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RESUMO

O aprendizado do canto por imitacdo nas aves propicia uma interessante janela de
variagcdo evolutiva no processo de comunicagdo acustica. Por meio de transmissdo
cultural dos elementos da vocalizagdo, os individuos exibem plasticidade e variagdo nos
seus cantos, bem como podem incorporar caracteristicas sonoras dos seus vizinhos e
formar dialetos geograficos. Em contraste, um canto altamente consistente e
estereotipico pode maximizar o alcance e percepcao do sinal por conspecificos, facilitar
a manutencdo de territorios, e prover informagdes sobre a qualidade dos machos as
fémeas. Com base nesse entendimento, este trabalho investigou os elementos do canto
do tiziu (Volatinia jacarina), um passeriforme neotropical, em busca de evidéncias de
consisténcia, variacdo e formacdo de dialetos. Com dados de quatro estagOes
reprodutivas (2008-2012), correlagBes de espectrogramas e métricas acusticas foram
utilizadas para mensurar a variacao e repetibilidade do canto ao longo de trés janelas de
tempo: em um mesmo dia, em dias diferentes, e estacbes reprodutivas diferentes.
Também foram usados os dados georreferenciados dos territérios de exibicdo dos
machos para testar o efeito da distancia sobre a correlagdo entre cantos de diferentes
individuos, e verificar a eventual presenca de dialetos regionais. Os resultados
demonstraram uma alta consisténcia de canto nas janelas temporais mais curtas, com
variacdo gradual conforme o aumento dos intervalos de tempo. Também se destacou a
elevada repetibilidade de algumas métricas de canto, possivelmente resultantes de
elementos de restricdo evolutiva derivada dos trade-offs com os outros componentes do
display multimodal da espécie. Foi possivel rejeitar a hipdtese de presenca de efeito da
distancia e consequente formacéo de diletos no canto. Os resultados do presente estudo
reforcam a ideia de que, individuos que investem fortemente na defesa de territorios e
atracdo de parceiros tendem a possuir cantos altamente consistentes e individualizados,

contudo, mesmo esses cantos podem apresentar plasticidade entre estacdes reprodutivas.

Palavras-chave: comunicagdo acustica; consisténcia de canto; dialetos; plasticidade;

compartilhamento de canto.



ABSTRACT

The process of song learning by imitation in songbirds opens an interesting window for
evolutionary variation in acoustic communication. The cultural transmission of
elements furnishes the possibility for individual song plasticity and variation, admitting
incorporation of vocal characteristics from neighboring birds, thus possibly forming
geographical dialects. In contrast, highly consistent, stereotypical songs provide optimal
range and conspicuity to conspecifics and allow females to access information about
male quality. Based on these concepts, in this study | explored the song of the blueblack
grassquit (Volatinia jacarina), a Neotropical passerine, to evaluate consistency,
variation and dialect formation. Using data from four breeding seasons (2008-2012), |
used spectrogram cross-correlations and extracted acoustic metrics to test for song
variation and repeatability in three distinct time lapses: same day, different days, and
different breeding seasons. | also used GPS locations of male territories to test the effect
of distance on inter-individual cross-correlation values, and thus determine whether
regional dialects might occur. Results show high consistency values across shorter time
spans, but gradual variation across longer time periods. Results point toward high
indexes of repeatability of some acoustic measurements, which are possibly the result of
evolutionary constraints due to trade-offs with other elements in the species’
multimodal display. Evidence of dialect formation could not be demonstrated. These
findings reinforce the idea that species which invest heavily in territorial defense and
mate attraction tend to possess highly consistent and individualized songs, however,

even those songs may display plasticity between breeding seasons.

Keywords: acoustic communication; dialects; plasticity; song consistency; song-

sharing.



SUMARIO

L. INTRODUGAOD ...ttt sttt es s esnessesssnees 8
1.1. Consisténcia e estereotipia de CANTO........ccevveieirirererereee e 10
1.2. Variacdo geogréfica e compartilhamento de Canto ...........ccecevrerireneeneeneereeeeeene 11
1.3. Objetivo geral € NIPOLESES ......ccvevviireeiiceeee ettt s eas 13

2. METODOS ...ttt ettt s st a e st s s sarsesaesnsanee 14
2.1, ESPECIE U8 ESLUAD ...ttt sttt 14
2.2. Area de estudo e procedimentos JEraiS ...........vvureeurvreeerereeeseeesiseeesessesseseseseesseesseneesns 15
2.3, ANGLISES BCUSTICAS. .....veuvvinieiiieiirteiistei ettt ettt ettt 16
2.4, ANALISES ESLALISTICAS. ...c.veveeevieeiiieiirie ettt st 17

. RESULTADOS ...ttt sttt sttt et st sttt e e e sbe e s bt e satesateebeesbaesanesasesane 19
3.1. Consisténcia e repetibilidade de Canto .........ccceciieececiceeececeeeee e e 19
3.2. Variacao espacial e compartilhamento de CaNnt0 .........ccceverereereieirinese e 20

4. DISCUSSAD......ccoumriimrireiiessisessises ittt 21

5. CONCLUSAD ....oorvimmrirmeiiesiisseise i sise sttt 26

6. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS .......oooveieieieve et sessesaesaesassae s 27



1. INTRODUCAO

Dentre as formas de sinalizacdo entre as espécies, a comunica¢do sonora € uma
das mais efetivas (Catchpole, 2003). A despeito do seu custo energético elevado
(Eberhardt, 1994; Gil & Gahr, 2002) e o risco de atrair predadores, a sinalizacdo
acustica oferece vantagens que suplantam seus custos. E capaz de cobrir longas
distancias, ser percebida sob quaisquer condi¢cGes de luminosidade por mdaltiplos
receptores — sejam conspecificos ou heteroespecificos — e, ainda, permitir que o emissor
mantenha sua localizacdo oculta (Catchpole, 2003). As evidéncias das mdultiplas
vantagens evolutivas para a comunicacgdo sonora intra e interespecifica estdo presentes
tanto em vertebrados quanto em invertebrados. Contudo, o canto das aves se destacou
aos ouvidos humanos ao longo da histéria possivelmente devido as suas caracteristicas
similares as da musica (Baptista & Keister, 2005). De fato, o canto das aves apresenta
algumas similaridades com a musicalidade humana, uma vez que esta sujeito a padrdes
culturais e regionais, porém, dentre as varias fungdes conhecidas, talvez as mais
importantes sejam a atracao de parceiros e defesa territorial (Gil & Gahr, 2002).

Alguns dos cantos mais complexos pertencem a aves da ordem Passeriforme.
Dentro dessa, duas subordens de passaros diferem em tamanho de repertorio,
complexidade e desenvolvimento do canto: (i) os Oscines (em inglés, denominados
songbirds, i.e. literalmente aves canoras) e (ii) os Suboscines. Em ambos 0s grupos
encontramos exemplos de cantos muito simples e cantos elaborados (Batista & Trail,
1992). No entanto, os Suboscines se caracterizam por desenvolverem seu canto
independentemente da exposicdo aos seus conspecificos (Kroodsma, 1984), portanto,
mesmo em casos de isolamento ou falhas auditivas, os individuos desenvolvem o canto
natural da espécie. Em contrapartida, os Oscines aprendem seu canto, 0 que resulta em

modificagcdes nas vocalizagdes e na elaboracdo do repertdrio numa escala temporal mais



curta (Kroodsma & Pickert, 1984). O processo de aprendizado, no entanto, impde uma
série de restri¢Oes fisiologicas, ambientais e culturais (Podos, 1996) durante a chamada
fase sensivel, em que os filhotes sdo expostos ao canto dos adultos.

Os ninhegos, ao eclodirem de seus ovos, possuem uma base genética capaz de
codificar um canto padrdo para a espécie, que Marler (1970) chamou de molde auditivo
(i.e. auditory template). Durante um periodo critico (entre 10 e 50 dias de vida), o
molde predispde os individuos jovens a copiarem o canto da propria espécie. O molde
também serve como um limitador do tipo de vocalizagcdo passivel de ser imitada,
levando a rejeicdo de estimulos incorretos (e.g. cantos de outras espécies). Estudos
subsequentes apontaram que individuos jovens de algumas espécies eram capazes de
aprender cantos heteroespecificos mesmo na presenca do canto de sua propria espécie
(Baptista & Petrinovich, 1984; Clayton, 1987; Slater, 1989). Para isso, precisariam
interagir socialmente com um tutor de maneira adequada (Batista & Petrinovich, 1984).
Caso os individuos imaturos apenas ougam o tutor, ainda tenderdo a produzir elementos
produzidos pelo pai, porém, se houver interacdo tanto auditiva quanto visual com o
tutor, os jovens reproduzirdo o canto deste em detalhe (Slater, 1989). Ndo sdo raros,
porém, o0s casos em que os individuos reproduzem cantos mesmo na auséncia de um
tutor bioldgico, imitando e aderindo também cantos que ouviram em playbacks (Podos,
2018).

Em casos mais extremos, aves como os estorninhos (Sturnus vulgaris; Familia
Sturnidae) e mimideos (e.g. Mimus polyglottos; Familia Mimidae) apresentam menor
rigidez com relacdo aos tutores que escolhem, e copiam varios cantos de outras
especies. Em algumas espécies da Familia Menuridae (e.g. Menura novaehollandiae),
individuos imitam até mesmo ruidos ambientais e antropicos (Kroodsma, 1984).

Machos de Molothrus ater, uma espécie que parasita ninhos, desenvolvem cantos
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similares aos da espécie hospedeira (King & West, 1983). E, ainda, turdideos da espécie
Luscinia megarhynchos desenvolvem elementos diferentes de qualquer modelo de canto

aos quais foram expostos, isto €, inventam (Kroodsma et al., 1999; Hughes et al. 2002).

1.1. Consisténcia e estereotipia de canto

Embora exista um gradiente de complexidade e repertorios de cantos dentre as
aves, ha também nesse grupo cantos extremamente simples e repetitivos (Baptista &
Trail, 1992). Mesmo os machos de espécies que possuem variados repertérios tendem a
repetir exaustivamente um mesmo tipo de canto antes de alternar para o préximo (Price,
2013).

Uma das razdes evolutivas para a ocorréncia de cantos simples e repetitivos é o
aumento da detectabilidade dos cantos estereotipicos. Um canto conspicuo e facilmente
detectavel favorece as tentativas de atrair potenciais parceiros reprodutivos e repelir
rivais (Botero et al., 2009). Machos emissores de sinais redundantes aumentam a
probabilidade de deteccdo pelas fémeas, e essas, por sua vez, obtém oportunidades
adicionais para escolherem machos de melhor qualidade. Isso porque repetir um sinal
com alta precisdo é presumivelmente mais dificil do que repeti-lo com variacdes; dessa
forma, a consisténcia do sinal é capaz de prover as fémeas informacGes Uteis acerca das
habilidades do macho (Price, 2013). Por exemplo, na espécie Mimus gilvus foi
encontrada uma relacéo direta entre a idade de individuos e a consisténcia do canto, e
isso também estava relacionado positivamente com posi¢les hierarquicas elevadas e
maior sucesso reprodutivo (Botero et al. 2009). De modo semelhante, individuos de
Parus major respondem mais agressivamente a cantos mais consistentes (Rivera-
Gutierrez et al., 2010). De forma mais geral, a performance vocal consistente também

esta associada com taxas mais altas de fertilizagdo extra-par (Byers 2009).
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1.2. Variacgao geografica e compartilhamento de canto

O compartilhamento do canto e a formagdo de dialetos sé&o consequéncias
naturais do aprendizado por imitagdo em aves (Podos & Warren, 2007). Tal fendmeno
pode ocorrer em escalas microgeograficas — entre vizinhancas de aves capazes de
interacdo — ou macrogeograficas, quando populacbes sdo separadas por grandes
distancias e existe algum efeito de isolamento (Catchpole & Slater, 2003).

Quando a espécie tem apenas um Unico tipo de canto, € comum que este possua
elementos similares aos dos outros membros da vizinhanga. Quando repertérios mais
extensos sdo presentes, individuos podem compartilhar diversos ou mesmo todos 0s
cantos (Catchpole & Slater, 2003). Por exemplo, individuos de Vidua chalybeate
possuem em media 20 cantos, todos compartilhados entre os vizinhos (Payne, 1985).

As variacbes no canto podem derivar tanto de caracteristicas do ambiente,
quanto de interacOes sociais e transmissdo cultural. Quando as variagcdes de canto
decorrem primariamente das propriedades de propagacdo sonora de cada localidade
(Morton, 1975; 1986), encontramos microdialetos entre populacfes de uma mesma
espécie vivendo em ambientes diferentes (e.g. altitudes distintas, quantidade de
cobertura vegetal, ruido) (Kirscher et al., 2009). Contudo, especialmente nos casos em
que hé aprendizado do canto — ou seja, ha imitacdo oriunda da observacdo e interacdo
com outros membros do grupo — é mais provavel que as caracteristicas do canto sejam
transmitidas culturalmente entre varios individuos, inclusive entre populacbes ou
geracOes (Heyes & Galef, 1996). Assim, os dialetos de canto podem servir tanto como
evidéncia de diversificacdo de espécies quanto de motor para diversificacdo, atuando
como um sistema cultural de evolucgéo e transmisséo de caracteres (Petrinovich et al.,

1981; Baptista & Trail, 1992; Podos & Warren, 2007).
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Conforme ja mencionado, ha entre as aves uma preferéncia em reproduzir os
chamados da prdpria espécie, rejeitar sinais de heteroespecificos (Marler, 1970) e reter
elementos do canto paterno na auséncia de interacdo visual e social com outros tutores
(Clayton, 1987). Isso resulta numa possibilidade interessante, que é o compartilhamento
de canto por individuos de parentesco préximo. Assim, 0 canto serve como uma
ferramenta de reconhecimento de parentesco, levando as femeas a selecionarem
parceiros com cantos divergentes, e os machos a, possivelmente, cooperarem com
individuos de cantos similares (Slater, 1989).

O compartilhamento de canto entre individuos, ainda que ndo aparentados,
proporciona diversas outras vantagens. Ao imitar o canto de vizinhos mais velhos,
machos jovens e recém-estabelecidos em um territorio podem se passar por individuos
mais experientes naquele territorio e, dessa maneira, obterem aumento nas suas chances
de pareamento e reproducdo (Payne, 1983) ou diminuir a resposta agressiva de machos
locais, direcionada a imigrantes (Wilson & Vehrencamp, 2001). De modo semelhante, o
compartilhamento de canto com vizinhos também pode estar conectado ao
estabelecimento e ao tempo de manutencdo do territério (Beecher et al., 2000).

A relacdo inversa, isto €, individuos possuem cantos mais similares aos de
individuos mais distantes do que aos dos seus vizinhos, pode ser explicada por pelo
menos dois fendmenos: (1) os periodos de aprendizado e dispersdo do canto, e (2) a
diminuicdo dos custos para o estabelecimento de territorios (Slater, 1989). A primeira
explicacdo é de que, em algumas especies, seria possivel que as aves aprendessem seu
canto antes da dispersdo e depois pouco variarem apos dispersarem para longe e
estabelecerem territérios. Na segunda instancia, hd& uma economia nos custos de
interacdo agonistica entre machos da vizinhanca, que tendem a responder mais

agressivamente a cantos similares aos seus, portanto, os machos obtém maior vantagem
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ao se estabelecerem proximos a individuos de cantos diferentes (Beecher & Campbell,

2005; Vehrencamp, 2001).

1.3. Objetivo geral e hipoOteses
No presente trabalho, foi usado o Tiziu (Volatinia jacarina) como espécie modelo para
avaliar a consisténcia e repetibilidade de canto, com base no arcabougo tedrico
apresentado. Para tanto, os objetivos do presente trabalho sdo: (a) mensurar a
consisténcia e repetibilidade de cantos estereotipicos, (b) testar se estes se conservam ou
se sofrem alteragbes com o passar das estacOes reprodutivas, e (c) verificar se existe
formacdo de padrdes de agregacdo entre individuos, i.e., se os individuos evitam se
estabelecerem nas proximidades de outros cujo canto é similar, ou se, ao invés, se forma
agrupamentos de individuos com cantos semelhantes, isto €, se ha vizinhancgas de canto.

Nesse sentido, minha primeira hipétese é que os cantos de um mesmo individuo
apresentem altos valores de correlagdo acustica e similaridade de métricas acusticas, e
que esses valores sejam mais elevados quanto menor o intervalo de tempo entre
repetidas gravacdes. Em contraste, tais cantos exibirdo baixos valores de correlacdo e
similaridade com os cantos de outros individuos. Uma segunda expectativa, em
conformidade com as vantagens providas pela variacdo do canto em aves, ja discutidas,
é que o canto se mantenha consistente durante uma mesma estacdo reprodutiva, mas
apresente variacbes nas comparacOes entre estacdes reprodutivas diferentes. Essa
expectativa deriva da suposicao de que a fidelidade de canto de um individuo seja alvo
de avaliacdo de fémeas, mas que isso ocorra de forma intensiva por periodos que
correspondem a ndo mais que uma estacao reprodutiva.

Minha segunda hipotese, acerca da variacdo espacial dentre vizinhancas de

canto, € de que os individuos apresentem uma distribuicdo dispersa com relagdo a
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similaridade de seus cantos, isto &, exista uma menor similaridade no canto de
individuos estabelecidos em territorios vizinhos. Dessa forma, as predi¢cdes sdo de que
os indices de correlacdo e similaridade das métricas acusticas decrescerdo quanto menor
a distdncia entre os territdrios. Similarmente, também deve existir uma maior
dissimilaridade entre cantos de individuos situados em territérios mais agregados do que

entre aqueles de territdrios isolados.

2. METODOS

2.1. Espécie de estudo

O tiziu (Volatinia jacarina, Thraupidae, Aves) se apresenta como um modelo
ideal para o estudo de consisténcia e estereotipia do canto por emitir uma Unica
vocalizacdo monossilabica durante seu display. Embora simples e curto, seu canto
possui grande variedade de elementos (e.g. trilos ou vibracgdes, arabescos e modulagdes
isoladas) com grande variacdo interindividual (i.e. individuos da espécie apresentam
cantos bastante distintos um dos outros), 0 que permite a identificacdo dos individuos e,
possivelmente, se falar em assinaturas vocais individuais (Fandifio-Marino & Vielliard,
2004).

O seu sistema de reproducéo é caracterizado por monogamia social, altas taxas
de fertilizag&o extrapar, e cuidado biparental da prole (Almeida & Macedo, 2001; Diniz
et al., 2015). Fora das estacOes reprodutivas, todos os individuos s&o amarronzados e
com o peito branco estriado (Sick, 2001). Os machos, poréem, adquirem uma cobertura
preto-azulada iridescente e manchas brancas subaxilares durante o periodo reprodutivo.
A qualidade da coloracdo nupcial desempenha um papel importante no processo de
selecdo sexual e esta ligada ao aumento das chances de fertilizacdo extra-par (Macedo et

al., 2012; Diniz et al., 2015).
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A espécie é migratéria e forma pequenos territorios (13 a 72 m2) com
distribuicdo agregada ou isolada (Almeida & Macedo, 2001) durante a estagédo chuvosa
(entre outubro e maio) em é&reas savanicas abertas, naturais ou modificadas. A
agregacdo dos territorios esta relacionada com a disponibilidade de sementes de
gramineas na area (Dias et al., 2009). A presenca de vegetacdo herbécea alta também é
determinante por prover cobertura para seus ninhos (Aguilar et al. 2008), e ampla
exposicao a luz solar, o que otimiza a exposi¢do de sua plumagem iridescente durante as
exibicdes ou displays (Sicsu et al. 2013). O display é composto de voos curtos verticais
durante os quais executam uma rotacdo do corpo, exibindo as penas brancas sob as asas

(Manica, 2014; 2016) — durante os quais emitem uma vocalizag&o curta e persistente.

2.2. Area de estudo e procedimentos gerais

Os dados acusticos do presente estudo foram coletados em duas éareas
pertencentes & Universidade de Brasilia: a (1) Fazenda Agua Limpa (FAL) (15°56'S,
47°56'W; dados cedidos por Lilian T. Manica), situada dentro da Area de Protecéo
Ambiental Gama e Cabeca de Veado (APA — Gama e Cabeca de Veado) a 28 km de
Brasilia-DF; e o (2) Arboreto (15°44°S, 47°52°W, dados cedidos por Pedro Diniz),
localizado no Campus da universidade, e parte da APA do Lago Paranoa.

Os dados da FAL correspondem a trés estagdes reprodutivas: (1) 2008-2009, (1)
2009-2010 e (111) 2010-2011. A quarta estacdo reprodutiva (IV) corresponde aos dados
de 2011-2012 obtidos no Arboreto. A area da FAL se situa na transi¢cdo entre um pomar
abandonado e um ambiente de cerrado alterado. A do Arboreto consiste de um
fragmento de cerrado dentro de uma matriz urbana. Ambas as areas se caracterizam pela
predominancia de gramineas altas e arbustos, tipicas de estagios sucessionais primarios,

onde os tizius obtém cobertura necessaria para nidificarem (Aguilar et al., 2008).



16

Os cantos foram gravados com equipamentos Marantz PMD 660 (precisao de 16
bits e taxa de amostragem de 44.1 Hz) e microfones Sennheiser K6/MEG66 unidirecional
ou Sennheiser K6/ME62 omnidirecional. As gravacdes foram identificadas conforme as
anilhas numeradas permanentes cedidas pelo CEMAVE e as anilhas plasticas coloridas

de cada individuo, e a data de gravagéo.

2.3. Analises acusticas

Todas as vocalizagbes foram analisadas com o software Raven Pro 1.5.
(Bioacoustics Research Program, 2014). Os individuos escolhidos possuiam no minimo
duas gravacfes no mesmo dia (N = 42 individuos), e foi determinado ainda quais delas
pertenciam a estagdes reprodutivas diferentes (I = 26, 11 =12, 111 =16, IV = 10).

Antes das andlises, os arquivos dos cantos foram filtrados com o Batch Band
Filter seguindo o método empregado por Diniz et al. (2015), de modo a serem
removidos automaticamente os registros abaixo de 2kHz e acima de 13kHz, e ser
excluido parte do ruido de fundo, porém, preservando os limites de frequéncia tipicos
do canto do tiziu (Fandifio-Marino & Vielliard, 2004). Também foram excluidas dos
cantos selecionados as respectivas notas introdutérias (Dias, 2009). Os sonogramas
selecionados foram submetidos a dois diferentes metodos de medida de consisténcia: (1)
analises de correlagdo cruzada de espectrogramas, e (2) analises acusticas de
repetitividade, segundo metodologia adaptada de Zsebor et al. (2017). Escolhi dois
métodos distintos para fins de complementariedade das andlises, como feito
anteriormente por Cramer (2013).

Selecionei cinco sonogramas por individuo com a melhor relacdo entre
intensidades de sinal e ruido para cada individuo/dia. As selecdes foram submetidas a

dois tipos de correlacdo cruzada de espectrogramas no Raven Pro 1.5 (Blackman
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window, 256 samples, 80,1% overlap) (e.g. Manica et al., 2014, Diniz et al., 2015): (1)
intraindividual, i.e., gravacdes do mesmo individuo em dias e estagdes reprodutivas
diferentes (N = 32), e (2) interindividual, i.e., gravacOes de diferentes individuos na
mesma area e estacdo reprodutiva (N = 20). Também foram extraidas as seguintes
métricas para cada sonograma: (a) Delta Tempo, (b) Frequéncia 5%, (c) Frequéncia
95%, (d) Frequéncia Central, (e) Frequéncia de Pico e (f) Largura de Banda. Os dados
de georreferenciamento dos ninhos de individuos, identificados conforme suas anilhas
(CEMAVE e coloridas), foram utilizados para realizar a comparacdo de cantos e

distancia entre territérios.

2.4. Andlises estatisticas

Para comparar a consisténcia de canto nas trés classes de tempo (i.e. mesmo dia,
entre dias, entre estac0es), executamos modelos lineares mistos (LMM) na plataforma R
versdo 3.2.4 (The R Foundation for Statistical Computing, 2016), utilizando o pacote Ime4
(Bates et al. 2014). Foi verificada qual a influéncia das variaveis explanatorias: classes de
tempo (mesmo dia, entre dias, entre estacdes), estacdo reprodutiva e area de estudo
(FAL e Arboreto) sobre a variavel resposta: o valor de similaridade da analise de cross-
correlation. Em seguida um teste de Shapiro-Wilk foi utilizado para verificar a
normalidade dos dados, e um teste de qui-quadrado de Wald Tipo Il, para testar a
significancia das variaveis explanatdrias. O metodo de Tukey (pacote LSmeans; Lenth,
2016) também foi empregado para analisar as comparag¢fes multiplas entre cada classe
de tempo (i.e., mesmo dia, entre dias e entre estagdes). Além disso, a multicolinearidade
entre variaveis explanatdrias foi verificada utilizando o comando vif.

Procedimentos similares foram aplicados para a Anélise de Repetibilidade de

cada uma das métricas acusticas (ver em Analises acusticas) utilizando o pacote rptR



18

(Stoffel et al., 2017). Cada classe de tempo (mesmo dia, entre dias, entre estacdes) foi
incluida separadamente num modelo linear misto univariado (pacote Ime4, Bates et al.
2014) assumindo uma distribuicdo de dados Gaussiana. Em seguida, os célculos de
repetibilidade seguiram os procedimentos descritos em Szebok et al. (2017).

Ao comparar os valores de correlagdo entre individuos de &reas de estudo
diferentes, foi construido um modelo linear misto para verificar se valores de correlagéo
cruzada de espectrogramas (xcor) entre individuos de uma mesma populacéo diferiam
daqueles de individuos de populaces distintas. Comparei os indices de correlacdo entre
os individuos da FAL assim como entre individuos da FAL e os do Arboreto. Para
tanto, usei a variavel resposta: xcor. As variaveis preditoras foram: tipo de comparacao
(Arboreto x FAL; FAL x FAL) e intervalo (em dias) entre as gravacOes dos dois
individuos. Como as medidas se referem sempre a comparacdo entre dois machos,
inclui como variaveis aleatérias as identidades de cada um dos dois machos. Os
tamanhos amostrais foram: 98 comparagdes de valores médios de correlacdo cruzada
entre populagdes (i.e. FAL e Arboreto); 190 comparac@es entre individuos da FAL; 7
machos do Arboreto e 20 machos da FAL. Foi usado um teste de raz&o de verossilhanca
para testar a significancia do tipo de comparacéo.

Para a relagéo entre os valores de correlagdo cruzada dos cantos e as distancias
de territério em uma mesma populacdo (FAL) foram realizadas duas analises: (1) Teste
de Mantel que compara matrizes de similaridade; e (2) modelo linear misto. No teste de
Mantel, a matriz de valores de correlagdo cruzada foi correlacionada com a matriz de
distancia espacial entre machos (i.e., ninhos identificados por meio de individuos
anilhados) da FAL, utilizando a correlagcdo de Pearson (N = 20 machos). O modelo
linear misto também foi construido para investigar essa relacdo. Para esse modelo a

variavel resposta foram os valores de xcor e as variaveis preditoras foram: distancia (m)
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entre territorios e intervalo (em dias) entre as gravacfes dos dois individuos. As
variaveis aleatdrias do modelo foram as identidades de cada um dos machos em
comparagdo. O tamanho amostral para essa analise foi de 190 comparag6es envolvendo
20 individuos. Utilizei o teste de razdo de verossilhanca para testar a significancia da
distancia espacial.

Para avaliar se os cantos dos individuos se distribuiam de forma agregada ou
dispersa, ou seja, se refletiam algum padrdo geografico, utilizei as métricas acusticas e
uma Autocorrelagdo Espacial (indice de Moran). Antes da analise, computei a média de
cada parametro para cada individuo. A andlise foi realizada separadamente para cada

métrica acustica.

3. RESULTADOS

3.1. Consisténcia e repetibilidade de canto

Os resultados obtidos corroboram uma alta repetitividade geral do canto do tiziu,
e altos valores de correlagdo intraindividual. Tais valores apresentam uma queda
gradual nos indices de correlacdo para cantos dos mesmos individuos, gravados em dias
diferentes e, em especial, em estacGes distintas. Foram obtidos altos valores médios de
correlagéo para os cantos gravados no mesmo dia (Ismean = SE = 0,756 + 0,026; N = 30
individuos), sendo que o indice (1,000) indica que os sonogramas sdo idénticos. No
entanto, os valores de correlacdo cairam tanto para comparagdes entre dias diferentes
(Ismean + SE = 0,626 + 0,026; N = 35 individuos), quanto para comparagdes entre
estacOes diferentes (Ismean + SE = 0,439 * 0,047; N = 21 individuos) (Figura 1). Cabe
notar que as alteragcdes detectadas nas andalises estatisticas sao perceptiveis visualmente
nos sonogramas de alguns individuos. Embora anteriormente classificados como cantos

de silaba Unica, ressalto a presenca caracteristica de ao menos trés elementos, ou
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subsilabas, passiveis de alteracdo. Em alguns casos registrados, a alteracdo da subsilaba
é perceptivel visualmente (Figura 2).

Similarmente, obtivemos resultados significativos para todas as métricas na
Anélise Acustica de Repetitividade. Duracdo do canto, frequéncia 5% (Figura 3),
frequéncia 95% (Figura 4a), frequéncia central e largura de banda (Figura 5)
apresentaram valores elevados de Repetibilidade, particularmente para gravacdes de
Mesmo Dia (Tabela 1). Frequéncia de Pico (Figura 4b) se mostrou excegdo, com
valores mais baixos de Repetibilidade (R < 0.5) (Tabela 1) e seguindo uma leve
tendéncia ascendente. Duragdo do Canto e Frequéncia 5% podem ser consideradas as
métrica mais consistentes, repetitiva e estaveis (R > 0.8) para todas as classes de tempo:
mesmo dia, entre dias e entre estacOes reprodutivas (Tabela 1). Duracdo do Canto
(Figura 3a), Frequéncia 95% (Figura 4a) e Largura de Banda (Figura 5b) apresentaram
tendéncia de uma leve queda com o tempo, a exemplo dos valores de correlagdo. Porém,
diferentemente destes, os intervalos de confianca dos valores de repetibilidade sé&o
sobrepostos, por isso ndo € possivel afirmar que ha diferenca significativa entre as

janelas de tempo.

3.2. Variagéo espacial e compartilhamento de canto

N&do foi encontrada variacdo nos valores médios de correlacdo cruzada de
espectrogramas quando comparamos individuos “entre popula¢des” e ‘“na mesma
populacdo” (y* = 0,72, P = 0,40; Médias £ SD: Arboreto x FAL = 0,25 = 0,14; FAL x
FAL = 0,24 + 0,13) (Figura 6).

Também ndo houve correlagcdo entre as matrizes dos valores de correlagédo

cruzado de cantos e distancias entre individuos (teste de Mantel, r = 0.06, p = 0.34, n =
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20 machos). A distancia espacial também n&o explicou a variacdo nos valores de xcor

(modelo linear misto, teste de razdo de verossimilhancga, > = 1,15, P = 0,28) (Figura 7).
Os valores de correlacdo espacial observados ndo foram maiores que o esperado

ao acaso para nenhum dos parametros analisados, indicando a auséncia de padrdes de

distribuicdo (Tabela 1).

4. DISCUSSAO

O canto do tiziu é caracterizado por inimeras repeticGes de silabas aparentemente
idénticas, emitidas concomitantemente com um display de voo. Por conta dessa
caracteristica comportamental, os altos valores de correlacdo entre cantos e
repetibilidade de métricas acusticas para 0 mesmo individuo obtidos nas analises se
encontram dentro das expectativas. Isso estd de acordo com o entendimento que a
consisténcia da performance no display sexual é um atributo sujeito a selecdo sexual
que, por sua vez, fornece informacdes relevantes acerca da qualidade do macho (Botero,
2009; Price, 2013).

No caso do canto, uma performance consistente se traduz na fidelidade do sinal
que € emitido multiplas vezes (Podos et al., 2009). Essa proposicdo se mostrou
verdadeira para o tiziu. Os valores de correlacdo foram particularmente altos para
gravacbes de um mesmo individuo ao longo de um mesmo dia, confirmando a
expectativa de que os cantos emitidos por machos dessa espécie se manteriam
consistentes a0 menos em curtos intervalos de tempo. Contudo, os valores médios de
correlagdo foram gradativamente menores para janelas de tempo mais extensas (i.e., em
dias diferentes de uma mesma estacdo reprodutiva e em estacdes diferentes). Dessa
forma, aceitamos a nossa hipdtese alternativa de que os individuos apresentariam

plasticidade no canto ao longo de periodos mais longos de tempo.
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Vérias instancias sdo associadas & mudanca do canto das aves, dentre influéncias
ligadas a historia de vida e fisiologia dos animais, e influéncias decorrentes do ambiente
no qual interagem. Em sua revisdo, Kipper e Kiefer (2009) consideram que a
plasticidade no canto dos adultos é um fendmeno difundido, pois, apesar de varias
caracteristicas do canto serem conservadas com o tempo, algumas métricas mudam
gradualmente a cada ano de vida dos animais. Esse fendmeno pode ser, dentre outras
razGes, decorrente da experiéncia e pratica do canto. Por exemplo, individuos mais
velhos de Mimus gilvus emitem cada uma de suas silabas de canto com mais
consisténcia que os jovens, e seu canto também se torna mais consistente em resposta a
dominancia social e sucesso reprodutivo (Botero et al., 2009),. O canto também pode
ser modificado em resposta a caracteristicas acusticas ambientais a partir de ajustes nas
métricas como frequéncia e amplitude, permitindo com que o som se propague de
maneira mais eficiente conforme a estrutura de cada ambiente (Nemeth et al., 2013).
RestricOes alimentares e alteragBes hormonais dos individuos sdo outra causa de
mudancga no canto (Ristchard & Brumm, 2012). E mesmo entre os suboscines, cujo
canto € considerado menos flexivel pela menor influéncia do aprendizado, ja foi
registrada variacdo temporal, e.g., cantos atipicos ja foram registrados para tiranideos da
espécie Contopus cooperi no meio de sua temporada reprodutiva, € um retorno ao canto
estereotipico ao término da mesma (Robertson et al., 2009)

Em outros casos, a consisténcia de certos comportamentos e caracteristicas do
canto pode ser dependente de contextos ambientais e temporais (Zsebok et al., 2017).
Isso é particularmente relevante no caso do nosso estudo, visto que os tizius migram
apos o término da estacdo chuvosa, e, ao regressarem, ndo mantém 0S mMesmos
territorios em relacdo a temporada reprodutiva anterior. Nenhum dos individuos

estudados por mais de uma estacé@o reprodutiva ocupou 0 mesmo territorio com relagédo
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ao ano anterior, e pelo menos um dos individuos alterou seu territério de nidificagao
dentro da mesma estacdo. A selecdo sexual por uma alta repetibilidade de canto em
periodos extensos é provavelmente mais fraca, pois a cada estacdo reprodutiva o macho
estard exposto a fémeas diferentes, que j& ndo tem como referéncia um modelo prévio
de canto para realizar comparagGes. Dessa forma, a espécie pode estar alterando seu
sinal frente as condigdes ambientais e populacionais presentes como, por exemplo, 0s
diferentes niveis de interacfes agonisticas com seus conspecificos (Gil & Gahr, 2002;
Hof & Podos, 2013) ou fémeas novas a cada nova estacdo. Esse ultimo fator pode ser
particularmente relevante visto que os individuos estabelecem territérios de maneira
mais ou menos agregadas conforme a disponibilidade de alimento (e.g. Dias et al.,
2009; Manica et al., 2014).

De modo geral, o padrédo observado neste estudo foi que os tizius apresentam
uma alta consisténcia do canto numa janela temporal dentro da mesma estagdo
reprodutiva, mas que podem existir variagbes no canto em intervalos de tempo mais
longos. Contudo, alguns resultados referentes a repetibilidade das métricas chamam a
atencdo. A repetibilidade da Duracdo do Canto, por exemplo, teve valores bastante
elevados e pouco variaveis (com leve tendéncia descendente) em todas as janelas de
tempo estudadas. Nossos resultados para essa métrica sdo muito altos mesmo levando
em consideracdo os padrdes apresentados por Zsebok et al. (2017), que consideraram
valores significativos de R > 0.25 como indicativos de uma repetibilidade alta. 1sso
sugere que essas meétricas em particular podem estar sendo submetidas a maiores
pressdes de selecdo em prol de sua conservacdo. Isso pode se dar devido as restricdes
evolutivas (evolutionary constraints) decorrentes da relacdo conflitante (trade-offs)

entre os varios outros elementos da exibicdo multimodal da espécie.
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J& é conhecido que a duragdo do canto do tiziu correlaciona-se positivamente
com a altura do salto (Manica et al, 2016), e a pouquissima varia¢do dessa e das outras
métricas analisadas neste estudo reforca a ideia de restri¢des evolutivas decorrente dos
diferentes custos de manutencdo de cada elemento do display (vide Podos et al., 1996;
Gil & Gahr, 2002; Taff et al., 2012). Nesse caso, 0 maximo periodo de tempo que um
individuo pode emitir seu canto esta limitado pela altura maxima que pode saltar. Assim
também, os atributos fisicos que conferem vigor e altura de salto, além da plumagem
iridescente, sdo selecionados em detrimento da complexidade e extensdo tanto do canto
quanto do repertorio vocal. Em outras palavras, é possivel que as forcas de selecéo
sobre o display do tiziu tenha como consequéncia a producdo de cantos extremamente
curtos, pois a duracdo do canto estaria estritamente amarrada a duracdo do proprio salto,
que é determinada pela sua altura. Esse tipo de trade-off também foi observado em
Melospiza melodia, em que evolugdo da ornamentacdo do canto sofre presséo seletiva
negativa decorrente da selecdo de caracteristicas que melhoram a coordenacdo de
movimentos e a percepc¢éo espacial (Sewall et al., 2013).

Existem outras instancias de variacdo em parametros do canto em funcdo da
performance vocal (revisado em Podos et al. 2009). Em vérios dos casos mencionados,
métricas, como a frequéncia absoluta ou mesmo a duragdo do canto, sdo variaveis em
prol da manutengdo de uma taxa de canto constante. Um canto repetitivo e consistente,
por sua vez, pode ser uma ferramenta-chave em certos aspectos da vida das aves,
garantindo a manutencéo de territorios e um maior sucesso reprodutivo e (e.g. Vallet et
al., 1998; Botero et al., 2009; Price, 2013). Portanto, as limitacdes fisicas e fisioldgicas
impostas pela performance gerardo variagfes nos parametros das vocalizagcdes, mas
somente os machos de melhor qualidade atingirdo os mais altos niveis de consisténcia

de canto a despeito dessas limitagdes.
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Com relagdo a variacdo espacial no canto, no entanto, o0s resultados
corroboraram para a rejeicdo da hipotese proposta. Apesar dos dados brutos conterem
individuos que exibem uma maior correlacdo de canto com alguns e ndo com outros,
nenhum efeito da distancia sobre essa variavel foi encontrada, nem qualquer efeito de
agregacdo ou dispersdo da distribuicdo. E possivel, portanto que outros fatores sejam
influéncias mais preponderantes nas caracteristicas do canto de cada individuo do que o
efeito da “vizinhanga de canto”.

Uma das condigdes para que exista o aprendizado e homogeneizagdo do canto
entre vizinhos € que haja variagdo entre localidades, do contrario, os machos nédo
ganhardo qualquer beneficio proveniente da imitacdo do canto dos vizinhos, pois
conseguirdo se encaixar no ambiente de qualquer maneira (Slater, 1989). De fato, a
comparacao estatistica entre areas ndo demonstrou a existéncia de variacao significativa
entre elas, havendo individuos alta e fracamente correlacionados entre si tanto na
mesma area quanto em areas diferentes.

Outro fator de maior importancia é o fato de que os tizius sdo aves migratorias
(Almeida & Macedo, 2001), cujos individuos tendem a se estabelecerem e a
aglomerarem seus territorios nos ambientes com maior disponibilidade de sementes
(Dias et al. 2009; Manica et al. 2014). Nessas condi¢fes, pode se argumentar que nao
ha janela de tempo disponivel para que os individuos se estabelecam em territdrios
conforme a similaridade ou dissimilaridade de seus cantos. Em concentracfes de
individuos como essas, é possivel, portanto, que os sinais mais individualizados sejam
mais vantajosos em termos de selecdo sexual e de defesa de territdrios (Vallet et al.,

1998; Beecher & Campbell, 2005).
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5. CONCLUSAO

Em suma, este trabalho reforca que, em espécies que investem fortemente em
defesa de territdrios e exibicGes custosas para a atracdo de parceiros, 0 canto tende a se
mostrar altamente consistente e individualizado. Esses resultados se agregam a outros
estudos que ja ressaltaram as vantagens de um canto mais consistentes e com elementos
estereotipicos como um indicador confiavel da qualidade reprodutiva.

Entretanto, conforme aqui demonstrado, mesmo cantos consistentes e
estereotipicos podem apresentar janela de variacdo e alguma plasticidade, o que pode
ser uma consequéncia natural da presenca de aprendizado do canto, ou de restricGes
evolutivas sob a forma de trade-offs motores e fisiologicos derivados dos elementos do
display multimodal ja& estudado na espécie. Assim, reitera-se o papel de mdaltiplas
influéncias evolutivas e comportamentais sob o canto, que podem atuar tanto como
pressao seletiva a favor de consisténcia, quanto como forga antagonista as possiveis

vantagens ligadas a variacdo no canto.
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Figura 1. Medianas e quartis para correlacGes cruzadas de cantos (a) no mesmo dia (N=30
individuos), (b) entre dias de uma mesma estacdo (N = 35), e (c) entre estacfes (N = 21).
Intervalos de confiangas ndo se sobrepdem para nenhuma das classes, e 0s contrastes entre
elas sdo significativos (mesmo dia ~ entre dias, p > 0,001; mesmo dia ~ entre estacles, p >
0,0001; entre dias ~ entre estacdes, p = 0,001).
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Figura 2. Espectrogramas exemplificando uma altera¢ao na “assinatura de canto” do macho
AMA PRA VRM VRM entre duas estagdes reprodutivas: a) 2008-2009 e b) 2010-2011. O
breve trilo do elemento 2 na silaba de canto se converte numa nota de tom puro entre as
estacOes (alteragdes destacadas nas caixas). Nota-se também a queda gradual da cadéncia da
silaba (elemento 3) que se modifica numa modulagdo descendente mais brusca.
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Figura 3. Repetibilidade (R) para as métricas acusticas: a) duracdo do canto, b) frequéncia em cada
uma das classes de tempo, respectivamente: mesmo dia, entre dias, entre estagoes.
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Figura 4. Repetibilidade (R) para as métricas acusticas: a) frequéncia 95% b) frequéncia
central em cada uma das classes de tempo: mesmo dia, entre dias e entre estacdes
respectivamente.
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Figura 5. Repetibilidade (R) para: a) frequéncia de pico e b) largura de banda em cada uma das
classes de tempo: mesmo dia, entre dias, entre estacoes.
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Figura 6. Valores médios para a comparacdo de correlacdes cruzadas de cantos de
individuos em populagdes de areas diferentes (Arboreto X FAL) (média = 0.25, SE + 0,14) e
individuos da mesma area (FAL X FAL) (média = 0.24, SE + 0,13). Ndo houve diferenca
significativa entre as areas.
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Figura 7. Distribuicdo dos indices de correlagdo entre individuos (n = 190 comparacdes
entre 20 machos) em fungdo da distancia entre seus territérios. Ndo foi encontrada
correlagdo significativa entre as varidveis (> = 1,15, P = 0,28).
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Tabela 1. Repetibilidade (R), erro padrdo (SE), intervalos de confianga (Cl) para cada uma das
métricas analisadas. Valores de R acima de 0.7 podem ser considerados bastante elevados.

Métrica Mesmo dia Entre dias Entre estacoes

Duracéo do canto (s) R =0.909 R =0.834 R =0.815

SE =0.014 SE =0.033 SE =0.04

Cl =[0.874, 0.931] Cl =[0.752, 0.879] Cl=[0.716, 0.872]
Frequéncia 5% (Hz) R =081 R =0.812 R =0.799

SE =0.029 SE =0.035 SE =0.043

Cl =[0.75, 0.854] Cl =[0.733, 0.861] Cl =[0.691, 0.861]
Frequéncia 95% (Hz) R =0.721 R =0.612 R =0.606

SE =0.035 SE =0.054 SE =0.065

Cl =[0.642, 0.776] Cl =[0.502, 0.707] Cl =[0.457,0.72]
Frequéncia Central (Hz) R =0.765 R =0.778 R =0.799

SE =0.033 SE =0.04 SE =0.042

Cl =[0.689, 0.818] Cl =[0.688, 0.841] Cl =10.696, 0.859]
Frequéncia de pico (Hz) R =0.469 R =0.509 R =0.55

SE =0.05 SE =0.058 SE =0.066

Cl =[0.374, 0.562] Cl =10.381, 0.612] Cl =10.4, 0.665]
Largura de banda 90% (Hz) R =0.707 R =0.629 R =0.619

SE =0.035 SE =0.056 SE =0.064

Cl=1[0.633, 0.77]

Cl = [0.504, 0.729]

Cl = [0.469, 0.716]
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Tabela 2. Valores de autocorrelacdo (indice de Moran) para cada uma das métricas
analisadas. A auséncia de valores significativos (P > 0.05) indica uma distribuigéo
perfeitamente aleatdria dos dados.

Observado Esperado P
Duracéo do canto -0,06 -0,05 0,91
Frequéncia 5% -0,06 -0,05 0,92
Frequéncia 95% -0,08 -0,05 0,57
Frequéncia central -0,10 -0,05 0,28
Frequéncia de pico -0,08 -0,05 0,52

Largura de Banda -0,03 -0,05 0,66




