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“There is a pleasure in the pathless woods,
There is a rapture on the lonely shore,
There is society, where none intrudes,

By the deep sea, and music in its roar:

I love not man the less, but Nature more”.

- Lord Byron
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RESUMO

A muda, um evento chave no ciclo de vida das aves, € bem estudada em aves da regido
temperada, que apresentam alta sazonalidade. Entretanto, nos trdpicos, onde a
sazonalidade é menos pronunciada, a muda € pouco estudada. N&s estudamos a muda de
oito espécies de aves do Cerrado do Brasil central para melhor entender os ciclos de
muda de aves de um ambiente tropical. Nés capturamos as aves (n = 334) com redes de
neblina, descrevemos o periodo, duracao e intensidade da muda das penas de voo. Os
graus de muda das penas indicaram a direcdo da reposicao e 0s pontos onde as séries da
muda se iniciaram e terminaram. Em geral, a primaria 1 foi a primeira pena de voo a
cair e as primarias foram repostas na direcdo proximal-distal. S6 ou S5 foram as UGltimas
rémiges a completar o crescimento. As secundarias foram repostas em duas ou trés
séries. As retrizes apresentaram duas séries de muda, uma em cada lado da cauda, sendo
R1 (nodal) - R6 (terminal). Todas as espécies realizaram a muda das primarias de
acordo com o padrédo seguido pela maioria dos Passeriformes, exceto Nystalus chacuru
(Galbuliformes). Em comparacdo com espécies da regido temperada, as quais levam
cerca de 40 — 70 dias para completar a muda, aves tropicais parecem ter metabolismo
mais lento, levando cerca de 120 dias para terminar a muda. Espécies maiores levam
mais tempo para realizar a muda, porém ndo crescem mais penas simultaneamente.
Encontramos evidéncias de sobreposicdo da muda com a reproducdo para quatro
espécies, no entanto, esta sobreposicao ocorreu durante curto periodo. Mais estudos sao
necessarios para elucidar os mecanismos que atuam sobre a muda no ciclo anual das
aves e para permitir comparacOes entre espécies tropicais e temperadas no intuito de
melhor entender as diferentes pressdes evolutivas que atuam sobre as aves.
Palavras-chave: Cerrado, padrfes de muda, Passeriformes, penas de voo, sobreposi¢ao

muda com reproducao.



ABSTRACT

Molt, a key event in the avian life cycle, is well-studied in temperate birds with very
seasonal life cycles. However, in the tropics, where life cycles are much less seasonal,
and where species richness is greater, molt cycles are poorly understood. To better
understand the molt cycle in tropical birds in a tropical, yet seasonal, environment, we
examined molt in eight species of birds in the Cerrado of central Brazil. We captured
birds (n = 334) with mist nets, described timing, duration and intensity of flight-feather
molt. Molt scores indicated directions of feather replacement and the points where molt
series started and ended. The innermost primary usually was the first flight-feather to
drop, and primaries were replaced in descending order, from proximal to distal.
Secondaries S6 or S5 were typically the last remex to complete growth. Secondaries
were replaced in two or three molt series. Rectrices were replaced in two series, one on
each side of tail, with R1 as the nodal feather and R6 as the terminal feather. All species
replaced their primaries according to the pattern presented by most passerines, except
Nystalus chacuru (Galbuliformes). In comparison to similar temperate birds, whose
molt cycles can take 40 — 70 days, tropical birds seem to have a slower metabolism,
with a 122 days cycle. Larger species required a longer time to molt and did not grow a
larger amount of feathers simultaneously. Our data showed molt-breeding overlap for
four species. More molt pattern studies are needed to better elucidate the mechanisms
that shape molt into avian annual cycle and to provide comparisons between temperate
and tropical species aiming a better understanding of the distinct evolutionary pressures
these birds face.

Key words: Cerrado, flight-feathers, molt-breeding overlap, molt patterns, passerines.



INTRODUCAO

A muda é um processo componente da histéria de vida das aves e possui grande
importancia, uma vez que as penas estdo sujeitas a diversas avarias quimicas ou fisicas
que desgastam, quebram ou alteram sua coloracdo (Bergman 1982). Penas danificadas
comprometem a termorregulacdo da ave, o desempenho no voo, 0 repertorio
comportamental, o isolamento térmico e a impermeabilidade da plumagem (Murphy &
King 1992, Jenni & Winkler 1994, Swaddle & Witter 1997), consequentemente podem
vir a comprometer o sucesso reprodutivo.

A muda que ocorre poucas semanas apds a saida do juvenil do ninho apresenta
muita variabilidade, portanto jovens ndo serdo mais discutidos. A muda em aves adultas
ocorre geralmente apds sua reproducdo (pds-nupcial) ou antes (pré-nupcial), e
classifica-se por sua extensdo como parcial ou completa (Sick 1997). A muda parcial
envolve apenas a troca das penas do corpo e, em geral, ocorre antes do periodo
reprodutivo, sendo considerada a muda pré-nupcial. A muda completa, geralmente
coincidente com a pos-nupcial, envolve a troca das penas do corpo e de voo (rémiges e
retrizes). Porém, existe uma grande variabilidade entre espeécies, populacGes e
individuos nos varios aspectos da muda. Estas diferencas podem estar na fenologia,
duracéo e sequéncia, resultando em varias estratégias de muda. Algumas aves realizam
a muda completa anualmente, em determinado periodo, e pouquissimas podem vir a
realiza-la duas vezes ao ano (Prys-Jones 1991).

Na medida em que a massa corporal da ave aumenta, 0 tempo necessario para a
muda completa de suas penas também aumenta (Rohwer et al. 2009), o que pode ocupar
grande parte do ciclo de vida da ave. Em vista disso, muitas das aves de porte maior
trocam suas penas em séries, renovando apenas parte das penas de voo anualmente,

evitando deste modo prejuizos a aerodinamica do voo, mas, em contrapartida,
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necessitando de dois a trés anos para completar a muda (Edwards & Rohwer 2005,
Rohwer et al. 2009). Algumas aves reduzem o tempo necessario para a muda repondo
mais intensamente as penas (Ashmole 1968), ou seja, aumentam o nimero de penas que
estdo crescendo simultaneamente. Isto evita que as aves passem longos periodos com
penas desgastadas e velhas.

A muda completa segue um padrdo recorrente encontrado em Passeriformes da
regido temperada (Ashmole 1968, Yuri & Rohwer 1997). A muda nas primarias
normalmente parte da primaria 1 (P1 — mais interna) e se sucede em direcdo a primaria
9 ou 10 (P9 ou P10 — mais externas), localizadas na ponta da asa, de uma forma mais ou
menos regular. A maior parte dos Passeriformes apresenta 10 penas primarias, exceto 0s
Passeres novempennatae que tém apenas nove primarias e se restringem a antiga
superfamilia Emberizidae (Sick 1997). As secundarias sdo substituidas a partir do meio
da asa (secundéaria 1 — S1) seguindo em direc¢do ao corpo da ave e a partir da secundaria
9 (S9) para o centro da asa, geralmente terminando na S5 ou S6. Porém, a muda das
secundarias 7, 8 e 9 (S7, S8 e S9) apresenta muita variacdo, sendo mais dificil
identificar um padrédo (Cardoso 2008). A troca anual das rémiges € simétrica em ambas
as asas (Sick 1997), exceto no caso de reposicdo por perda acidental das penas.
Adicionalmente, em geral as primarias sdo trocadas durante todo o periodo da muda,
portanto a P10 atinge seu tamanho final apenas apos todas as penas de voo estarem
trocadas. A muda das retrizes assume muita variacdo, podendo ocorrer de forma
centripeta ou centrifuga, estando normalmente renovadas concomitantemente a8 ou P9
(Cardoso 2008).

A troca das penas exige tempo, energia e nutrientes, uma vez que a eficiéncia na
producdo de penas pelas aves é baixa e envolve outros processos que ndo somente a

sintese de queratina (Lindstrom et al. 1993). Devido aos seus custos associados, a muda
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raramente coincide com o periodo reprodutivo e com a migracdo, atividades que
também apresentam alta demanda energética. Quando estas atividades se sobrepdem,
poucas penas de voo sdo substituidas de cada vez, aparentemente na tentativa de
minimizar os custos da muda (Payne 1972).

A descricdo adequada do periodo e dos padrdes de muda das penas das espécies
de aves é fundamental para a compreensdo de fatores ecoldgicos, evolutivos,
fisiologicos e filogenéticos que afetam a muda e, consequentemente, a vida da ave. O
tempo necessario para a muda das penas de voo influencia diretamente a reproducéo
(Ashmole 1968, Edwards 2008), a qual também é de fundamental importancia para as
espécies. O contrario também pode ocorrer, quando periodos reprodutivos mais
extensos levam a ave a acelerar a muda (Dawson 2004). Estimativas do periodo
necessario para a reposicao completa de penas de voo, bem como de outros aspectos
relacionados a renovacao de plumagem, dependem de um conhecimento detalhado do
processo da muda, o qual ainda é muito escasso. Aves da regido temperada ja foram
alvo de diversos estudos relacionados a muda, com abordagens amplas (Morton &
Morton 1990, Jenni & Winkler 1994, Yuri & Rohwer 1997, Voelker & Rohwer 1998,
Butler et al. 2002), porém para a regido tropical ainda ha poucos trabalhos sobre o tema
(Davis 1971, Foster 1975, Mallet-Rodrigues et al. 1995, Piratelli et al. 2000, Marini &
Durdes 2001, Rohwer et al. 2008), sendo a maioria com descri¢cBes ainda pouco
detalhadas. Como espécies de regides temperadas e tropicais estdo sujeitas a diferentes
pressdes seletivas, costumam apresentar variacdo em suas estratégias de historia de
vida. Portanto, comparar a muda de espécies tropicais e temperadas pode oferecer novos
pontos de vista a respeito dos fatores que podem afetar o periodo, duracédo e intensidade

da muda das aves.



Tendo em vista a importdncia da muda para a histéria de vida das aves,
descrevemos como a muda das penas de voo procede em oito espécies de aves do
Cerrado, especificamente com relagdo ao padrdo de muda, sequéncia (direcdo), periodo,
duracdo e intensidade da troca das penas. Analisamos cada espécie de forma separada e
posteriormente realizamos uma analise comparada entre todas as espécies. Em detalhes,
avaliamos a relagdo entre: 1) a duracdo da muda e a massa corporal, 2) a intensidade da
muda e a massa corporal, 3) a intensidade e a duracdo da muda, 4) a sobreposi¢édo da
muda e o periodo reprodutivo. Além disso, investigamos se houve diferenca nos
parametros da muda de penas de voo entre machos e fémeas de Neothraupis fasciata

(Unica espécie do estudo que apresenta dimorfismo sexual).

METODOS
Area de estudo

Realizamos o estudo em uma area demarcada de 100 ha (1 km x 1 km), localizada na
porcdo noroeste da Estagdo Ecoldgica de Aguas Emendadas (ESECAE), localizada a 50
km de Brasilia, a nordeste do Distrito Federal, entre as coordenadas 15°42” a 15°38’S e
37°33’ a 47°37°W (Fig. 1). A ESECAE representa um fragmento de 10.500 ha de
Cerrado do Brasil Central, composto por varias fitofisionomias, como o cerrado tipico,
0S campos sujos e limpos, as matas de galeria alagaveis e as veredas (Silva Jr. & Felfili
1996). O Cerrado é o segundo maior bioma do Brasil e da América do Sul (Ribeiro &
Walter 1998), cobrindo uma extensdo aproximada de 1,8 milhdes de km? (Silva 1998) e
constitui a maior e mais ameacada savana tropical do mundo (Silva & Bates 2002). E o
terceiro bioma mais rico em espécies de aves do pais, com 856 espécies (Silva & Santos
2005). Seu clima apresenta duas estagdes bem definidas, uma seca, de maio a setembro,

e outra chuvosa, de outubro a abril, com precipitacio média anual variando de 600 a
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2.000 mm, embora frequentemente possam ocorrer periodos sem chuva (veranicos)

durante a estagdo chuvosa (Assad 1994).

Distrjtd*Eederal
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FIGURA 1. Posicdo do Distrito Federal no mapa do Brasil e imagens de satélite da
localizacdo da Estacdo Ecoldgica de Aguas Emendadas (ESECAE), com o local de

estudo em destaque. (Fonte: Google Earth, com modificagdes). Acessado em 3/12/2010.

Determinacdo das mudas
O periodo de amostragem estendeu-se de dezembro de 2009 a maio de 2010 e de
outubro a novembro de 2010. Nestes periodos, visamos cobrir toda a época
correspondente a muda pos-nupcial das aves estudadas. De junho a setembro ndo ha
registros de espécies em muda na regido e nem em relatos para o Cerrado (Marini &
Durdes 2001), portanto ndo concentramos esforcos de captura neste periodo. Para
determinar as mudas, analisamos sete espécies de Passeriformes (Phacellodomus
rufifrons, Lepidocolaptes angustirostris, Elaenia cristata, Elaenia chiriquensis,
Neothraupis fasciata, Ammodramus humeralis e Emberizoides herbicola), e uma
espécie de Galbuliformes (Nystalus chacuru) (nomenclatura segundo Remsen et al.

2010). As espécies para as quais menos de 15 individuos tiveram o grau de muda
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classificado ndo foram analisadas. A cada dia de captura, utilizamos entre 10 e 20 redes
de neblina. Todos os individuos que capturamos foram marcados com anilhas metélicas
fornecidas pelo CEMAVE/ICMBIo.

Estimamos a duracdo e a intensidade das mudas das penas de voo somente de
individuos adultos, visto que jovens fazem a muda em periodo diferente ou as vezes
nem chegam a realiz&-la. O grau da muda (score), especificado a seguir, foi estimado de
acordo com Newton (1966) e Yuri & Rowher (1997). Atribuimos os seguintes graus de
muda para as penas primarias, secundarias e retrizes de cada individuo (Fig. 2), de
acordo com seu estagio de crescimento: 0 (pena velha; ndo sofreu muda no ano), 1
(pena ausente ou canhdo pequeno), 2 [canhdo grande ou canhdo com inicio da pena
(brush)], 3 (canh@o com pena ou pena até a metade do seu tamanho final), 4 (metade a
trés quartos de crescimento), 5 (trés quartos ao tamanho total). Aves com 10 primarias,
nove secundarias e seis retrizes receberam um grau maximo de muda de 125 (somatdrio
dos graus das mudas das penas analisadas) quando completaram a muda. Ammodramus
humeralis, E. herbicola e N. fasciata receberam o grau maximo de 120, visto que
apresentam apenas nove primarias. N. chacuru recebeu grau maximo da muda de 140, ja
que contém 10 primarias, 12 secundarias e 6 retrizes. Avaliamos apenas o0 grau da muda
das penas da asa esquerda e da metade esquerda da cauda, no entanto, as penas do lado
direito dos individuos foram checadas regularmente para descartar eventos de muda
assimétricas causadas por perdas ocasionais de penas.

Quando houve ddvida na atribuicdo precisa do grau da muda, medimos cada
pena em muda com paquimetro digital com precisdo de 0,1 mm. Em uma etapa paralela,
obtivemos a média do comprimento final de cada pena primaria, secundaria e retriz das
espécies de estudo, medindo-se penas de quatro individuos que estavam com o conjunto

de penas totalmente crescido. A partir dessa base de dados de referéncia, calculamos a
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raz&o entre o tamanho da pena em muda do individuo em analise e o tamanho total que
ela poderia atingir na espécie, determinando-se assim o grau da muda daquela pena do
individuo em questdo. Dados de recaptura s6 foram incluidos quando houve um

intervalo minimo de 10 dias apds a ultima captura.

|

NOVAS — EM CRESCIMENTO

FIGURA 2. Padréo seguido para a atribui¢do do grau da muda as penas.

A partir da atribuicdo do grau da muda as penas, analisamos quais penas iniciam
e terminam as séries da muda, bem como a direcdo em que esta procede, de acordo com
Rohwer (2008). A pena que da inicio & muda foi denominada nodal. Para ser
caracterizada como tal, a pena deve apresentar uma das trés condigdes a seguir: 1) estar
entre duas penas velhas (grau da muda - 0); 2) ter uma pena vizinha velha (grau da
muda - 0) e uma vizinha em crescimento, porém em comprimento menor que a pena
focal; 3) estar entre duas penas em crescimento, porem ambas em comprimento menor
do que a pena focal. Com relacdo ao final da muda, a Gltima pena na série da muda foi
denominada terminal. Para caracterizar a pena como terminal, o padréo deve ser inverso

ao visto na pena nodal, ou seja, a pena focal deve apresentar a condicdo de estar entre
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penas novas e/ou em crescimento, porém ambas em comprimento maior do que a pena
focal. Finalmente, atribuimos a direcdo da troca das penas aos pares adjacentes que
apresentaram diferentes graus de muda, sendo as direcGes distal (=), quando a pena
focal em desenvolvimento estd menos avangada do que a pena proximal vizinha e mais
avancada do que a pena distal vizinha, ou proximal (<),quando a pena focal em
desenvolvimento estd mais avancada do que a pena proximal vizinha e menos avancada
do que a pena distal vizinha.
Duragéo das mudas
Realizamos regressdes lineares para estimar o periodo inicial, a data de término e a
duracdo da muda, conforme descrito por Pimm (1976), onde a data (medida como dia
do ano) foi plotada em relacdo ao grau da muda. Por mais que 0S eixos parecam
invertidos em relacdo a convencdo, Pimm (1976) sugere que esta € a regressao
apropriada ja que o periodo da muda serd determinado a partir de medicdes de varios
individuos. O intercepto-y nas regressdes realizadas a partir destes dados representa a
data média de inicio das mudas. Para calcularmos a data média de término da muda,
substituimos o x da formula da regressao pelo grau maximo que a muda daquela espécie
pode atingir (e.g. 125 para E. cristata). Assim, obtivemos a duracdo média da muda
para os individuos da populacdo ao subtrair a data media de término da data média de
inicio da muda. Em todas as regressdes, o dia 1 corresponde a 22 de outubro.
Intensidade das mudas

O ndmero médio de penas que estdo sendo trocadas simultaneamente representa a
intensidade da muda. Considerando-se que a Ultima priméria (a mais externa) termina
seu crescimento apenas apds ou pouco antes de todas as secundarias e retrizes ja

estarem trocadas (Underhill 1986), geramos a intensidade das mudas comparando cada
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altima priméria que estava em muda com o ndmero médio de penas de voo em
crescimento naquele momento (Rohwer 2008).
Sobreposicédo da muda com a reproducéo
Avaliamos a existéncia de sobreposi¢do da muda com o periodo reprodutivo a partir da
porcentagem de individuos capturados, no periodo de estudo, que apresentaram placa de
incubacéo e/ou protuberéncia cloacal quando estavam realizando muda de penas de voo.
Para fins comparativos, também utilizamos dados de anilhamento realizado de 2002 a
2009 na mesma regido de estudo. No entanto, os dados de 2009 ndo incluem aqueles
coletados para este estudo. Adicionalmente, mensuramos esta sobreposi¢do por meio da
comparacao do periodo de muda, obtido no estudo, com os periodos reprodutivos ja
descritos na literatura e/ou obtidos por outros trabalhos na regido para as espécies em
questdo. N&o realizamos as analises de sobreposi¢do para E. chiriquensis, uma vez que
esta espécie normalmente ndo realiza a muda na nossa area de estudo. Junto aos dados
de sobreposicdo, mensuramos a média da precipitacdo total semanal de 2009 e 2010
(dados ndo publicados, Embrapa Cerrados), a fim de visualizar se os periodos de
reproducéo e muda estéo relacionados a epoca chuvosa no Cerrado.
Analises estatisticas

Realizamos uma regresséo linear entre a duracdo da muda e a massa das oito espécies
estudadas, com o objetivo de investigar se espécies maiores também tem periodos de
muda maiores. Também fizemos uma regressao linear entre a intensidade da muda e a
massa das espécies estudadas, objetivando investigar se aves maiores tem mais penas
crescendo simultaneamente, ou seja, se apresentam intensidades maiores de mudas. Para
explorar como a intensidade da muda se relaciona com a duragdo da muda fizemos uma
regressdo linear entre essas variaveis. Nas Ultimas duas regressdes citadas anteriormente

ndo incluimos A. humeralis e E. herbicola devido ao baixo tamanho amostral para a

11



intensidade de muda. Todas as regressdes foram feitas usando o pacote BioEstat 4.0

(Ayres et al. 2005), considerando um nivel de significancia de 0,05.

RESULTADOS

De todas as aves capturadas no periodo de estudo, classificamos o grau da muda de 334
individuos (incluindo recapturas) de oito espécies. Elaenia chiriquensis € a Unica
espécie estudada que é migratdria na area de estudo, no entanto ndo podem ser feitas
relacbes com sua migracdo, uma vez que os individuos amostrados foram aqueles que
ndo realizaram a migracdo de volta as suas areas de invernada. N As primarias foram
repostas em uma série Unica em sentido proximal-distal (exceto para N. chacuru),
partindo da primaria 1 (P1) e terminando na P9 ou P10, conforme o total de penas
primarias que os individuos da familia possuem. As secundérias foram repostas em duas
ou trés séries, seguindo, de modo geral, o padrdo de S1-S6 (proximal-distal) e S7-S9
(distal-proximal), embora existam algumas variacdes (detalhadas mais abaixo). As
retrizes também foram repostas em uma unica série, partindo da R1, pena central, e
seguindo distalmente para a R6.

As mudas apresentaram duracdo media de 122 dias, com variacdes em relacdo
ao periodo. Considerando todas as espécies estudadas, encontramos espécies realizando
muda completa desde outubro até maio/junho. A intensidade da muda foi relativamente
constante ao longo da muda para todas as espécies, permanecendo em torno de 3,3
penas em crescimento simultdneo. Os maiores picos de intensidade que registramos
foram para E. chiriquensis e E. herbicola (pico = 6 e 7, respectivamente). Todas as
espécies aqui estudadas realizaram a muda ap0s a reproducdo ou com pequena

sobreposi¢do com o periodo reprodutivo, no caso de alguns individuos.
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Nystalus chacuru (n = 21)
Padrdo de muda das penas — a sequéncia da muda nas primarias segue a direcdo
recorrente, proximal - distal, de P1 (nodal) a P8 (terminal). No entanto, encontramos
uma sequéncia contréria, distal < proximal , nas ultimas primarias, sendo a P10 (nodal)
substituida antes que a P9 (terminal) (Fig. 3). Nystalus chacuru apresenta um total de 12
secundarias, nas quais foram observadas muitas variacGes no padrdo de muda (Tabela
1). Apesar disso, o padrdo mais bem estabelecido para a muda das secundarias
apresentou trés séries (Fig. 3): (1) S12 (nodal) iniciando a série e finalizando, em
direcdo distal (=), em S11 (terminal); (2) a segunda série partindo de S9 (nodal), em
direcdo proximal (<), culminando em S11 (terminal) e, em direcdo distal (-2),
culminando em S3 (terminal); e (3) S1 (nodal), que seguiu em direcdo proximal (<) a
S3 (terminal). Nao conseguimos detectar um padrdo recorrente na muda das retrizes
(Tabela 1), pois todos os individuos apresentaram muita variacdo em relacdo aos outros.
Nenhum deles seguiu o padrdo comumente encontrado nos Passeriformes. Os
individuos iniciaram a muda com a queda da primaria P1, que se seguiu com a muda da
S12. O término da muda também foi bem variavel, ocorrendo na S3 conforme o padréo
da troca das secundarias descrito anteriormente. A P10 comecou a ser reposta quando a
muda das primarias estava em P5 ou P6, de modo que a P9 foi a Gltima das primarias a
crescer. As retrizes aparentemente comecaram a ser repostas quando a primaria mais
externa em muda era a P2 ou P3 e, provavelmente, terminaram a reposi¢ao quando a P7
ou P8 estava por iniciar a muda.

Periodo, duragdo e intensidade — as capturas de individuos desta espécie
estenderam-se de dezembro a maio. A data média do inicio da muda estimada pela
regressdo (Fig. 3) foi 7 de dezembro, finalizando em 8 de maio. A duracdo estimada da

muda completa das penas de voo foi de 152 dias, a maior duracdo observada dentre as
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espécies estudadas (Tabela 2). Observamos que a intensidade da muda foi pouco
variavel, aumentando um pouco até atingir o pico de 4,0 penas crescendo
simultaneamente em P5 e P9 (Tabela 3). No entanto, observamos que a intensidade se

manteve em média em 2,9 penas (Tabela 2).

Phacellodomus rufifrons (n = 37)
Padréo de muda das penas — a P1 foi a pena nodal da série de reposigdo das primérias e
a muda procedeu distalmente (P1 - P10). Detectamos dois padrfes evidentes para a
muda das secundarias mais proximais (S9, S8 e S7): o padrdo mais comum foi uma
série iniciando em S8 (nodal), partindo em direcdo proximal (€) para S9 e em direcao
distal (=) para S5 (terminal) e a outra série partindo de S9 (nodal), distalmente (=),
culminando em S5 (terminal) (Fig. 3). A outra série que detectamos, dentro das
secundarias, partiu na S1 (nodal) culminando, também, em S5 (terminal) (Fig. 3). As
retrizes apresentaram o padrdo comum de muda, partindo de R1 para R6 (Tabela 4). Os
individuos iniciaram a muda com a queda da secundaria S8 ou S9, sendo seguida pela
muda da P1. O término da muda se deu com o crescimento da quinta secundaria (S5).
As retrizes comecaram a ser repostas quando a primaria mais externa em muda era a P3
e, provavelmente, terminaram a reposicéo quando a P7 ou P8 estava por iniciar a muda.

Periodo, duracgdo e intensidade — as capturas estenderam-se de outubro a maio.
A data média do inicio da muda estimada pela regressdo (Fig. 4) foi 1 de janeiro,
finalizando em 5 de maio. Observamos muita assincronia entre os individuos, com
alguns iniciando a muda no final de outubro e outros ao final de dezembro. A duracéo
estimada da muda completa das penas de voo foi de 124 dias (Tabela 2). Observamos
que a intensidade da muda se manteve relativamente baixa, em torno de 2,5, durante
metade da muda das penas, de P1 até P6, havendo um aumento a partir dai, sendo o pico
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TABELA 1. Frequéncia de rémiges (secundérias e primarias) e retrizes em muda para Nystalus chacuru. O nimero em cada coluna indica a

quantidade de individuos que apresentaram a pena focal em muda. As penas sao identificadas como nodais, terminais e direcionais (< ou =) de

acordo com a descri¢cdo nos métodos.

Secundarias Primarias Retrizes
S1 S1 S1i S9 S8 S7 S6 S5 S4 S3 S2 S1 P1 P2 P3 P4 P5 P6 p7 P8 P9 P10 Rl R2 R3 R4 R5 R6
Nodal 2 0 0 3 0 1 0 2 2 0 1 6 3 0 0 0 0 0 0 0 0 6 6 1 4 0 4 3
Diregdo €« 0 1 3 0 3 1 3 2 0 3 6 - 0 0 0 0 0 0 0 0 6 - 2 4 4 6 2 -
Diregédo > 2 1 3 11 4 6 6 3 4 0 1 - 3 2 7 9 8 4 2 3 0 6 3 3 0 4
Terminal 0 1 0 0 2 1 0 1 0 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 1 0 1 2 0 4
Total crescendo 0 2 0 2 2 1 4 2 1 1 1 4 3 0 2 5 4 4 0 1 1 2 4 4 2 2 1
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em P7 (4,0) (Tabela 3). Em P9 e P10 a intensidade da muda se manteve alta, proxima ao

valor observado em P7.

TABELA 2. Estimativas das datas médias de inicio e término da muda, duracdo e

intensidade da muda (dias) e massa corporal (g) das espécies de aves do Cerrado. A data

estd em dias julianos, entre parénteses esta o dia correspondente as regressdes, sendo o

dia 1 = 22/10.
Espécie Data inicio Data término D:qu(i;:o Intrennés(lj?:lde Cx;zil

Nystalus chacuru 07/12 (48) 08/05 (200) 152 2,9* 50,7
Phacellodomus rufifrons 01/01 (73) 05/05 (197) 124 2,6 22,8
Lepidocolaptes angustirostris 27110 (6) 16/02 (121) 115 2,6* 30,3
Elaenia cristata 10/11 (20) 25/02 (128) 108 3,3 18,2
Elaenia chiriquensis 8/12 (49) 06/03 (137) 88 4,3* 15,4
Neothraupis fasciata 17/12 (58) 22/04 (184) 126 3,1 29,7
Neothraupis fasciata (fémea) 20/12 (61) 26/04 (188) 127 2,7 29,7
Neothraupis fasciata (macho) 14/12 (55) 19/04 (181) 126 3,6 25,0
Ammodramus humeralis 27/01 (99) 27/05 (219) 120 1,9% 16,7
Emberizoides herbicola 14/01 (86) 02/06 (225) 139 4,8* 26,6

*Espécies com dados de intensidade incompletos.
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Elaenia cristata (n = 137)

Phacellodomus rufifrons (n = 37)

Lepidocolaptes angustirostris (n = 25)

Elaenia chiriquensis (n = 17)

P10
sigP1

59 —

p——

Neothraupis fasciata (n = 51)

P9
s1
P1L
59 —_—— I /

Ammodramus humeralis (n = 14)

PO

S1gP1 /
s9 —
-——> I

Emberizoides herbicola (n = 16)

FIGURA 3. Padrdo de muda das penas de oito espécies de aves do Cerrado. Em amarelo

estdo marcadas as penas nodais, em vermelho as penas terminais e as setas indicam a

direcdo que se procede a muda, proximal (<) ou distal (=).
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FIGURA 4. Regressoes lineares do dia do ano pelo grau total da muda das penas de voo

de oito espécies de aves do Cerrado.
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TABELA 3. Intensidades das mudas das penas de voo de oito espécies de aves do

Cerrado em relagdo a dltima priméaria em muda.

Primaria mais externa em crescimento

PL P2 P3 P4 P5 P6 P7 P8 P9 P10

Nystalus chacuru
Meédia de penas de voo crescendo 1 35 2.2 4 2.8 3 4
NuUmero de individuos 3 0 2 5 4 4 0 1 1 0

Phacellodomus rufifrons
Meédia de penas de voo crescendo 2.7 2.5 1.8 2.9 2.7 2.3 4 1 3 35

NuUmero de individuos 3 4 5 7 6 4 1 1 1 1
Lepidocolaptes angustirostris

Meédia de penas de voo crescendo 3 2 3 4 15 2 2.4

NUmero de individuos 0 1 0 2 1 1 2 0 1 8

Elaenia cristata
Meédia de penas de voo crescendo 1.3 25 2.2 1.9 3 3.7 4.7 5.9 4.2 3.9

Numero de individuos 3 4 5 9 12 14 21 16 14 19
Elaenia chiriquensis

Média de penas de voo crescendo 4 4.5 4.7 4 6 3 4

NuUmero de individuos 0 0 3 2 3 2 1 0 2 2
Neothraupis fasciata

Meédia de penas de voo crescendo 13 2 23 13 53 5 55 25 27 X

(ambos sexos)

Fémeas 1.5 2.1 2 2 4 4.5 3 2 3 X

Machos 1 15 2.6 1.2 6.5 6 8 3 25 X

Ndmero de individuos 2+2)8+2)4+5(1+5)2+2)2+1)(1+1)@A+1)(1+2) X

Ammodramus humeralis

Meédia de penas de voo crescendo 2.7 1 2 1 3 X

NuUmero de individuos 0 3 4 4 1 0 0 0 1 X
Emberizoides herbicola

Meédia de penas de voo crescendo 25 7 7 3 4.7 X

NUmero de individuos 0 2 0 1 1 0 1 0 3 X
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TABELA 4. Frequéncia de rémiges (secundarias e primarias) e retrizes em muda para sete espécies de aves do Cerrado. Cada coluna indica a

quantidade de individuos que apresentaram a pena focal em muda. As penas sdo identificadas como nodais, terminais e direcionais (€ ou ).

Secundarias Primarias Retrizes
S9 S8 S7 S6 S5 S4 S3 S2 S1 P1 P2 P3 P4 P5 P6 P7 P8 P9 P10 R1 R2 R3 R4 RS R6

Phacellodomus rufifrons

Nodal 7 8 4 4 0 0 0 1 7 7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 14 0 0 0 1 0
Diregdo < 10 5 5 0 2 3 6 8 - 0 0 0 0 0 0 0 0 0 - 0 0 0 1 1 -
Diregédo > 7 15 14 7 0 0 0 1 - 7 5 11 11 9 5 3 3 2 - 14 6 2 1 2 -
Terminal 9 4 3 0 2 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 2
Total crescendo 6 10 7 1 1 1 1 1 6 3 4 3 7 4 3 1 2 2 1 8 3 1 1 2 1
Lepidocolaptes angustirostris
Nodal 0 3 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5 0 0 0 0 1
Direcdo €« 4 1 0 4 6 4 2 1 - 0 0 0 0 0 0 0 0 0 - 0 0 0 1 0 -
Direcédo > 0 6 11 1 0 0 0 1 - 1 2 2 3 2 3 2 2 4 - 5 1 0 1 2 -
Terminal 4 0 0 4 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 2
Total crescendo 0 3 2 3 2 2 2 1 1 1 1 0 2 1 1 2 0 2 3 2 1 0 1 1 1
Elaenia cristata
Nodal 21 19 6 4 4 0 0 3 22 8 0 0 2 0 0 0 0 1 0 28 1 2 2 0 1
Diregdo < 22 11 23 33 26 26 25 23 - 1 0 2 0 0 0 0 1 0 - 1 2 2 1 2 -
Diregdo > 22 45 48 10 6 4 2 4 - 8 16 18 24 29 44 42 42 33 - 29 38 32 28 25 -
Terminal 21 10 19 25 5 4 4 1 3 1 0 2 0 0 0 0 1 0 33 0 1 1 1 1 25
Total crescendo 22 20 21 19 20 15 15 16 12 9 4 6 13 15 18 30 20 26 19 17 20 27 23 26 23
Elaenia chiriquensis
Nodal 7 2 1 0 0 0 0 0 5 5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0
Direcdo < 2 1 0 0 1 4 4 5 - 0 0 0 0 0 0 0 0 - 0 0 0 0 0 -
Diregdo > 7 6 7 0 0 0 0 1 - 5 7 8 5 6 3 3 4 4 - 1 1 0 0 3 -
Terminal 2 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 3
Total crescendo 6 3 4 0 0 1 0 3 3 3 5 7 5 3 3 1 2 4 2 1 1 1 1 1 3
Neothraupis fasciata
Nodal 10 6 8 2 3 0 0 0 14 9 3 0 0 0 0 0 0 0 X 12 0 0 0 0 0
Diregéo <« 11 14 4 5 6 4 5 14 - 3 1 0 0 0 0 0 0 - X 0 1 0 0 1 -
Direcdo > 10 10 22 10 3 1 0 0 - 10 16 16 10 7 4 6 5 - X 13 9 4 1 1 -
Terminal 11 8 2 4 4 1 1 0 0 3 1 0 0 0 0 0 0 3 X 0 0 0 0 1 1
Total crescendo 9 9 10 5 5 2 1 5 6 4 10 5 7 4 3 1 3 2 X 4 6 5 2 2 1
Ammodramus humeralis
Nodal 1 3 1 0 0 0 0 0 2 2 0 0 0 0 0 0 0 0 X 4 0 0 0 0 0
Direcdo € 4 0 0 0 0 0 1 2 - 0 0 0 0 0 0 0 0 - X 0 0 0 0 0 -
Diregdo > 1 6 9 1 0 0 0 0 - 2 3 8 5 1 0 1 1 - X 4 1 1 0 0 -
Terminal 4 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 X 0 0 0 0 0 0
Total crescendo 1 0 2 0 0 0 0 0 1 1 2 1 4 1 0 0 1 1 X 1 1 1 0 0 0
Emberizoides herbicola
Nodal 3 1 2 1 0 0 0 0 2 2 0 0 0 0 0 0 0 0 X 6 0 0 0 2 1
Diregdo €« 3 2 0 0 1 2 3 2 - 0 0 0 0 0 0 0 0 - X 0 0 0 2 1 -
Diregdo > 3 2 12 3 0 0 0 0 - 2 4 2 2 1 1 3 4 - X 6 7 2 2 4 -
Terminal 3 2 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 X 0 0 0 1 0 4
Total crescendo 2 2 4 2 0 0 2 1 1 1 2 1 2 1 0 1 2 4 X 4 6 3 2 2 2
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Lepidocolaptes angustirostris (n = 25)
Padréo de muda das penas — a P1 foi a pena nodal da série de reposi¢do das primérias e
a muda procedeu distalmente, da P1 - P10. O padrdo de muda das secundérias foi uma
série partindo de S8 (nodal), proximal (<) e distalmente (=), e a outra série iniciando
em S1 (nodal) até S6 (terminal para ambas as séries) (Fig. 3). As retrizes apresentaram o
padrdo comum de muda, partindo de R1 para R6 (Tabela 4). Os individuos iniciaram a
muda com a queda da primaria (P1) e a finalizaram com o crescimento da sexta
secundaria (S6). Antes que a primeira secundaria comecasse a muda (S8) as retrizes
comecgaram a ser trocadas, terminando antes que a Ultima secundaria (S6) tivesse
alcangado seu comprimento final.

Periodo, duracéo e intensidade - as capturas estenderam-se de outubro a marco.
A data média do inicio da muda estimada pela regressao (Fig. 4) foi 27 de outubro,
finalizando em 16 de fevereiro. Todos os individuos amostrados iniciaram a muda das
penas em novembro e terminaram em fevereiro, havendo variacdo apenas dentro do
més. A duracédo estimada da muda completa das penas de voo foi de 115 dias (Tabela
2). Mesmo com a auséncia de dados para as primarias 1, 2, 3 e 8, consideramos L.
angustirostris nas analises, uma vez que estas penas ndo estdo envolvidas nos picos de
intensidade, geralmente concentrados entre P4 e P7. Sendo assim, observamos um
aumento na intensidade da muda a partir de P4, com pico em P6 (4,0) e queda em P7,

mantendo-se aparentemente estavel até P10 (Tabela 3).

Elaenia cristata (n = 137)
Padrao de muda das penas — a P1 foi a pena nodal da série de reposicao das primarias e
a muda procedeu distalmente, da P1 - P10. Detectamos dois padrdes evidentes para a

muda das secundarias mais proximais (S9, S8 e S7): um padrdo mostrou a série partindo
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de S9 (nodal), distalmente (=), culminando em S7 (terminal) e, no outro padréo a série
se inicia em S8 (nodal), partindo em dire¢do proximal (<) para S9 e em direcdo distal
(=) para S7 (Fig. 3). A outra série que detectamos, dentro das secundarias, tinha inicio
na S1 (nodal) culminando na S6 (terminal) (Fig. 3). As retrizes apresentaram o padréo
comum de muda, partindo de R1 para R6 (Tabela 4). Os individuos iniciaram a muda
com a queda da priméria (P1), sendo seguida pela muda da S9 ou da S8, dependendo do
padrdo. Em alguns casos, a primeira secundaria s6 veio a cair ap6s a P2 ja ter iniciado
sua muda; o término da muda se deu com o crescimento da sexta secundaria (S6). As
retrizes comecaram a ser repostas quando a primaria mais externa em muda era a P3 e
terminaram a muda quando a P9 ou a P10 estava por iniciar a muda.

Periodo, duracéo e intensidade — as capturas estenderam-se de outubro a marco.
A data média do inicio da muda estimada pela regressao (Fig. 4) foi 10 de novembro,
finalizando em 25 de fevereiro. Praticamente todos os individuos amostrados iniciaram
a muda das penas em novembro e terminaram em fevereiro, havendo variagdo apenas
dentro do més. A duracédo estimada da muda completa das penas de voo foi de 108 dias
(Tabela 2). O numero de penas crescendo simultaneamente aumentou progressivamente
a partir de P4 (1,9) até P8 (5,9 - pico) e decresceu em P9 (Tabela 3). De P9 a P10
verificamos uma intensidade estavel de cerca de quatro penas sendo trocadas ao mesmo

tempo.

Elaenia chiriquensis (n = 17)
Padrao de muda das penas — a P1 foi a pena nodal da série de reposicao das primarias e
a muda procedeu distalmente, da P1 - P10. O padrdo de muda das secundarias foi uma
série partindo de S9 (nodal), seguindo distalmente (=) e culminando em S6 (terminal) e

a outra série iniciando em S1 (nodal) até S5 (terminal) (Fig. 3). As retrizes apresentaram
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0 padrdo comum de muda, partindo de R1 para R6 (Tabela 4). Os individuos iniciaram a
muda com a queda da priméria (P1), sendo seguida pela muda da S9; o término da muda
se deu com o crescimento da quinta secundaria (S5); as retrizes comecaram a ser
repostas quando a primaria mais externa em muda era a P5 ou P6 e terminaram a
reposicdo quando a P10 estava por iniciar a muda.

Periodo, duracdo e intensidade — as capturas estenderam-se de dezembro a
mar¢o. A data média do inicio da muda estimada pela regressdo (Fig. 4) foi 8 de
dezembro, finalizando em 6 de marco. A duracdo média da muda completa das penas de
voo foi de 88 dias (Tabela 2). Ndo conseguimos capturar individuos apresentando as
primarias mais externas (P1, P2 e P8) em crescimento, portanto a intensidade ndo pdde
ser bem avaliada (Tabela 3). A méaxima média de penas crescendo simultaneamente foi

de 6,0 em P7, com uma intensidade média de 4,3 ao longo da muda.

Neothraupis fasciata (n = 51)
Padrao de muda das penas — a P1 foi a pena nodal da série de reposicao das primarias e
a muda procedeu distalmente, da P1 - P9. As retrizes apresentaram o padrdo comum
de muda, partindo de R1 para R6 (Tabela 4). Encontramos muita varia¢cdo no processo
da muda no que se refere as trés secundarias mais proximais (S9, S8 e S7). As trés
puderam ser avaliadas como nodais de uma das séries das secundarias em individuos
diferentes. No entanto, o padrdo de muda mais pronunciado envolvendo estas
secundarias foi uma série partindo de S9 (nodal) em sentido distal para S8 (terminal) e
outra série partindo de S7 (nodal) em sentido distal para S5 (terminal). A outra série que
detectamos, dentro das secundarias, tinha inicio na S1 (nodal) culminando na S5
(terminal) (Fig. 3). Os individuos iniciaram a muda com a queda da primaria (P1),

sendo seguida pela muda da S9 ou da S7, dependendo do padréo; em alguns casos, a
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primeira secundaria s6 veio a cair apés a P2 j& ter iniciado sua muda; o término da muda
se deu com o crescimento da quinta secundaria (S5); as retrizes comegaram a ser
repostas quando a primaria mais externa em muda era, provavelmente, a P2 e
terminaram a muda concomitantemente a P8.

Periodo, duracdo e intensidade — as capturas estenderam-se de dezembro a
maio. A data média do inicio da muda estimada pela regressdo (Fig. 4) foi 17 de
dezembro, finalizando em 22 de abril. Quando separamos machos e fémeas na analise,
ndo encontramos muita variacdo, mas os machos iniciaram a muda em média seis dias
antes que as fémeas, terminando também um pouco mais cedo, sete dias antes (Tabela
2). A duracdo estimada da muda completa das penas de voo foi de 126 dias para ambos
0s sexos analisados em conjunto. Ao longo de quase toda a muda, os machos
apresentaram intensidades de muda maiores que as intensidades das fémeas, sendo o
pico dos machos em P7 (8,0) e das fémeas em P6 (4,5) (Tabela 3). Para ambos 0s sexos
a intensidade se mostrou mais baixa até P4, aumentando a partir dai e voltando a decair
em P8 nos machos e em P7 nas fémeas. Quando analisamos 0s dois sexos em conjunto,
percebemos que a intensidade se mantém baixa também até P4, assumindo seus maiores

valores de P5 a P7 e decaindo em P8 e P9 (Tabela 3).

Ammodramus humeralis (n = 14)
Padrao de muda das penas — utilizamos 14 individuos a fim de realizar as analises de
muda de A. humeralis. Os individuos iniciaram a muda das penas primarias e
secundarias mais ou menos a0 mesmo tempo na maioria dos casos, sendo a P1 e/ou a S8
as primeiras penas a cairem. A P1 foi a pena nodal da série de muda das primarias e a
muda procedeu distalmente, da P1 - P9 (Tabela 4). O padrdo mais encontrado para a

muda das secundarias foi uma série partindo de S8 (nodal), proximal (<) e distalmente
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(=), e a outra série iniciando em S1 (nodal) até S5 ou S4 (uma delas sendo a terminal)
(Fig. 3). Nao foi possivel determinar a ultima secundaria a completar seu crescimento,
porém os dados permitem estimarmos que podem ser a secundaria S5 ou S4. As retrizes
apresentaram o padrdo comum de muda, partindo de R1 para R6 (Tabela 4). A Gltima
pena de voo a ser trocada foi, provavelmente, a S5 ou S4, visto que quando a ultima
primaria (P9) estava sendo trocada, as retrizes ja haviam sido completamente repostas e
ainda havia quatro rémiges secundérias para iniciar a muda.

Periodo, duracéo e intensidade — as capturas estenderam-se de janeiro a maio. A
data média do inicio da muda estimada pela regressdo (Fig. 4) foi 27 de janeiro,
finalizando em 27 de maio. Uma vez que nédo se observou sincronismo na populagéo, o
inicio da muda variou de janeiro até o inicio de fevereiro. A duragdo estimada da muda
completa das penas de voo foi de 120 dias (Tabela 2). Ndo conseguimos individuos
apresentando as primarias mais externas (P1, P6, P7 e P8) em crescimento, portanto a
intensidade ndo pode ser bem avaliada (Tabela 3). Uma vez que as primarias P6 e P7
costumam representar os picos de intensidades, A. humeralis ndo foi incluido nas

analises relativas a intensidade de muda.

Emberizoides herbicola (n = 16)
Padrao de muda das penas — a P1 foi a pena nodal da série de reposicao das primarias e
a muda procedeu distalmente, da P1 - P9. As retrizes apresentaram o padrdo comum
de muda, partindo de R1 para R6 (Tabela 4). Encontramos varia¢do no processo da
muda quando se refere as trés secundarias mais proximais (S9, S8 e S7). As trés foram
avaliadas como nodais de uma das séries das secundarias em individuos diferentes. No
entanto, o padrdo de muda mais pronunciado envolvendo estas secundarias foi uma

série partindo de S9 (nodal) em sentido distal para S8 (terminal) e outra série partindo
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de S7 (nodal) em sentido distal para S5 (terminal) (Fig. 3). A outra série que
detectamos, dentro das secundarias, iniciou na S1 (nodal) culminando na S5 (terminal)
(Fig. 3). Os individuos iniciaram a muda com a queda da priméria (P1), sendo seguida
pela muda da S9 ou da S7, dependendo do padrdo. Em alguns casos, a P1 iniciou a
muda apds uma das secundarias mais proximais (S9, S8 e S7) terem comegado a sua
reposicdo. O término da muda se deu com o crescimento da quinta secundaria (S5).
Aparentemente, as retrizes comegaram a ser repostas em consonancia a P1.

Periodo, duracéo e intensidade — as capturas estenderam-se de dezembro a maio
(Fig. 4). A data média do inicio da muda foi 14 de janeiro, finalizando em 2 de junho. A
duracéo estimada da muda completa das penas de voo foi de 139 dias (Tabela 2). Nao
conseguimos individuos apresentando as primarias mais externas (P1, P3, P6 e P8) em
crescimento, portanto a intensidade ndo p6éde ser bem avaliada (Tabela 3). Sendo assim

E. herbicola ndo foi incluido nas analises relativas a intensidade de muda.

Analise geral da durac@o da muda, intensidade da muda e massa corporal
Encontramos efeito significativo da massa na duragdo da muda (Fig. 5a, r*= 0,561, P =
0,019), portanto é possivel visualizar uma tendéncia de aumento na duracdo da muda
concomitantemente com a massa corporal das espécies. Nystalus chacuru foi a maior
espécie estudada (50,79g) e necessitou de 152 dias para realizar a muda, maior periodo
registrado no nosso trabalho. Quando plotamos a intensidade da muda em relacdo a
massa corporal, ndo encontramos correlacdo (Fig. 5b, r? = 0,250, P = 0,313). Contudo,
espécies que tiveram mais penas crescendo simultaneamente mostraram uma leve
tendéncia, porém ndo significativa, a completarem a muda mais rapido (Fig. 5¢c, r* =

0,343, P =0,129).
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Sobreposicédo da muda com a reproducéo
Apenas N. chacuru, P. rufifrons e L. angustirostris ndo apresentaram individuos com
evidéncias reprodutivas no periodo da muda. Capturamos individuos de E. cristata com
placa de incubacdo (n = 7) do final de outubro até inicio de dezembro e de N. fasciata
com placa e protuberancia cloacal (n = 13) do inicio de janeiro até o inicio de fevereiro.
Ammodramus humeralis apresentou protuberancia cloacal no final de janeiro (n =1) e
E. herbicola (n = 3) em janeiro e no inicio de fevereiro. Quando comparamos a
porcentagem de individuos que apresentaram evidéncias reprodutivas, no nosso periodo
de estudo, com individuos de anilhamentos realizados a longo prazo na mesma regido,
pudemos notar semelhangas em E. cristata e aumento de casos de sobreposi¢céo para A.
humeralis, E. herbicola e L. angustirostris (Tabela 5). Além disso, quando comparamos
o0 periodo de muda encontrado neste estudo com os periodos reprodutivos ja conhecidos
para as especies, observamos sobreposicdo um pouco mais acentuada (Fig. 6). Em
observacdes no campo, N. fasciata realmente se manteve em reproducdo durante parte
do periodo de muda, sendo que a maioria dos individuos ja estavam com ninhos na fase
de filhotes (Gressler & Marini, dados ndo publicados). Os periodos de muda e
reproducdo coincidem em grande parte com a época chuvosa no Distrito Federal (Fig.

6).
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TABELA 5. Frequéncia de sobreposicdo de individuos com muda e placa de incubagéo

e/ou protuberéncia cloacal, no periodo de estudo e em anilhamentos realizados entre

2002 e 2009 na mesma area de estudo.

Espécies

Dez/09 - Dez/10

2002 - 2009

Individuos

analisados sobreposicdo

% com

Individuos % com
analisados sobreposicdo

Nystalus chacuru
Phacellodomus rufifrons
Lepidocolaptes angustirostris
Elaenia cristata

Neothraupis fasciata
Ammodramus humeralis
Emberizoides herbicola

21
37
25
137
59
14
16

0
0
0
5
22

7
19

17

44 0
27 7
175 4
49 6
25 20
18 28
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FIGURA 5. (a) Relacdo entre a duracdo da muda das penas de voo e massa corporal (g).

(b) Relacéo entre intensidade média das penas e massa corporal (g). (c) Relacdo entre

duracdo da muda das penas de voo e intensidade das mudas.
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DISCUSSAO
Padréo de muda das penas

A sequéncia da muda das priméarias e das secundarias em aves do Cerrado segue 0s
padrdes tipicamente encontrados para Passeriformes da regido temperada (Ashmole
1968, Yuri & Rohwer 1997, Voelker & McFarland 2002, Ryder & Rimmer 2003). As
primarias apresentaram muda proximal-distal, iniciando em P1 e terminando na Gltima
primaria. Uma vez que as penas primarias mais externas afetam mais a eficiéncia do
voo (Jenni & Winkler 1994) e se desgastam mais facilmente do que as priméarias mais
internas (Langston & Rohwer 1995), este padrdo pode ser uma resposta adaptativa das
espécies. As secundarias, de modo geral, apresentaram duas séries que se iniciam em S1
e S9, separadamente, e seguem para 0 centro das secundarias, geralmente culminando
na S5 ou na S6. Porém, as secundarias 7, 8 e 9 (S7, S8 e S9) mostraram muita variacao,
sendo mais dificil identificar um padrdo comum a todas as especies. Alguns estudos
realizados na regido temperada tratam a S6 como tendo um padrdo de muda individual,
ndo participando da série S7-S9 ou da S1-S5 (Jenni & Winkler 1994, Voelker 2000,
Voelker & McFarland 2002). No entanto, consideramos a S6 parte de uma das series
das secundarias, podendo variar entre as espécies. O tamanho e o formato das primarias
tende a diferir pouco umas das outras, produzindo expectativas de uma sequéncia de
muda bem determinada. Porém, como as secundarias sdo mais uniformes entre si, ha
razao para esperar uma ordem de muda mais irregular (Barta et al. 2006). Em todas as
espécies, a Ultima pena reposta foi uma secundaria, contudo, sua muda sempre ocorreu
proximo a troca da ultima priméria. De fato, € esperado que a primaria mais externa
termine seu crescimento apds ou pouco antes de todas as secundarias e retrizes ja

estarem trocadas (Underhill 1986, Morton & Morton 1990).
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No caso de N. chacuru, a Unica espécie ndo Passeriformes do estudo,
encontramos varia¢do na sequéncia de muda das primérias. A muda segue a reposicao
classica proximal-distal até P8 e, a partir dai, da um salto para P10 e s6 entdo a P9 é
reposta. Padrdo semelhante ja foi encontrado em outras espécies de nao Passeriformes
da regido temperada (Rasmussen 1988, Shugart & Rohwer 1996), no entanto se
tratavam de individuos jovens ou subadultos. Nystalus chacuru, entretanto, apresentou a
P10 com comprimento final bem menor do que sua antecedente, P9. Como esta espécie
apresentou trés secundarias a mais do que as espécies do estudo, num total de 12
secundarias, encontramos mais variacdes nos padroes de muda das suas secundarias.

As retrizes parecem ser trocadas em uma série Unica, de R1-R6. Este padrdo ja
foi encontrado em estudos semelhantes (Butler et al. 2002, Voelker & McFarland 2002),
entretanto alguns trabalhos consideram que o padrdo tipico para Passeriformes envolve
duas séries: R1-R5 e R6 (Jenni & Winkler 1994, Yuri & Rohwer 1997, Voelker &
Rohwer 1998). Contudo, ndo encontramos evidéncias de que R6 pudesse constituir uma
série individual. Lepidocolaptes angustirostris foi a espécie que realizou a muda da
cauda mais lentamente, 0 que pode ser uma adaptacdo para evitar prejuizos ao
forrageamento, uma vez que dendrocolaptideos tém o habito de forragear nos troncos
apoiando-se com a cauda.

Periodo da muda
Encontramos na area de estudo aves que realizam muda completa apds a reproducédo (a
maioria de dezembro a fevereiro/marco) ou em sobreposicdo com parte do periodo
reprodutivo. Embora a maioria das espécies de aves tropicais apresente muda pos-
nupcial (Keast 1968, Foster 1975, Stutchbury & Morton 2001), em ambientes menos
sazonais, Barta et al. (2006) sugerem, a partir de modelos, que na regido tropical as aves

devem apresentar estratégias de muda muito variaveis, podendo ocorrer antes da
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reproducéo, ou parte antes e outra depois da reproducéo, ou, ainda, ndo ocorrer naquele
ano. Apesar de 0 nosso estudo ter sido feito em uma area tropical, 0 Cerrado apresenta
forte sazonalidade de precipitacdo, alternando estacOes secas e chuvosas bem marcadas.
Esta sazonalidade pode influenciar na expressdo deste padrdo de muda completa pds-
nupcial, semelhante ao que é encontrado em ambientes temperados, com alta
sazonalidade como sugere Barta et al. (2006). Os recursos alimentares (artropodes e
frutos) (Pereira 2011) ndo pareceram ter relacdo com o periodo da muda, pois, mantém-
se relativamente constantes na regido de estudo a partir de dezembro e assim seguem até
que as aves terminem as mudas em junho. Neste aspecto, nossa expectativa era de que a
disponibilidade de recursos estivesse relacionada ao periodo da muda, dado que a
nutricdo tem papel importante na eficiéncia da muda (Murphy & King 1992, Murphy &
Taruscio 1995).
Duracgédo da muda

As espécies aqui estudadas apresentaram dura¢des de muda bem maiores do que as ja
relatadas para espécies de regides de clima temperado. Na regido tropical, mudas que
duram de 90 a 150 dias sdo comuns (Keast 1968). A duracdo média da muda das
espécies foi de 122 dias, enquanto na regido temperada as duracdes variam de 42-71
dias (Thompson 1991, Young 1991, Voelker & Rohwer 1998, Voelker 2000, Voelker &
McFarland 2002), chegando a ser, na maioria das vezes, o dobro na regido tropical.
Vaérios fatores podem contribuir para as duragcdes mais longas encontradas neste estudo,
porém a taxa metabolica das espécies tropicais pode ser o principal. Espécies tropicais
apresentam um ritmo de vida bem mais lento (“slow pace of life”), com metabolismo
mais baixo do que as espécies da regido temperada (Wikelski et al. 2003, Stutchbury &
Morton 2008). Isto aparentemente se reflete na velocidade com que as espécies realizam

a muda. Por exemplo, diferentes individuos de Saxicola torquata que vivem parte nos
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tropicos (Africa) e o restante na regifo norte temperada (Europa) apresentam diferentes
taxas metabolicas, inclusive na época de muda, sendo os individuos da Africa aqueles
que apresentam o metabolismo mais baixo (Wikelski et al. 2003).

Apesar da maior sazonalidade local quando comparada a outros locais da regiéo
tropical, ainda estamos tratando de espécies que vivem sob menor efeito de
sazonalidade do que aquelas que vivem em maiores latitudes, por exemplo. Nestes
locais onde a sazonalidade é mais pronunciada, as aves geralmente tendem a realizar a
muda mais rapidamente (Barta et al. 2006), visto que o periodo com condicOes ideais
para a realizagdo das atividades vitais para o ciclo de vida das aves é reduzido, havendo
uma pressdo maior para acelerar estes processos. Apesar da sazonalidade no Cerrado,
existem condi¢des climaticas apropriadas para que as espécies sobrevivam ao longo do
ano sem grandes dificuldades, aparentemente ndo havendo um limite final para o fim da
muda.

Além disso, todas as espécies do estudo s&o residentes, exceto por E.
chiriquensis. Passeriformes migratorios da regido temperada geralmente realizam a
muda antes de migrarem (Rohwer & Manning 1990). Em consequéncia disso, tem
pouco tempo apos a reproducdo para trocar as penas e entdo se prepararem pra migrar,
selecionando periodos de muda mais curtos em espécies migratorias, mas ndo em
espécies residentes (Kjellén 1994, De La Hera 2009). E importante que a muda termine
antes da migracdo e/ou antes de haver condicbes desfavoraveis (e.g. baixa
disponibilidade de recursos e baixas temperaturas) (Dawson 2004). Talvez por esses
aspectos, apenas E. chiriquensis tenha aproximado sua duracdo de muda (88 dias) as
espécies dos estudos em regides temperadas acima citadas (42-71 dias, maioria espécies
migratorias), visto que a necessidade de migrar deve limitar o término da muda. Em

vista disso, as espécies residentes estudadas provavelmente estdo sob menor pressdo
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seletiva para acelerar o processo da muda, corroborando o padrdo encontrado de muda
mais lenta e menos intensa nos tropicos.

Os machos de N. fasciata comegaram a muda seis dias mais cedo do que as
fémeas. Dendroica petechia parece seguir 0 mesmo padrdo, com 0s machos iniciando a
muda 5-6 dias antes das fémeas (Rimmer 1988), fato que se repete em outros estudos
sobre muda em Passeriformes (Mewaldt & King 1978, Tianen 1981). Uma vez que N.
fasciata sobrepde seu periodo reprodutivo com parte do periodo da muda, este atraso no
inicio da muda das fémeas pode ser consequéncia de uma inabilidade fisiol6gica de
comecar a muda tdo cedo quanto os machos, devido aos maiores custos energéticos
causados pela propria reproducdo para a fémea, como: formacdo do ovo, incubacéo e
cuidado com os ninhegos. Contudo, tanto os machos quanto as fémeas tiveram a
duracdo da muda semelhante, com a adi¢do de apenas um dia para as fémeas (127 dias).
As fémeas apresentaram intensidade de muda menor que os machos, portanto, de
alguma forma devem compensar com um aumento na taxa diéria de crescimento das
penas e diminuicdo na massa e qualidade destas.

Intensidade da muda
A intensidade da muda foi relativamente constante para todas as espécies. Mudas com
intensidades pouco variadas podem refletir uma presséo seletiva para a manutencao da
eficiéncia do voo durante o periodo de muda (Yuri & Rohwer 1997). De modo geral, a
intensidade atingiu seu pico nas penas primarias intermediarias e decaiu nas mais
externas, que sdo penas mais longas e mais importantes para o voo (Jenni & Winkler
1994). As intensidades de muda observadas foram menores (pico medio = 4,7) do que
as registradas por Yuri & Rohwer (1997) (pico = 6,8) na regido temperada. Apenas E.
herbicola e E. chiriquensis tiveram valores de intensidades semelhantes (pico = 7 e 6,

respectivamente) aos encontrados por Yuri & Rohwer (1997), no entanto o tamanho
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amostral para E. herbicola é muito pequeno. J& para E. chiriquensis, esperdvamos maior
intensidade de muda, uma vez que foi a espécie do estudo com menor duragao de muda.
Entretanto, diante das maiores duracdes de muda que verificamos neste estudo,
realmente esperavamos encontrar menores intensidades de muda, quando comparadas
aos estudos com aves da regido temperada.

Analise geral da duracdo da muda, intensidade da muda e massa corporal
Observamos uma tendéncia para aves de maior massa corporal terem maior duracgdo da
muda. Na medida em que a massa corporal da ave aumenta, 0 tempo necessario para
completar a muda de suas penas também aumenta (Keast 1968), porque a taxa de
crescimento das penas ndo aumenta na mesma medida em que aumenta o comprimento
das penas (Rohwer et al. 2009). Deste modo, uma vez que aves de maior porte levam
mais tempo para realizar a muda, esperavamos que apresentassem mais penas crescendo
simultaneamente para contrabalancear este aumento. No entanto, ndo observamos
relacdo significativa entre 0 nimero de penas crescendo simultaneamente e a massa
corporal. De modo semelhante, observamos uma relacdo negativa, mas néo
significativa, entre a duracdo e a intensidade da muda. Ter mais penas crescendo
simultaneamente é uma das principais estratégias tomadas pelas aves para diminuir o
tempo necessario para completar sua muda (Hall & Fransson 2000, Ryder & Rimmer
2003, Dawson 2004). No nosso caso, as espéecies aumentaram a duracdo da muda com a
massa corporal, porém ndo parecem utilizar da estratégia de aumentar a intensidade da
muda para diminuir o tempo necessario para a troca das penas de voo. Todavia, ndo foi
possivel testar estas hipoOteses adequadamente devido ao reduzido tamanho amostral

obtido durante este estudo.
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Sobreposicao da muda com a reproducao
A sobreposicdo encontrada para as espéecies ndo foi muito extensa, uma vez que 0s
individuos que apresentaram evidéncias reprodutivas se concentraram apenas no inicio
do periodo da muda. De fato, estudos anteriores constataram que a reproducéo e a muda
geralmente se sobrepdem pouco ou nédo se sobrepdem (Ralph & Fancy 1994, Tallman &
Tallman 1997). Neothraupis fasciata inicia a muda quando boa parte de seus ninhos, em
geral, estd em estagio avancado, com ninhegos ja na metade final do desenvolvimento
(Gressler & Marini, dados ndo publicados). Esta estratégia é recorrente em outros casos
(Stutchbury & Rohwer 1990, Yuri & Rohwer 1997), provavelmente devido a redugédo
de custos energéticos que proporciona aos individuos por meio do deslocamento
temporal destas duas atividades. Tanto os machos quanto as fémeas de N. fasciata
alimentam seus filhotes (Manica 2008), o que pode explicar a similaridade de seus
periodos de muda. Elaenia cristata também inicia a muda quando os ninhos ja estdo em
estagios mais avangados (segunda quinzena de novembro). Neste periodo, E. cristata
apresenta pouquissimos ninhos sendo iniciados, uma queda brusca no numero de ninhos
com 0vos e, a partir dai, restam apenas ninhos com ninhegos (Marini et al. 2009).

Existem trés cenarios para explicar o porqué da sobreposicdo da muda com a
reproducdo: 1) os recursos seriam abundantes por apenas um breve periodo e escassos
posteriormente, portanto a muda e a reproducdo deveriam se completar no periodo de
superabundancia; 2) os recursos sdo relativamente uniformes durante a estacdo
reprodutiva, porém recursos especificos essenciais para a reproducdo estdo disponiveis
apenas em um determinado momento do ciclo reprodutivo; e 3) as espécies podem
conseguir diminuir as necessidades energéticas para a muda ou para a reproducdo para
que essas atividades possam ocorrer simultaneamente (Foster 1975). Entretanto, estes

cenarios se encaixam apenas quando ha sobreposicao total desses dois periodos. No
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presente estudo, a sobreposi¢do observada para as espécies é breve e nenhum desses
panoramas parece explicar tal padrdo. Até mesmo quando analisamos dados de
anilhamentos realizados ao longo de sete anos na &rea de estudo, ndo encontramos alta
porcentagem de individuos com sobreposicdo destas atividades. A sobreposi¢do pode
ocorrer em periodos de alta disponibilidade de recurso, permitindo a maximizagdo do
uso de recursos neste periodo (Keast 1968). No entanto, o periodo de muda que
observamos ocorreu principalmente em uma época de baixa disponibilidade de recursos
(Pereira 2011), o que sugere que o gasto energético é pouco limitante para a muda.
Elaenia cristata ndo tem seu sistema imune suprimido quando estda em muda no
Cerrado, 0 que também sugere que a muda ndo é uma atividade energeticamente custosa
(Machado-Filho et al. 2010).

As aves do Cerrado parecem dividir os meses de mais chuva e melhores
condigdes climéticas (setembro a abril) para se reproduzirem na primeira metade e
posteriormente realizar a muda. Portanto, a muda parece ter relagdo simplesmente com a
chegada do fim da reproducdo, evidenciada pelas baixas porcentagens de sobreposicdo
encontradas. A maioria das espécies realiza a muda apos a estagcdo reprodutiva, e a
muda é considerada muito mais regular do que a reproducdo (Snow 1962, Fogden
1972). Entretanto, o periodo de muda no Cerrado pode apresentar variacfes. Nestes
casos 0 inicio da muda pode ser atrasado em algumas semanas quando a reproducao se
estende ou se inicia tardiamente (Keast 1968), ou entdo, em vista disso, alguns
individuos podem iniciar a muda mesmo durante suas atividades reprodutivas.

Consideracdes para futuros estudos
Existem evidéncias de que as aves que realizam a muda em periodos mais curtos
apresentam penas com menor massa e menor qualidade do que aves com mudas mais

lentas (Dawson et al. 2000, Dawson 2004, De La Hera 2009). Para realizarem mudas
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mais répidas, as espécies aumentam a intensidade da muda (Hall & Fransson 2000,
Dawson 2004) e também diminuem a taxa de aumento da massa nas penas (Dawson
2004). Em vista disso, estudos estimando a massa e a qualidade das penas de aves da
regido tropical podem ser interessantes na tentativa de elucidar estes aspectos e permitir
estudos comparativos dos efeitos das maiores duraces e menores intensidades de muda
aqui apresentadas. Além disso, muitos aspectos ainda precisam ser investigados, como a
influéncia de hormoénios para o inicio da muda, analises das mudas por grupos
funcionais, comparagfes entre aspectos da muda de aves tropicais residentes X aves
tropicais migratorias, bem como comparacdes da muda nos tropicos em diferentes

latitudes.

CONCLUSAO

A muda é um componente essencial no ciclo anual das aves, no entanto pouco se
conhece a esse respeito em relagdo a aves tropicais. Neste estudo, fornecemos dados
detalhados sobre o padrdo das mudas de oito espécies do Cerrado, bem como de suas
duracgdes, periodos e intensidades. As espécies estudadas, de modo geral, seguem o
padrdo direcional de muda frequentemente encontrado para outros Passeriformes da
regido temperada. Trocam as penas de voo apoés a reproducdo, havendo evidéncias de
que alguns individuos chegam a sobrepor o inicio da muda com o fim da reproducéo.
Corroboram o ritmo de vida lento atribuido as espécies tropicais ao realizarem a muda,
em média, em 122 dias e com baixas intensidades. Mais estudos sobre os padrbes de
muda sdo necessarios para a melhor compreensdo dos mecanismos evolutivos e das
estratégias de historia de vida que moldam a muda dentro dos ciclos anuais das aves,
assim como para permitir comparacdes entre espécies de regides temperadas e tropicais

que estdo sob diferentes pressdes seletivas.
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