 
DISCUSSION  

Nests of the Restinga Antwren were similar to the form 
(cup) of other species of the family. We followed 
Simon and Pacheco (2005), and categorized the cup 
form as low cup/fork, because the external height was 
less than the external diameter  

The nests varied from 0.27 to 3.45 m in height 
above ground level with the majority ( = 9) above 
0.5 m. M. Soneghet (unpublished data) provided a 
minimal amount of information on nest height of 

this species (1.7 to 2.1 m, = 3). Besides that, C.H.P. 
Oliveira (unpublished data) and also A.Q. 
Navegantes (unpublished data) found only one nest 
each close to the soil level (~ 0.5 m or less) (Table 
II). Nests of Formicivora vary in terms of height. 
Data for F. grisea (Silva 1988; = 1), F. rufa (Willis 
and Oniki 1988; = 1), F. melanogaster (Zimmer and 
Isler 2003; = 2), and F. erythronotos (E.C. 
Mendonça, unpublished data; = 19) indicate nests 
are found on average 0.55 m from the ground. All 
nests of 
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Fig. 2 - Formicivora littoralis egg and first day nestling. Photograph by Luiz Freire 
 
F. erythronotos, despite the comparatively high We  found  some  differences  between  F. 
sampled number, were less than 1 m above ground. littoralis and congeneric species F.erythronotos 
Our data are similar to those for congeneric  and F. grisea, in terms of nest composition. For the 
species (Table II). There was no apparent relation latter, E.C. Mendonça (unpublished data) and Silva 
between  nest  building  and  supporting  plants. (1988) reported the presence of bryophytes in the 
Despite all nests were found near trails and natural external area of the nests. This material wasabsent 
gaps, it is not clear if there was microhabitat in the 12 nests we found in the present study. 
selection  for  nesting  sites  because  dense  and The dried and dead leaves, lichens, and thecotton- 
imbricated vegetation makes searching for nests in like material we found in F. littoralis nestswere not 
inner patches very difficult. recorded for F. erythronotos   F. grisea 

 
TABLE II  

Nest measurements of the genus Formicivora. ED = external diameter; ID = internal diameter. The 
measurements are given in averages, except for M. Soneghet 1991 (unp. data) (range).  

* For F. erythronotos, n = 19 (height, ED), 18 (ID) and 20 (depth). 
 

Species     Height (m) ED (mm) ID (mm) Depth (mm) Reference  
F. littoralis 12 1.27 73.7 61.4 57.0 Present study 
F. littoralis 3 1.7 - 2.1 80 - 90 60 - 70 50 - 60 M. Soneghet (unp. data) 
F. littoralis  < 0.5 87 x 67 63 x 51 48 A.Q. Navegantes (pers. comm.) 
F. littoralis  0.54    C.H.P. Oliveira (unp. data) 
F. grisea  0.5 90 x 70  75 Silva 1988 

F. rufa  0.2 70 60 48 Willis and Oniki 1988 
F. erythronotos  0.53 68 51 49 E.C. Mendonça (unp. data) 
F. melanogaster 2 0.16 60  30 Zimmer and Isler 2003 
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TABLE III  
Mean egg measurements in Formicivora  

* not reported.  
 
Species   Max Min Reference  
F. littoralis 8 18.0 13.1 Present study 
F. littoralis  21.5 14 M. Soneghet (unp. data) 
F. grisea 5 18 13 Pinto 1953 
F. rufa  20 14 Willis and Oniki 1988 
F. erythronotos 35 13.7 13.2 E.C. Mendonça (unp. data) 

     

 
The eggs in our study were similar in coloration, 

patch distribution, and measurements of congeneric 
species. The maximum diameter of F. littoralis eggs 
was slightly larger than that of  
F. erythronotos (Table III)  

Two nestlings were found on the fi rst day after 
hatching. They were completely naked, contradicting 
M. Soneghet (unpublished data), who reported that 
nearly hatched nestlings were covered by a dark brown 
plumage, similar to the female plumage. It is possible 
that Soneghet had found nestlings a few days after 
hatching. There is no information available about this 
issue for other species of Formicivora  

This article provides valuable information on 
nests, eggs and nestlings of a Critically Endangered 
species, Formicivora littoralis The original information 
we presented in this paper is important to understand 
life history strategies and demography of the species. It 
certainly will contribute for increase the knowledge on 
the ecology of F. littoralis and help to support future 
actions in terms of its conservation. 
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RESUMO 
Nós descrevemos ninho, ovos e ninhegos do 
formigueiro-do-litoral (Formicivora littoralis), 
uma ave ameaçada do ecossistema de Restinga 
(vegetação de planíciesarenosas costeiras) que é 
endêmica do Estado do Rio de Janeiro. Doze 
ninhos foram encontrados nas bordas de trilhas ou 
clareiras naturais na região da Restinga da 
Massambaba, em diferentes plantas suporte e 
alturas sobre o solo (X ± DP 1,27 ± 0,97 m, 
amplitude 0,27 a 3,45 m). Os ninhos tiveram 
forma de cesto e estavam em forquilhas 
horizontais, presos a galhos em três a cinco 
pontos com fibra vegetal esbranquiçada, macia e 
fina,semelhante a algodão. A forma de cesto e as 
medidas dos ninhos foram semelhantes às de 
espécies congêneres,mas o material do ninho foi 
diferente. Os ovos foram brancos com manchas 
marrons concentradas na extremidade mais larga 
ou na porção mediana, dando a aparência de um 
anel rudimentar marron. A média ± DP do 
diâmetro menor foi 13,1 ± 0,34 mm, com 
diâmetro máximo de 18,0 ± 0,38 mm, e massa de 
1,7 ± 0,18 g ( = 8). Nós encontramos dois 
ninhegos completamente nús, em seu primeiro dia 
de nascidos.  
Palavras-chave  Mata Atlântica, Brasil, 
reprodução, 
conservação, endemismo, Passeriformes 
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ANEXO B – Protocolo de extração do DNA por acetato de amônia 

 

1. Usar um tubo tipo eppendorf de 1,5 ul  

2. Adicionar 250 ul de tampão de digestão (20mM EDTA + 50Mm Tris + 120mM NaCl + 1% 

SDS ) e 10 ul de Proteinase K (10 mg/ml) 

3. Adicionar 50 ul de sangue aproximadamente  

4. Submeter ao vórtex 

5. Digerir à 37oC ou 55oC com agitação no mínimo de 4h 

6. Adicionar 300 ul de solução de acetato de amônia (4M) 

7. Submeter ao vórtex 

8. Deixar em temperatura ambiente por 30 min e submeter ao vórtex regularmente 

9. Submeter a amostra a uma centrifugação de 13000 rpm por 10 min 

10. Derramar o sobrenadante em um tubo tipo eppendorf limpo de 1,5 mL 

11. Adicionar dois volumes de etanol absoluto 

12. Se ainda estiver muito suja a solução, adicionar mais etanol 

13. Misturar cuidadosamente (DNA geralmente é visível nesse estágio) 

14. Submeter a amostra a uma centrifugação de 13000 rpm por 15 min 

15. Derramar o sobrenadante com cuidado para não perder o pellet 

16. Adicionar 1mL de etanol 70%  

17. Submeter a amostra a uma centrifugação de 13000 rpm por 15 min 

18. Derramar o álcool de uma só vez 

19. Deixar secar naturalmente por 30 min 

20. Adicionar 250 ou 100 ul de TE (Tris 10mM, EDTA 1 mM) 

21. Colocar em geladeira overnight 

22. Dissolver em banho-maria 37oC. 
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ANEXO C – Protocolo de preparo da reação multiplex para análise de paternidade por dna 

em formicivora littoralis 
 

Reação de PCR – Multiplex 1 

H2O 6.2 

PCR Buffer (10x) 1 

MgCl2 (1.5mM) 0.6 

FoLi20-F (10uM) 0.15 

FoLi20-R (10uM) 0.15 

FoLi4-F (10uM) 0.15 

FoLi4-R (10uM 0.15 

FoLi7-F (10uM) 0.15 

FoLi7-R (10uM) 0.15 

dNTPs (10mM) 0.2 

Taq (Jumpstart) 2.5U/ul 0.1 

DNA  1µl 

Total por amostra 10µL 
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