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Sumario

Estudamos a dinamica evolutiva e aspectos selectivos das duas caracteristicas sexuais
secundatias mais proeminentes em passeriformes — canto e coloracio — por meio de
expetimentacio no setino (Serinus serinus) e de analises comparativas 20 nivel do género
Serinus. A velocidade e frequéncia aguda das cancdes de serino sio extremas quando
comparadas com as restantes espécies do género, ou com a generalidade dos passeriformes,
0 que sugere evolucio por selec¢do sexual. Em experiéncias comportamentais as fémeas de
serino manifestaram uma preferéncia por cancdes agudas; cancées répidas, pelo contritio,
inibiram as respostas das fémeas. Os machos de setino nio discriminaram quanto a
frequéncia das cangbes mas, como as fémeas, foram inibidos por cancées rapidas. Estes
padrdes de resposta implicam pressdes selectivas distintas pata a evolucio da frequéncia e
velocidade do canto no setino: enquanto que a evolucio da frequéncia de canto é
compativel com um processo de selec¢io inter-sexual, a velocidade das cancdes parece set
um sinal agonistico que &, portanto, passivel de seleccio intra-sexual. Os nossos resultados
expandem a teotia existente sobre evolucio do canto, uma vez que estas caracteristicas nio
foram anteriormente estudadas no contexto de seleccio sexual. Documentamos um padrio
de diversificagio evolutiva intensa do canto no género Sermnus, que se sobrepde a
constrangimentos vocais importantes. A evolugio do canto neste género foi apenas
patcialmente acompanhada por adaptacio vocal is caracteristicas das cangdes nas
diferentes espécies. Tal deveu-se, pelo menos em patte, 2o facto de vatrias espécies
evoluirem caracteristicas de complexidade silabica em relacio s quais detectimos custos de
produgio vocal fortes. Documentamos também que as sintaxes de canto coexistentes no
género Serinus se correlacionam com aspectos distintos de petformance vocal, o que sugere
formas de selecgio indirecta sobre a sintaxe; isto é relevante uma vez que trabalho
expetimental no setino falhou em relacionar directamente seleccio sexual e sintaxe do
canto. A coloragio também apresenta um padrio de evolucio intensa em ambos os sexos
de Serinus spp., como ¢é tipico de caracteristicas sexualmente seleccionadas. Desenvolvemos
uma metodologia analitica com que testar modelos de evolugio independente zersus
constrangimento sexual da ornamentacio de machos e fémeas, e criticamos a metodologia
utilizada em estudos antetiores. Ao contririo destes, as nossas andlises mostram que 2
causa principal para a evolugio de colotagio conspicua em fémeas é constrangimento
sexual com os machos. Como tal, advertimos contra 2 inferéncia de causalidade evolutiva a
pattit do valor adaptativo presente de ornamentos femininos. A teoria de evolucgio de
ornamentos multiplos prevé que nalgumas condi¢es a evolugio de uma categoria de
ornamenta¢io substitua ou iniba a elaboragio de outros ornamentos. No entanto, os
principais eixos de complexidade do canto e elaboracio da coloracio estio fortemente

cotrelacionados entre as espécies de Serinus, e tendem a variar com aspectos do habitat que
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indicam maior intensidade de seleccio sexual. Isto mostra que o canto e a coloragdo sdo
geralmente livres de responder independentemente a diferentes intensidades de seleccio
sexual, e mostra também que a seleccio sexual é o processo selectivo mais importante na

sua evolucio.

Abstract

We studied the evolutionary dynamics and selective aspects of the two most
prominent secondary sexual characteristics in passetines — song and coloration — by means
of experimentation in the serin (Serznus serinus) and genus-wide comparative analyses. Song
speed and high frequency are extreme phenotypes in serin songs, relatively to the other
species in the genus or to most other passerines, which suggests evolution by sexual
selection. In behavioural experiments, female serins preferred high frequency songs and
wete inhibited by fast songs. Males did not discriminate song based on frequency but, like
females, were inhibited by fast song. These response patterns imply distinct selective
pressures for the evolution of song frequency and speed in the serin: while song frequency
may have evolved by inter-sexual selection, song speed seems to be an agonistic signal and,
thus, should evolve by intra-sexual selection. Our results expand cutrent theory about the
evolution of passerine song, as these characteristics were not studied before in the context
of sexual selection. We document intense evolutionary diversification of song in the genus
Serinus, which overcame important vocal constraints. Song evolution in this genus was only
partly accompanied by vocal adaptation to the song characteristics of the different species.
This was, at least in part, due to many species evolving aspects of syllabic complexity for
which we detected strong vocal production costs. The two syntaxes that coexist in the
songs of Serinus spp. ate correlated with different aspects of vocal performance, suggesting
that song syntax may be under indirect selection pressures; this is relevant, as experimental
work with serins failed to show a direct link between sexual selection and song syntax.
Colour ornamentation also shows intense evolutionary evolution in both sexes of Serinus
spp., as is usual in sexually selected traits. We developed a method for testing independent
evolution models zersus sexual constraint models for the evolution of male and female
ornamentation, and we ctiticize the methods used in previous comparative studies. Unlike
those, our results show that the main cause for the evolution of conspicuous female
coloration is sexual constraint with males. Therefore, we caution against inferring
evolutionary causality from present day adaptive value of female ornaments. Theory
predicts that the evolution of a type of ornament may teplace or inhibit the evolution of
other ornaments. However, the main axes of song complexity and of coloration
conspicuousness are strongly correlated between species of Serznus, and also tend to change
with habitat characteristics that indicate stronger sexual selection. This shows that song and
coloration are generally free to respond independently to different intensities of sexual

selection, and that this is the most important selective pressure in its evolution.
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Capitulo 1
Contexto tedrico e sinopse

Os estudos incluidos nesta tese incidem sobre a evolucio das duas caracteristicas
sexuais secundarias mais proeminentes em passeriformes: o canto e a coloragio. As
questGes tedticas a que procuramos tesponder prendem-se com a evolucio de ornamentos
compostos, e com a dinamica do processo de seleccio sexual destas caracteristicas.
Abordamos estas questdes com trabalho experimental no setino (Serinus serinus), e com

analises comparativas ao nivel do género Serinus.

Neste capitulo revemos sucintamente alguma teotia e tesultados empiricos sobre
selecgdo sexual de canto e coloragio que contextualizam esta tese; damos maior énfase 3
evolugio do canto, tema sobre o qual incide a parte maior da tese. Assuntos mais
especificos de cada trabalho realizado, particularmente os respeitantes as anilises
comparativas, bem como consideracdes metodoldgicas sio abordados nos respectivos
capitulos. Neste capitulo introdutétio facultamos ainda uma sinopse da tese, que integra os

objectivos e conclusées ptincipais dos varios estudos.

Os capitulos seguintes estdo estruturados sob a forma de artigos independentes, com
introdugdes e discussées dos seus resultados. Os Capitulos 2 e 4 cottespondem as
publicagdes Mota & Cardoso (2001) e Cardoso & Mota (2004), respectivamente; os
Capitulos 3, 7 e 8 correspondem a quatro artigos submetidos (Cardoso ¢z 4/, submetido, e
Cardoso & Mota, submetido a, b, c); e o material dos Capitulos 6 e 9 estd presentemente

em preparacio para submissdo.

Contexto tedrico

Selecg¢do sexual e outras formas de selec¢do natural sobre a elaboracéo do
canto e da coloracdo em aves

Muitas espécies de passeriformes cantam cangdes longas e elaboradas e/ou tém
coloracio conspicua ou outros ornamentos na plumagem. Estas caracteristicas sio
exemplos classicos de evolugio por seleccio sexual (Darwin 1871, revisto em Andersson
1994): ¢ frequente que o canto e comportamentos de exibicio da coloracio estejam

associados a contextos sexuais, que a sua expressio seja sexualmente dimérfica e restringida
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aos machos, que sejam desvantajosos em termos de risco de predagio, e que a sua

elaboragio seja excessiva para identificagio especifica ou individual.

Virios estudos tém demonstrado a existéncia de fungdes intra- e inter-sexuais do
canto (revisto em Searcy & Andersson 1986, Searcy & Nowicki 2000) e da coloragio
(tevisto em Andersson 1994) em passeriformes. As funcGes intra-sexuais do canto e
coloracio compreendem a defesa e competicio por territérios ou trecursos, € O
estabelecimento de hierarquias de dominancia (eg Krebs ef 2/ 1978, Meller 1987); as
funcdes intet-sexuais compreendem a attac¢io e estimulacio reprodutiva das fémeas (e.g
Catchpole 1980, Mota 1999, Hill 2002). A estas duas categorias funcionais correspondem
dois tipos de seleccdo sexual: selecgdo intra- e inter-sexual (Darwin 1871, Andersson 1994).
Estes dois processos selectivos ndo sio mutuamente exclusivos; pelo contrario, ¢ comum
que as preferéncias das fémeas tenham o efeito de reforcar a seleccdo intra-sexual
(Berglund ez a/. 1996, Wiley & Poston 1996). E também possivel que selecgido intra- e inter-
-sexual incidam sobre componentes diferentes do canto ou coloragio (e.g Leitio & Riebel
2003, canto, e Andersson e¢f 4. 2002, coloragdo), uma vez que estas caracteristicas sio
compostas e que diferentes componentes podem veicular informacio independente
(tevisto em Vehrencamp 2000 e Gil & Gahr 2002, canto, e Hill 1996, coloracio).

Pelo contratio, a selec¢io natural (que nio selec¢io sexual) nio parece ser importante
na evolucgio da complexidade das cangbes ou da conspicuidade da coloragio, porque esta
elaboracgio é frequentemente redundante para a comunicacio da identidade especifica ou
individual. Alguns factores ecoldgicos correlacionam-se positivamente com a elaboracio do
canto ou coloracio (Badyaev ef 4/ 2002, Badyaev & Hill 2003, Capitulo 9), mas tal nio
implica a sua selec¢io natural (ndo sexual); antes, estas associacGes devem-se ao efeito que
os factores ecologicos tém sobre a intensidade ou o tipo de selec¢do sexual. Por exemplo, a
aglomeracio espacial de recursos permite a ocorréncia de poliginia por defesa de recursos
ou, mais geralmente, condi¢cdes conducentes a diminui¢do de cuidados parentais diminuem
a ocotréncia de monogamia; ambos os factores aumentam a varidncia de sucesso
reprodutor entre os machos e, consequentemente, a intensidade de seleccio sexual
(Johnstone ez 4/. 1996, Shuster & Wade 2003). Factores ecologicos podem influenciar
directamente a evolugio do canto ou coloragio nio por seleccionarem a sua elaboragio,
mas por canalizarem ou imporem limites a direc¢do dessa elaboracio (revisto em Endler
1993). Por exemplo, nas aves que habitam em ambientes com maior reverberagio evoluem
cancbes com modulacdes temporais mais lentas (Hanford 1988, Wiley 1991), ou a

conspicuidade da coloragio tende a evoluir no sentido de maior contraste com os habitats
(Matchetti 1993, Endler & Théry 1996).
Mecanismos de seleccéo sexual de ornamentos

Na sua formulacio inicial da teoria de seleccdo sexual, Darwin (1871) atribuiu a

evolucio de armamentos 2 seleccio intra-sexual e a evolugio de ornamentos a seleccdo
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intet-sexual: a utilizagio de armas na competicio directa entre machos constitui evidéncia
6bvia de selecgio intra-sexual, e a inferéncia de Darwin de que as fémeas devem preferir
machos mais ornamentados foi largamente corroborada por trabalho empitico nas tltimas
décadas (Andersson 1994). Apesar de esta dicotomia poder ser estatisticamente sélida, é
simplista enquanto principio teérico (Fisher 1930, Andersson 1994). Nesta seccio
explicamos como mecanismos de selecgio inter- mas também intra-sexual podem causar a
evolugio de caractetisticas conspicuas e elaboradas, ze. de ornamentos. Por esta razio, a
investigacio sobte complexidade do canto e conspicuidade da coloracio deve considerar

ambos os tipos de seleccio sexual.

Mecanismos de seleccio inter-sexual

O exercicio de prefeténcias por ornamentos acarreta custos para as fémeas
(Pomiankowski 1987), pelo que as preferéncias das fémeas podem evoluir apenas quando
algum tipo de beneficio, directo ou indirecto, contrabalanca esses custos (revisto em
Kirkpatrick & Ryan 1991). Fisher (1930) propés que preferéncias por ornamentos evoluam
quando estes sio indicadores fidveis de qualidade genética dos machos ou de beneficios
directos para as fémeas. A qualidade genética herdével dos machos constitui um beneficio
indirecto para as fémeas por aumentar a aptidio da prole; beneficios directos da escolha de
machos podem advit, pot exemplo, do maiot investimento parental ou proteccio dados
por certos individuos. Fisher (1930) propés também que preferéncias e ornamentos criem
ciclos evolutivos auto-reforcantes por correlagio genética, um mecanismo que ficou
conhecido como selecgio sexual de “runaway” ou simplesmente selecgdo sexual Fisheriana.
Modelos genéticos das ideias de Fisher demonstram o funcionamento destes mecanismos
numa gama ampla de pardmetros (revisto em Mead & Arnold 2004) e constituem a base da

teoria actual sobre evolugio de ornamentos por seleccio inter-sexual.

Existem virios mecanismos pelos quais ornamentos ou outros sinais podem indicar
honestamente qualidades dos individuos (tevisto em Bradbury & Vehtencamp 1998 e
Maynard-Smith & Hatper 2003), mas o principio de “handicap” proposto por Zahavi
(1975, Iwasa ez al 1991) trevelouse de importincia central pela sua simplicidade e
aplicabilidade geral (tevisto em Zahavi & Zahavi 1997). Por este mecanismo, a honestidade
de um sinal ¢ mediada pelo seu custo (ou handicap): a intensidade 6ptima de sinalizacio é
proporcional 2 maior ou menot capacidade dos difetentes individuos tolerarem o custo
desse sinal; a qualidade honestamente sinalizada é esta capacidade de toletar o custo que,
dependendo do tipo de custo, pode equivaler a boa condigio fisica, nutricional ou
imunitaria, estados motivacionais, capacidade de aprovisionamento, defesa ou outras. Os
custos de diferentes sinais podem ser de natureza fisiologica, energética, social, ou outras,
veiculando assim informacdes diferentes (revisto em Zahavi & Zahavi 1997 e Bradbury &
Vehrencamp 1998). Do ponto de vista da evolucio de othamentos, a importancia do
ptincipio de handicap é que este faz com que as preferéncias das fémeas por indicadotes de

qualidade exercam pressdes selectivas direccionais nos fenétipos dos machos, no sentido
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de sinais com maior custo, logo mais intensos e elaborados; estas sido as propriedades do

que geralmente se designa por ornamentos.

O acasalamento nio aleatério entre fémeas com certas preferéncias e machos com
certas caractetisticas causa desequilibrio de ligacdo entre os genes para as preferéncias e as
caractetisticas preferidas; por selecgio sexual de “runaway”, ou Fishetiana, as preferéncias
das fémeas sio indirectamente seleccionadas devido ao desequilibrio de ligacio com as
caractetisticas dos machos, o que por sua vez intensifica a seleccio sexual dessas
caractetisticas num ciclo auto-perpetuante (Fisher 1930, Pomiankowski ef 2/ 1991). Assim,
o mecanismo Fishetiano nio origina mas intensifica as preferéncias, e causa a elaboracio e
exagero das caracteristicas dos machos como ¢ tipico de ornamentos; esta intensificacio é
potencialmente interminavel e eventualmente deve ser contrariada por selec¢io natural.
Mesmo que estes ornamentos inicialmente indicassem qualidade, podem perder o seu valor
indicador, tornando-se arbitrarios, e continuar a ser seleccionados. Duas propriedades
importantes do mecanismo Fisheriano sdo a sua arbitrariedade e instabilidade (Iwasa &
Pomiankowski 1995, Pomiankowski & Iwasa 1998), que ajudam a explicar a diversificagio

de ornamentos entre espécies aparentadas e ecologicamente semelhantes.

Os mecanismos indicador e Fisheriano pata evolucio de preferéncias femininas
actuam em conjunto e sio fundamentalmente semelhantes, porque pelo mecanismo
indicador também s3o criados desequilibrios de ligagio entre preferéncias e ornamentos, e
porque os ornamentos Fishetianos também sinalizam um beneficio indirecto para as
fémeas: maior atractividade e sucesso reprodutor da prole do sexo masculino (Kokko e 4.
2003). No entanto, as particularidades da dinamica destes mecanismos tornam util a sua

apresentacdo separada.

Recentemente foi feita a distin¢io tedrica de situagdes em que a selectividade das
fémeas se deve ao evitar dos custos de acasalamentos multiplos (e.g risco de agressio, de
contagios ou outros, Holland & Rice 1998). Nestes casos a escolha das fémeas é melhor
descrita como resisténcia que como preferéncia, e os machos evoluem ornamentagio como
forma de vencer a resisténcia feminina (Holland & Rice 1998, Gavrilets ¢ 4/ 2001). No
entanto, esta distingdo entre resisténcia a machos menos ornamentados e preferéncia por
machos mais ornamentados é essencialmente descritiva; os mecanismos de selecgio sexual
gerados sdo fundamentalmente os mesmos (Mota 1998, Kokko ef 4. 2003), pelo que as

conclusdes dos parigrafos anteriores se mantém também nesta situagio.

Podem ainda existir preferéncias resultantes de enviesamentos petceptivos que sio
seleccionados em contexto nio sexual, que resultam de padrdes de seleccio sexual passada
e ja ndo actuante, ou que sio consequéncias simples do funcionamento dos sistemas
sensotiais ou cognitivos (tevisto em Endler & Basolo 1998). Estes enviesamentos podem
ser explorados pelos machos na evolugio de ornamentagio, ou podem originar

mecanismos Fisherianos que elaboram novos ornamentos.



Contexto tedrico ¢ singpse  * 5

As caractetisticas que mais obviamente evoluem por selecgio intra-sexual s3o armas,
te. caracteristicas efectivas durante confrontos ditectos, como por exemplo o tamanho
corporal, hastes, espigdes ou tegumentos resistentes (Darwin 1871, Andersson 1994).
Caracteristicas que funcionam primariamente como armas podem indicatr também
capacidade competitiva, logo qualidade dos machos, de forma que 2 sua evolucio seja
reforcada por escolha das fémeas directamente sobre a expressio dos armamentos
(Berglund ¢z a/. 1996), ou inditectamente por incitamento 2 competi¢io intra-sexual (Wiley
& Poston 1996). Caracteristicas que, nio sendo armas no sentido estrito, auxiliam os
machos em tipos de competigio diferentes do confronto directo podem também evoluir
por competicio entre machos (seleccio sexual independente de interacgio, na tetminologia
de Murphy 1998); por exemplo, capacidade de acumulacio enetgética em competi¢io por
resisténcia, capacidades sensoriais e locomotoras em “scramble competition” ou guarda do

pat em competicio de esperma (revisto em Andersson 1994).

A complexidade do canto e a conspicuidade da coloracio nio pertencem a estas
categotias de caractetisticas, por nio serem ditectamente eficientes na competicio entre
machos. Antes, a sua acgio nos outros individuos é exclusivamente mediada pelos sentidos,
pelo que s6 podem funcionar como sinais. Em situacdes de confronto, os machos devem
procurar avaliar a capacidade telativa do oponente vencer confrontos, e actuar de forma a
nio escalar o conflito para evitar os custos de agressio (Maynard-Smith 1982). Assim,
caractetisticas que indicam aspectos da capacidade competitiva ou do estado motivacional
dos individuos (ie. a probabilidade de o oponente escalar ou abandonar o confronto)
podem evoluir pela sua fun¢io como sinais agonisticos em confrontos entre machos, ou
seja por selecgio intra-sexual. Se a honestidade da comunicacio agonistica for mantida pelo
principio de handicap (ver sec¢io anterior), os sinais sio seleccionados no sentido de maior

custo, logo maior intensidade e elaboracio, como é caracteristico de ornamentos.

Ao contrario da evolugio de preferéncias nas fémeas pelo mecanismo indicador, a
selecgdo intra-sexual baseada no valor indicador dos ornamentos nio pode ser reforcada
pelo mecanismo Fisheriano porque, como os machos nio se reproduzem entre si, nio
existe desequilibrio de ligacio entre a caracteristica e a sua discriminacdo pelos machos.
Assim, a intensidade de selec¢io de ornamentos pelo seu valor indicador deveri geralmente
ser menor por seleccio intra- que inter-sexual. O mesmo argumento se aplica ao efeito
selectivo de enviesamentos perceptivos: enquanto que enviesamentos petceptivos em
fémeas podem ser amplificados pelo mecanismo Fisheriano, em machos, se nio tiverem

valor adaptativo, s6 podem manter-se por detiva ou serem contra-seleccionados.
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Aspectos da fisiologia do canto e coloragdo e o seu papel como indicadores
honestos de qualidade

Custos e limites fisiolégicos constrangem a evolugido do canto e da coloragio; ao
mesmo tempo, os custos associados a varios aspectos do canto ou coloragio constituem a
base para a sinalizacio de qualidade dos individuos (sezs# Zahavi 1975) e podem, por isso,
diteccionar a seleccdo sexual sobre essas caracteristicas. Nesta sec¢io apontamos alguns
custos que podem permitir a sinalizacdo da qualidade dos machos por certos aspectos do

canto e coloragio.

Canto e sinalizacdo de qualidade

Cantar tem custos energéticos significativos que advém nio tanto do dispéndio
enetgético directo (Oberweger & Goller 2001), mas principalmente do compromisso com
actividades de forrageamento necessarias ao restabelecimento diario de reservas energéticas
(McNamara ez /. 1987, Thomas 1999). Assim, a quantidade de tempo que as aves passam a
cantar, particularmente em alturas ctiticas como o inicio do dia, é um indicador fiavel e

conspicuo da sua condi¢io energética e, como tal, pode constituir um alvo selec¢ao sexual

(Hutchinson ez 2/. 1993).

Para os objectivos desta tese, que trata da evolucido da complexidade das cangdes e
nio do comportamento de canto em si, os custos mais relevantes sdo os que dizem respeito
a aspectos da fonologia e sintaxe das cangbes. O canto de passetiformes é dos
comportamentos mais estudados do ponto de vista da sua fisiologia (tevisto em Suthers &
Goller 1997) e neuroetologia (revisto em Margoliash ¢f 2/ 1994), e em ambas as areas sdo
detectados custos associados a aspectos particulares da complexidade das cancbes (revisto
em Vehrencamp 2000, Gil & Gahr 2002 e Podos ¢ 4/. 2004). Por exemplo, repertorios
extensos geralmente necessitam de maior volume em certos nudcleos cerebrais que
controlam o canto (Nottebohm ez 4/ 1981, Airey & DeVoogd 2000, Garamzegi & Eens
2004), silabas mais agudas implicam maior contrac¢io de musculos da siringe (o 6rgio de
producido vocal em passeriformes), silabas mais sonoras implicam maior contraccio da
musculatura abdominal, e a sucessio rapida de elementos vocais compromete a realizacio
de inspiracbes durante as cangles dificultando a manutencio de cances longas e
mninterruptas (Suthers & Goller 1997). O desempenho em caracteristicas que, como estas,
sdo constrangidas por custos fisiologicos ou neurolégicos pode ser revelador da condigio
dos machos e, assim, indicar aspectos da sua qualidade genética, capacidade de
aprovisionamento ou outras (Vehrencamp 2000). Foi também sugerido que, porque as
cangbes sdo normalmente aprendidas e memorizadas durante o desenvolvimento dos
juvenis (revisto em Matler 1991), o canto possa reflectir a estabilidade de desenvolvimento
durante este perfodo (Buchanan 2000); porque este cotresponde a um petiodo de particular
vulnerabilidade a stress ambiental, tal constituiria um indicador de qualidade genética

importante.
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O nosso reconhecimento do valor indicador das varias caracteristicas de canto é
latgamente inferencial, faltando ainda testes empiricos para a maioria das caracteristicas que
sdo potenciais sinais de qualidade (Gil & Gahr 2002). Sdo também poucas as caractetisticas
de canto fisiologicamente constrangidas em relacio as quais se testou a existéncia de
seleccdo sexual (Podos ef al. 2004, ver abaixo). Assim, existe um leque de possibilidades por

testat sobte como a selecgdo sexual pode afectar a evolucio da complexidade das cangdes.

Coloracio e sinalizacio de qualidade
A semelhanga do canto, a coloracio é uma caracteristica composta, em que vatios
componentes podem ser diferentemente afectados por aspectos de condicio ou qualidade

genética dos individuos (Badyaev e7 2/ 2001, Badyaev & Hill 2003).

Mais atencio tem sido dada aos custos da utilizacio de pigmentos carotendides
(tevisto em Hill 1996 e Olson & Owens 1998, ver também Hill 1999), que sio os principais
tesponsiveis pelas coloragbes amarelas, laranjas e vermelhas. Os carotendides tém de ser
sintetizados a partir de percursores obtidos na dieta (Goodwin 1984) que sio
frequentemente raros (Linville & Breitwisch 1997, Grether ef 4. 1999); a sua expressio na
coloragio é também dependente de condicio ou de energia (Brawner ez 2/, 2000, Hill 2000).
Assim, a intensidade das coloragbes amarela, laranja e, sobretudo, vermelha pode indicar

capacidade de forrageamento e condigio das aves (Hill 1996).

Coloragdes de base estrutural, como cotes iridescentes ou cettos azuis e violetas,
podem revelar a estabilidade de desenvolvimento dos individuos, por estas cotres
dependetem de microestruturas altamente regulares e precisas das penas (Andersson 1999);
no entanto, este tipo de coloragio nio existe no grupo de aves estudadas nesta tese. Outro
aspecto que potencialmente reflecte estabilidade de desenvolvimento é o grau de simettia
da coloragio, uma vez que perturbacdes no percurso de desenvolvimento descoordenam a
diferenciacio das dreas causando assimetria flutuante (Thornill & Maller 1998, Swaddle
2000). Foi sugerido que a colotagio conspicua evolua como um sinal revelador da condicio
das aves por tornar mais visiveis os efeitos distuptivos no desenvolvimento da plumagem,
particularmente os causados potr parasitas, e que espécies mais sujeitas a infeccdes
evoluissem a coloragdo como forma de comunicacio honesta de condi¢io (Hamilton &
Zuk 1982). Embora a intensidade de parasitismo nio pareca ser o factor mais importante
na evolucio de coloragio conspicua na generalidade das aves, é influente em certos

sistemas de parasita-hospedeiro (meta-anslise em Hamilton & Poulin 1997).

Caracteristicas de canto e coloracdo sexualmente seleccionadas em aves

Seleccdo inter-sexual de caracteristicas de canto

As caracteristicas das can¢des em relagio as quais tem sido mais estudada a existéncia
de preferéncias por parte das fémeas sio a quantidade de canto, o tamanho dos repertorios

e a proveniéncia geografica; as preferéncias descobettas sio, respectivamente, pot cancdes
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longas ou taxas de canto elevadas, repertorios extensos e pertenca a dialectos locais (revisto
em Searcy & Yasukawa 1996 e Searcy & Nowicki 2000). Os efeitos evolutivos das
preferéncias por quantidade de canto far-se-do sentir nos padrdes temporais de canto, mas
nio tanto na complexidade das suas cangles, que é o aspecto abordado nesta tese.
Também a preferéncia por dialectos locais é com certeza influente nos padrdes geograficos
e de micro-evolucio cultural das cangdes (Baker & Cunningham 1985), mas o seu efeito a
nivel da evolugio de complexidade do canto e diferenciagio entre espécies é consetvador
(ver discussio no Capitulo 4). A preferéncia por repertorios é a mais directamente relevante
para a evolugdo da complexidade do canto, permitindo explicar este aspecto redundante

das cancdes, do ponto de vista da comunicagio da identidade individual ou da espécie.

Muito poucos estudos abordaram a existéncia de preferéncias por outras
caracteristicas das cancbes apesar de, como explicado acima, estas poderem veicular
informacio sobre a qualidade dos machos. A preferéncia por repeticdes rapidas de silabas
com banda de frequéncia ampla foi demonstrada em fémeas de canario doméstico (Serinus
canaria, Vallet & Kreutzer 1995, Vallet ez /. 1998, Driginoiu ¢z al. 2002) e de escrevedeira-
-dos-pantanos (Melospiza georgiana, Ballentine ez a/. 2004). Também em fémeas de canatio
doméstico, Pasteau ¢ 4/. (2004) demonstraram uma preferéncia por maior diversidade de
elementos intra-silabicos. Fémeas de tentilhdo (Fringilla coelebs) prefetem cangdes com maior
proporcio de sintaxe ndo repetida (Riebel & Slater 1998). Fémeas de bico-de-diamante
(Taeniopygia guttata) preferem sintaxe sem recorréncia de silabas (Neubauer 1999), embora
esta preferéncia possa ser consequéncia da sua familiaridade com esta sintaxe (ver Capitulo
4). Por fim, Forstmeier ef 4/ (2002) detectaram vantagens em acasalamento extra-par de
machos de felosa-sombria (Phylloscopus fuscatus) com maior propor¢iao de som nas cangdes.
Estes estudos (ver também Capitulo 3) sugerem que a selec¢do inter-sexual pode
influenciar a evolugdo da fonologia das cancbes de forma precisa, pelo que a continuagio
desta linha de investigacio deve ampliar 2 nossa compreensio sobre a otigem e evolucio da

complexidade do canto.

Seleccio intra-sexual de caracteristicas de canto

Foram efectuadas muitas experiéncias com playbacks a machos territoriais para
investigar a importancia de vatias caractetisticas das canc¢des no reconhecimento especifico;
estas mostram que as caracteristicas relevantes variam consideravelmente entre espécies
(tevisto em Becker 1982). A maioria destas expetiéncias sio dificeis de traduzir em termos
de seleccio intra-sexual porque testam as respostas de machos a cangdes nio modificadas
versus cangbes com caracteristicas modificadas; assim, o reconhecimento especifico deve
sobtrepor-se a eficiéncia das caractetisticas de canto na funcio intra-sexual. Por isto, testes
sobre funcio intra-sexual de caractetisticas das cancoes devem utilizar estimulos dentro da
gama de vatiagdo da espécie, ou modificagdes simétricas e equidistantes em relagio a

norma da espécie.
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Considerando os trabalhos a que este problema nio se aplica, foram obtidos os
seguintes resultados. Foi demonstrado que repertétios sio mais eficientes que cang¢oes
unicas em defesa territorial, e também que cancdes dos machos residentes sio mais
eficientes que cangdes de machos estranhos (revisto em Searcy & Nowicki 2000); este
ultimo resultado refere-se a reconhecimento individual entre os machos vizinhos e nio a
uma catacteristica especifica do canto. Em candrio domésticos, os machos sio sensiveis a0
mesmo tipo de silabas de repetigio ripida que as fémeas preferem (Patisot ¢ /. 2002). Em
tentilhdes, ao contririo das fémeas, os machos respondem mais a cancdes com menot
proporg¢io de sintaxe nio repetida (Leitdo & Riebel 2003).

Também ao contririo das fémeas, machos de rouxinol-grande-dos-canicos
(Acrocephalus arnndinacens) teagem mais a cancdes cuttas (Catchpole et /. 1986); esta e varias
outras espécies utilizam cangbes mais curtas em interaccSes entre machos que em
interacgGes com fémeas (Catchpole 1983, revisto em Catchpole & Slater 1995). Como as
canges destas espécies tém duragio indeterminada, esta diferenca refere-se ao uso das
cangbes e ndo a caracteristicas fonoldgicas ou sintacticas inttinsecas do canto. Outros
aspectos do uso das cangdes também sio importantes nas interaccdes entre machos, como
cantar sobte as cangdes do adversitio (eg Dabelsteen e /. 1996, 1997), tesponder ao
adversitio com o mesmo tipo de cangio (Beecher ¢z a/, 2000), ou trocar o tipo de cancio
frequentemente (Vehrencamp 2000). No entanto, a seleccio intra-sexual que pode resultar
deste tipo de interac¢des ndo actua directamente sobre caracteristicas do canto, mas apenas

sobre o modo de utilizag3o das cancdes.

Assim, 2 nossa capacidade de avaliar como a seleccio intra-sexual influencia a
evolugio das caractetisticas de canto é ainda muito limitada. Padrées de resposta diferentes
de machos e fémeas, como os obtidos com tentilhGes, sugerem que seleccio intra- e intet-
-sexual possam ter efeitos distintos na evolucio do canto. As diferentes técnicas e
diferentes contextos em que machos e fémeas sio normalmente testados também
dificultam a comparacio de resultados obtidos com cada sexo, pelo que é util 2 procura de

metodologias com que testar ambos os sexos (Ratcliffe & Otter 1996, Capitulo 6).

Seleccio sexual de caracteristicas de coloracio

Virios ornamentos visuais sio alvo de preferéncias das fémeas ou usados em
confrontos entre machos em diferentes espécies (revisto em Andersson 1994). As
caractetisticas relevantes variam muito de espécie para espécie, de acordo com o tipo de
ornamentacio que estas exibem, e incluem a intensidade ou tamanho de 4reas brancas ou
coloridas (com coloragio iridescente, com carotendides ou melaninas), e também o
tamanho e cor de estruturas como caudas, cristas e outras. Estudos comparativos indicam
que a coloragio com carotendides é mais importante em seleccio sexual que coloracio com
melaninas (Gray 1996, Hill 1996, Badyaev & Hill 2000, mas ver Capitulo 8). Por vezes sio

encontrados ornamentos que nio aumentam a atractividade dos machos (revisto em
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Andetsson 1994, ver também Omland 1996a, b), mas podem ser importantes na
competicio entre estes (¢e.g. Pryke ez 2/ 2001a, b).

Sinopse

Esta tese esta dividida em trés partes. A primeira parte é introdutéria e inclui uma
analise da estrutura e padrées de variacdo das cancdes de serino (Serinus serinus). Algumas
caractetisticas de canto desta espécie sio extremas quando comparadas com as restantes
espécies do género Serinus, ou com a generalidade dos passetiformes. Isto sugere evolugio
port seleccio sexual e motivou grande parte da investigacio subsequente, particularmente a
apresentada na segunda parte. Na segunda parte apresentamos um conjunto de trabalhos
experimentais com machos e fémeas de serino sobre discriminacio e respostas a variagiao
em caractetisticas das canc¢bes. Estas experiéncias testam a possibilidade de selec¢do intra-
ou inter-sexual contribuirem para a evolucio destas caracteristicas de canto extremas. A
terceira parte da tese é constituida por trabalho comparativo do canto e coloracio no
género Serinus. Nestas analises testamos hipoteses sobre evolucio de adaptagio vocal e
diversificacio do canto, evolu¢io de coloragio nas fémeas por seleccio ou
constrangimento genético com os machos, e avaliamos a importincia da selecgio sexual na

evoluc¢io do canto e coloragio no género Serinus.
Parte | — Infrodugéo

Capitulo 2 — Organizacio das cancdes e padrdes de variacio no serino
Neste capitulo descrevemos a fonologia das cancbes de serino e as suas regras de
organizagio sintactica, quantificamos o tamanho dos repertdrios e o seu padrio de variagio

geografica e temporal.

Nas cangbes de setino coexistem sintaxe repetida, que consiste na repeticio da
mesma silaba um numero variavel de vezes, e sintaxe sequencial, que consiste na
apresentacio de silabas diferentes numa ordem bem determinada; a sintaxe sequencial
ocupa a maior parte da duracio das cancbes. As can¢des apresentam um padrio de
organizacio diferente das espécies descritas até ao momento, em que um repertorio
extenso de sflabas é cantado numa grande sequéncia de estrutura circular. Desvios a
sequéncia modal de silabas estdo associados a factores externos que desencadeiam
vocalizacbes de alarme, devendo por isso set erros de produgdo causados por perturbacdes
externas. Isto é contritio a uma sugestio prévia de que desvios a estrutura modal das
cancOes fosse um sinal agonistico (Searcy e a/. 2000). Os repertérios de silabas sdo mais
semelhantes entre aves que coexistem na mesma area, que entre aves gravadas em
diferentes localidades ou anos, sugerindo um padrio de divergéncia geografica e temporal

coerente com aprendizagem e acumulacio gradual de diferencas nas cangdes (Kroodsma
1996).
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Duas caracteristicas fonoldgicas sio muito acentuadas no serino comparativamente
com a genetalidade dos passetiformes: a frequéncia das cancées, que é muito mais aguda
que o esperado para o seu tamanho corporal (Wallschliger 1980), e a velocidade do canto,
ie. o numero elevado de elementos sonoros por unidade de tempo. O uso de sintaxe
sequencial ¢ também mais extenso no serino que na maiotia das espécies congéneres
(Capitulo 7). A influéncia destas caracteristicas de canto nas respostas compotrtamentais de

machos e fémeas de serino ¢ investigada na segunda parte da tese.

Parte II- Efeitos comportamentais de caracteristicas de canto no serino

Capitulo 3 — Respostas de fémeas a duas caracteristicas derivadas no canto de serino:

frequéncia e velocidade

Neste capitulo descrevemos um conjunto de experiéncias com fémeas de serino, em
que sio avaliadas respostas vocais e aproximagdes a playbacks de cangGes com frequéncia e
velocidade manipuladas. As manipulagdes das cancdes aumentam ou diminuem a
frequéncia ou velocidade das cancées de forma que estas sejam aproximadamente
equidistantes dos valores iniciais, para poder avaliar a existéncia de preferéncias sem a
interferéncia de fenémenos de habituacio ou reconhecimento especifico. As frequéncias
agudas e velocidade rapida das cangdes sdo caracteristicas extremas no setino e, por isso,
evolutivamente detivadas (Capitulos 2 e 7). Assim, a previsio que testamos ¢ de que, se
estas caracteristicas evoluiram por seleccio inter-sexual, as fémeas respondam mais

intensamente a manipulacdes no sentido de cancées ainda maior agudas e rapidas.

As manipulagées em frequéncia e velocidade das cancées tiveram efeitos opostos no
comportamento das fémeas: enquanto que o padrio de respostas 20 aumento de frequéncia
indica a existéncia de uma preferéncia por cancdes agudas, as cancdes rapidas obtiveram
tespostas menos intensas que as cangdes lentas. A anilise das respostas vocais is cangoes
com velocidade manipulada permitiu distinguir que a discriminacio se deveu
especificamente 4 diminuicdo de intensidade nas respostas as cancles rapidas. Assim, nio
se conclui deste resultado que existe uma preferéncia das fémeas pot cangbes mais lentas (o
que setia evolutivamente paradoxal, uma vez que a velocidade elevada das cangdes de
setino deve ser uma apomotfia), mas que o aumento da velocidade inibiu as respostas
vocais. Este efeito inibitério sugere uma fungio agonistica para a velocidade das cancdes,

hipétese que testamos em experiéncias com machos (Capitulos 5 e 6).

A principal conclusio destas experiéncias é que as caracteristicas derivadas do canto
de setino nio podem set explicadas por um processo tnico de selecgdo sexual. Seleccdo
inter-sexual por preferéncia das fémeas pode contribuir pata a evolucio da frequéncia
aguda das cangdes de serino, mas a evolucio da sua velocidade requer uma explicacio

diferente.
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Capitulo 4 — Respostas de fémeas de setino nio favorecem a sintaxe de canto
predominante da espécie

Neste capitulo apresentamos duas experiéncias sobre preferéncias das fémeas por

sintaxe repetida ou sequencial, utilizando a mesma metodologia do capitulo anterior. Como
a sintaxe sequencial é predominante no serino relativamente a maioria dos seus congéneres,
a previsio testada é de que, se esta caractetistica evoluiu nas cancdes de setrino por selec¢io

inter-sexual, as fémeas respondam mais intensamente 2 sintaxe sequencial.

Contrariamente a previsio, na primeira experiéncia as fémeas tenderam a responder
mais a sintaxe repetida. Este resultado é dificil de interpretar porque a sintaxe repetida é
sintictica e fonologicamente semelhante as vocalizacGes de contacto da espécie (Pacheco
2002), enquanto que as silabas de sintaxe sequencial tendem a ser agregacSes de elementos
mais longas. Assim, é possivel que as aves ndo estivessem a disctiminar duas sintaxes, mas
duas categorias vocais: cang¢Oes e vocalizagoes de contacto. A segunda experiéncia controla
esta ambiguidade testando as fémeas com cancdes construidas a partir das mesmas silabas,
em que vatia apenas a ordem relativa por que essas silabas sio apresentadas: repetidas ou
formando sequéncias. Nesta experiéncia as fémeas nio discriminaram entre os dois tipos

de sintaxe.

Concluimos nio ter demonstrado uma relacio entre preferéncia das fémeas e a
evoluc¢io da sintaxe nas cangdes de serino. Este resultado é discutido no actual contexto de
escassez de evidéncia que trelacione seleccio inter-sexual e evolugio de sintaxe, apesar de
algumas expectativas em contrario. Resultados de uma anilise comparativa postetior
(Capitulo 7) sugerem formas alternativas de abordar o problema da evolucio da sintaxe,
focando a atencido em caractetisticas do canto que estdo cortelacionadas com a sintaxe,

como amplitude e outras, em vez de na sintaxe per se.

Capitulo 5 — Respostas comportamentais de machos de serino a cancdes conspecificas e

heterospecificas, e a variacio em caracteristicas do canto

Testamos machos de serino com a mesma metodologia utilizada anteriormente com
fémeas, para avaliar a existéncia de efeitos intra-sexuais da frequéncia, velocidade e sintaxe
das cangdes. Ao contririo das fémeas nas experiéncias antetiores, os machos nio
mostraram discriminacio em relacio a nenhuma das caracteristicas. Os machos também
nio responderam de forma significativamente diferente a cangbes conspecificas e

heterospecificas numa experiéncia de controlo.

O método que utilizamos monitoriza respostas comportamentais que sio comuns a
machos e fémeas, pelo que os seus resultados sdo potencialmente compariveis entre os
sexos. Uma interpretacio destes resultados seria a2 de que os machos sio menos
discriminantes que as fémeas em relagdo a caracteristicas de canto, o que é previsto por
algumas hipéteses na literatura (revisto em Ratcliffe & Otter 1996). No entanto, como os

machos ndo mostraram disctiminacio de estimulos em nenhuma experiéncia, permanece a
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possibilidade de o método nio ser adequando pata os testar, e a experiéncia nio pode ser
considerada conclusiva. Assim, realizimos experiéncias adicionais utilizando outra
metodologia (Capitulo 6), para comparar mais seguramente as respostas de ambos os sexos.
Apesar de inconclusivo, este resultado sets relevante pata a discussio da experiéncia do
Capitulo 6. Ao contrario dos trestantes capitulos, que estio escritos sob a forma de artigos,

apresentamos este capitulo como uma comunicacio curta.

Capitulo 6 — Funcio inter-sexual da frequéncia do canto e funcio agonistica da velocidade

do canto no serino: um teste experimental

Neste capitulo apresentamos uma experiéncia que utiliza uma metodologia mais

simples que a dos capitulos anteriores, baseada no comportamento de machos e fémeas
numa situacio em que as aves tém as opgdes de se aproximar ou afastar da fonte de som
cada vez que um playback é difundido. As caracteristicas testadas sio a frequéncia e a
velocidade das cangdes; é ainda testada a discriminacio entre cangles conspecificas e

heterospecificas como conttolo.

Ao contrario das experiéncias anteriores, com este desenho experimental os machos
revelatam maior disctiminacio entre cancdes conspecificas e heterospecificas que as
fémeas. Isto indica que as diferencas em discriminagio encontradas entre os sexos nio
traduzem capacidade de disctiminacio per s, mas devem ser interpretadas em termos de

regras de decisio que sio diferentemente capturadas por cada método.

Nesta experiéncia as fémeas aproximaram-se mais de cangdes agudas que os machos,
corroborando o resultado obtido no Capitulo 3 e mostrando que o efeito da frequéncia das
cangles se restringe as fémeas. Ambos os sexos se aproximaram menos de cangbes rapidas,
sendo esta diferenca mais notétia nos machos. Este resultado também cotrobora o obtido
no Capitulo 3 e mostra que o efeito da velocidade das cancdes se estende também 20s
machos. No seu conjunto, os resultados desta experiéncia comprovam as duas hipéteses
funcionais sutgidas 2 partir do trabalho antetior com fémeas de setino: seleccio inter-sexual
da frequéncia aguda das cangdes e funcio agonistica da velocidade das cancées, o que

implica selec¢io intra-sexual.

Parte Ill — Evolugéo do canto e coloragdo no género Serinus

Capitulo 7 — Evolucio de complexidade do canto e adaptacio vocal no género Serinus

Neste capitulo analisamos a evolugio do canto no género Serinus a partir de medices
detalhadas de sintaxe, complexidade sildbica, caracteristicas temporais e de frequéncia das
cangGes num conjunto de 27 espécies. S3o objectivos desta analise caracterizar a labilidade
e padrio evolutivo das caracteristicas de canto, obter medidas quantitativas de
complexidade do canto que compreendam as varias dimensées fonolégicas e sinticticas das
cangbes, e avaliar quanto a diversificacio interespecifica do canto foi acompanhada por

evolucio de adaptagio vocal.
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O padrio de evolucio do canto em Serinus spp. ¢ muito labil, como ¢ tipico de
caractetisticas sexualmente seleccionadas. Ndo sé as caracteristicas de canto ndo mostram
constrangimento filogenético, como também a intensa diversificagdo interespecifica se
sobrepde a constrangimentos vocais bem conhecidos, como a relacio entre frequéncia e
tamanho corporal. O eixo principal de vatiagio interespecifica compreende de forma
abrangente as vitias medi¢ées de complexidade silabica e elaboracio do canto, e é

caractetizado sobretudo pela velocidade das cangdes e pelo tamanho do repertoério.

Utllizando a amplitude relativa como medida de desempenho vocal das caracteristicas
silabicas, documentamos que a diversificagdo do canto no género Serznus foi acompanhada
apenas parcialmente por adaptacdo vocal as caracteristicas tipicas das cangbes em cada
espécie; ze. as espécies com uma certa caracteristica de canto mais pronunciada nio sio
necessatiamente as espécies com melhor desempenho vocal nessa caracteristica. Isto
deveu-se, pelo menos em patte, a vatias espécies terem evoluido aspectos de complexidade
silabica intrinsecamente exigentes, como um maior nimero de elementos intra-silabicos.
Apesar da correspondéncia geralmente ma entre as caracteristicas de canto das espécies e o
seu desempenho vocal, sdo identificaveis alguns casos pontuais de especializagio vocal. Um
destes envolve o serino, que é a espécie com can¢bes mais agudas no género e que
demonstra maior proficiéncia em frequéncias agudas; esta especializacio € significativa uma
vez que em experiéncias antetiores encontrimos evidéncias de preferéncia das fémeas de
serino por cangdes agudas (Capitulos 3 e 6).

Encontramos associa¢es robustas entte sintaxe e aspectos das cangdes que sao alvos
provaveis de selec¢io sexual: sintaxe repetida estd associada a maior amplitude das silabas, e
sintaxe sequencial a maior proporc¢io de som nas cangdes e variabilidade imediata de
sflabas. Dada a presente dificuldade em descobrir pressdes selectivas para a evolucio de
sintaxe (ver Capitulo 4), sugerimos que focar a atencdo nas caracteristicas potenciadas pela

sintaxe, e ndo na sintaxe per se, possa constituir uma via de investigacio proveitosa.

Capitulo 8 — Evolucio cortelacionada da coloracio de machos e fémeas no género Serinus

Neste capitulo analisamos a vatiagio intetespecifica na coloracio de machos e femeas
de Serinus spp. Investigamos a importancia relativa de seleccio independente e pleitoropia
com machos na evolugio de coloracio conspicua em fémeas. Tradicionalmente a coloragio
conspicua em fémeas é explicada como um constrangimento causado pela selecio sobre
os machos (Darwin 1871, Wallace 1889, Lande 1980). Recentemente foi sugerido que a
seleccio de coloragio conspicua em fémeas fosse mais importante que constrangimento.
Esta mudanca para explicagdes adaptacionistas baseia-se em descobertas de fun¢des para a
ornamenta¢io feminina em varias espécies e em estudos comparativos que concluem que a
ornamentacio nas fémeas evolui independentemente da ornamentagio nos machos (tevisto
em Amundsen 2000a). No6s mostramos como a metodologia utilizada nos estudos

comparativos anteriores enviesa os resultados no sentido de concluir evolugio
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independente, e desenvolvemos uma metodologia baseada em simulagées que é capaz de

testar correctamente cendrios de evolugio com constrangimento feminino ou masculino.

Os nossos resultados mostram que a importincia de evolucio independente de
coloragio conspicua nas fémeas de Serinus spp. é negligenciavel. Pelo contririo, a variacio
interespecifica da coloragio no género é bem explicada por um modelo de evolucio
independente dos machos com constrangimento nas fémeas ou, embora com menor
conformidade, pot um modelo de partilha de pressées selectivas entre os dois sexos. A
fotte correlagdo entre os padrdes de coloracio de ambos os $eX0s, € 2 menor covatiacio
das caracteristicas de coloracio em fémeas que em machos, também sugerem

constrangimentos evolutivos na coloracio das fémeas.

Concluimos, perante o nosso resultado e as limitacdes dos estudos compatativos
antetiores, que a explicagio clissica de que a coloracio conspicua em fémeas evolui
sobretudo por pleiotropia com os machos estd essencialmente correcta. Como
consequéncia, advertimos contra a inferéncia de causalidade evolutiva 2 partit de

descobertas de valor adaptativo presente de ornamentos em fémeas.

Capitulo 9 — Evolucio cottelacionada de ornamentos multiplos no género Sernus:

coloracio e complexidade do canto

A teoria recente sobre evolucio de otnamentos multiplos prevé que a evolucio de
um tipo de ornamento iniba ou substitua a evolucio de outtos, por o valor indicador dos
vatios ornamentos ser idéntico, um fenémeno conhecido por transferéncia (Badyaev ez 4/
2002). Em certas condicbes, como sinalizacio de diferentes aspectos de aptidiao pelos
ornamentos ou baixo custo das preferéncias nas fémeas, ornamentos diferentes podem
evoluir em conjunto e a sua coexisténcia nas espécies ser evolutivamente estivel (tevisto
em Candolin 2003, ver também van Doorn & Weissing 2004). O caso da relagio entre a
evolugio de canto e ornamentagio da plumagem nas aves é particularmente confuso,

porque existem resultados contraditétios na literatura (ver introducio do Capitulo 9).

Neste capitulo testamos se a complexidade das cancdes e elaboragio da coloracio
evoluem em conjunto no género Serznus, utilizando a quantificagio dos eixos de variacio
interespecifica do canto e coloragio obtida previamente (Capitulos 7 e 8). Os principais
eixos de variagio de canto e coloracio estio fortemente telacionados, de forma que as
espécies com cangBes mais complexas tendem a ter coloracio mais conspicua. Estes eixos
de variagio tendem também a variar com aspectos do habitat (latitude e altitude) que
indicam maior intensidade de seleccio sexual. Os restantes eixos de variagio do canto
parecem ser explicados por outros factores que nio seleccio sexual: tamanho corporal das

aves e propriedades de transmissio de som em ambientes densos.

A seleccio sexual é o tnico processo conhecido capaz de seleccionar
simultaneamente caracteristicas tio distintas do ponto de vista da ontogenia e das

implicagdes ecologicas como o canto e a coloracio. O facto de estas caracteristicas
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evoluirem em conjunto e de essa relacio ser manifesta entre os principais eixos de variacio,.
mostra que a seleccdo sexual é um determinante fundamental da complexificacdo do canto

e da elaboragio da coloragio no género Serznus.

O nosso resultado mostra também que neste género o possivel efeito de
transferéncia entre a elaboracio do canto e coloragio nio é importante. Revemos a
metodologia de trabalho antetior que apoiou a hipétese de transferéncia (Badyaev ef al.
2002), e encontramos uma transformacio estatistica desaconselhada por conttibuir para
relacionar negativamente dados de coloracio e canto. Assim, a evidéncia actual sugere que
a complexidade do canto e a ornamentacdo da plumagem em passeriformes sdo geralmente

livres de evoluir simultaneamente por seleccio sexual.



Capitulo 2
Otrganizagio das cangdes e padrdes
de variag¢do no setrino

Introducao

Tem sido demonstrado de forma consistente que as duas principais funcdes
responsaveis pela evolugio do canto nas aves canoras (sub-ordem Oscines) sdo a atracgio e
estimulagio do par, e a competicio entre machos (Catchpole 1982, Searcy & Andersson
1986, Catchpole & Slater 1995). Menos ébvias sdo as causas da enorme variagio no padtio
temporal e complexidade do canto em diferentes espécies (Read & Weary 1992, Catchpole
& Slater 1995).

O progtesso nesta area ¢ dificultado pela grande variacio nos padrées de otganizacio
do canto entre espécies, o que dificulta a sua compatacio objectiva. Em muitas espécies os
tepertdrios vocais sido organizados num nimero limitado de tipos de cancdes que exibem
pouca variagio (e.g Baptista 1975, McGtregor 1980, Podos ez a/. 1992). Noutras, as aves
podem ter um grande nimero de elementos ou uma forma quase ilimitada de os combinar,
resultando em ambos os casos um grande nimero de sequeéncias difetentes (¢.g. Catchpole
1976, Ince & Slater 1985, Eens ef 4/. 1991). Por isto, a quantificagio e comparagio de regras
de organizacio e tamanho de repertdrios entre espécies é problemitica (Kroodsma 1982,
Catchpole & Slater 1995). A caractetizacio detalhada do canto em grupos de espécies
aparentadas deve contribuir para ultrapassar este problema, permitindo compatacdes
precisas entre espécies que partilham regras de organizacio do canto idénticas (e.g. Ince &
Slater 1985).

Este trabalho pretende conttibuir para a caracterizacio do canto no serino (Serinus
serinus). O serino pertence a um grupo de espécies patticularmente importante para
investigagdo, porque uma das espécies do género, o canrio (Serinus canaria), é muito
utilizada numa variedade de estudos sobre funcio e fisiologia do canto (eg. Kroodsma
1976, Nottebohm ez a/. 1986, Hartley 1990, Vallet & Kreutzer 1995). O estudo do canto
desta e outras espécies aparentadas pode ajudar a enquadrar o conhecimento actual sobte o

canto de canario num cenirio evolutivo realista.
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Os setinos sio pequenas aves socialmente monégamas e gregarias da subfamilia
Carduelinae, que habitam areas abertas e cultivadas do norte de Africa e sul da Europa. Os
machos cantam intensivamente durante a época reprodutiva, o que tem consequéncias
petceptiveis na estimulacio das fémeas (Mota 1999, Mota & Depraz 2004) e possivelmente
no sucesso reprodutor dos machos. As cancdes de serino sio percebidas pelo ouvido
humano como um discorrer agudo e rapido de elementos indistintos, o que contrasta com
a sonoridade mais suave e trilada do canto de canatrio e outros carduelineos (Giittinger
1974, 1985, Giittinger & Clauss 1982, Capitulo 7).

Neste trabalho descrevemos e quantificamos a organizagio e variagio no canto de
serinos adultos de vida livte. Também medimos o tamanho dos repertérios e analisamos a
variagio geogrifica e temporal da sua constituicio. Os nossos resultados sdo discutidos
tendo em conta o conhecimento actual dos mecanismos e constrangimentos fisiolégicos do

canto.

Métodos

Este estudo ¢ baseado em gravacdes intensivas de oito machos de serino anilhados
com anilhas de cot, feitas na area circundante a reserva natural do Padl de Arzila, perto de
Coimbra. A area compreende 50 ha de pequenos campos cultivados, com oliveiras (Ola
enropaea), carvalhos (Quercus sp.), sobreiros (Quercus suber) e arbustos, e é parcialmente
envolta por pinhal. Gravagdes adicionais de seis machos nio anilhados foram feitas para
comparar a semelhanca de repertorios com aves distantes (aves 9 a 11) e para confirmar os

tamanhos tipicos de repertério (aves 12 a 14).

As aves 1 a 3 foram gravadas de Abril a Julho de 1992. As aves 4 a 8 foram gravadas
de Marco a Maio de 1998. Cada ave foi gravada durante varios dias. As aves 9a 11 foram
gravadas numa irea 2 8 km do local de estudo em Julho de 1998 e as aves 12 a 14 foram
gravadas em Abrzil de 1999, em locais escolhidos aleatoriamente fora da zona de estudo. As
gravacOes das seis aves nio anilhadas foram feitas mantendo contacto visual permanente
para assegurar a sua identidade. As gravacdes foram feitas com um gravador de cassetes
audio Marantz CP 430 e microfones direccionais Sennheiser (MKH 70 e ME 88).

Fizemos um total de 107 gravagdes, compreendendo 1488 cangbes. O nimero médio
de cancgdes gravadas por ave foi 106 * 95.8 (média * d.p.). Todas as aves tinham um
minimo de 50 canc¢des gravadas, excepto as aves 9 a 11 que foram usadas apenas para

comparar a semelhanca de repertorios.

Foram feitos espectrogramas de todas as cangGes com o software Canary 1.2.1 e
1.2.4, com resolucio de 0.73 ms e 86.13 Hz. A duragio das cangdes foi medida
ditectamente a pattir das cassetes. Outras medicdes temporais e de frequéncia foram feitas
nos espectrogtamas usando o software Canary. O intervalo de frequéncias de silabas

repetidas foi medido utilizando um limiar de -24 db em relacio a frequéncia de amplitude
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maxima nos seus espectros de amplitude, para obter dados comparaveis aos de Podos
(1997). As frequéncias de amplitude maxima de cancdes inteiras também foram medidas

nos espectros de amplitude.

Todos os testes estatisticos sio bicaudais. Foram utilizados testes nio paramétricos

uma vez que a maiotia dos dados nio tinham distribuicées normais.

Organizagéo do canto

Todos os espectrogramas foram visualmente comparados com espectrogramas
impressos da mesma ave para identificar elementos semelhantes entre cangoes. Chamamos
elemento 2 unidade de som mais pequena que é visualmente indivisfvel no espectrograma.
Os elementos estio organizados em silabas, separadas de outras sflabas por intetvalos
superiores a 10 ms. Este valor de limiar foi escolhido potrque nas cancdes de setino a
duracdo dos intervalos tem uma distribuicio bimodal com o minimo entre as duas modas
situado a cerca de 10 ms (Figura 2). As sflabas estio agrupadas em sequéncias longas que
sdo cantadas de forma muito estereotipada, com pouca vatiacio entre cangoes. As
sequéncias de sflabas estdo elas préprias organizadas num padrio ciclico. Para tepresentar
este padrio de organizagio do canto, construimos diagramas lineares para cada ave que
desctevem as bifurcagdes e ciclos de sequéncias de silabas. Como existem excepgdes que
dificultam 2 leitura esquemiatica do padrio, adoptimos uma regra de simplificacio: as

ocotréncias infrequentes nio eram representadas quando,

1- os elementos eram cantados em menos de 10% das cancdes gravadas (até um
limite absoluto de 10 vezes), e

2- transi¢cSes entre elementos cortespondem a menos de 15% dos casos em que um
elemento podia ser seguido por mais que um outro. Escolhemos este valot porque muitas
transi¢es eram frequentes (> 70%), poucas tinham frequéncias intermédias, e existia um

pico de transi¢des raras a menos de 15%.

Semelhanca de repertorios

As gravacdes utilizadas na anélise desta seccio sio de dois anos diferentes (aves 123
de 1992 e aves 4 2 11 de 1998) e duas localidades diferentes (aves 1 a 8 de Atzila e aves 9 a
11 de uma localidade a 8 km de distdncia) para examinar vatiacio temporal e geografica nos
tepertotios. Quantificimos a partilha de silabas entre os individuos para medir a

semelhanca dos seus repertérios.

Os repertétios das aves 1 a 11 foram impressos e cada sflaba cortada do
espectrograma. As silabas isoladas foram entio comparadas e as que correspondiam em
frequéncia e detalhe das caracteristicas fonoldgicas eram agrupadas. Para evitar
enviesamento do obsetvadot, a proveniéncia das silabas estava marcada apenas no verso.
Para evitar ambiguidades, as silabas com duracio inferior a2 10 ms foram excluidas da

analise. Todas as silabas restantes tinham detalhes idiossincraticos suficientes pata permitir
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Tabela 1 — Frequéncias minima e maxima e frequéncia de amplitude maxima (Freq. amp. mix; em
kHz) das cancles de serino. As diferencas na frequéncia de amplitude maxima entre silabas

repetidas e nio repetidas nao sio significativas (testes de Mann-Whitney, P > 0.05 pata cada ave).

Ave Cangdes inteiras Silabas repetidas Outras silabas
Frequéncia Frequéncia Freq. amp. Freq. amp. Freq. amp.
minima maxima max. T d.p. N max.Tdp. N max tdp. N
1 2,02 9.36 609+ 13 5 627%06 5 626111 41
2 2.45 10.58 6.36 £ 1.5 5 646X0.7 4 713x07 29
3 2.88 10.74 642113 5 641x04 5 712%0.8 38
4 2.16 10.58 113108 5 627%06 4 717%1.0 36
5 2.25 10.58 670 £ 1.2 5 6.06x0.9 5 65409 31
6 2.38 10.29 5541 0.8 5 557X05 3 573%1.0 33
7 2.16 10.58 59115 5 563%08 5 549%0.8 35
8 2.45 10.72 629+ 1.1 5 600X05 7 677%t1.1 35
Meédia
+ dp. 234103 1043+05 631%05 6.08£0.3 6.53 £ 0.7

correspondéncias claras e exclusivas. Foi dada uma pontuagio de 1 por cada silaba
totalmente partilhada com outra ave, e 0.5 quando apenas parte da silaba era partilhada. A
percentagem de silabas partilhadas entre cada duas aves foi calculada como a soma de

pontuagdes X 100 / nimero de silabas no repertdtio da ave focal.

A ave 7, gravada em 1998 na margem da area de estudo, teve pontuagdes de partilha
de silabas particularmente baixas, quer com as aves gravadas na mesma area e ano, quer
com as outras, pelo que esta ave foil excluida da analise. Como os setinos nio sio
territoriais e sdo muito moéveis (Mota 1995), é possivel que esta ave seja proveniente de
uma area adjacente ou transiente. Cada ave gravada em Arzila em 1998 foi utilizada como
uma referéncia em relacio 2 qual comparimos as outras para testar a influéncia da

proximidade temporal e geografica na similaridade dos repertorios.

Resultados

Frequéncia

As cang¢des de serino usam uma gama de frequéncias larga, de cerca de 8 kHz (2.3 a
10.4 kHz, Tabela 1). O valor médio da frequéncia de amplitude maxima das cangoes é
6.3 kHz, o que corresponde sensivelmente ao meio da sua gama de frequéncias (0.4,
minimo, e 0.59, maximo, da gama de frequéncias para aves individuais, Tabela 1).
Medimos uma variagio na frequéncia de amplitude maxima muito pequena entre can¢des
do mesmo individuo (Tabela 1) que se pode dever a variagbes nas condi¢des de gravacio.

A diferenca entre aves na frequéncia de amplitude maxima nio é significativa (teste de
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Figura 1 — Espectrograma de parte de uma cangio da ave 1. A cangio inicia-se em sintaxe repetida
com trés trilos consecutivos (linha horizontal tracejada) e continua em sintaxe sequencial. As setas

indicam os intervalos utilizados para identificar silabas.

Kruskal-Wallis, x* = 6.84, P = 0.45, N = 40). As diferencas em frequéncias méixima e
minima sio ainda menores.

Sintaxe

Distinguimos duas sintaxes diferentes nas cancées de serino: a sintaxe repetida e a

sintaxe sequencial.

A sintaxe repetida consiste na repeticio de elementos ou pequenos grupos de
elementos (ie. silabas) formando trilos (linha tracejada na Figura 1). A sintaxe repetida foi
mais frequente no inicio das can¢des (pontos de inicio, PI); ocorria em 10 de 18 PI das aves
1 a 8 (média de ocorréncias nestes 10 PI: 94% + 11). Trilos nos PI eram precedidos por
um elemento curto e simples (Figura 1). A sintaxe repetida também ocotreu no meio das
cangbes (em 1.5 + 0.93 locais por ave, N = 8). Nestes casos, inclufa menos trilos que nos
PI (sintaxe repetida com dois ou mais trilos, no meio das cancdes: 1/12; nos PI: 6/10; teste
exacto de Fisher, P = 0.02, N = 22) e menos repeticdes por cada trilo (tespectivamente
319 £ 149, N=13e4.80 + 1.96, N = 15; teste de Mann-Whitney, U = 140, P = 0.039).

As silabas de 4 entre 28 tipos de trilo continham dois ou mais elementos que
correspondem a picos de amplitude distintos. Os trilos eram cantados a uma taxa de
repeticio média de 23.40 silabas por segundo (gama = 16.93 a 33.04 Hz, N = 28 tipos de
ttilo das aves 1 a 8) e tinham uma banda de frequéncia média de 4.09 kHz (gama = 2.64 a
6.63 kHz, N = 28 tipos de trilo das aves 1 a 8).



22 o Capitnlo 2

120

100 4 [ Intervalos entre trilos
7 Outros intervalos

20 4 N =888

60 7 1|

Nutmero de intervalos
|

20

T T

3 5 7 9 11 13 15 17 19 21 23 25 27 29 31 33 35 >35
Duragio dos intervalos (ms)
Figura 2 — Distribui¢io das duragdes de todos os intervalos no repertérios das aves 1 a 8. As
barras brancas tepresentam os intervalos dentro de trilos; as barras sombreadas representam todos

os outros intervalos. A linha vertical pontilhada indica o limiar utilizado para identificar silabas. O

espaco vazio nos 18 ms é um artefacto da escala com que foi medida a duragio dos intervalos.

A sintaxe sequencial (2° e 3° painéis da Figura 1) é maioritaria nas cancdes de serino e
¢ a que mais distintivamente identifica a espécie a0 ouvido humano. Consiste numa
sucessio de silabas motfologicamente diversas e cantadas em sequéncias ordenadas.
Dentto das silabas os elementos estio temporalmente compactados, resultando num
nimero elevado de picos de amplitude por intervalo de tempo, comparavel ao da sintaxe

repetida mas de amplitude mais variavel.

Algumas silabas de sintaxe sequencial incluiam a repeti¢io rapida de elementos muito
simples (eg inicio da pentltima silaba e dltima silaba da Figura 1). Estas repeti¢des de
elementos sio muito mais ripidas e claramente distintas da sintaxe repetida: com a
excepgio de dois casos, a taxa de repetigio de elementos em silabas de sintaxe sequencial
foi supetior a 60 Hz, enquanto que o trilo mais rapido da sintaxe repetida foi cantado a
33 Hz.

Eram frequentes silabas com duas modulagdes de frequéncia simultaneas e
independentes, portanto envolvendo a ac¢io separada dos dois lados da siringe. Em muitas

silabas também existiam sons harmonicos nio filtrados.

A duracio de intervalos entre elementos na sintaxe sequencial segue uma distribuicio
bimodal com um pico na duragio mais pequena que conseguimos medir com confianca

nos espectrogramas (3 ms), um segundo pico aos 20-24 ms, e um vale aos 9-12 ms (Figura
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Tabela 2 — Correlacdes entre as duragdes de silabas e intervalos adjacentes na sintaxe sequencial

das aves 1 a 8. 7;, coeficientes de correlacio de Spearman. N, tamanho de amostra.

Ave Silaba — silaba seguinte Silaba — intervalo seguinte Intervalo — sflaba seguinte

75 N ¥ N # N
1 0.26 42 0.45% 43 0.24 42
2 -0.07 40 0.36* 42 -0.25 40
3 -0.12 38 0.32* 41 -0.19 38
4 0.04 41 0.41* 41 0.14 41
5 -0.13 36 0.41* 38 -0.10 36
6 0.04 42 0.32* 46 0.13 43
7 0.16 47 0.37* 51 0.07 48
8 0.08 50 0.52* 53 -0.04 51
*-P<0.05

2). Os intervalos na sintaxe repetida foram de duracio intermédia e nio seguiam uma
distribui¢io bimodal (Figura 2). As duas distribuicdes diferem significativamente (teste de
Kolmogorov-Smitnov, Z = 2.41, P < 0.001, N = 888).

Por cantarem grupos de elementos temporalmente compactados, as aves enfrentam a
necessidade coordenar movimentos inspiratétios durante as cangoes. Os intervalos entre
silabas servem esta fun¢io em muitas espécies de aves (Suthers & Goller 1997). Esta pode
set a razdo funcional para a existéncia dos intervalos mais longos nas cangdes de serino (z.e.
os intetvalos que definem silabas, Figura 2). Se assim §, espera-se que silabas mais longas
necessitem de intervalos mais longos para inspiracio. A anilise da duracio dos intervalos
inter-silabicos confirmou isto, estando a duracio das sflabas correlacionada com a duracio

do intervalo seguinte em todas as aves, mas néo com a duracio do intervalo anterior ou da
silaba adjacente (Tabela 2).

Organizacéo das cancgées

Sequéncias longas de silabas eram cantadas de forma muito estereotipada, com pouca
vatiagio entre cangbes. Medimos a duracio de oito sequéncias de silabas sem trilos de duas
aves (aves 1 e 2) em todas as cancdes em que apareciam intactas (duracio média das
sequeéncias: 1.87 seg + 0.83; tamanho da amostra médio pata cada sequéncia: 43.25 * 53.8).
Os coeficientes de variagio da duracio de cada sequéncia foram muito pequenos (média =
1.63% * 0.51, maximo = 2.33%, N = 8). Também comparamos a duracio de todas as
cangbes com sequeéncias de silabas idénticas nas aves 1 a 8. Os coeficientes de variagio
foram igualmente pequenos (1.44% + 0.99, méximo = 3.58%, N = 38). Isto indica uma

grande rigidez tempotal na produgio dos elementos de som e dos intervalos entre eles.
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Figura 3 — Duas canc¢des da ave 5 ilustrando a tepresentacio da organizacio das cancdes em
diagramas. O diagrama e espectrogramas tém letras que marcam o inicio da sintaxe sequencial e os
pontos de juncio de sequéncias de silabas. O diagrama é lido no sentido horario e representa
apenas a sintaxe sequencial, uma vez que a sintaxe repetida é mais variavel. As linhas representam a
forma como as sequéncias de silabas, que sio cantadas de forma muito estereotipada, se intet-
-relacionam e originam a estrutura circular das cancdes. O comptimento dos segmentos nio é

propotcional a duracio ou numero de silabas.

Quando as cangdes sio suficientemente longas a sequéncia de silabas retorna a um
ponto antetior, formando um circuito ciclico. As sequéncias podem unit-se em diferentes
pontos, originando circuitos distintos. A representacdo da organizagio das cancdes foi feita
usando diagramas de fluxo (Figura 3). Cada diagrama (Figura 4) representa a ordem relativa
pela qual as silabas eram cantadas em sintaxe sequencial, considerando todas as canc¢des de
cada individuo. Alguns circuitos alternativos muito curtos (0.75 £ 0.75 locais por ave) nio
foram representadas. O numero de PI e circuitos vatiou entre individuos. As cancdes de
cada ave exibiram um numero limitado de PI mas podiam terminar quase em qualquer
ponto, por vezes interrompendo elementos continuos. Consequentemente, o nimero de
pontos de fim de cancio diferentes correlacionou-se significativamente com o nimero de

cangdes analisado em cada individuo (r, = 0.84, P = 0.01, N = 8).
A duracdo média das cancoes foi 2.92 seg (£ 1.64, N = 1225, dados das aves 1 a §;

duracio média por ave varia entre 1.93 e 3.19 seg), o que ¢é insuficiente para completar um
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numeros junto a cada diagrama sio medidas de complexidade estrutural do canto (ver texto).

circuito ciclico inteito. Apenas as cancdes mais longas completavam um ou mais circuitos.
Encontrimos coeficientes de variacio muito altos da duracio das cancdes em cada ave
(75% +£ 0.17, minimo = 51%, maximo = 111%, N = 8), sugerindo que a duracio das
cangbes € indeterminada.

A ave 6 tem dois diagramas porque foi gravada em dois petriodos distintos separados
pot 35 dias, e os diagtamas referem-se a cada um desses petiodos. Existem duas diferencas
principais entre os diagramas (Figura 4): a posicio de contacto do circuito que regressa 20
inicio da cancio e a presenca de um circuito menor (Ave 6b). Estas variacées nio sio
causadas por insuficiéncia de amostragem. Apesar de 2 ave 6 mostrar esta alteracio
temporal, nfio encontrdimos nenhuma relagio entre a duracio do periodo de gravacio
e a complexidade estrutural das cancées entre individuos (Figura 4, r, = -0.39, P = 0.24,

N = 11), pelo que nio sabemos a generalidade do fenémeno.

A presenca de excepgdes 2 organizacio do canto pode ser consequéncia de
perturbacGes externas, como a presenca de um predador ou outra situagio stressante. Os
setinos produzem vocalizagdes de alarme frequentemente, quando predadotres ou intrusos
sio detectados. Assim, as vocalizacdes de alarme devem ser, na sua maiotia, bons
indicadores de stress ou ansiedade nestas aves. Para testar se perturbagées externas
influenciam a organizagio do canto comparimos o niimero de excepgbes presentes em
gtupos de cinco cangdes consecutivas precedidas por uma vocalizagio de alarme, com
grupos controlo também de cinco cangdes consecutivas. Cada grupo controlo foi escolhido
aleatoriamente de entre as gravacdes sem alarmes da mesma ave que o grupo de cancdes
com alarme, e de forma que nenhuma cancio fosse incluida mais que uma vez em nenhum

grupo. As excepcdes foram significativamente mais frequentes nos grupos de cancdes apds
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Figura 5 — Percentagem de partilha de silabas entre quatro aves de referéncia, gravadas em Arzila

em 1998, com aves vizinhas (citculos sombreados) e aves estranhas (circulos brancos).

vocalizacdes de alarme (teste empatelhado por graus de Wilcoxon: Z = 2.84, P = 0.004,
N = 25).

Tamanho do repertério de silabas

O tamanho dos repertétios de silabas foi medido como o numero de silabas
diferentes nas cancdes de cada ave (excepg¢des nio foram incluidas). Como silabas
diferentes vatiam consideravelmente em duragio, sendo que as mais longas podem ser mais
complexas, usimos a soma das duragbes de todas as silabas como uma medida de

repertorio adicional (Kroodsma 1982).

O tamanho médio dos repertérios foi de 52.64 £ 6.79 silabas (minimo = 42,
méximo = 66, N = 11 aves). A duracio dos repertérios (excluindo repeticdes de silabas)
vatiou entre 5.40 e 8.02 seg, sendo a média de 6.70 seg + 0.82 . Como esperado, o niimero
de silabas e a duracgio total do tepettdtio cotrelacionaram-se significativamente (7, = 0.76,
P<0.01, N=11).

Uma medida da complexidade da otganizacio do canto, o nimero de circuitos
diferentes, foi calculada como o niimero de PI e pontos de divergéncia em cada diagrama
(ntimeros na Figura 4). O numero de circuitos diferentes nio se cotrelacionou com o
tamanho do tepertétio (nimero de silabas, r, = 0.49, P = 0.13 , duragdo do repertorio,
r., = 053, P = 0.10 , N = 11 aves). Nenhuma medida de tamanho de repertério se

correlacionou com o numero de cangdes analisada (nimero de silabas, , = 0.27, P = 0.42,
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Figura 6 — Inicio de cancdes das aves 2 e 3, mostrando que nestas aves a partilha de silabas é

sensivel 2 sua ordem relativa.

duragio do repertétio, 7, = 0.18, P = 0.60, N = 11), indicando que os tamanhos de amostra

foram adequados para estimar repertétios.

Semelhancga de repertérios

Os tepertérios das aves gravadas em Arzila em 1998 foram comparados entte si e
com os repertotios de aves estranhas (Figura 5). Tomando como referéncia qualquer das
aves gravadas em Arzila em 1998, a partilha de silabas é significativamente mais elevada
com aves vizinhas (ic. gravadas em 1998 em Arzila) que com aves estranhas (z.e. nio
gravadas em Atrzila ou em 1998, teste de Mann-Whitney, U = 18, P = 0.02, N = 9, para

qualquer ave referéncia).

Duas aves gravadas em 1992 tinham exactamente a2 mesma organizac¢io das cancdes
(aves 2 e 3, Figura 4) e uma taxa elevada de partilha de sflabas (26%). Nas cancdes destas

duas aves as silabas partilhadas ocupavam as mesmas posicdes relativas (Figura 6).

Discussio

As cangbes de setino consistem numa sucessio répida e estereotipada de silabas,
frequentemente compostas e contendo modulacies de som simultineas e independentes.
Coexistem duas sintaxes na cancées de setino: sintaxe repetida, que consiste em trilos de
silabas relativamente curtas, e sintaxe sequencial, que é predominante, e que consiste em
sequéncias ripidas e estereotipadas de silabas, geralmente mais longas e com mais

sub-elementos e modulages de frequéncia que as anteriores.

As silabas sdo cantadas em sequéncias citculares muito previsiveis; dados de uma ave
indicam que a organizacio exacta das cancdes se pode alterar com o tempo. As cancdes

iniciam-se em poucos locais do repertétio e podem terminar em qualquer ponto.
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Excepcbes as regras de organizacido sequencial das can¢bes sio mals provaveis apos
vocalizacoes de alarme.
O tamanho do repertério vatiou entre 42 e 66 silabas. Os repertérios de aves

gtavadas no mesmo ano e local sio mais semelhantes entre si que com aves gravadas num

local ou ano diferente.

Frequéncia

A frequéncia de amplitude maxima nas can¢bes de setino é consideravelmente
supetior 2 esperada para aves com a sua massa corporal (Wallschliger 1980). A regressio
interespecifica de Wallschliger preve uma frequéncia dominante de 4 kHz para aves com a
massa cotporal do setino (11.5 g, Cramp & Perrins 1994), enquanto que a frequéncia de
amplitude maxima média no serino ¢ de 6.30 kHz. A mesma conclusio é obtida se usarmos
a regressio de Ryan & Brenowitz (1985) para passeriformes sul americanos. A frequéncia
de amplitude maxima de canto no serino situa-se a cerca de meio da gama de frequéncias
utilizada, o que também nio esti de acordo com a sugestdo de Lambrechts (1996) de que o
desempenho vocal das aves deva ser maior a cetca de um quarto da sua gama de
frequéncias. Isto sugere que, por comparacio com outras espécies, O serino esta

particularmente adaptado para cantar em frequéncias agudas.

Sintaxe

As diferencas entre as duas sintaxes de canto no serino podem ser interpretadas por
referéncia a trabalhos de fisiologia do canto em canarios e embetizideos. Em canarios,
dinamicas respiratérias distintas estdo associadas a diferentes taxas de repeti¢do de silabas:
trilos lentos (< 27 Hz) permitem pequenas mspiracoes entre as silabas (mini-inspiragdes)
enquanto que trilos mais rapidos (> 30 Hz) sio cantados apenas com movimentos
expiratérios (respitacido pulsatil, Hartley & Suthers 1989, Hartley 1990). Diferencas na
cinética do tracto vocal também foram encontradas entre trilos lentos (< 30 Hz) e rapidos
(> 40 Hz) de emberizideos (Westneat ez 2/. 1993). Cré-se que estas diferencas fisiologicas
sejam de aplicagio geral (Podos 1997). De acordo com esta dualidade, os trilos de serino
s3o muito mais lentos (<35 Hz) e tém intervalos maiores que as repeticbes de elementos

nas silabas sequenciais (>60 Hz).
Considerando estas diferengas em fonética e respiracao, propomos que:

1 — A maioria dos tipos de trilos (Ze sintaxe repetida) sdo cantados com mini-
-inspiragdes, e as duracles intermédias encontradas para os intervalos entre silabas

repetidas cortespondem ao tempo necessario para as mini-inspiragoes.

2 — Cada silaba de sintaxe sequencial é cantada com respiracdo pulsatil, uma vez que
os intetvalos intra-silabicos (primeira moda da Figura 2) sio certamente de duragio

insuficiente para permitit inspiracoes.
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3 — Os intetvalos que separam silabas em sintaxe sequencial (segunda moda da Figura
2) permitem a recuperacio do volume de ar utilizado na sflaba precedente, e os intervalos
mais longos correspondem aos requerimentos respiratérios maiores das silabas mais longas.
Isto € apoiado pelas correlagdes significativas entre duragées dos intervalos e das silabas

precedentes.

Podos (1997), estudando trilos com taxas de repeticio inferior a 50 Hz em
embetizideos e no canitio, demonstrou a existéncia de um constrangimento de producio
vocal: o aumento na taxa de repeticio méxima dos trilos é acompanhado por dectéscimo
no intervalo méximo da gama de frequéncias. Utilizando a2 mesma metodologia, nio
encontrimos este compromisso entre velocidade e gama de frequéncia dos trilos, mas tal
pode dever-se a pouca variacio existente nas taxas de repeticdo de silabas no serino. No
entanto, os valores de gama de frequéncia X taxa de repeticio em serinos sio altos quando
comparados com os dados de Podos (1997). A média da taxa de repeticio e gama de
frequéncias nos trilos de setino situa-se apenas a 0.65 kHz abaixo da linha da equacio do
constrangimento vocal encontrada pot Podos (1997), e 7 de entre 28 trilos situam-se acima
dessa linha. Isto € significativo porque esta equagio foi obtida utilizando os valores mais
extremos dos dados conjuntos de 35 espécies de aves. Como em relagio a capacidade de
cantar em frequéncias agudas, o serino parece estar melhor adaptado que a maioria das
espécies para cantar sflabas rapidamente e com uma gama de frequéncia extensa.

Escrevedeiras-dos-pantanos (Melspiza georgiana) que em juvenis sio sujeitas a audicio
de trilos mais rapidos que o normal da sua espécie, aprendem a cantar c6pias dos trilos com
as silabas simplificadas ou reproducées fieis mas com uma sintaxe atipica, partida; Ze.
segmentos de trilo quebrados por pausas (Podos 1996). Esta sintaxe partida é semelhante
a0 padrio temporal da sintaxe sequencial do setino, sendo que as silabas de setino sio
conjuntos particularmente ripidos de sub-elementos. Se estes constrangimentos vocais
(Podos 1996, 1997) e a permissividade de aprendizagem encontradas em escrevedeiras-dos-
-pantanos sio apliciveis ao setino, entio a sintaxe sequencial pode set o resultado de uma

pressio evolutiva favorecendo cangdes rapidas e continuas.

Caracteristicas relacionadas com velocidade vocal podem ser alvos de seleccio sexual
do canto (Searcy & Yasukawa 1996) e uma tal preferéncia existe em fémeas de canitio
(Vallet & Kreutzer 1995, Vallet e 4/, 1998). Assim, e potque o canto de setino apresenta
estas caracteristicas extremas de velocidade, pode ser proveitoso estudar a velocidade das

cangbes de setino neste contexto (Capitulos 3 e 6).

Organizagéo do canto

E a ptimeira vez de que temos conhecimento ser descrita uma organizacio citcular
da estrutura das cancdes. Sendo o setino uma espécie com sintaxe predominantemente
sequencial e muito poucas repeticdes de silabas, é possivel que a circularidade seja uma

adaptacio para permitir cantar can¢es mais longas que a propria duragio do repertério. A
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maioria das cancdes sio demasiado curtas para completar um ciclo, mas enquanto cantando
pata fémeas as cancgdes tendem a ser mais longas (P.G. Mota, trabalho nio publicado), pelo

que esta capacidade pode ser importante.

Inversamente, é possivel que a circularidade seja uma consequéncia de regras seriais
simples, que no setino assumem uma forma mais rigida porque a brevidade das silabas e
sintaxe sequencial causam a exaustio do repertério nas cangbes mais longas. Regras seriais
podem ser comuns nas aves canoras. Sao conhecidas na apresentagio de sequéncias mais
provaveis de silabas no canario (“rotinas” em Mundinger 1995), no encadeamento de tipos
de cancdes no rouxinol (Luscinia megarhynchos, Hultsch & Todt 1989) e, de uma certa forma,
em todas as espécies com tipos de cancdes (sendo os tipos de cangdes definidos por certas
sequéncias de silabas). O facto de varias espécies do género Sernus, com caracteristicas de
sintaxe e velocidade de canto muito diferentes, mostratem um grau de consisténcia serial
semelhante 20 do setino (ver Capitulo 7 e Apéndice 1) apoia esta segunda hipétese, nio

adaptativa.

A organizacio do canto da ave 6 alterou-se num periodo de 35 dias (Figura 3).
Algumas das alteracGes sdo quantitativas e nio qualitativas. Por exemplo, o local onde esta
ave fecha o circuito, regressando a perto do inicio, é diferente nas duas séries de gravagoes;
o local de fecho de circuito utilizado na primeira série ¢ ainda utilizado na segunda série,
mas numa propor¢io muito baixa e considerada excepcional. E incerto quio frequente &

este tipo de mudanca nos serinos, e sio necessario estudos longitudinais para o investigar.

Uma explicagio para a existéncia de excepcles ¢ que factores externos stressantes
interfiram com a produgio do canto. Os nossos resultados apoiam esta hipotese: a
ocotrréncia de excepgdes é mais provavel apos emissdo de vocalizages de alarme, pelo que

factores externos tém um efeito distuptivo na organizacio das cangoes.

Podos ¢z al. (1992) propuseram uma explicacio alternativa a esta para a existéncia de
vatiacOes na otganizagio serial das silabas: as cancbes sdo vistas como probabilisticamente
definidas, de forma que ocotre naturalmente um certo grau de desvios em relagio a
estrutura modal. Esta explicacio prevé a ocorréncia de excepgbes independentemente do
contexto, a0 contrario da nossa hipétese de erro de producio. Estas duas hipéteses nio sio
mutuamente exclusivas mas, porque a ocorréncia de excepges no serino é pelo menos em

parte dependente de contexto, a hipdtese probabilistica ndo ¢ suficiente para as explicar.

Seatcy et al. (2000) simularam intrusGes tetritotiais em escrevedeira-dos-pantanos e
observaram o aumento do nimero de desvios as sequéncias modais das can¢des por parte
dos machos tertitoriais. Os autores interpretaram o resultado de forma adaptacionista,
como sendo os desvios sinticticos um sinal agonistico, embora tenham reconhecido a
possibilidade de os desvios serem apenas erros de produgio. Porque o nosso resultado com
serinos indica que desvios a estrutura das cancées sio provocados por contextos menos
especificos que intrusio tertitorial, a hipétese de erro de produgido é mais parcimoniosa

para explicar a ocorréncia de excepgbes em ambas as espécies.
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Tamanho dos repertérios de silabas

O tamanho dos repertétios é normalmente quantificado como o nimero de silabas
ou de tipos de cangdes. Na maioria das espécies de canto descontinuo é possivel identificar
tipos de cangdes recotrentes e distintos e, assim, a medida de repertério mais utilizada é o
nimero de tipos de cangdes (Kroodsma 1982). Repertérios de silabas, por sua vez, sio
normalmente utilizados para espécies de canto continuo, potque a sua forma de cantar nio

se subdivide em cancdes discretas com inicios e finais claros (e.g Catchpole 1976).

A definicio de sflabas adoptada para o serino foi ditada pela sintaxe sequencial
estereotipada da suas cangdes, que inviabiliza outros critérios (ver Capitulo 7). Apesar de
ser um cantor descontinuo, a duracio dos intervalos é o tnico critétio inteiramente
objectivo pata sepatar silabas nesta espécie e, assim, constitui o melhor procedimento para
comparagbes intra-especificas.

O repertotio médio no setino é de 52 sflabas, o que é um valor relativamente elevado
entre as aves canoras (Read & Weary 1992, Catchpole & Slater 1995). As silabas de serino
sio muito diferentes em nimero de elementos intra-silabicos de muitas espécies para as
quais foram quantificados repertérios de silabas (e.g. candrio, Giittinger 1985; verdilhio,
Carduelis chloris, Giittinger 1974; pintassilgo, Carduelis carduels, Giittinger & Clauss 1982;
Acrocephalus spp., Catchpole 1980; escrevedeira-dos-pantanos, Matler & Pickert 1984).
Embora breves, as silabas de setino ttm um niémero consideravelmente maior de
elementos intra-silibicos cantados muito rapidamente. Isto levanta uma dificuldade pata
comparages de tamanho de repertério com espécies com silabas mais simples. A simples
contagem de silabas perde esta vatiabilidade em complexidade. Por esta razio, sugetimos
que comparagdes interespecificas usem quantificacdes multivariadas da complexidade do
canto (e.g. Capitulo 7).

Outra medida de complexidade do repertétio no serino é o niimero de circuitos nas
cangbes. Podemos poér a hipétese de que um maior nimero de circuitos sirva para
acomodar tepertdrios maiotes, mas tal nio é suportado pela falta de correlacio entre
tamanho do tepertério e complexidade estrutural das cancées. Também nio sabemos se as
aves enquanto receptores sio sensiveis a este aspecto de organizacio das cancdes. Assim, a
complexidade da organizacio do canto permanece de interpretacio duvidosa (pode ser
vista como um sinal de elaboragio ou de producio menos controlada) e requer mais

investigacio.

Semelhanca dos repertérios

Os repertérios das aves gravadas no mesmo ano e local foram mais semelhantes
entte si que com repertétios de aves gravadas noutro local ou ano. Isto sugere a existéncia
de vatiagio geogrifica e alteragio temporal na composicio dos tepertdrios, embora o

tesultado seja baseado numa tamanho de amostra pequeno. Este padrio é esperado nas
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aves canoras, onde o canto é aprendido pela audi¢do de conspecificos ou outros sons, e

pode pot isso ocorrer mudanca cultural rapida (Kroodsma 1996, Podos ez a/. 2004).

O facto de algumas aves partilharem porcdes grandes das cangdes, e nio so6 silabas
isoladas, mostra que a aprendizagem pode ser sensivel a2 ordem relativa das silabas.
Contudo, a maioria da partilha que encontraimos refere-se a silabas isoladas. Isto pode ser o
resultado de aprender silabas separadamente, ou o efeito de mistura cultural ap6s algumas
geracdes de canto e aprendizagem. O nosso critério para identificar partilha de silabas foi
muito exclusivo e é provavel que tenha subestimado a quantidade de partilhas. A mesma
organizacio do canto e a2 mesma ordem relativa das silabas partilhadas entre as aves 2 e 3

mostram ainda que a aprendizagem ¢ sensivel a organizacio das cangdes.

Notas finais: divergéncia do canto entre serinos e canarios

Para concluir, é sugestivo comparar o canto do serino com o da sua espécie mais
proximamente aparentada, o canario (Arnaiz-Villena ef 2/ 1999). Em canarios domésticos
os trilos constituem a grande maioria ou totalidade das cangdes, enquanto que em canarios
selvagens os trilos sdo mais curtos e as sequéncias de notas sdo comuns (Giittinger 1985).
No serino, as sequéncias sio a sintaxe predominante nas cancSes de serino. A duracio de
cada trilo é menor no serino e maior no canario domeéstico, estando o canario selvagem
entre estes. A frequéncia do canto é maior no setino e menor nos canarios domésticos,
particularmente nas variedades seleccionadas pelo canto. Esta relagio mantém-se apods
controlar o efeito do tamanho corporal (Wallschliger 1980). A velocidade de canto no
serino é muito maior que nos canarios domésticos e selvagens. Por exemplo, a taxa de
repeticio de silabas média nos trilos de setino é tio rapida como os trilos de silabas
complexas mais rapidos no canario, que se sabe causarem respostas sexuais elevadas por
parte das fémeas (Vallet ez 2/ 1998).

Portanto, para algumas caractetisticas do canto estas aves parecem formar uma série
otdena — setino / canitio selvagem / canitio doméstico — com o serino apresentando os
valores mais extremos de frequéncia, variabilidade imediata e velocidade. Estas sdo o tipo
de caracteristicas susceptiveis de evolucido por seleccio sexual (Searcy & Yasukawa 1996,
Vehtencamp 2000). E provével que o serino esteja sujeito a maior intensidade de seleccdo
sexual que o canario selvagem, devido a insularidade (Griffith 2000), e estes que o canario
domeéstico, devido as condi¢des reprodutivas sob domesticacio. Assim, a possibilidade de a
gradagio das caractetisticas de canto acima estar relacionada com intensidade de selec¢io
sexual merece mais investigacio. Em particular, as alteracbes sofridas durante a
domesticacGes dos canarios podem ser um caso de regressiao de caracteristicas sexualmente
seleccionadas. Como notado por Giittinger (1985), algumas mudancas no canto do canario

doméstico sio explicadas por selecgdo artificial (frequéncia grave e sintaxe trilada, que é
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mais apelativa ao ouvido humano), mas também ocorrem, numa escala menot, nas

vatiedades nio seleccionadas pelo canto.






Capitulo 3

Respostas de fémeas a duas
caracteristicas derivadas no canto
de serino: frequéncia e velocidade

Introducao

A evolugdo do canto das aves atraiu muita atencio devido i sua conspicuidade,
diversidade interespecifica e frequente elaboragio (Catchpole & Slater 1995). Trabalho
experimental nas Ultimas décadas confitmou a proposta de Darwin de que a seleccio sexual
€ um factor importante na sua evolugio (Searcy & Andersson 1986). A caracteristica de
canto mais detalhadamente estudada neste contexto é o tamanho dos repertorios, uma vez
que este € frequentemente redundante para as funcdes de identificagio individual ou
especifica e, por isso, é provavel que tenha evoluido por seleccio sexual (Andersson 1994,
Catchpole & Slater 1995). Aspectos relacionados com o uso das cangbes (como taxas e
dutacio de canto) também foram interpretados como sexualmente seleccionados (eg.
Wasserman & Cigliano 1991, Vehrencamp 2000, Nolan & Hill 2004).

Caracteristicas fisicas e sinticticas das cancées foram menos investigadas no contexto
de selecgio sexual, apesar de ter existido ampla experimentacio sobre este tipo de
caractetisticas com o objectivo de identificar pistas de reconhecimento especifico (Becker
1982, Nelson 1989). Contudo, as propriedade fisicas e sinticticas das cangdes sio muito
varigveis entre espécies e exibem por vezes fenétipos extremos, como é tipico de

caracteristicas sexualmente seleccionadas.

Este € o caso do setino (Sernus serinus), cujo canto é notavel pela sua frequéncia
aguda e pela ripida e continua sucessio de diferentes elementos sonoros nas cangdes
(Capitulo 2). A frequéncia de amplitude mixima nas cangoes de serino, de 6.3 kHz, é muito
superior 2 esperada para o seu tamanho cotporal e encontra-se entre as mais agudas
conhecidas entre as aves canotas (Capitulo 2, Ryan & Brenowitz 1985, Wallschliger 1980).
As cangdes de serino também exibem o maiot nimero de elementos sonoros diferentes
por unidade de tempo no seu género (Capitulo 7) e, tanto quanto conhecemos, entre todas

as aves europeias.
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A frequéncia e velocidade (definida como o nimero de elementos por unidade de
tempo, dentre de cada cangdo) sio claramente identificiveis como caracteristicas
evolutivamente detivadas no canto de setino, por duas razdes. Primeira, estes fenotipos sao
os mais exttemos no género Serimus (Capitulo 7), sugerindo que a frequéncia aguda e
velocidade elevada evoluitam no setino a partir de fenétipos mais comuns no género, com
frequéncia e velocidade menores. Segunda, a hipétese alternativa de estes fenotipos
extremos teptresentatem um estado ancestral do género Serinus pode ser rejeitada, porque a
especiacio do setino é relativamente recente e esta localizada numa linhagem especiosa,
portanto muito distante da raiz na arvore filogenética do género (Arnaiz-Villena ef 2/. 1999;
ver Figura 1 do Capitulo 7). Neste capitulo investigamos o papel das preferéncias das

fémeas de serino na evoluc¢io destas apomotfias do canto.

Testamos a disctiminacio e prefeténcias das fémeas de serino por caracteristicas do
canto monitotizando as suas tespostas vocais e procura de playbacks. Respostas vocais
foram previamente usadas em testes de preferéncia nalgumas espécies, sobretudo com
juvenis no contexto de aprendizagem vocal (e.g. Clayton 1988, Nelson & Matler 1993), mas
também com aves adultas para averiguar preferéncias por caracteristicas de vocalizagSes
(Vicario e al. 2001) ou cangdes (Clayton 1988, Parisot ez al. 2002). E relevante para o
objectivo do nosso estudo que repostas vocais tenham sido utilizadas com sucesso em
testes de preferéncias com fémeas adultas de uma espécie aparentada (Serznmus canaria),
produzindo tresultados equivalentes aos obtidos por quantificagio de solicitagdes de copula
(Nagle ez a/. 2002). A monitorizacio da procura de playbacks pelas fémeas é reminescente
de técnicas de condicionamento opetrante, adaptadas pela primeita vez para avaliar
preferéncias das fémeas por Riebel & Slater (1998).

Prevemos que, se uma caracteristica das cancdes evoluiu por um processo de
seleccio intet-sexual, a manipulacio das cangdes no sentido derivado deve obter respostas
mais intensas das fémeas relativamente 2 manipulacio inversa no sentido ancestral.
Concretamente, cancdes mais agudas devem ser preferidas sobtre cancGes mais graves, e

cancOes mais rapidas sobre can¢Ges mais lentas.

Métodos

Capturimos fémeas de setino com redes japonesas de bolsos, desde o final de
Janeito a Junho de 2002, numa irea de pequenos campos agricolas intervalados com
atbustos e arvores, perto de Coimbra. Mantivemos as aves em grupos de quatro ou cinco,
em gaiolas de 75 X 35 X 30 cm, num aviario com luz e ventilagio naturais. As aves eram
alimentadas com sementes, 4gua, e suplementos regulares de minerais, proteinas e
vitaminas. Nio estiveram presentes machos no aviario. As experiéncias decorreram de 12

de Matco a 27 de Maio pata um primeiro grupo de 16 aves, e de 6 de Junho a 12 de Agosto
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Figura 1 — Diagrama da vista de topo da sala experimental. As linhas escuras sio paredes, e a linha
clara é uma parede de vidro que separa o compartimento maior dos outros dois. A altura da sala é
de 220 cm. (PM) Poleiros de 150 cm de altura com um macho de serino empalhado. (P) Poleiros de
150 cm de altura equipados com sensotes de movimento. (PL) Plataforma de 88 cm de altura com

agua e sementes. O tamanho e posi¢io dos poleiros e plataforma esta representado 2 escala.

para um segundo grupo de 13 aves, resultando numa amostra total de 29 fémeas de serino.

Depois das experiéncias as aves foram libertadas perto do local de captura.

Efectudmos trés experiéncias distintas: a experiéncia 1 testou as respostas das fémeas
a cangOes conspecificas sersus cangbes heterospecificas; a experiéncia 2 testou respostas a
cangbes de serino agudas 5. graves; e a expetiéncia 3 testou respostas a cancdes de serino
rapidas zs. lentas. Cada ave foi testada uma vez em cada uma destas trés experiéncias e os
testes com a mesma ave distaram enttre si pelo menos 14 dias. A ordem das experiéncias

variou de ave para ave de forma balanceada.

As experiéncias foram realizadas numa sala fechada (Figura 1) com chio de areia e
iluminagdo artificial ajustada 2 temporizacio natural. Uma patede de vidro separava um
compattimento maior de dois outros compartimentos menores adjacentes. Em cada um
dos compartimentos menores estava um setino macho empalhado num poleito virado para
a patede de vidro. Por cima do vidro, defronte de cada macho empalhado, estava um
altifalante de 5W direccionado para o compartimento maior. No compartimento maior

estavam dois poleiros de madeira equipados com sensores de infravermelhos, um em frente
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de cada altdfalante. Estes sensores estavam ligados a2 um computador fora do
compartimento de expetriéncias, que monitorizava a ocupagio dos poleiros e geria a
teproducio de playbacks. A partir do poleito do lado direito s6 era visivel o macho
empalhado no compartimento do lado direito, e 0 mesmo para o esquerdo. Estavam
disponiveis sementes e 4gua numa plataforma junto ao centro da parede oposta aos

poleiros e a parede de vidro (Figura 1).

No dia antes de cada expetiéncia introduzimos a fémea no compartimento maior
pata habituacio. As expetiéncias comegavam durante as duas primeiras horas de luz do dia
seguinte. Na primeira parte das experiéncias, que durava 27 minutos, eram reproduzidos
playbacks e as respostas vocais das fémeas eram gravadas numa cassete audio. Um tipo de
estimulo era treproduzido 10 vezes pelo mesmo altifalante, a cada 15 segundos,
constituindo assim um bloco de 150 segundos. Apdés um intervalo silencioso de 30
segundo, o outro altifalante reproduzia um bloco semelhante do tipo de estimulo oposto.
Um total de 9 blocos etam treproduzidos alternadamente, de forma que o estimulo que
iniciara a expetiéncia é o mesmo que a termina, para minimizar um possivel efeito de
habituacio. A otdem e lado de apresentacio dos diferentes estimulos foi mudada de teste

para teste de forma balanceada.

A segunda parte da expetriéncia comecava 3 minutos apdés o final da primeira, e
durava até as 19 hotas; a sua dutracio total foi de 12 ou 13 horas, dependendo da hora de
nascer do sol. Durante este perfodo os altifalantes estavam silenciosos a nio ser que a
fémeas se movesse para um dos poleitos, o que causava que o altifalante defronte
reproduzisse o mesmo estimulo que tinha tocado durante a primeira parte da experiéncia.
Este estimulo era entio repetido a cada 10 segundos dutrante o tempo em que a fémea
permanecesse empoleirada. O computador mantinha o registo das visitas aos poleiros e do

tempo de permanéncia em cada visita.

Estimulos sonoros

Os estimulos conspecificos foram produzidos a partit de can¢des de 29 machos
diferentes, seleccionadas pela qualidade das gravagées. Os estimulos heterospecificos para a
expetiéncia 1 foram produzidos a partir de gravacdes de 29 individuos diferentes de 19
espécies do género Serznus com gravagdes de boal qualidade sonora disponiveis no National
Sound Atchive de Londtes. As gravacbes foram seleccionadas pela qualidade de som e
nenhuma espécie foi utilizada em mais que dois conjuntos de estimulos. Cada ave foi
testada com um conjunto de estimulos diferente, para evitar pseudo-replicacio (Kroodsma
1989, 1990). Todas as gravacoes foram digitalizadas a 22.05 kHz, filtradas a 2 kHz (cangoes
heterospecificas com sons a frequéncias mais graves foram filtradas a 1 kHz) e o seu
volume notrmalizado usando o software Avisoft-SASLab Pro (Specht 1999-2002). O
volume dos altifalantes foi ajustado de forma que a amplitude dos playbacks normalizados

no compartimento experimental fosse realista, avaliada pelo ouvido humano.
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Figura 2 — Primeiros 3 segundos de um conjunto de estimulos usados nas experiéncias.
(A) Cangdo de serino nio modificada. (B) Cancio heterospecifica emparelhada, neste caso de
Serinus lencopygins. (C) Cancio rapida, produzida a partir de A por reducio dos intervalos inter-
silibicos para 10 ms. (D) Cangéo lenta, produzida a partir de A aumentando os intervalos intet-
-silibicos em 10 ms, e truncando a cancio num intervalo para que a sua duragio seja
aproximadamente igual a de C. Os espectrogramas das cangdes usadas na expetiéncia sobre

frequéncia do canto (nio mostrados) diferem de A apenas por terem a sua frequéncia absoluta
aumentada ou diminuida em 1kHz.

Os conjuntos de estimulos para a experiéncia 1 consistem em cangbes de serino nio
modificadas e cangbes congenéricas (Figura 2a, b). As cangbes congenéricas foram
truncadas num intervalo natural para terem 2 mesma duragio que a cancio de setino
empatelhada. Como as can¢des de Sernus spp. nio tém geralmente um local de finalizacio
pré-determinado (Giittinger 1985, Capitulos 2 e 7), isto produz cancdes sintacticamente
normais. A média da duracio das cancdes utilizadas na experiéncia 1 foi de 5.72 seg

(£ 0.99 d.p.), o que corresponde 2 uma cancio de serino relativamente longa (Capitulo 2).

Os conjuntos de estimulos para a expetiéncia 2 consistem em cangbes com
frequéncia mais aguda ou grave que o natural. Estes estimulos foram produzidos a pattir
das cangdes conspecificas da experiéncia 1, aumentando ou diminuindo a frequéncia da
cancdo em 1 kHz com o programa Avisoft. Como as cancées de serino utilizam uma larga
gama de frequéncias (cerca de 8 kHz), esta manipulacio produziu cangdes com frequéncia
dominante dentro da gama de frequéncias utilizadas nas cangdes de serino (Capitulo 2). As
cangdes de cada conjunto de estimulos desta experiéncia diferem uma da outra por 2kHz e

sao em tudo o resto idénticas.
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Os estimulos ripidos da experiéncia 3 (Figura 2c) foram produzidos a partir das
cangOes conspecificas da experiéncia 1 reduzindo os intervalos inter-silabicos para 10 ms, o
que cotresponde a duracio dos intervalos inter-silabicos mais curtos nas cangdes de serino
(Capitulo 2). Como a duragio média dos intervalos inter-sildbicos no serino ¢é de
aproximadamente 20 ms (Capitulo 2), isto corresponde a uma manipulagio média de 10 ms
na duragio dos intetvalos. Empatrelhado com cada estimulo riapido, produzimos um
estimulo lento (Figura 2d) acrescentando 10 ms a cada intervalo inter-silibico da mesma
cangio original, e depois truncando a cancio num intervalo por forma a que a duragio da
cancio lenta seja semelhante a2 da cancio ripida. A duracio média das cangées utilizadas

nesta experiéncia foi de 5.33 seg (£ 0.92 d.p.).

Assim, cada cangio em cada par de estimulos das expetiéncias 2 e 3 desvia-se de
forma simétrica em relagio a cangio original nio modificada. Nio testimos as cangdes
modificadas contra a cancio original, porque a familiaridade com o fenétipo mais comum
pode obscurecer preferéncias mais basicas pelas caracteristicas das cangGes, nas quais

estamos interessados.

Analise comportamental

Relativamente a primeira patte das expetiéncias usamos duas medidas de respostas
vocais: o nimero de vocalizagdes dadas por bloco de playbacks, que mede a quantidade de
respostas vocais, e o numero médio de silabas por vocalizagio de contacto, que mede a
intensidade de cada resposta vocal. Esta dltima medicdo foi feita visualizando os
espectrogramas das cassetes audio e contando as silabas em cada vocalizagio de contacto
das fémeas. As vocalizagdes de contacto sio o tipo mais comum de vocalizagio na natureza
e nestas expetiéncias (94% de todas as vocalizagdes no conjunto das 3 experiéncias). A
anilise do nimetro de vocaliza¢des de contacto da resultados idénticos ao numero total de
vocalizagdes; optamos pela segunda por se mais representativa. Nenhum dos restantes
tipos de vocalizages (vocalizacbes de alarme, vocalizagbes agressivas) ocorre em
quantidade suficiente para poder ser analisado com um minimo de poder estatistico

razoavel.

Na segunda parte das experiéncias medimos o nimero de visitas a cada poleiro e o
tempo médio de permanéncia por visita. A discriminacio de estimulos pelo ndmero de
visitas aos poleiros implica que as fémeas tenham aprendido a associar cada poleiro com o
estimulo que este desencadeia (¢.g. Riebel & Slater 1998). Por outro lado, o tempo que as
fémeas passam em cada visita aos poleiros constitui uma resposta imediata ao estimulo que
€ reproduzido, devendo por isso ser uma boa medida de preferéncia independentemente de
ter existido ou nio aprendizagem prévia.

Em cada expetiéncia, as vatiavels comportamentais nio conformes a uma
distribuicio normal (teste de D’Agostino e Pearson, Zar 1996) foram normalizadas com

uma transformacio de log (x+1). As respostas a estimulos sonoros opostos em cada
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expetiéncia foram comparadas usando uma ANOVA de medidas repetidas bicaudal. A
ordem de apresentacio dos estimulos (qual o estimulo teproduzido em ptimeiro) e o lado
de apresentacio (por que altifalante cada estimulo é teproduzido) entram no modelo como
factotes inter-sujeitos para controlar o seu efeito estatisticamente. Testes sem respostas a
ambos os estimulos foram eliminados, uma vez que estas aves nio demonstravam sinais de
reagit de todo a experiéncia. Como algumas aves s6 responderam vocalmente ou visitando

os poleiros, os tamanhos de amostra diferem entre variaveis comportamentais.

Como as experiéncias se estenderam pela época reprodutiva (Cramp & Petrins 1994)
avalidmos o efeito da época na discriminacio das fémeas por regressio de um indice de
discriminagio sobre a data dos testes. O indice foi o X’ com sinal de um teste de goodness
of fit (propotcio esperada de 50%, com correccio de Yates, Zar 1996), calculado pata cada
experiéncia e vatridvel comportamental. Valores absolutos de x° grandes indicam
discriminagio forte; valores positivos ou negativos sinalizam respostas mais elevadas pata

um tipo de estimulo ou o seu oposto.

Distinguindo estimulagédo de inibicéo

Assume-se geralmente que diferencas de resposta entre dois estimulos se devem a
um aumento provocado por um desses estimulos, reflectindo assim uma preferéncia.
Quando os niveis basais de resposta sio baixos esta é a interpretagio mais simples e deve
estar cortecta na maioria dos casos. No entanto, existe a possibilidade alternativa de o
diferencial de resposta resultar de um efeito inibitério do estimulo menos respondido (e.g.
Kingston e al. 2003). Estas situacdes podem-se distinguir por anilise de respostas
comportamentais que tenham diferentes niveis de intensidade. Numa situagio de
preferéncia o diferencial de respostas deve depender estatisticamente das tespostas mais
intensas, uma vez que os sujeitos devem responder a niveis acima da média 20 estimulo
preferido. Pelo contritio, numa situacio de inibicio o diferencial de resposta deve ser
causado pelas respostas menos intensas, uma vez que os sujeitos estatdo constrangidos a

respostas abaixo do nivel médio perante o estimulo inibidor.

O namero de silabas por vocalizagio de contacto é uma tal medida com niveis de
intensidade: vocalizagdes de contacto com poucas silabas sio as respostas de baixa
intensidade, e vice-versa. Ademais, vocalizacdes de contacto com muito poucas silabas
(frequentemente apenas uma) foram comuns nas respostas das fémeas a estas experiéncias.
10.8% das vocalizagdes de contacto no conjunto das trés experiéncias foram uni-silibicas,
enquanto que na natureza as vocalizacSes de contacto consistem quase sempre num trilo
com um numero varidvel de repetices (Pacheco 2002). Assim, avalismos a importancia
destas vocalizacSes de intensidade muito baixa nos diferenciais de respostas das fémeas,
repetindo 2 andlise do nimero de silabas por vocalizacio de contacto apos eliminar as

vocalizacSes uni-silibicas. Se os valores de significAncia petmanecerem semelhante ou se
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Figura 3 — Valores médios de resposta das fémeas de serino por bloco de playback nas
expetiéncias 1 a 3. Sio indicados os erros padrio da média. * sinaliza diferencas significativas a
P = 0.05 pot uma ANOVA bicaudal de medidas repetidas (ver texto para detalhes). (A) Experiéncia
1, cancdes conspecificas os. heterospecificas. (B) Experiéncia 2, can¢des de setino agudas 5. graves.

(C) Experiéncia 3, cangdes de serino rapidas 5. lentas.
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Tabela 1 — Estatisticas de ANOVAs bicaudais de medidas repetidas referentes a cada resposta

comportamental em cada das trés experiéncias.

Silabas por
Tempo de vocalizacio
Silabas por Visitas aos permanéncia (CXCh’.lind?
) ] ] vocalizacdes
Vocalizagbes  vocalizagio  poleiros nos poleiros uni-silibicas)
Experiéncial — N =27 27 24 24 24
Cancbes con-e  F=3.29 6.97 0.02 1.33 6.52
heterospecificas P = 0.08 0.01 0.88 0.26 0.02
Experiéncia 2 — 24 24 22 22 19
Frequéncia das 1.35 2.82 0.10 10.16 3.26
cangoes 0.26 0.11 0.76 0.005 0.09
Experiéncia 3 — 26 26 23 23 20
Velocidade das 5.85 5.72 0.64 <0.01 0.13
cangoes 0.02 0.03 0.43 0.99 0.72

tornarem mais significativos, entio a diferenca otiginal devia-se a vocalizacdes de
intensidade média ou elevada, o que € compativel com uma situacio de prefeténcia. Se,
pelo contririo, a diferenca perder significAncia, entio a diferenga original devia-se a

vocalizagSes de intensidade baixa, o que denota uma situacdo de inibicio.

Resultados

As fémeas mostraram um tendéncia nio significativa pata vocalizar mais em resposta
a playback conspecifico que heterospecifico (P = 0.08), e as vocalizacdes de contacto foram
significativamente mais longas em resposta a cancées conspecificas (P = 0.01, Tabela 1,
Figura 3a). As diferencas nos comportamentos de aproximacio e permanéncia nos poleiros

nio foram significativas na experiéncia 1.

Na expetiéncia 2 as pontuacdes de ambas as varidveis vocais foram maiores para
cangbes agudas que graves, mas a diferenca nio foi significativa (ambos os P > 0.1). As
fémeas passaram em média cerca de trés vezes mais tempo por visita ao poleito que

desencadeava cangdes agudas que graves (P = 0.005, Tabela 1, Figura 3b).

Na experiéncia 3 o ntimero de vocalizagSes foi significativamente maior em resposta
a cangdes lentas (P = 0.02, Tabela 1, Figura 3c) e o ndmero médio de silabas por
vocalizacio de contacto foi também maior (P = 0.03). As diferencas em aproximacio e

petmaneéncia nos poleiros nio foram significativas.

Para determinar se os diferenciais de resposta foram causados por estimulacio ou
inibi¢do analisimos o nimero médio de silabas potr vocalizagio de contacto depois de

excluir as vocalizacdes de menor intensidade. Houve apenas uma ligeira mudanca na
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significincia dos tresultados nas experiéncias 1 e 2 (Tabela 1). Pelo contrario, excluir as
vocalizacdes de contacto uni-silabicas apagou a diferenca existente na experiéncia 3 (o valor
de P aumentou mais de 20 vezes, Tabela 1), indicando que este resultado fora causado

especificamente pela diminuicio da intensidade de respostas a canges rapidas.

N3zo houve sinais consistentes de mudanc¢a na disctiminacio das fémeas durante a
época de expetiéncias: de todas as regressdes de indices de discriminagdo sobre data dos
testes (4 varidveis X 3 experiéncias = 12 regressdes lineares) apenas uma foi significativa (o

indice do niimero de vocaliza¢gdes aumentou com a data na experiéncia 1).

Discussao

Apesar de as fémeas de setino responderem substancialmente a todos os tipos de
estimulos, foi obtida uma boa disctiminacio estatistica usando trespostas vocais nas
experiéncias 1 e 3. Na experiéncia 1, as cangBes conspecificas foram mais respondidas,
como esperado, indicando que este é um método valido para investigar preferéncias de
canto. Pelo contritio, em nenhuma experiéncia as fémeas discriminaram os estimulos
visitando preferencialmente um ou outro dos poleiros, sugerindo que nio ocorreu

aprendizagem da associacio entre diferentes e poleiros e tipos de estimulo.

Na expetiéncia 2, as fémeas discriminaram a frequéncia das cangbes pelo tempo que
passaram a escutar, e esta foi a disctiminacio estatisticamente mais forte de todas as
experiéncias. Esta resposta comportamental ndo requer aprendizagem; € uma reacgio
simples a0 estimulo que a fémea esti a ouvit no momento. E incerto porque os
compottamentos vocais, que permitiram boa discriminagio de estimulos nas outras
expetiéncias, nio o fizeram aqui, e vice-versa. Contudo, as tendéncias das respostas vocais,
embora nio significativas, concordatam com a discriminagio pelo tempo de permanéncia
nos poleiros. No seu conjunto, esta expetiéncia indica uma preferéncia das fémeas por

cangOes agudas.

Na expetiéncia 3 as fémeas responderam mais a can¢Ges mais lentas, contrariamente
a0 previsto pela hipdtese de seleccio inter-sexual da velocidade das cangbes. Esta foi a
Unica expetiéncia em que a disctiminacio dependeu das vocalizagbes de mais baixa

intensidade, sugetindo inibi¢io pelo estimulo menos respondido, as cangdes rapidas.

Frequéncia do canto

As fémeas preferitam cancées com frequéncia mais agudas pelo tempo que passaram
a escutat os playbacks: passaram quase trés vezes mais tempo por visita ao poleiro que
desencadeava playback de cancdes agudas que ao poleiro que desencadeava cangdes graves,
e cetca do dobro do tempo por visita aos poleiros nas outras duas experiéncias. Embora
seja conhecido que a extensdo da gama de frequéncias das cangdes pode ser relevante para

a preferéncia das fémeas (Vallet ez 4/ 1998, Driginoiu e# a/. 2002, Ballentine ef 2/ 2004), a
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preferéncia pela frequéncia absoluta das cancdes nfio foi estudado antes em aves (mas ver
Staicer 1996). Como previsto pela hipétese de seleccio intersexual da frequéncia de canto

1o serino, as fémeas mostratam preferéncia por cancdes agudas.

Este resultado contrasta com o padrio de seleccio sexual sobre a frequéncia de
vocalizagdes em grupos taxonémicos que nio aves. Noutros grupos taxonomicos as
pteferéncias das fémeas, quando encontradas, favorecem vocalizacGes graves (e.g. Brown ef
al. 1996, Howard & Young 1998, Collins 2000, revisto em Andersson 1994, mas ver
também Narins & Capranica 1980). Estas preferéncias originaram-se provavelmente
porque as frequéncias graves sio dependentes do tamanho corporal (e.g. Davies & Halliday
1978) e podem, pot isso, sinalizar qualidade ou capacidade competitiva dos machos (eg.
Davies & Halliday 1978, Ladich 1998). Este processo nio se aplica a organismos cujo
mecanismo de produgio de som é independente do tamanho, como em Drosophila spp.
(Bennet-Clark & Ewig 1969), onde preferéncias por frequéncias agudas foram encontradas
(Ritchie ez a/. 2001 e referéncias af contidas).

Embora a telagio entre frequéncia e tamanho se aplique 3 generalidade das aves (e.g
Wallschliger 1980), existem razdes para esperar que 2 sinalizacio de qualidade dos machos
por frequéncias graves seja de aplicabilidade limitada, particularmente em passeriformes

pequenos:

Contratiamente a animais tetrestres, as aves podem ter vantagem competitiva
associada a menor tamanho corporal, por este permitir maior agilidade de voo (Andersson
& Notberg 1981). A agilidade de voo é particularmente importante para muitas espécies
pequenas de passeriformes que, como o setino, interagem sobretudo no ar, onde lutam e
fazem exibicbes (Hedenstrom & Moller 1992, Mota 1999), mas também pata espécies
principalmente tetrestres que efectuem exibicdes aéreas (Payne 1984). De facto, em
passetiformes pequenos é frequente a existéncia de um ligeiro dimorfismo sexual de
tamanho “invertido” (Andetsson 1994), o que sugere que em muitas espécies o menor
tamanho corporal confere vantagens adaptativas aos machos. Para além disto, cantar
frequéncias agudas deve ser fisiologicamente mais exigente por implicar maior contraccio
muscular (Suthers & Goller 1997), um custo que é apatente no padrio de canto de chapim-
-teal (Parus major, Lambrechts 1997). Este custo pode permitir que frequéncias agudas
funcionem como indicador de qualidade dos machos, e assim seleccionar a preferéncia nas
fémeas. Um tal mecanismo indicador podetia igualmente funcionar em mamiferos, anfibios
e outros vertebrados, mas af ¢ contratiado pelo valor indicador possivelmente mais forte

das frequéncias graves (ver acima).

Alternativamente, é possivel que as respostas das fémeas de serino 2 frequéncia das
canges resulte de um processo nio relacionado com valor indicador das frequéncias
agudas de canto. A preferéncia pode, por exemplo, ser uma consequéncia ontogénica
(Guilford & Dawkings 1991) ou evolutiva (Enquist & Arak 1993) do reconhecimento

especifico, uma vez que o canto de setino é mais agudo que na maioria das suas espécies



46 < Capitulo 3

simpitricas. Sdo claramente necessarios estudos sobre preferéncias das fémeas noutras
espécies de aves para distinguir entre estas hipéteses e para construir uma teoria sobre

selecgdo sexual da frequéncia do canto em aves.

Até 20 momento, explicacdes adaptativas patra a variacio na frequéncia das cangbes
entre espécies de passeriformes visaram apenas propriedades de transmissio acustica dos
habitats (e.g Morton 1975, 1986, Hunter & Krebs 1979, Ryan & Brenowitz 1988, Wiley
1991). Esta discussio ilustra como selecgio sexual pode intervir de formas interessantes e

inexploradas na evolucio da frequéncia de canto.

Velocidade das cangbes

Tinhamos razdes para esperar que as fémeas respondessem mais intensamente a
cangOes rapidas, para além do facto de esta ser uma caracteristica derivada no serino.
Fémeas de canario preferem frases de uma certa sintaxe (frases A, Vallet & Kreutzer 1995),
e isto deve-se 2 sua velocidade e larga gama de frequéncias (Vallet ¢z 2/ 1998, Driginoiu ef
al. 2002). O mesmo padrio é encontrado em escrevedeira-dos-pantanos (Melospiza georgiana,
Ballentine ez /. 2004). Forstmeier ¢# /. (2002) documentaram uma vantagem em obtencio
de crias extra-pat nos machos de felosa-sombrtia (Phylloscopus fuscatus) que mantém uma
amplitude mais uniforme nas silabas. Esta caracteristica tem em comum com a sintaxe
preferida de canitios e escrevedeiras-dos-pantanos uma menor Ppropor¢io entre as
duracdes dos intervalos e dos elementos sonoros nas cancles, o que implica maior
exigéncia sobre a fisiologia de producio vocal (Suthers & Goller 1997). A manipulacio na
velocidade das cancbes de serino que fizemos (alterar a duracido dos intervalos inter-
silabicos) produz este efeito directamente. Devido ao custo fisiolégico implicito das
cangdes rapidas, a velocidade de canto podetia ser um indicador da qualidade dos machos

(sensu Zahavi 1975) da mesma forma que o podem as taxas de canto (Vehrencamp 2000).

Contudo, as fémeas de serino responderam mais a cangles lentas. A analise da
distribuicio de intensidades de respostas vocais mostrou que esta diferenga foi causada pela
prevaléncia de respostas de baixa intensidade a cang¢des rapidas. Esta foi a unica experiéncia
em que um tal efeito foi encontrado. Como explicado acima, a importancia das
vocalizacdes de baixa intensidade na discriminacio da velocidade das cancbes sugere um
efeito inibitétio das cangdes ripidas. Este resultado implica que a velocidade do canto no

serino nio serve uma funcio inter-sexual, parecendo até prejudica-la.

Pelo contririo, o efeito aparentemente inibitério das cangdes rapidas sugere uma
fun¢io agonistica para a velocidade do canto, o que remete para seleccio intra-sexual.
Porque o canto é usado em comunicacio intra- e inter-sexual, a sua evoluc¢io esta sujeita a
pressGes selectivas que podem ser distintas ou mesmo antagoénicas, de forma que
adaptacdes para uma funcio comprometam a outra; um tal processo foi inferido na sintaxe
de canto em tentilhGes (Fringilla coelebs, Leitio & Riebel 2003). Assim, uma funcio

agonistica da velocidade do canto pode explicar o padrio inesperado de resposta das
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fémeas de serino a cangdes rapidas. Esta hipétese precisa de confirmacio empirica mais
directa, e pode ser testada com machos de muitas espécies, quer expetimentalmente (ver
Capitulo 6), quer monitotizando a variacio intra-individual na velocidade das cangées em

diferentes contextos.

Tomados em conjunto, os nossos resultados indicam que as apomorfias das cang¢des
de serino nio podem ser explicadas por um sé processo evolutivo. Enquanto que é
possivel que a frequéncia das cangdes evolua por escolha das fémeas nesta espécie, a
velocidade das cangbes provoca um padrio de resposta completamente distinto que requer

uma explicacio diferente.






Capitulo 4

Respostas de fémeas de serino nio
favorecem a sintaxe predominante
no canto da espécie

Introducao

O canto das aves canoras (sub-ordem Oscines) pode estar organizado segundo vitias
regras sinticticas, existindo desde espécies que cantam cancdes curtas e bem diferenciadas
temporalmente, até espécies com repertétios de sflabas organizados em cadeias de canto
longas e mais ou menos indeterminadas (Catchpole & Slater 1995). As espécies do género
Serinus nio tém geralmente tipos de cangdes distintos. Antes, cantam cangGes de duracio
varidvel que exibem progressivamente o repertétio de silabas (Capitulos 2 e 7). Um dos
aspectos sinticticos em que estas espécies variam amplamente é a ptoporgio de silabas que

sdo cantadas repetidas ou em sequéncias de silabas diferentes.

A sintaxe das cangbes de setino (Sernus serinus) é caracterizada port variedade imediata
de elementos, compactados temporalmente em silabas que sio por sua vez cantadas em
sequéncias pré-determinadas. Esta sintaxe sequencial confere a sonoridade rapida e aguda
caractetistica do canto da espécie. As repeticdes de silabas ocorrem sobretudo no inicio das
cangGes, e também em alguns locais determinados na sequéncia de silabas, e correspondem
a uma por¢io minoritiria nas cangdes de serino (Capitulo 2). Estas repeticdes de silabas

tém uma sonoridade trilada distintiva, semelhante s vocalizaces de contacto da espécie.

Na maioria das outras espécies de Serznus a sintaxe sequencial é menos predominante
que no serino (Capitulo 7). A comparacio das cancdes de serino com as espécies mais
aparentadas (Arnaiz-Villena ez 2/ 1999) sugere que a preponderancia de sintaxe sequencial é
uma caractetistica derivada no serino (Capitulos 2 e 7). A sintaxe sequencial pode ela
propria ser uma caractetistica derivada relativamente 3 sintaxe repetida, pelas seguintes
razbes. Cré-se que o canto das aves evoluiu a partir de vocalizacdes mais simples por
concatenagdo, estruturagio e elaboracio (Darwin 1871, Nottebohm 1972, Zann 1993,
Neubauer 1999). Isto ¢ evidente em espécies com cancées relativamente simples, em que

muitos elementos das cangdes sio idénticos a outras vocalizagbes (e.g. bico-de-diamante,
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computador registava o nimero de visitas 20s poleitos e a duragio da permanéncia em

cada visita.

Estimulos sonoros

Os estimulos para a expetiéncia 1 foram produzidos a partir de cangdes de 29 machos de
setino diferentes, escolhidas pela qualidade da gravacées e pela extensio de sintaxe repetida
disponivel. Cada conjunto de estimulos consistia numa cangio de serino apenas com
sintaxe sequencial e outra apenas com sintaxe repetida. Concatenamos todas as porgdes de
sintaxe repetida de uma cangio natural para produzit uma cancio de sintaxe
exclusivamente repetida. A duragio média destas cancdes foi de 1.05 ssg (£ 0.28 d.p.). Uma
vez que esta duragio corresponde a uma cancgio de setino curta, repetimos a cangio trés
vezes, separadas por intervalos de duracio idéntica 4 da propria cangio, para produzir o
estimulo repetido completo. O estimulo sequencial emparelhado foi feito extraindo da
mesma cangao uma porcio de sintaxe sequencial de duragio igual, e dando-lhe o mesmo
tratamento temporal. As Figuras 1a e b mostram espectrogramas de um conjunto destes
estimulos.

Os estimulos para a experiéncia 2 foram feitos a partit de gravacoes de 19 machos de
setino diferentes, seleccionadas pela qualidade de som. Cada conjunto de estimulos foi
produzido a partit de uma porgio de 5 silabas de sintaxe sequencial. Cada silaba foi
tepetida 5 vezes, mantendo 2 duracio do seu intervalo inter-sildbico, e estas repeticées
foram depois concatenadas para formar o estimulo tepetido. O estimulo sequencial
empatrelhado foi feito repetindo 5 vezes a sequéncia intacta de 5 sflabas. Assim, ambos os
estimulos tém a2 mesma duragio, nimero e tipo de silabas. A duracio média destes
estimulos € de 3.55 seg (+ 0.60 d.p.). As Figuras 1c e d mostram espectrogramas de um

conjunto destes estimulos.

Um conjunto diferente de estimulos foi usado pata cada fémea. Todas as gravagoes
foram digitalizadas a 22.05 kHz, filtradas a 2 kHz e o seu volume normalizado usando o
software Avisoft-SASLab Pro (Specht 1999-2002) antes da produgio dos playbacks. O
volume dos altifalantes foi ajustado para reproduzir os playbacks com uma amplitude

aproximadamente normal, julgada pelo ouvido humano.

Varidveis comportamentais e anélise

Na primeira parte das experiéncias medimos o nimero de vocalizacbes e o niimero
de silabas por vocalizagio de contacto. O nimero de vocalizagbes é a quantidade de
respostas vocais dadas por bloco de playback. A maioria destas sio vocalizacdes de
contacto, que consistem num trilo em que uma sflaba é repetida um némero varidvel de
vezes (Pacheco 2002). Calculimos o niimero médio de silabas por vocaliza¢io de contacto

nas respostas a cada tipo de estimulo visualizando as cassetes com a fungio real time
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Figura 2 — Pontua¢des médias dos comportamentos das fémeas por tipo de sintaxe dos playbacks
nas expetiéncias 1 e 2. Os etros padrio das médias sio indicados. * sinaliza diferencas significativas
a P < 0.05 numa ANOVA de medidas repetidas bicaudal. (A) Experiéncia 1, sintaxes naturais das
cancdes, sequencial ss. repetida. (B) Experiéncia 2, sintaxe sequencial #s. repetida, construidas a

partir do mesmo conjunto de silabas.

spectrogtam do software Avisoft. Esta medida traduz a intensidade das respostas vocais
dadas.

Na segunda patte das experiéncias registimos o nimero de visitas a cada poleiro e o

tempo médio de permanéncia por visita a cada poleiro.

Em cada experiéncia, as variaveis nio conformes a uma distribui¢io normal (teste de
D’Agostino e Peatson, Zar 1996) foram normalizadas por transformagio de log (x+1). As

tespostas a estimulos opostos foram entdo comparadas com uma ANOVA de medidas
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Tabela 1 — Estatisticas de ANOVAs de medidas repetidas para o efeito da sintaxe do canto

referentes a cada resposta comportamentais nas duas experiéncias.

Tempo de
Silabas por Visitas aos permanéncia nos
Vocalizacoes vocalizacio poleiros poleiros
Experiéncia 1 N=22 20 24 22
F=1.70 0.10 7.80 0.94
P=0.76 0.76 0.01 0.35
Experiéncia 2 13 13 15 10
0.08 0.08 0.88 0.62
0.36 0.79 0.37 0.46

repetidas bicaudal, com otdem de apresentacio e lado de apresenta¢io dos playbacks como

factores intet-sujeitos para controlar o seu efeito estatisticamente.

Duas aves, uma na experiéncia 1 e outra na expetiéncia 2, nio responderam a
nenhuma parte da expetiéncia pelo que os seus testes nio foram incluidos. Algumas aves
tesponderam apenas vocalizando ou visitando os poleiros, pelo que os tamanhos de

amostra diferem entre diferentes variaveis.

Resultados

Na experiéncia 1, as fémeas responderam mais 20s estimulos de sintaxe repetida em
todas as varidveis comportamentais (Figura 2a) e a diferenca foi significativa no ntimero de
visitas a0s poleiros (P = 0.01, Tabela 1). Na expetiéncia 2 as diferencas de resposta foram
geralmente menores (Figura 2b) e em nenhuma varidvel comportamental a diferenca se

aproximou de niveis significativos (Tabela 1).

Discussao

Os resultados da experiéncia 1, em que as fémeas tenderam a responder mais a
sintaxe repetida, foram conttitios 2 ptevisio da nossa hipétese de trabalho de as
preferéncias das fémeas seleccionatem sintaxe sequencial nas canc¢des de serino. No
entanto, nio subsiste nenhum efeito discernivel da sintaxe nas respostas das fémeas apds
controlar a similaridade fonolégica das silabas de sintaxe repetida com vocalizacSes de

contacto na expetiéncia 2.

A tendéncia para as fémeas responderem mais 3 sintaxe repetida natural na
experiéncia 1 ¢é semelhante A preferéncia bem documentada das fémeas de canirio
doméstico (Serinus canaria) por repeticdes tapidas de silabas compostas (Vallet & Kreutzer

1995, Vallet ez al. 1998). Mas, apesar de o setino e o canirio serem espécies irmis (Atrnaiz-
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-Villena ez a/. 1999), o seu canto difere em aspectos importantes que impedem darmos a
mesma intetpretacio ao tesultado semelhante que obtivemos com o setino, como

explicado abaixo.

No canitio doméstico as repeticdes rapidas de silabas sdo a porcio fisiologicamente
mais exigente do tepettdrio (Hattley & Suthers 1989). Cré-se que tal dificuldade de
desempenho sinalize honestamente a condi¢io dos individuos (sens# Zahavi 1975),
otiginando assim a evolugio de preferéncias femininas (Vallet ez 2/ 1998, Driginoiu ez 4l.
2002). Como no canirio, as silabas repetidas do serino podem ser compostas e tém uma
combinacio de taxa de repeticio e banda de frequéncias que indicam uma elevada
dificuldade de producio quando comparadas com outras espécies (Capitulo 2, Podos
1997). Contudo, a0 contririo do canitio, este nio € o aspecto mais exigente das cangSes de
setino, porque a sintaxe sequencial comporta um ndmero comparivel ou maior de
elementos sonotos por unidade de tempo e uma propor¢io de som maior (ver

espectrogramas no Capitulo 2).

Se o tesultado da expetiéncia 1 fosse interpretado como uma preferéncia das fémeas
pot sintaxe repetida, levantatia ainda o paradoxo evolutivo de a sintaxe no canto de serino
ter evoluido contrariamente a essa preferéncia. Como explicado na introdugio, a sintaxe
repetida no setino é muito provavelmente ancestral, devido 4 sua similaridade com
vocalizagdes de contacto, a sua simplicidade sintactica relativamente a sintaxe sequencial, a
sua preponderincia noutras espécies de Serinus e o posicionamento dessas espécies na
filogenia do género.

O resultado da expetiéncia 1 pode ser uma simples consequéncia da similaridade
fonoldgica entre a sintaxe repetida e as vocalizacées de contacto (Pacheco 2002). Nesse
caso o tesultado reflecte tespostas a diferentes categorias de vocalizagdes (canto s
vocalizacdes de contacto) e nio a sintaxes alternativas das can¢des. Esta possibilidade é
apoiada pela perda de qualquer tendéncia quando a semelhanga fonoldgica é controlada na
expetiéncia 2. Cada conjunto de estimulos na expetiéncia 2 varia apenas na ordem relativa
das mesmas silabas, e isto foi insuficiente para causar discrimina¢ido por qualquer das
tespostas comportamentais medidas. O aumento de respostas a sintaxe repetida na
expetiéncia 1 est4, entio, mais plausivelmente relacionado com a fungdo comunicativa das

vocalizacSes de contacto.

Tomadas em conjunto, as nossas expetiéncias nio detectaram um papel de

prefeténcias das fémeas na evolugio da sintaxe predominante nas cangdes de serino.

Seleccéo inter-sexual e a evolugdo da sintaxe de canto

Existe pouca evidéncia que relacione preferéncias das féemeas com a evolugio da
sintaxe do canto em aves. Enquanto que as fémeas frequentemente mostram preferéncias
diteccionais por repertérios grandes (e.g. Searcy 1992a, Collins 1999) a maioria do trabalho

com fémeas sobre escolha de sintaxe di resultados conservadores, conducentes quanto
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muito 2 selecgio estabilizante. Por exemplo, em testes com emberizideos do género
Melospiza as sintaxes menos respondidas sio heterospecificas (mesmo que com fonologia
conspecifica, Seatcy & Marler 1981), provéem de populacdes distantes (Balaban 1988), ou
ndo existem na natureza (Nowicki ez a/. 2001).

A preferéncia das fémeas de canitio por trilos ripidos, mencionada acima, também ¢é
dificil de relacionar com a evolucio da sintaxe do canto nessa espécie porque os canarios
selvagens, onde as preferéncias das fémeas devem ser mais importantes que em cativeiro,
tém uma menor proporcio de silabas repetidas (cerca de 35%, Leitner ef 4/ 2001) que as
variedades domésticas, mesmo as vatiedades nio seleccionadas artificialmente pelo canto
(Guttinger 1985). A perda de consisténcia setial no canto de variedades domésticas nio &
unica do canirio (Honda & Okanoya 1999), sugerindo que nio deve ser causada por

selec¢do sexual activa mas, pelo contritio, pelo seu relaxamento em cativeiro.

Resultados como estes indicam que a escolha das fémeas nio é importante na
evolucio da sintaxe, ou sio confundidos pela capacidade de as fémeas modificarem as suas
preferéncias por aprendizagem (e.g. Baker ez a/ 1981, Nagle & Kreutzer 19972, b, Riebel
2000) originando por isso resultados consetrvadores. O problema da aprendizagem de
preferéncias é minimizado nas nossas experiéncias, uma vez que as fémeas de setino estio
familiarizadas com ambas as sintaxes. Assim, o nosso resultado negativo reforca este

contexto de dissocia¢io entte preferéncias das fémeas e sintaxe.

Devemos notar, contudo, que a sintaxe é uma caracteristica do canto menos estudada
e mais dificil que, por exemplo, o tamanho dos repertérios, onde estimulos super-normais
podem facilmente ser preparados para demonstrar a possibilidade de seleccio inter-sexual.
Dada a variagio interespecifica na sintaxe das cancées e a importancia da escolha das
fémeas na evolugio do canto, permanece a expectativa de que preferéncias evolutivamente
significativas possam vir a set detectadas. Por exemplo, apOs encontratem uma preferéncia
conservadora em fémeas de escrevedeira-dos-pantanos (Melospiza georgiana) que contratia
uma nova sintaxe, Nowicki ¢/ 4. (2001) comentaram que “o efeito conservador das
preferéncias das fémeas deve por vezes ser transposto [...] para permitit a evolucio das

grandes diferencas estruturais do canto observadas entre espécies”.

De facto, existem alguns casos em que se mostrou ou inferiu que o comportamento
das fémeas é consistente com a evolugio da sintaxe. Nestes casos, cutiosamente, a sintaxe
importante foi sequencial ou com poucas repeticdes, de acordo com a direcgio de evolucio

do canto no setino.

Um destes casos é a descoberta de Neubauer (1999) de que as fémeas de bico-de-
-diamante (Taeniopygia guttata) preferem sintaxe sem recorréncia de silabas. Isto &
consistente com o petcurso evolutivo do canto nesta espécie: de repeti¢des de vocalizacSes
para uma concatenacio destas mais variada e integrada (Zann 1993). Contudo, explicacdes
alternativas permanecem, como familiaridade das fémeas com a sintaxe preferida. Em

tentilhdes (Fringilla coelebs), uma espécie em cujas cancdes coexiste sintaxe repetida e
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sequencial (trilos e floreados, respectivamente), as fémeas mas nio os machos parecem
seleccionar sintaxe sequencial: as fémeas respondem mais a can¢es com floreados longos
que curtos (Riebel & Slater 1998) enquanto que os machos fazem o oposto (Leitdio &
Riebel 2003). Ballentine ez 4/ (2003) encontraram evidéncia indirecta de que sintaxe
sequencial possa estar relacionada com fungio inter-sexual, porque os machos de bico-
-gtossudo-azul (Guiraca caerulea) produzem cangdes com maior consisténcia serial durante
os petiodos férteis dos seus pates. A existéncia disseminada de preferéncias das fémeas por
repertorios grandes (tevisto em Searcy & Andersson 1986, Andersson 1994, Catchpole &
Slater 1995) também leva a expectativa de que sequéncias de silabas devam ser preferidas a
~ repeti¢bes porque, tudo o resto sendo igual, as primeiras contém maior diversidade silabica

que as segundas.

Claramente, é necessatio mais trabalho sobre preferéncias das fémeas para permitir
avaliar a sua importancia na evolucgio da sintaxe de canto (ver também Capitulo 7 para uma

abordagem alternativa).



Capitulo 5

Respostas comportamentais de
machos de serino a cangdes
conspecificas e heterospecificas e a
variagao em caracteristicas do canto

Em expetiéncias anteriores (Capitulo 3), as respostas comportamentais de fémeas de
setino (Serinus serinus) a variagio em caracteristicas das cangles sugeriram pressoes
selectivas para a evolugio da frequéncia e velocidade no canto. Uma apreciagio completa
das pressdes selectivas resultantes da interac¢io entre individuos deve investigar igualmente
a influéncia da interacgio entre machos, porque o canto em aves canoras serve funcbes
inter- e intra-sexuais (Catchpole & Slater 1995, Searcy & Nowicki 2000). Neste trabalho
examinamos respostas comportamentais de machos de serino i reprodugio de playbacks,
com o objectivo de complementar a avaliagio de pressdes selectivas sobre caracteristicas

das cancgdes.

As expetiéncias com que testamos machos de setino utilizam o mesmo método
usado anteriormente com fémeas (Capitulos 3 e 4). As respostas comportamentais
monitotizadas com este método (tespostas vocais e permanéncia junto aos playbacks) nio
estdo associadas 2 um contexto de resposta especifico de machos e fémeas, pelo que sio
aplicdveis a ambos os sexos. Os estimulos sonoros com que testamos os machos nestas
expetiéncias s3o os mesmos utilizados para testar fémeas (Capitulo 3 e expetiéncia 2 do
Capitulo 4). Desta forma, os resultados obtidos nesta experiéncia sio potencialmente

comparaveis com o trabalho anterior com fémeas.

A utilizacio de métodos expetrimentais apliciveis aos dois sexos pode permitir ndo sé
a detec¢do de diferencas qualitativas, mas também a comparagio do grau de discriminacio
vocal entre os sexos. Foi sugerido que as fémeas devessem evoluir maior capacidade
discriminatéria de estimulos sonoros porque, sendo o sexo que investe mais na reproducio,

pode sofrer maiores perdas de aptidio resultantes da falta de discriminacio entre estimulos
relevantes (Searcy 1990, Ratcliffe & Otter 1996, mas ver também Nelson & Soha 2004).
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Meétodo experimental

Capturimos 25 machos de setino em Janeiro e Maio de 2003, usando redes japonesas
de bolsos, numa 4trea de cultivo agricola a cerca de 10 km a sudoeste de Coimbra. As aves
foram mantidas em grupos de 4 ou 5 individuos em gaiolas de 75 X 35 X 30 cm de
dimens3o, num avidrio com luz e ventilagio naturais. As aves foram alimentadas com
sementes e agua ad /libitum, e foram-lhes periodicamente dados suplementos proteicos,
minerais e vitaminicos.

As aves foram testadas uma vez em cada uma de quatro expetiéncias, de 23 de
Fevereito a 18 de Junho, salvo alguns testes repetidos por problemas técnicos. Cada
expetiéncia teve a duragio de um dia, cada macho foi testado em experiéncias diferentes
com um intetvalo minimo de cinco dias, e a2 ordem pela qual as experiéncias foram feitas a
cada ave foi balanceada. As quatro experiéncias avaliaram respostas comportamentais dos
machos a pares de estimulos sonoros: 1) cangdes conspecificas e heterospecificas, 2)
cangdes conspecificas agudas e graves, 3) cancles conspecificas rapidas e lentas, e 4)
cancdes de sintaxe sequencial ou repetida. Os estimulos sonoros utilizados nestas
experiéncias sio desctitos detalhadamente no Capitulo 3, e na experiéncia 2 do Capitulo 4.

Cada ave foi testada com um conjunto de estimulos sonoros diferente.

Estas expetiéncias utilizaram o desenho experimental descrito nos Capitulos 3 e 4,
que aqui apenas resumimos. Um macho era inserido na sala de testes (dimensdes: 272 X
155 X 220 cm) durante a noite antes do dia de experiéncia. Na sala de testes existiam dois
poleitos perto de duas colunas de som. Os poleitos estavam equipados com sensores de
ptesenca pot infravermelhos, que eram monitorizados por um computador fora da sala de
expetiéncias; este computador também geria a reproducio de playbacks durante as
experiéncias. As expetiéncias iniciavam-se no intervalo de tempo de até duas horas apos o

nascer do sol e terminavam as 19 horas (hora de inverno).

Durante a primeira meia hora de cada experiéncia foram gravadas as respostas vocais
dos machos a playbacks. Os playbacks de estimulos sonoros opostos (eg cangbes
conspecificas e heterospecificas) eram reproduzidos em colunas de som diferentes, em
blocos de 150 segundos de duracio, de forma alternada e com intervalos de 30 segundos
entre si. A coluna que reproduzia cada tipo de estimulo bem como o tipo de estimulo a ser
teproduzido em ptimeito lugar, foram balanceados entre os diferentes testes de cada
experiéncia. Durante o restante tempo da experiéncia, enquanto as aves se empoleiravam
num dos poleiros, eram feitos playbacks do estimulo associado a coluna de som junto a
esse poleiro. Nesta patte da experiéncia o computador registava o numero de visitas a cada

poleiro e o tempo de permanéncia em cada visita.

Anélise

A semelhanca das expetiéncias nos Capitulos 3 e 4, na primeira patte das expetiéncias

medimos o numero de vocalizacdes de contacto emitidas pelos machos e o nimero de
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silabas por vocalizagio de contacto. Ao contririo das fémeas, os machos também podem
tesponder 20s playbacks cantando, pelo que medimos também o néimero de cangoes e a
duragio média destas. Calculimos a média de cada uma destas quatro respostas
comportamentais por bloco de playbacks de cada tipo de estimulo. As medicGes
comportamentais da segunda parte das experiéncias foram, como nos Capitulos 3 e 4, o
numero de visitas a cada poleito e o tempo médio passado por visita em cada poleiro.
Algumas aves ndo responderam, ou responderam apenas a uma ou outra parte da
experiéncia, pelo que os tamanhos das amostras diferem entre as varias medidas

comportamentais.

Em cada experiéncia, as respostas comportamentais dadas aos difetentes tipos de
estimulo sonoro foram comparadas por ANOVAs de medidas repetidas bicaudais. Nestas
ANOVAs de medidas repetidas, a semelhanca dos capitulos anteriores, os dois tipos de
estimulo sonoro sio os dois niveis do factor ptincipal, as aves s3o os sujeitos e o lado e
ordem de reprodugio dos estimulos entram como co-factores, para controlar o seu efeito

estatisticamente.

Para detectar padrées de discriminacio que possam estar camuflados pot variagio
individual no grau de actividade das aves, correlaciondmos medidas de discriminacio das
aves com uma medida da sua actividade geral. As medidas de discriminagio sio as
diferencas de respostas dadas a estimulos opostos. A medida de actividade das aves & a

quantidade total de vocalizaces e cancdes durante os playbacks.

Resultados e Discussdo

Nio houve, em nenhuma das quatro experiéncias, disctiminacio significativa dos
estimulos sonoros com qualquer das medidas comportamentais (Tabela 1). Apenas uma
cotrelagio de medidas de discriminacio e actividade dos machos foi marginalmente
significativa de entre 24 (6 medidas de discriminacio X 4 experiéncias), o que é muito
abaixo do esperado pelo acaso. Isto implica que a falta de discriminacio observada nas

experiéncias nio é explicada por diferencas em reactividade dos machos.

Outros estudos documentaram menor discriminacio por parte dos machos que das
fémeas entre cangbes conspecificas e heterospecificas (Searcy & Brenowitz 1988, Searcy
1990). Esta diferenca ¢ interpretivel como adaptativa devido aos diferentes contextos em
que machos e fémeas de passeriformes reagem is cancées (Searcy 1990, mas ver Nelson &
Soha 2004 pata uma hipétese alternativa). Os machos reagem as cangdes durante
competicio com outros machos e exclusio territorial (Catchpole & Slater 1995), um
contexto em que reacgbes a heterospecificos como se fossem conspecificos nio implica
perdas substanciais de aptidio, ou pode mesmo ser adaptativa se existit competicio
interespecifica por recursos. As fémeas, pelo contririo, reagem 3s cancdes dos machos
sobretudo no contexto da escolha do par (Catchpole & Slater 1995), um contexto em que

decisbes erradas implicam uma grande perda de aptidio. Por esta razdo foi sugerido que os
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Tabela 1 — Estatisticas de ANOVAs de medidas repetidas referentes ao efeito do tipo de estimulo

sonoro nas respostas comportamentais dos machos.

Nutmero de Duracio Tempo de
vocalizacbes ~ Silabas por Numero de média das  Visitas aos  permanéncia
de contacto vocalizacio cancdes cancoes poleiros nos poleiros
Experiéncial N =18 13 13 13 13 12
(espécie) F =0.0005 2.20 0.89 1.07 0.02 0.0001
P=098 0.17 0.37 0.33 0.88 0.99
Experiéncia 2 14 14 13 12 14 12
(frequéncia) 0.09 0.001 2.30 1.92 1.52 0.0002
0.38 0.97 0.16 0.20 0.25 0.99
Experiéncia 3 14 12 12 8 15 13
(velocidade) 1.53 1.30 0.35 1.87 0.13 0.06
0.24 0.29 0.57 0.24 0.73 0.81
Experiéncia 4 14 10 8 8 14 14
(sintaxe) 0.22 1.69 1.41 0.62 0.33 0.42
0.65 0.24 0.29 0.47 0.58 0.53

sexos tivessem evoluido diferentes graus de discriminacio de estimulos sonoros, nio sé
entre cancdes conspecificas e heterospecificas (Seatcy 1990), mas também de variacio em

caracteristicas de canto conspecificas (Ratcliffe & Otter 1996).

Foram levantadas reservas quanto a esta hipétese, conhecida como hipétese de risco
de investimento (Dabelsteen & Pederson 1993), por os resultados que a apoiam serem
obtidos utilizando diferentes métodos expetimentais com machos e fémeas (Ratcliffe &
Otter 1996, Nelson & Soha 2004). A utilizagio de diferentes metodologias procura testar
cada sexo no contexto em que o canto lhe é mais relevante mas, ao fazé-lo, torna possivel
que os tesultados se devam a diferencas motivacionais ou a diferentes regras de tomada de
decisio dependentes do contexto, e nio a diferencas de capacidade de discriminagdo, como
a hipdtese propde.

O resultado de estudos em que os dois sexos sio testados com metodologias
semelhantes nfo tém apoiado a hipétese de tisco de investimento (e.g. Zimmer 1982, Riebel
et al. 2002). No entanto, o nosso tresultado na experiéncia 1 sugere menor discriminagio de
estimulos vocais por patte de machos que de fémeas (Capitulo 3). O método que
utilizimos nesta expetriéncia com machos de setino, e nas experiéncias anteriores com
fémeas, mede respostas comportamentais muito simples num contexto de resposta que no
é especifico de um s6 sexo. Desta forma, machos e fémeas nio devem diferir em
motivacio e os resultados sio potencialmente comparaveis entre os sexos. Apesar disto, a
interpretacio duma expetiéncia com resultados exclusivamente negativos (i.e. auséncia de

discriminacio a todos os estimulos por patte dos machos) é problematica, porque nao
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exclui 2 possibilidade de inadequagio metodolégica 20 sexo masculino. Assim, adiamos
uma conclusio acerca da existéncia de diferencas entre os sexos em capacidade de
discriminagio, para apés confirmacio utilizando experiéncias com metodologia diferente
(Capitulo 6).

A falta de discriminagio por parte dos machos entre cangdes alteradas em frequéncia,
velocidade e sintaxe nas experiéncias 2, 3 e 4 sugere que, 20 contrario do comportamento
das fémeas (Capitulo 3), a interaccio entre machos nio ters originado pressdes selectivas
importantes para a evolugio destas caracteristicas. No entanto, pela mesma razio que
anteriormente, fazemos depender a fundamentacio de conclusbes sobre este assunto de
trabalho comprovativo adicional utilizando uma metodologia ainda mais simples e, por

isso, mais facilmente comparivel entre os sexos (Capitulo 6).






Capitulo 6

Fungio inter-sexual da frequéncia
do canto e fungio agonistica da
velocidade do canto no serino:
um teste experimental

Introducgéo

O canto das aves canotas cumpre duas funcdes principais: uma funcio inter-sexual
de atraccio e estimulacio de fémeas e uma funcdo intra-sexual de competicio entre
machos (tevisto em Catchpole & Slater 1995, Searcy & Nowicki 2000). A estas duas
fungdes correspondem dois tipos de seleccio, que sio as ptincipais responsiveis pela
elaboracio do canto nas aves: selecgio inter- e intra-sexual, respectivamente (tevisto em
Andersson 1994). Em particular, varios processos de seleccdo inter-sexual, como o
processo Fisheriano, preferéncias por handicaps ou enviesamento sensorial, seleccionam
fenotipos extremos em caracteristicas sexuais masculinas, podendo provocar a sua
elaboragio muito para além do necessirio para o reconhecimento especifico ou individual
(tevisto em Andersson 1994, Searcy & Yasukawa 1996). Também a seleccdo intra-sexual
tem o potencial de seleccionar fen6tipos extremos, se os machos usarem caracteristicas das
cangoes para avaliar a condi¢do competitiva ou estado motivacional dos tivais, sendo que
vatios aspectos das cangdes podem funcionat como sinais honestos de condicio (sensu
Zahavi 1975, revisto em Vehrencamp 2000, Gil & Gahr 2002).

A partir de trabalho anterior com fémeas de serino (Serinus serinus, Capitulo 3)
sugerimos que duas caracteristicas extremas no canto de setino, a sua frequéncia aguda e
velocidade (Ze. nimero elevado de elementos sonoros por unidade de tempo), evoluissem
seleccionadas pela sua eficiéncia em fungdes diferentes. As fémeas de setino tenderam a dat
mais respostas vocais a cangbes agudas que graves e passavam mais tempo a escutar
cangbes agudas, o que indica uma preferéncia por cancdes agudas e é compativel com

evolugio por seleccio inter-sexual. Pelo contritio, as fémeas nio sé deram mais respostas
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vocais a cang¢des lentas que ripidas, como o tipo de vocalizagbes dado a cangdes rapidas
sugetiu um efeito inibittrio destas. Este tesultado é contririo a existéncia de preferéncia
das fémeas pela velocidade das cancoes, sugerindo antes uma fun¢io agonistica, o que é

coerente com evolugio por selecgio intra-sexual.

Neste trabalho pretendemos testar estas hipdteses funcionais através de
expetimentagio com ambos os sexos de serino. A hipdtese de funcio inter-sexual da
frequéncia de canto prevé que apenas as fémeas manifestem preferéncia por cangdes
agudas. A hipétese de fungio agonistica da velocidade do canto, pelo contrario, prevé que

nio sé as fémeas mas também os machos reajam diferentemente a cangdes rapidas.

Outto objectivo deste trabalho é avaliar a existéncia de diferencas entre os sexos no
grau de discriminacio de estimulos sonoros. Foi sugerido que as fémeas devessem evoluir
maior capacidade disctiminatétia de estimulos sonoros porque, sendo o sexo que investe
mais na reproducio, podem sofrer maiores perdas de aptiddo resultantes da falta de
discriminacio entre estimulos relevantes (Searcy & Brenowitz 1988, Searcy 1990); esta
hipétese foi denominada por hipdtese de risco de investimento por Dabelsteen & Pedersen
(1993). Os tesultados de um trabalho anterior (Capitulo 5), em que machos de serino nio
discriminaram significativamente nenhuma categoria de cangdes usando a mesma
metodologia usada com as fémeas anteriormente (Capitulos 3 e 4), aparentemente apoia a
hipétese de tisco de investimento. Apesar de o desenho experimental ser potencialmente
aplicivel aos dois sexos, existe a possibilidade de a diferenca entre machos e fémeas ter
resultado de menor adequagio metodolégica ao sexo masculino. Nesta experiéncia
ptocuramos confirmar a diferenca entre os sexos em discriminagio testando ambos os
sexos com uma metodologia mais simples. O método baseia-se na monitorizagio de
aproximacdes a playbacks, que é um tipo de resposta comportamental varias vezes utilizada

em estudos de campo ou laboratério, quer com machos quer com fémeas de aves (revisto
em Falls 1992, Searcy 1992b).

Métodos

Geral e desenho experimental

Capturamos 19 machos e 20 fémeas de serino durante os meses de Janeiro e
Feveteiro de 2005 usando redes japonesas de bolsos, numa area de cultivo agtricola a cerca
de 10 km 2 sudoeste de Coimbzra. As aves foram alojadas em gaiolas de 75 X 35 X 30 cm de
dimensio em grupos do mesmo sexo, de quatro ou menos individuos, num aviario com luz
natural. As aves foram alimentadas com sementes e agua ad /libitum e foram-lhes

periodicamente administrados suplementos minerais e vitaminicos.
As experiéncias decorreram de 16 de Fevereito a 31 de Margo de 2005. As

experiéncias foram efectuadas numa gaiola de 55 X 28 X 35 cm de dimens3o, colocada a 75

cm do chio no centro de um compartimento acusticamente isolado (dimensdes: 272 X 155
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X 220 cm) e com luz artificial temporizada para acender cerca de 15 minutos antes do
nascer do sol e para apagar 15 minutos depois do pdr do sol. Num dos lados maiotes da
gaiola de experiéncias existiam dois comedoutos e dois bebedoutos dispostos de forma
simétrica. No outro lado maior da gaiola estavam trés poleiro de 20 cm a uma altura 14 cm.
Um dos poleiros estava colocado a meio da gaiola e os outros dois a 21 cm de cada lado
deste e paralelos entre si. Os trés poleiros estavam equipados com um emissor e um sensor
de luz infravermelha, por forma a detectar quando uma ave af se encontrasse. Em cada
extremidade do compartimento estava instalada uma coluna de som de 5 Watts. Os
sensores de infravermelhos e as colunas de som estavam ligadas 2 um computador fora do
compattimento que monitotizava os movimentos das aves e geria a reproducio de

playbacks.

Cada experiéncia teve a duragio de um dia, cada ave foi testada apenas uma vez, e
machos e fémeas foram testados em dias alternados. As aves eram introduzidas na gaiola
expetimental na noite antes da experiéncia e retiradas na noite seguinte. O inicio e final das

experiéncias eram determinados pelo acender a apagar da lluminagio.

Quando 2 ave experimental se empoleirava no poleiro central e af permanecia pot
dois segundos o computador iniciava o playback de um de seis estimulos: (1) uma cancgio
conspecifica, (2) uma cangio heterospecifica de duracio semelhante, (3 e 4 a mesma
cangio conspecifica transposta para 1 kHz mais agudo ou grave, ou (5 e 6) a mesma cancio
conspecifica com os intervalos intra-silibicos reduzidos ou alongados pot forma a fazer
uma cangdo mais tipida ou lenta (a cangio lenta era truncada pata ter a mesma duragio
total da cangio ripida). A descri¢io detalhada destes estimulos sonoros encontra-se na
secgdo Métodos do Capitulo 3. O volume de reprodugio dos playbacks foi ajustado para
soat realista na gaiola de experiéncias, avaliado pelo ouvido humano. O estimulo a ser
reproduzido e 2 coluna de som por que era reproduzido eram determinados aleatotiamente
em cada playback, pata que 2 sequéncia de estimulos ou a associacio destes 2 um dos lados
nio fossem previsiveis. Durante um minuto a partir do inicio do playback o computador
registava se a ave se aproximava do playback (voando pata o poleiro mais préximo da
coluna de som que o reproduzira), se afastava deste (voando pata o poleiro mais distante),
se permanecia no poleiro central, ou se voava para local indeterminado. Durante os dois
minutos seguintes o sistema estava em pausa, nio produzindo playbacks mesmo que a ave
voltasse 20 poleiro central. Apés este tempo, se a ave estiver no poleiro central, o sistema
espera que esta saia e s6 volta a reproduzit um playback da préxima vez que a ave ai se

empoleirat.

Foram utilizados 30 conjuntos diferentes de estimulos sonoros (ver Capitulo 3). Os
estimulos agudo, grave, tipido e lento foram produzidos a partir da cangio conspecifica do
conjunto. Cada ave foi testada com um conjunto de estimulos diferente. Ao fim de testar a
15* fémea ou o 15° macho, foram reutilizados os conjuntos de estimulos que anteriotmente

provocaram menot nimero de playbacks com uma ave do mesmo sexo; de cada par de
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testes que utilizavam o mesmo conjunto de estimulos, o teste com menos playbacks foi
descartado. Desta forma obtivemos 15 testes de fémeas e 15 testes de machos, todos eles

usando conjuntos de estimulos sonoros diferentes.

Andlise

Calculamos a proporcio de vezes que a ave se aproximou de cada tipo de estimulo
sonoto. Neste calculo descartimos os casos em que a ave voou para local indeterminado,

por alguns destes casos poderem ser aproximagoes.

Apesar de os estimulos serem reproduzidos aleatoriamente por uma ou outra coluna
de som, varias aves voavam para um dos poleitos laterais com uma frequéncia bastante
supetior a 50%, denotando um enviesamento por aquele lado. Para controlar este efeito de
lateralidade, regredimos, para cada ave, as suas propor¢oes de aproximacio a cada estimulo
pela proporcio de vezes que esses estimulos foram reproduzidos num dos lados, e

analisimos os residuos destas regressdes em vez das proporgoes originais.

Estes residuos das proporcdes de aproximagio foram comparados entre pares de
estimulos opostos (Z¢. cancdo conspecifica #s. heterospecifica, cancdo aguda vs. grave, e
cangio rapida ss. lenta). As comparacOes restringiram-se a pares de estimulos opostos
porque o tipo de manipulagbes sonoras feitas introduzem alteracbes que ndo seriam
controladas em comparacbes cruzadas: a2 manipulagio de frequéncia no par agudo/grave
desfaz as relagbes harmonicas naturais do som (oitavas) pelo que estes dois estimulos nio
devem ser comparados com os restantes; do mesmo modo a manipulacio de velocidade no
pat rapido/lento altera a duracio total do estimulo, pelo que estes dois estimulos nio

devem ser directamente comparados com os restantes.

As comparaces foram feitas por ANOVAs de medidas repetidas, em que os
estimulos opostos sdo os dois niveis do factor principal, as aves sdo os sujeitos, € 0 sexo
das aves é um co-factor. Uma analise semelhante foi também feita para cada sexo
sepatadamente (Z.c. testes T empatelhados). Usimos critétios de significancia bicaudais em

todos os testes estatisticos.

Resultados

O nimero médio de playbacks por teste foi 116.5 (machos 123.7, fémeas 109.3; teste
T, T=0.98, P = 0.34, N = 30). A proporcio de aproximacSes aos playbacks foi de 0.41, e
os machos mostraram uma tendéncia nio significativa para se aproximar mais dos

playbacks que as fémeas (machos 0.43, fémeas 0.38; teste T, T = 1.74, P = 0.09, N = 30).

A proporcio de aproximacdes a canges conspecificas e heterospecificas nio diferiu
significativamente considerando os dois sexos em conjunto (ANOVA de medidas

repetidas, F = 0.77, P = 0.39, N = 30), mas a interaccio com o sexo foi significativa
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Figura 1 — Médias e etros padrio da proporcio de aproximagdes aos diferentes tipos de estimulos

sonoros, controlando o efeito de lateralidade pela utilizacio de residuos de regressbes (ver texto).

As médias indicadas sdo de cada sexo separadamente, logo N = 15. (A) Aproximagdes a cancdes

conspecificas e heterospecificas. (B) Aproximacdes a cancdes com frequéncia manipulada. (C)

Aproximagdes a cangdes com velocidade manipulada.

* - Diferenca de respostas entre estimulos significativa intra-sexualmente (testes T emparelhados,
P <0.05).

T - Diferenca de respostas entre estimulos significativa no conjunto dos dois sexos (ANOVA de
medidas repetidas, P < 0.05; ver texto para detalhes).

} - Interacgdo com o sexo ou efeito inter-sujeitos do sexo significativo (ANOVA de medidas

repetidas, P < 0.05; ver texto para detalhes).

(F = 5.02, P = 0.03). O efeito inter-sujeitos do sexo nio foi significativo (F = 1,23,

P =0.28). Analisando cada sexo separadamente (Figura 1a), a propor¢io de aproximacdes a

cangdes conspecificas foi maior que a heterospecificas em machos (teste T emparelhado,
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T =243, P=0.03, N = 15) mas nio em fémeas (teste T emparelhado, T = 0.89, P = 0.39,
N =15).

A propot¢io de aproximacbes a cangbes agudas e graves ndo diferiu
significativamente considerando os dois sexos em conjunto (ANOVA de medidas
tepetidas, F = 0.02, P = 0.89, N = 30). A interac¢io com o sexo mostrou uma tendéncia
nio significativa (F = 3.21, P = 0.08) e o efeito inter-sujeitos do sexo foi significativo
(F=4.52, P=0.04). A tendéncia de interaccdo com o sexo deveu-se a as fémeas se
aproximarem mais das cang¢bes agudas enquanto os machos se aproximavam mais das
graves (Figura 1b); no entanto, estas tendéncias nio foram significativas analisando os
sexos sepatadamente (machos: teste T empatelhado, T = 1.07, P = 0.30, N = 15; fémeas:
T = 1.52, P = 0.15, N = 15). O efeito intet-sujeitos significativo deveu-se a as fémeas
se aproximarem mais das canc¢des agudas que os machos (Figura 1b; teste T, T = 3.55,
P = 0.001, N = 30); os sexos nio diferiram na propor¢io de aproximagSes as cangoes
graves (Figura 1b; teste T, T = 0.11, P = 0.92, N = 30).

A propor¢io de aproximacdes a cangles rapidas foi menor que a cangSes lentas
analisando os dois sexos em conjunto (ANOVA de medidas repetidas, ' = 5.04, P = 0.03,
N = 30). A interac¢io com o sexo e o efeito inter-sujeitos do sexo nio foram significativos
(F =033, P =057 e F= 106, P = 0.31, respectivamente). Considerando cada sexo
sepatadamente a diferenca permanece detectivel em machos (Figura 1c; teste T
emparelhado, T = 2.34, P = 0.04, N = 15) mas ndo em fémeas (I = 1.05, P = 0.31,
N =15).

Discussao

Diferenca entre os sexos na discriminagdo de cangbes conspecificas e
heterospecificas

A diferenca entte os sexos na capacidade de discriminacio de caracteristicas das
cancgdes tem sido um assunto de estudo dificil porque os métodos normalmente usados
pata testar machos e fémeas sdo diferentes (revisto em Ratcliffe & Otter 1996).
Tipicamente os playbacks sio dirigidos a machos no campo, onde sio medidas as suas
respostas tetritotiais, e a fémeas em laboratério, onde sio medidas as suas respostas sexuais
(revisto em Falls 1992). Esta abordagem pretende testar cada sexo no contexto em que o
canto lhe é mais relevante (exclusio tetritorial em machos e escolha do par em fémeas,
Catchpole & Slater 1995), mas as suas grandes diferencas metodoldgicas e contextuais
impedem uma compatagio quantitativa dos resultados. Apenas em casos em que o padrao
de respostas de machos e fémeas difere qualitativamente é possivel retirar conclusées (e.g.
Seatrcy & Brenowitz 1988, Nowicki ef a/. 2001, Searcy e# a/. 2002). Mesmo nestes casos mais
claros, é possivel que a verificacio das diferencas entre os sexos em contextos mais

semelhantes revele padrées diferentes (Nelson & Soha 2004), indicando que nio se tratam
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de diferencas intrinsecas em capacidade de disctiminacio, mas de diferentes respostas
motivadas contextualmente.

O método que utilizimos neste estudo mediu respostas comportamentais muito
simples (aproximagio a playbacks) e independentes de contextos especificos de um sé
sexo, sendo por isso os resultados potencialmente compariveis entre os sexos. O padrio de
respostas obtido difetiu substancialmente entre machos e fémeas. Enquanto que os machos
se aproximatam mais de cangdes conspecificas que heterospecificas, as fémeas nio
disctiminaram estes dois estimulos. Este padtio — maior discriminagio por parte dos
machos que das fémeas — é o inverso do obtido nas experiéncias dos Capitulos 3 e 5,
utilizando um método também ele assente em respostas comportamentais apliciveis aos
dois sexos (tespostas vocais a playbacks). Estes dois resultados opostos mostram que,
mesmo examinando as tespostas de machos e fémeas em circunstincias iguais, diferencas
subtis no tipo de resposta comportamental ou circunstincia podem limitar a comparagio
dos resultados entre os sexos. Nio concluimos, pottanto, da maior disctiminacio mostrada
pelos machos nesta expetiéncia que este sexo é intrinsecamente mais discriminante, mas
apenas que o presente método se adequa melhor 20 seu padfio de respostas

comportamentais.

De acordo com esta conclusio, os estudos que compataram a disctiminacio de
cangoes noutras espécies, usando a mesma metodologia para machos e fémeas, nio
encontraram diferencas na discriminacio (Zimmer 1982, Diehl & Helb 1986, Clayton 1988,
Johnstrude e al. 1994, Tkebuchi & Okanoya 2000, Riebel ¢ a/ 2002), ou puderam atribuir
essas diferencas a aspectos motivacionais ou regras de decisio, e nio A capacidade de
discriminacio per se (Cynx & Nottebohm 1992, Ikebuchi ez a/. 2003, Nelson & Soha 2004).
Assim, 2 evidéncia expetimental existente sugete que 2 hipétese de tisco de investimento
para as diferencas de disctiminacgio entre machos e fémeas, e os dados que a supottam
(tevisto em Ratcliffe & Otter 1996, ver também Nelson & Soha 2004 para uma hipdtese
alternativa), devem ser reequacionados em termos de regras de decisio e nio de capacidade
de disctiminacio.

A menor sensibilidade tevelada pelas fémeas, com o desenho experimental desta
expetiéncia, faz com que seja pouco rigorosa a comparacio quantitativa entre as suas
tespostas e as dos machos as modificacbes de frequéncia e velocidade das cangdes (Ze.
comparar diferentes graus de discriminacio). No entanto 2 compara¢io dos sexos petrmite,
e com vantagem sobre os estudos que utilizam métodos diferentes para cada sexo, detectar
diferengas qualitativas nas suas respostas (.e. presenga ss. auséncias de discriminacio, ou

discriminacio em sentidos opostos).

Frequéncia das cangées

Em experiéncias antetiores (Capitulo 3), as fémeas de serino passavam mais tempo

petto de playbacks de cangdes agudas que de graves, sugerindo uma funcio inter-sexual
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pata a frequéncia aguda das cangdes e, portanto, um processo de selecgdo inter-sexual para
a sua evolucdo. Nesta experiéncia as fémeas também se aproximaram mais de cangoes
agudas que graves mas a tendéncia nio foi significativa, provavelmente devido a menor
sensibilidade das fémeas a este desenho experimental. O resultado da experiéncia é, no
entanto, concotrdante com a hipétese de fungio inter-sexual da frequéncia aguda porque a
tendéncia de aproximacio a cangdes agudas ou graves foi oposta entre os sexos, tendo-se
as fémeas aproximado significativamente mais que os machos das cangbes agudas. Esta
diferenca entte os sexos nio é um artefacto metodoldgico; pelo contririo, nestas
experiéncias as fémeas mostravam uma tendéncia para se aproxXimarem menos que os
machos da generalidade dos playbacks. A diferenca entre os sexos mostra que o efeito das
cancgdes agudas é limitado a0 sexo feminino, pelo que a evolugdo desta caracteristica nas
cancdes de setino é compativel apenas com um processo de selecgio inter-sexual, e nido

intra-sexual.

As respostas de machos e fémeas a variacio em frequéncia absoluta das cangGes
foram estudada em duas outras espécies de aves: melros (Turdus mernla; machos: Dabelsteen
& Pedersen 1985; fémeas: Dabelsteen & Pedersen 1993) e escrevedeira-de-garganta-branca
(Zonotrichia albicollis, machos: Hurtly ez al. 1992; fémeas: S.B. Meek, L. Ratcliffe & R.
Weisman, dados nio publicados, em Ratcliffe & Otter 1996). Nestes estudos as fémeas mas
n3o os machos responderam mais a can¢des agudas que a graves, como no serino. Apesar
de as tespostas comportamentais medidas as fémeas serem sexuais, Os autores
intetpretaram os seus resultados apenas no contexto de reconhecimento de caracteristicas
especificas e nio como preferéncias das fémeas. Dabelsteen & Pederson (1993) explicaram
a diferenca de respostas entre machos e fémeas de melros como uma adaptagio das fémeas
2 degradagio do som, por estas ocuparem um microambiente de vegetacio mais densa que
os machos. Esta explicagio € de aplicagio limitada a espécies em que machos e fémeas se

localizam preferencialmente em microhabitats diferentes, e ndo abrange o setino.

A explicagio de preferéncia das fémeas, pelo contririo, ndo s6 € aplicavel ao serino
como também é sugerida pela fungio inter-sexual do seu canto (Mota 1999, Mota &
Depraz 2004) e pelo caticter extremo da frequéncia nas suas cangdes: a frequéncia
dominante nas cang¢des de serino € a mais aguda das espécies do seu género (Capitulo 7), e
patticularmente aguda quando comparada com a generalidade dos passeriformes (Capitulo
2, Wallschliger 1980). O setino também se distingue das outras espécies do género Serinus
por apresentar sinais de adaptagdo vocal para frequéncias agudas (Capitulos 2 e 7). Isto
significa que a frequéncia foi um aspecto particularmente importante na evolucdo do canto
no setino e sugere que tenha necessitado de pressdes selectivas fortes. A seleccido sexual
resultante de prefeténcias femininas é tipicamente forte ao ponto de permitir a evolucio de

fendtipos assim exagerados e, por isso, custosos para os machos (Andersson 1994).

A produgio de sons mais agudos tem custos fisiolégicos provaveis, resultantes da

maior intensidade de contrac¢io muscular necessaria (Goller & Suthers 1996) ou da maior
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frequéncia de movimentos, dependendo do mecanismo de producio de som (tevisto em
Bradbuty & Vehrencamp 1998). Este custo faz das cancées e vocalizacGes agudas um
potencial indicador de qualidade dos individuos por um processo de handicap (Zahavi
1975) e, por isso, uma caracteristica passivel de evolucio por seleccio sexual. Em muitos
grupos de animais, sobretudo terrestres, esta possibilidade é contrariada pelas associacdes
entre aptiddo e tamanho corporal, e entre este e as frequéncias graves das vocalizaces, que
assim actuam como sinais de competitividade (ver discussio no Capitulo 3). No entanto,
em aves que interagem sobretudo no ar e em que o tamanho cotporal nio deve ser
determinante de aptiddo (ver discussio no Capitulo 3), a selecgio sexual de frequéncias

agudas € uma possibilidade que poder revelatr-se de aplicacio geral.

Concluimos que a frequéncia aguda do canto de setino ters evoluido principalmente
por seleccio inter-sexual, e que a seleccio sexual de frequéncias agudas podera ser

generalizavel a outros passeriformes.

Velocidade das cancées

Em experiéncias anteriores (Capitulo 3), as fémeas de serino deram mais respostas
vocais a can¢des lentas que a répidas. O padtio de respostas vocais nessas expetiéncias
indicou que a disctiminacio se devia a um efeito inibitério das cangbes rapidas e nio a uma
preferéncia por cangdes lentas, pelo que argumentimos que o resultado indicava uma
funcio agonistica da rapidez das cancées, e nio uma preferéncia por cancdes lentas. A
existéncia de uma preferéncia por canges lentas constituitia, alids, um paradoxo evolutivo,
porque o setino se encontra entre as espécies do seu género com cangOes mais ripidas
(Capitulo 7) e porque a rapidez é um dos tracos definidores do principal eixo de
complexidade do canto no género Serinus (Capitulo 7). Ademais, a rapidez das canc¢des é
uma caracteristica com custos fisiolégicos implicitos, devidos 2 quantidade de movimento
muscular envolvido e 4 diminuicio da duragio das pausas para inspiracio (Suthers &
Goller 1997), pelo que a sua evolugio em sentido oposto a uma preferéncia feminina seria
dificil de explicar.

O resultado da presente experiéncia confirma a disctiminacio negativa das cancdes
ripidas e mostra que essa discriminacio se estende também a machos. Aligs, a
discriminacdo foi mais forte no sexo masculino, provavelmente devido 4 maior adequacio
desta metodologia a esse sexo. O resultado da experiéncia é também concordante com um
efeito inibitério das cangdes rapidas nos machos: a propotcio de aproximagcdes a playbacks
de cangdes lentas foi semelhante 3 de cancées conspecificas nio manipuladas, enquanto
que a proporcio de aproximacdes a cangdes rapidas foi substancialmente mais baixa.
Apesar de estes playbacks nio serem directamente comparaveis, isto indica que a diferenca
de aproximagdes entre cangSes ripidas e lentas se deveu 4 redugdo de aproximacio em

relagdo 3s primeiras e ndo a um incremento em telacio is Gltimas. Este padrio de respostas
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sugetre uma funcio agonistica para a rapidez das canc¢des no serino, o que é compativel com

um processo de evolucdo por seleccio intra-sexual.

Noutras espécies, uma delas estreitamente aparentada com o setino, foram
documentadas preferéncias femininas por caractetisticas do canto com uma semelhanca
importante as cangOes rapidas desta expetriéncia. Fémeas de canirio doméstico (Serznus
canarid) e de escrevedeira-dos-pantanos (Melospiza georgiana) preferem repetices rapidas de
silabas (Vallet ez 2/ 1998, Ballentine ¢z a/. 2004) e fémeas de felosa-sombria (Phylloscopus
fuscatus) tém mais crias extra-par de machos com maior propor¢io de som nas cangdes
(Fotstmeier et a/. 2002). Estas duas caracteristicas tém em comum com as cang¢des rapidas
desta expetiéncia os espagos inter-silabicos reduzidos, que sio exigentes do ponto de vista
da producio vocal (Suthers & Goller 1997). Ao contrario das experiéncias feitas a estas
espécies, as fémeas de serino foram testadas num contexto nio sexual; mas ndo é provavel
que a diferenca de resultados seja metodologica, uma vez que a reaccdo agonistica das
fémeas parece ser oposta 2 existéncia de atracgio sexual. Para além disto, o método
utilizado no Capitulo 3 tende a reproduzitr o mesmo padrio de respostas dado em contexto
sexual (Nagle ez /. 2002), e também ai as fémeas revelaram inibicio de respostas perante

cangOes rapidas.

No seu conjunto, as repostas comportamentais dos dois sexos de serino nesta
experiéncia confirmam as previsGes das hipoteses funcionais e evolutivas geradas por
trabalho anterior com fémeas (Capitulo 3): funcio intet-sexual da frequéncia do canto e
funcdo agonistica da velocidade do canto. Estas fun¢des distintas implicam diferentes
pressdes selectivas actuantes sobre as duas caracteristicas de canto, selec¢io inter- e intra-
-sexual, respectivamente. Sendo que entre as espécies do género Serinus a variagdo na
frequéncia e velocidade das cancbes nio se encontra significativamente correlacionada
(Capitulo 7), estas caracteristicas sdo passiveis de ter evoluido em grande parte
independentemente nas canc¢oes de setino, seleccionadas por estas duas pressSes selectivas

distintas.



Capitulo 7
Evolu¢do de complexidade do canto
e adaptagido vocal no género Serinus

Introducao

O canto das aves encontra-se entre as caractetisticas sexualmente dimérficas mais
estudadas, e mostra uma enorme variedade interespecifica em sintaxe e fonologia que
dificulta a sua quantificacio em estudos comparativos. A maioria dos estudos comparativos
mediram a complexidade do canto como o tamanho dos tepertorios, porque é bem
conhecido que este aspecto da complexidade das cancées é uma caracteristica sexualmente
seleccionada (Seatcy & Yasukawa 1996, Searcy & Nowicki 2000). No entanto, o tamanho
dos repertérios nio é comparivel entre espécies que tém diferentes tipos de organizacio
das cangdes ou sintaxe (Kroodsma, 1982), um problema que nido foi resolvido apesar de
algumas tentativas (Thompson ez a/. 1994, Garamszegi et 4. 2005) e em relagio ao qual os
estudos comparativo tentaram quanto muito compromissos razodveis (Gil & Gahr 2002).
Um problema maior é que medicdes de repertérios nio capturam informacio sobre a
variedade em complexidade fonolégica existente nas cances ou silabas. Esta insuficiéncia é
tanto mais aparente quanto investigacio recente mostra que aspectos sinticticos e
fonolégicos do canto podem ser importantes em seleccio sexual (revisto em Vehrencamp
2000, Gil & Gahr 2002). Embora tenham sido obtidos resultados importantes usando
medidas simples de tamanho dos repertérios (eg. DeVoogd ef al. 1993, Garamszegi et al.
2003), existem casos em que a sensibilidade estatistica de estudos comparativos de canto
esta diminuida por comparagio a caractetisticas sexualmente dimétficas mais simples de
quantificat como o tamanho cotpotal ou ornamentacio (¢4 Garamszegi & Moller, 2004), o

que sugere uma necessidade de melhor quantificagiio da complexidade de canto.

Na realidade, € dificil conceber uma medida de complexidade de canto relativamente
completa e aplicivel 2 uma grande variedade taxonémica de aves. Alternativamente, a
compreensio do padrio de covatiagio das vatias caracteristicas de canto em grupos de
espécies aparentadas deve facultar classificacdes de complexidade detalhadas, cujo rigor
possa sobrecompensar a sua aplicabilidade taxonémica limitada. Os resultados de tais

analises comparativas detalhadas podem também set informativos relativamente 2 aspectos
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como a capacidade de evolugio do canto, o seu constrangimento e fisiologia. No entanto, o
potencial de estudos comparativos detalhados sobre caracteristicas de canto foi ainda muito
pouco explorado (Price & Lanyon 2002, 2004, Pickert ef 4/., 2003).

Neste capitulo investigamos a evolucio da covariacio de caracteristicas de canto e
adaptacdo vocal no género Serinus. Este é o maior género na familia Fringillidae, e é
composto por pequenas aves granfvoras, a maioria das quais africanas (Clement ef 4/,
1993). As espécies deste género nio tém trepertérios constituidos por tipos de cangdes,
antes cantam cangoes de duragio indeterminada e com diferentes propor¢des de sequéencias
e repeticdes de silabas (Gittinger 1985, Leitner ez @/ 2001, Capitulo 2, este capitulo). Nas
espécies de Serznus estudadas até ao momento, o canto desempenha fungdes importantes na
sua biologia reprodutiva, nomeadamente na estimulacdo das fémeas (¢.g. Leboucher ez 4i.
1998, Gil ez al 2004, Mota 1999, Mota & Depraz 2004). O género é de forma geral
homogéneo em ecologia (Clement ¢z 4/ 1993): as aves ocupam habitats normalmente
abertos, alimentam-se de sementes, fora da época reprodutiva juntam-se em bandos
grandes (frequentemente de espécies mistas) e nio migratorios, e durante a reproducio sio
socialmente monogamicas e, com a excep¢io de espécies mais raras, nidificam com uma
distribui¢io moderadamente semi-colonial. Uma vez que caracteristicas dos habitat afectam
a evolugio do canto (e.g. Morton 1975, Ryan & Brenowitz 1985, Hanford 1988, Wiley 1991,
Seddon 2005), a relativa homogeneidade dos habitats destas espécies, e a consequente
semelhan¢a em pressoes de selecgdo natural, facilita 2 nossa abordagem comparativa focada
em tegras organizacionais e covariagio das caracteristicas do canto (mas ver também
Capitulo 9).

Uma das espécies do género, S. canaria, é extensivamente utilizada como um sistema
modelo em estudos de aprendizagem (e.g. Mundinger 1995, Gardner ef /. 2005), selec¢io
sexual (eg. Driginoiu ez /. 2002), neuroetologia (¢.g. Nottebohm e 2/ 1986) e fisiologia (¢.g.
Suthers ¢z a/. 2004) do canto. Assim, o estudo da evolugido do canto neste género é de
interesse pratico consideravel para contextualizar o grande volume de trabalho nesta

espécie modelo.

Nas analises comparativas deste capitulo abordamos um grande nimero de questdes:
quio conservadora ou labil é a evolugio do canto neste género; se caracteristicas de canto
ou o seu desempenho estio relacionados com o tamanho corporal; quais os eixos de
variagio, e como classificar objectivamente a complexidade do canto neste género; se o
padtio de diversificagio interespecifica do canto é previsivel a partit do padtio de
covariagio intra-especifico de caracteristicas das silabas; quais as associagdes funcionais das
sintaxes tepetida e ndo repetida; que caracteristicas das can¢Oes sio mais dificeis de

produzit; e quio vocalmente adaptadas estdo as espécies as suas caractetisticas de canto.
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Métodos

Gravacées

Escolhemos gravagoes das 27 espécies de Serinus disponiveis no National Sound
Atrchive da British Libtary de Londres. Quando mais de cinco fitas estavam disponiveis por
espécle, escolhemos as cinco com melhor qualidade de som. Pata a espécie S. serinus
usimos 3 gravagOes nossas de boa qualidade em vez destas. As gravacdes foram
digitalizadas a 22.05 kHz, a sua frequéncia filtrada abaixo de 1 kHz, e as medicdes
subsequentes feitas em espectrogramas com resolucio de 43 Hz e 1.45 ms, usando o
software Avisoft-SASLab Pro (Specht 1999-2002). Em gtavacdes com mais de 10 cangoes,
seleccionimos 2 sequéncia de 10 cangdes com melhor qualidade de som para analise. Em
fitas que contém mais que uma sessio de gravacio, estas eram consideradas gravacoes
independentes. No Apéndice 1 damos os ndmeros de cangdes e silabas analisadas por

espécie.

Definicdo de silabas

Utilizimos sflabas como as unidades basicas para medices espectrograficas. As
silabas sdo agregacdes temporais mais ou menos complexas de elementos sonoros, e sio
definidas na literatura por um de dois critérios, dependendo da sintaxe da espécie
(Thompson ¢f 4/, 1994): no caso de sintaxe repetida ou trilada sio definidas por um critétio
sintictico (as unidades que sio repetidas para formar trilos), e no caso de sintaxe nio
tepetida sio definidas por um critério temporal (as unidades separadas por um intervalo de
duracio superior a um certo limiar; ver o Capitulo 2 para um exemplo detalhado numa
espécie de Serinus). Ambas as sintaxes coexistem na maiotia das espécies de Serinus e, pot

isso, utilizamos os dois critérios, da seguinte forma:

Primeiro obtivemos unidades temporais provisétias usando a funcio de medigGes
automaticas do software Avisoft. Os limiares de amplitude para detectar elementos sonotos
foram ajustados patra cada gravacio de forma a conseguir a discriminagio mais exacta
possivel entre som e intervalos. Para detectar todos os intervalos inter-silibicos e, 20
mesmo tempo, ignorar pequenas por¢des de ruido de fundo, utilizdimos uma sensibilidade
temporal de 10 ms, uma vez que esta é a duracio dos intetvalos sildbicos mais cuttos do
setino (S. serinus, Capitulo 2), que € a espécie com cancdes mais rapidas no género (Ze. com
menor duracio dos intervalos inter-silbicos, Apéndice 1).

Nas porcbes das cangbes com sintaxe repetida aplicimos o critério sintictico
concatenando as unidades provisérias quando estas subdividiam a sflaba repetida. Algumas
tepeticbes muito rapidas e com sonoridade éspera (frequentemente referidas como
“buzzes” na literatura) foram excluidas das analises subsequentes, uma vez que sio
provavelmente produzidas por um mecanismo de fonacio diferente das repeticbes de

silabas comuns (Brackenbury 1978). Estas repeticdes representam apenas 3.3% dos casos



78 o Capitulo 7

maximo por espécie, 15%) e eram sempre caracterizadas pela duracio média da unidade
P P p p ¢

repetida ou dos intervalos entre repeticoes disjunta em relagio as distribuicSes na espécie.

Relativamente as porc¢des das cangbes com sintaxe nio repetida, construimos graficos
de abundincia relativa das duraces dos intetvalos para cada espécie. Os graficos foram
construidos sem trecottrer a categotizagio arbitriria das duracdes dos intervalos: calculamos,
pata cada intervalo, a diferenca entre as duracées dos dois intervalos que distavam de si por
5% do tamanho de amostra na sequéncia ordenada das duragdes de intervalos. O calculo
das diferencas entre intervalos que distam 10% dos tamanhos de amostra funciona como
um tampio contra irregularidades fortuitas no grafico. Diferencas pequenas indicam uma
gtande abundancia relativa de intervalos naquela gama de duracdes, e diferencas grandes
indicam que intervalos naquela gama sio raros. Nos graficos de 19 espécies, das 25 com
tamanho de amostra suficiente para desenhar um grafico, foi aparente uma depressio de
abundincia telativa, ou uma patagem abrupta no decréscimo de abundancias, na zona de
intervalos mais curtos. Isto denota a justaposicio de duas distribuigbes parcialmente
sobtrepostas: intervalos inter-silabicos mais longos, e intervalos mais curtos que
cotrespondem a pequenas interrupcles intra-silibicas. Estes pontos (depressio de
abundincia ou paragem de decréscimo) foram usados como limiares para delimitar silabas,
sendo concatenadas numa silaba Unica as unidades provisorias separadas por intervalos
mais curtos que o limiar da sua espécie. Estes limiares situam-se, em média, a 0.459 da
duracio média dos intetvalos intet-silibicos em cada uma das 19 espécies; o seu desvio
padrio de 0.087 é notavelmente pequeno, pelo que pudemos extrapolar o critério para as

outras 8 espécies por calculo iterativo.

Os espectrogramas na Figura 4 e Apéndice 2 ilustram a aplicagdo destes critérios nas

27 espécies de Serinus analisadas.

Medicbes

Fizemos nove medi¢oes ao nivel das silabas nos espectrogramas: duracio
(DURACAO), duracio dos intervalos inter-silabicos (INTERVAL; em cottelagdes ou
regressOes com outras caractetisticas foi usada a média dos intervalos anterior e seguinte
para silabas ndo repetidas e, para silabas repetidas, a média dos intervalos dentro do trilo),
frequéncia dominante (a frequéncia a qual a silaba tem maior amplitude. FR_DOMIN),
intervalo de frequéncias (FR_INTERYV), nimero de elementos intra-silabicos (definidos
como tracos tempotalmente independentes nos espectrogramas, N_ELEM), nimero de
inflexbes de frequéncia na silaba (Z.e. 0 nimero de vezes que um aumento em frequéncia é
seguido de um decréscimo ou vice-versa, N_INFLEX), propor¢io da silaba com duas
vozes (P_2VOZ), com harménicos (P_HARM) e com buzzes (P_BUZZ; as proporg¢oes
foram codificadas em cinco classes: nenhuma, aproximadamente um quarto, metade, trés

quartos ou a silaba completa).
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No caso de silabas repetidas apenas um conjunto de medidas foi usado por trilo:
foram calculadas as médias da duragio das silabas e dos intervalos inter-silibicos para cada
trilo, e foram utilizadas as restantes medigdes da segunda silaba do trilo, uma vez que por
vezes a ptimeira estava fundida com elementos anteriores. Também anotimos o nimero de
repeticbes (N_REP) e calculdmos 2 taxa de repeticio (TAXA_REP) de cada trilo.

Fizemos mais uma medi¢io ao nivel das silabas, a amplitude m4xima da silaba, que
nio pode ser comparada entre gravacdes porque é contigente de varias condi¢ées de
gravagio. Esta medicio ndo foi utilizada em comparagdes interespecificas, mas apenas

numa analise intra-especifica controlando a identidade das gravacdes.

Ao nivel das cangdes, medimos a duracio (DUR_CNQ), a propor¢io de som nas
cangdes (soma da duragio das silabas / duragio da cancio, P_SOM), o nimero total de
sflabas (N_SIL) e a proporcio de silabas nio trepetidas (sendo as sflabas de cada trilo
contadas apenas como uma, P_SiL_NREP). Também calculimos a proporcio de silabas
partilhadas entre cada duas cancdes consecutivas; esta proporcio foi calculada
relativamente 2 cangio com menos silabas em cada par. A propor¢io média de silabas
partilhadas foi entio utilizada para calcular indices de tamanho do repertoério e de
consisténcia serial em cada espécie. O indice de tamanho do tepertério (REPERT) é: o
nimero médio de silabas por cangio (contando trilos como uma silaba) X (1+(1-proporcio
média de silabas partilhadas)). Isto constitui uma aproximacio ao némero de silabas
diferentes ouvidas ao fim de uma série curta de cancées, um tipo de medida proposto ser
mais biologicamente relevante que o tamanho absoluto do repertério (Bell er 4/ 2004,
Garamszegi ef al. 2005). Por consisténcia serial referimo-nos i semelhanca na ordem
relativa das silabas entre cang¢des. Este indice (CONSIST) é: proporcao média de silabas
partilhadas / nimero médio de séties partilhadas (uma sétie partilhada ¢ uma sequéncia
intacta de sflabas comum as duas cancdes; séties sio delimitadas por insercdes, deleccdes

ou alteracSes na ordem relativa das silabas, mas nio repeticées da mesma silaba).

Damos os valores médios por espécie de todas estas medicdes no Apéndice 1.

Labilidade evolutiva

Avalidmos 2 significancia do sinal filogenético das medicées de canto calculando os
valotes de Z associados ao I de Moran (Gittleman & Kot 1990) em trés intervalos de
tempo na filogenia do género (linhas tracejadas na Figura 1). Usimos a filogenia molecular
de Arnaiz-Villena e /. (1999), que inclui 16 das espécies da nossa amostra, para calcular o
I de Moran e nas restantes anilises baseadas em filogenia. Também calculdimos os valores
de Z para o tamanho corporal (média das gamas dadas em Clement ¢f 4. 1993), como uma

referéncia para comparacio.
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Serinus thibetanus
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. atrogularis

. leucopygius

. gularis

.

. albogularis

. flaviventris

. sulphuratus
. citrinelloides

. mozambicus
. Serinus
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]
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Figura 1 — Arvore filogenética do conjunto de espécies de Serimus usadas neste estudo e
compreendidas pela filogenia molecular de Arnaiz-Villena ef a/. (1999). As linhas tracejadas separam

os intervalos de tempo para testes de sinal filogenético pelo I de Moran (ver texto).

Tamanho corporal e caracteristicas de canto

Avalidmos a relacdo interespecifica entre as caracteristicas de canto e o tamanho
corporal por regressio multipla. Também regredimos pela origem contrastes independentes
das caractetisticas de canto sobre contrastes do tamanho corporal (Felsenstein 1985) e
cotrigimos pata cotrelagdes multiplas. Os contrastes independentes foram calculados com
o programa CONTRAST do software PHYLIP 3.6 (Felsenstein 2000).

Padrées de variagéo intra- e interespecificos

Para cada espécie, calculimos os coeficientes de correlagio de Pearson para cada par
de caracteristicas das silabas. Corrigimos quanto a partilha de silabas entre cangdes
calculando os graus de liberdade destas correlagdes usando um IN ajustado, igual ao
N original x (1-propotrcio de silabas partilhadas). Para avaliar se algumas destas correlagoes
sio robustas no género Serinus calculamos, para cada tipo de correlagio, a média dos
logaritmos sinalizados dos valores de significancia de cada espécie. Numa grande gama de
graus de liberdade os logaritmos de significincia vatiam de forma aproximadamente linear
com T, que mede a forca da correlagio (Zar 1996) mas nio incorpora o efeito dos graus de

liberdade, que diferem entre espécies. Assim, a logaritmizacio dos valores de significancia
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permite a utilizacio de médias simples e, a0 mesmo tempo, incorpora as diferencas de
graus de liberdade entre as espécies. Os logaritmos foram sinalizados para que correlacdes

positivas e negativas tenham efeitos opostos no cilculo da média.

Também calculimos os mesmos coeficientes de cotrelacio entre espécies, usando os
valores médios de cada espécie. Depois verificimos se o padrio de variagio interespecifico
das caracteristicas sildbicas, expresso por estes coeficientes, coincide com o padrio intra-

-especifico.

Classificagdo de complexidade do canto

Cotremos uma Anilise de Componentes Principais (ACP) sobte as caracteristicas de
canto médias de cada espécie, analisimos os pesos das caractetisticas nos Componentes
Principais (CPs) e extraimos as pontuagdes dos CPs para cada espécie. Também cotremos
uma ACP semelhante sobre os componentes especificos de auto-regressGes filogenéticas
(Cheverud ez al. 1985) como confirmagio contra possiveis efeitos filogenéticos na ACP
antetior. As auto-regressdes foram calculadas com o programa COMPARE 4.4 (Martins
1999).

Fungbes da sintaxe do canto

Comparimos as caractetisticas das silabas entre as sintaxes repetida e nio repetida
em cada espécie. Os graus de liberdade foram ajustados para a partilha de silabas como
anteriormente. Também como anteriormente, 2 média dos logatitmos sinalizados das

significancias foi usada para detectar resultados robustos ao nivel do género.

Testimos se a variagio interespecifica em sintaxe (a proporc¢io de silabas nio
repetidas e o indice de consisténcia serial) influencia dois aspectos de desempenho vocal do
canto: a duragio e a proporcio de som nas cancdes. Isto foi feito por regressdes multiplas
das médias de cada espécie. A duracio média das silabas e dos intervalos inter-silibicos
também entraram no modelo de regressio para controlar a sua 6bvia influéncia nestes

aspectos de desempenho vocal.

Caracteristicas das silabas e desempenho vocal

Usimos a amplitude de intensidade maxima das silabas como uma medida do seu
desempenho vocal, ou facilidade de produgio. Para cada espécie, avalidmos o efeito das
nove caractetisticas silibicas no seu desempenho por regressio multipla. A sintaxe das
silabas (repetida ou nio repetida) também entra no modelo de regressio como um factor
fixo. Como 2 amplitude nio é comparivel entre gravacdes (porque estas vatiam em volume
de gravagio, distincia da ave, etc.), 2 identidade das gravacdes entra no modelo como um
factor aleatério. Como antes, os graus de liberdade foram ajustados quanto a partilha de

silabas, e 2 média dos logaritmos de significincia foi usada para avaliar a robustez dos
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resultados 20 nivel do género. Note-se que o nimero de espécies para as quais obtivemos
valores de T e, consequentemente, valores de significancia diferem consoante a
caractetistica, dependendo da existéncia de variancia e de tamanho de amostra suficiente

para cotrrer a regressio multipla.

Os valotes absolutos de T, que indicam a magnitude da influéncia de cada
caractetistica das silabas no seu desempenho vocal, foram consistentemente muito maiores
na espécie com menor tamanho de amostra de silabas diferentes (§. capistratus, Apéndice 1):
em seis das nove catractetisticas das silabas o valor de T de S. capistratus é um outlier
conspicuo em telacio as outras espécies. Isto é provavelmente consequéncia do seu

pequeno tamanho de amostra e, por isso, excluimos esta espécie das analises desta seccio.

Calculimos as correlacdes interespecificas entre os valores de T de cada
caracteristica das silabas (com sinal positivo ou negativo consoante o efeito da caracteristica
seja de aumentar ou diminuir 2 amplitude das silabas) e a prevaléncia dessas caracteristicas
no canto das espécies (7.e. o valor médio das caracteristicas em cada espécie). Correlagbes
positivas, quando as espécies em que uma caracteristica ¢ mais abundante ou pronunciada
sio também aquelas com maior facilidade de produgio dessa caracteristica, implicam um
padrio de especializacio vocal para a producio dessa caracteristica. Correlagbes negativas,
quando as espécies em que uma certa caracteristica € mais abundante sio aquelas com
maior dificuldade em a produzir, implicam um padrio de adaptagio vocal incompleta ou
ausente; Ze. uma caractetistica de canto evolui com frequéncia para além de um nivel
6ptimo de produ¢io mais ou menos fixo, causando dificuldade de produgio e a

consequente cotrelacio negativa.

Excepto quando afirmado o contrario, neste capitulo usimos um critério de
significancia bicaudal de 0.05 e aplicimos corteccées de Bonferronni as comparagoes

multiplas.

Resultados

Labilidade evolutiva

Apenas duas das 15 medicSes das silabas e cangdes mostraram um sinal filogenético
positivo e significativo (Z > 1.96, Gittleman & Kot 1990). Estas foram a duragio das
silabas (Z = 2.36) e o numero de inflexdes por silaba (Z = 2.71), ambos no intervalo
temporal intermédio da filogenia (Figura 1). Portanto, as caracteristicas de canto exibem
um padrio de grande labilidade evolutiva e pouco constrangimento filogenético. Pelo
contririo, o tamanho corporal tem sinal filogenético significativo, também no intervalo
intermédio (Z = 2.38).
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Figura 2 — Grafico de correlacio ilustrando a auséncia de relagio entre o tamanho corporal e

frequéncia dominante nas cancdes de Serimus spp. O outlier de tamanho corporal grande e

frequéncia aguda é S. burton:.

Tamanho corporal e caracteristicas de canto

A regressio multipla de caracteristicas de canto sobte tamanho corporal nio foi
significativa (R = 0.68, P = 0.45, N = 27) e nenhuma das caracteristicas das sflabas ou
cangbes variou significativamente com o tamanho corporal nessa regtessio multipla (todos
os |T| < 1.86, todos os P> 0.09, N = 27). A relacio entre tamanho corporal e frequéncia
do canto em passeriformes esti bem documentada (eg. Wallschliger 1980, Ryan &
Brenowitz 1985), pelo que verificimos esta relacio uma segunda vez com uma correlagio
simples entre frequéncia dominante e tamanho corporal (Figura 2). A cotrelagio nio é
significativa e, contratiamente a0 esperado, teve sinal positivo (7, = 0.15, P = 0.46, N = 27).
O coeficiente de cotrelacio positivo, no entanto, deveu-se 2 uma tnica espécie outlier
(8. burtons, a maior espécie do génetro e a segunda com frequéncia de canto mais aguda,
Figura 2), sem a qual o coeficiente inverte o sinal mas mantém-se nio significativo
(r,=-0.15, P = 0.46, N = 26).

Duas das regressdes de contrastes independentes de caracteristicas de canto sobre
tamanho cotporal foram significativas, mas nio permanecem significativas apos correcgio

de Bonferroni para compara¢es multiplas (duragio média das silabas [coeficiente de
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Tabela 1 — Correlacdes intra-especificas robustas entre catacteristicas das silabas, comparadas com

as correlacOes interespecificas equivalentes. Ver texto para abreviagdes.

L. } Correlagdes intra-especificas ~ Correlagdes interspecificas
Caractetisticas das silabas . ]
rpmédio P médio* 7 P
DURACAO N_ELEM 0.33 0.31X103 -0.05 0.82
DURACAO N_INFLEX 0.35 0.003%X10- 0.52 0.01
DURACAO P_BUZZ 0.20 0.30%10- 0.08 0.70
DURACAO FR_INTERV 0.31 0.05%x10-3 -0.03 0.87
P_BUZZ N_INFLEX -0.15 0.17X103 -0.06 0.76
N_INFLEX N_ELEM 0.39 1.09%1073 0.01 0.98
FR_INTERV  FR_DOMIN 0.19 0.07X103 0.27 0.16
FR_INTERV  N_ELEM 0.24 0.18%103 0.39 0.04
FR_INTERV ~ P_HARM 0.20 0.73x10° 0.60 0.95%10°3

* - Média dos logaritmos de significancia sinalizados das 27 espécies (ver métodos), transformadas
de novo pata valores de probabilidade. Nivel de significancia com correc¢ao de Bonferroni para
36 compara¢des (combinacSes de pares de 9 medigdes silabicas) é 1.39X10-3.

**k _ Nivel de significancia com correc¢do de Bonferroni é 1.39%X10-3.

regressio pela origem estandardizado Bsz = 0.67 P = 0.005, N = 15] e indice de
consisténcia setial [Bsz = 0.60, P = 0.015, N = 15; nivel de significancia com correccio de
Bonferroni é 0.003]).

O efeito do tamanho corporal na frequéncia e outras caractetisticas do canto foi,
pottanto, pouco importante no género Serznus. Assim, usamos as médias de cada espécies

nio cotrigidas para tamanho corporal em todas as analises interespecificas subsequentes.

Padrées de variacéo intra- e interespecificos

As correlagdes intra-especificas entre as caractetisticas das silabas variaram entre
espécies, mas nove sio significativas ao nivel do género; zZe. a média dos logaritmos de
significancia sinalizados das 27 espécies (ver Métodos) permanece significativa apos
correccido de Bonferroni para comparagSes multiplas. Na Tabela 1 mostramos estes nove
coeficientes de correlacio intra-especificos mais robustos. As primeiras cinco correlagGes
na Tabela 1 representam compromissos entre a velocidade das silabas (Z.e. duragio curta) e
medidas de complexidade, ou entre diferentes medidas de complexidade das silabas; as
ultimas quatro correlacSes representam associagOes entre caracteristicas das silabas e os
seus factores causais. Devido a um muito menor tamanho de amostra de espécies que de
silabas, apenas uma correlagio interespecifica permanece significativa apds cotrecgio de
Bonferroni. Os coeficientes de correlagio intetespecificos cortespondentes as correlagdes
intra-especificas significativas também sio apresentados na Tabela 1. Pode ser visto pela

comparacio dos coeficientes de correlagio intra- e interespecificos que os seus padrdes
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Figura 3 — Grifico da correlagio entre a média dos coeficientes de correlagio intra-especificos de
cada pat de caracteristicas sildbicas e os coeficientes interespecificos correspondentes, ilustrando a
cotrespondéncia moderada entre os padrdes intra- e interespecificos de covariagdo das

caracteristicas silabicas.

diferem em aspectos importantes: enquanto que intra-especificamente as silabas mais
longas tendem a ser mais complexas em trés medidas e a usar uma maior gama de
frequéncias, apenas a associagio com o numero de inflexGes tem um coeficiente
interespecifico diferente de zero. Além disto, as duas correlacdes intra-especificas
significativas entre medidas de complexidade correspondem coeficientes de correlagio
interespecificos préximos de zero. Pelo contritio, as associagdes entre gama de frequéncia
e factores causals provaveis (frequéncia dominante aguda, elementos intra-silabicos e

harmoénicos) tém coeficientes de cotrelacio interespecificos elevados.

Considerando a totalidade dos coeficientes, a correlacio entre coeficientes intra- e
interespecificos foi moderada mas significativa se cada coeficiente for considerado um
ponto de dados independente (Figura 3: r, = 0.36, P = 0.03, N = 36). Como os 36
coeficientes de cotrelacio resultam das combinacbes das mesmas nove caractetisticas, esta
¢ uma sobtestimativa permissiva dos graus de liberdade, uma ligeira reducio dos quais faz
perder a significancia da cotrelagio. Assim, o padrio de vatriacio interespecifico das

caractetisticas silabicas concorda apenas moderadamente com o padrio intra-especifico e
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Tabela 2 — Pesos das caracteristicas de canto em cada um dos CPs significativos de uma ACP; ze.
coeficientes de correlagido entre as caracteristicas de canto e os CPs. As caractetisticas de canto
estao ordenadas por ordem decrescente dos valores absolutos de cotrelagio com cada componente

para facilidade de leitura. Ver texto pata abreviacdes.

1° componente 2° componente 3° componente 4° componente
Caracteristica Peso Caracteristica Peso Caracteristica Peso Caracteristica Peso
TAXA_REP 0.83 P_SOM 0.65 P_SIL_NREP -0.74 P_BUZZ -0.65
N_siL 0.81 N_INFLEX 0.65 DUR_CNC 0.67 REPERT 0.56
REPERT 0.74 DURACAO 0.64 P_SOM -0.54 DUR_CNC 0.49
INTERVAL -0.62 N_REP -0.64 INTERVAL 0.51 P_HARM -0.46
P_2vOZ 0.57 CONSIST 0.56 N_sir. 0.41 P_SIL, NREP 0.46
DURACAO -0.53 P_HARM 0.51 FR_DOMIN -0.40 FR_INTERV -0.46
N_ELEM 0.52 FR_INTERV 0.51 DURACAO 0.36 N_REP -0.31
FR_INTERV 0.50 P_BUZZ 0.36 P_2vOz 0.27 N_siT. 0.29
FR_DOMIN 0.43 DUR_CNG 0.34 N_ELEM 0.24 N_INFLEX 0.22
CONSIST -0.41 N_ELEM 0.30 N_REP 0.21 DURAGAO 0.21
DUR_CNC 0.37 P_2vOz -0.20 TAXA_REP -0.20 N_ELEM -0.20
P_HARM 0.26 INTERVAL -0.13 P_BUZZ 0.19 FR_DOMIN -0.13
N_INFLEX -0.13 FR_DOMIN -0.13 FR_INTERV -0.16 P_2vOZ -0.12
P_BUZZ 0.12 TAXA_REP -0.13 CONSIST -0.12 INTERVAL 0.12
P_SOM 0.12 N_SIL 0.09 P_HARM 0.08 P_SOM 0.10
P_SiI, NREP -0.03 REPERT -0.04 REPERT 0.02 TAXA_REP 0.06
N_REP -0.02 P_SiI. NREP -0.01 N_INFLEX 0.001 CONSIST 0.05

n3o pode ser previsto por este, particularmente no que diz respeito a compromissos entre

caracteristicas das silabas (e.g. complexidade e velocidade).

Classificacéo de complexidade do canto

A ACP interespecifica das caracteristicas das silabas e cangdes resultou em quatto
CPs com eigenvalues maiores que o esperado por associacio aleatdtia das varidveis usando
o critério de broken-stick (Jackson 1993). Os eigenvalues destes quatto componentes
foram 3.98, 2.91, 2.30 e 1.99, que correspondem as seguintes proporcdes da vatidncia total:
0.23, 0.17, 0.14 e 0.12, respectivamente. Efeitos filogenéticos nio influenciaram os
resultados da ACP, uma vez que os CPs de uma ACP semelhante com os componentes
especificos de auto-regressdes filogenéticas sio caracterizados pot pesos das caractetisticas
muito cotrelacionados com os da ACP sobre médias especificas simples (todos os 7, > 0.99,
todos os P < 0.001, N = 17).
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Tabela 3 — Pontuacdes das espécies nos trés CPs significativos e interpretiveis da complexidade

do canto. As espécies estdo ordenadas por pontuacbes decrescentes em cada componente para
facilidade de leitura.

1° componente 2° componente 3° componente
Espécie Pontuacio Espécie Pontuacio Espécie Pontuagio
S. pusillus 2.09 S. menells 1.84 S. thibetanus 1.77
8. canicollis 1.93 S. albogularis 1.49 S. leucopterus 1.74
S. citrinelloides  1.92 8. sulphuratns  1.10 S. menelli 1.52
S. serinus 1.78 S. alario 1.07 S. canaria 1.44
S. lencopygins 0.72 S. canicollis 0.65 S. gularis 1.41
S. canaria 0.57 8. dorsostriatus 0.59 S. rufobrunnens  1.13
S. burtoni 0.47 8. serinus 0.56 S. alario 0.67
S. flaviventris 0.32 S. flaviventris 0.55 S. pusillus 0.50
S. leucopterus 0.29 S. gularis 0.49 S. burtoni 0.35
S. thibetanus 0.23 S. atrogularis 0.48 S. capistratus 0.25
S. capistratus -0.15 S. striolatus 0.45 S. citrinelfordes  0.19
S. sulphuratns  -0.17 S. lencopterns 0.38 S. esthereae 0.03
S. koliensis -0.17 8. canaria 0.10 8. mogambicns  -0.11
S. gularis -0.20 S. totta 0.09 8. lencopygins -0.18
S. striolatus -0.23 S. pusillus -0.06 S. sulphuratus ~ -0.27
S. esthereae -0.33 8. mozambicus  -0.16 S. flaviventris -0.33
S. atrogularis -0.38 S. lencopygins -0.20 S. canicollis -0.49
S. dorsostriatus  -0.46 S. burton: -0.23 8. striolatus -0.55
S. albogularis -0.46 S. rotschildi -0.31 S. totta -0.58
S. mozambicus  -0.53 S. tristriatus -0.42 S. koliensis -0.59
S. rotschildi -0.61 S. capistratus -0.60 S. atrogularis -0.64
S. alario -0.68 S. xantholaema  -0.60 8. rotschildi -0.77
S. tristriatus -0.72 S. citrinelloides  -0.66 S. albogularis -0.90
S. totta -0.76 S. rafobrunnens  -0.74 S. xantholaema  -1.07
S. menelli -1.36 S. thibetanus -0.93 S. tristriatus -1.22
S. xantholaema  -1.52 S. koliensis -1.87 S. serinus -1.50
S. rufobrunnens  -1.60 S. esthereae -3.06 S. dorsostriatns  -1.78

O ptimeiro CP ¢é caracterizado sobretudo por duragbes curtas das silabas e dos
intervalos, taxas de repeticio rapidas das silabas repetidas, muitas silabas por cancio e
repertérios grandes; a maioria das outras medidas de complexidade das silabas, frequéncia
dominante e extensio da gama de frequéncias também tém pesos positivos neste CP
(Tabela 2). O segundo CP ¢é caracterizado por silabas longas, com muitas inflexdes, uma

proporcio elevada de som nas cangbes e poucas repeticoes de silabas por trilo (Tabela 2).
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O terceito CP ¢é caracterizado pela preponderancia de sintaxe repetida, cancdes longas e
mntervalos inter-silabicos longos. O quarto CP ¢ dificil de intetpretar porque tem muitos
pesos negativos das medidas de complexidade silabica (Tabela 2), nio podendo por isso ser

mnterpretado como um eixo de complexidade do canto.

Assim, é necessario considerar ttés eixos de variagdo para abarcar convenientemente
a variagcdes na complexidade das cancbes de Serinus spp. Na Tabela 3 damos as pontua¢des
das varias espécies de Serznus nos primeiros trés CPs. Para cada um destes trés CPs existem
algumas espécies (quatro no CP1, quatro no CP2 e seis no CP3) cujas pontuagdes sio
claramente superiores a outras (Tabela 3), mostrando que estes CPs nio sio meras
abstracgGes da variagio no género, mas sio concretamente exemplificadas por algumas
espécies. A Figura 4 mostra espectrogramas representativos de canc¢oes das duas espécies
com maiores pontuacbes em cada um destes trés CPs; espectrogramas das restantes

espécies de Serznus spp. analisadas podem ser encontrados no Apéndice 2.

Apesar de as caracteristicas de canto individualmente nio setem apreciavelmente
dependentes do tamanho das aves (ver acima), as pontuaces no segundo CP estdo
significativamente cortelacionadas com o tamanho corporal (r, = 0.49, P = 0.01, N = 27,
significativo apos cotrecgio de Bonferroni; nos outros componentes ambos os 7, < 0.25,
ambos os P > 0.21, N = 27). A mesma conclusio é demonstrada usando contrastes
independentes das pontuagées dos CPs (segundo CP: Bsz = 0.63 P = 0.01, IN = 15,
significativo apos correcgio de Bonferroni; outros CPs: ambos os Bsz < 0.38, ambos os
P> 0.15, N = 15).

As pontuacbes nos CPs ndo tiveram sinal filogenético significativo, em nenhum
intervalo de tempo, com um critério de significancia bicaudal (Figura 1; todos os Z < 1.96,
Gittleman & Kot 1990). As pontuagdes do primeiro CP, no entanto, mostraram sinal
filogenético significativo com um critério de significancia unicaudal (Z = 1.64, P unicaudal
= 0.05), sugerindo que este eixo de variacdo esteja associado com uma linhagem evolutiva
particular (a linhagem que inclui as espécies desde S. citrinelloides a S. canicollis na Figura 1,
ver também Tabela 3).

Funcgbes da sintaxe do canto

A tnica diferenca robusta ao nivel do género entre silabas repetidas e nio repetidas,
ap6s correccio de Bonferroni para comparacio de nove caracteristicas, é que as silabas
repetidas tendem a ser mais curtas (T sinalizado médio = 3.12, P médio aproximado =
0.37x107). A tendéncia para as silabas repetidas terem menores intervalos inter-sildbicos é
quase significativa (T sinalizado médio = 3.11, P médio aproximado = 9.17X107, nivel de
significancia ap6s cotreccio de Bonferroni 5.56X107).

A proporcio de silabas nio repetidas nas cancbes das diferentes espécies, ze. a
prevaléncia de sintaxe nio repetida, nio estd correlacionada com a consisténcia setial

(r, = 0.05, P = 0.81, N = 27). Controlando o efeito das dura¢des das silabas e intervalos,
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nenhum destes aspecto da sintaxe influenciou a duracio das cangdes (ambos os
| T| < 1.27, ambos os P > 0.21, N = 27). A propotc¢io de som nas cancdes foi afectada
positivamente pela prevaléncia de sintaxe nio repetida (T = 3.28, P = 0.003, N = 27) mas
ndo pela consisténcia serial (T'= -0.01, P = 0.99, N = 27).

Caracteristicas das silabas e desempenho vocal

Regressdes multiplas revelaram que muitas caractetisticas das silabas influenciam a
sua amplitude, embora o padrio difira de espécie pata espécie. Os efeitos das nove
caracteristicas silibicas e da sintaxe na amplitude (valotes sinalizados de T) nio tiveram
sinal filogenético significativo em nenhum intervalo de tempo da filogenia (Figura 1; todos
os Z < 1.96, Gittleman & Kot 1990). Também nenhum dos efeitos na amplitude se
correlaciona com o tamanho cotporal (todos os | r,| < 0.35, todos os P > 0.08, N entre 19
e 24).

Os seguintes efeitos foram robustos ao nivel do género: a amplitude mixima das
silabas foi influenciada positivamente pela sua duracio (T sinalizado médio = 1.51, P médio
aproximado = 0.03) e pela sintaxe repetida (T sinalizado médio = 1.85, P médio
aproximado = 0.03), e negativamente pelo nimeto de elementos intra-silibicos
(T sinalizado médio = -2.47, P médio aproximado = 0.003).

A importancia de uma caracteristica em determinar a amplitude das silabas (valores
sinalizados de T) correlacionou-se com a prevaléncia dessa caractetistica nas can¢des das
espécies em dois casos. Os valores de T para a duracio dos intervalos inter-silibicos
correlacionaram-se positivamente com a dutagio telativa dos intervalos nas diferentes
espécies (ze. proporcio de intervalos nas cangdes, Figura 5a; 7, = 0.49, P = 0.01, N = 26),
sugerindo um padrio de especializacio para esta caracteristica; ze. espécies com maiores
intervalos inter-silabicos tendem a ser aquelas com maior desempenho vocal em silabas
ladeadas por intervalos maiores ou, equivalentemente, espécies com intervalos mais curtos
tendem a mostrar melhor desempenho em silabas com intervalos menotes. Contudo, esta
correlagdo nio permanece significativa apds correccio de Bonferroni para comparagdes
multiplas. Os valores de T para o nimero de elementos intra-silibicos correlacionaram-se
negativamente com o nimero médio de elementos intra-silibicos das espécies (Figura 5b;
r, = -0.58, P = 0.003, N = 26; significativo apds correcgio de Bonferroni), implicando
adaptacio vocal incompleta ou ausente em relacio a este aspecto da complexidade silabica
no género; Ze. espécies com silabas mais complexas, em tetmos de niimeto de elementos,
mostram maior dificuldade em produzir silabas com muitos elementos dentro da sua gama

de variagio.

Em relagdo as outras caracteristicas, sio detectados casos de adaptacio vocal em
espécies individuais, apesar de o fenémeno nio se estender a0 género. Os dois casos mais

claros foram S. serinus, que € a espécie com frequéncia dominante de canto mais aguda e
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Figura 5 — Rela¢io entre o valor médio de quatro caracteristicas silabicas nas diferentes espécies
de Serinus e o seu desempenho nessas caractetisticas. (A) Padrio sugestivo de especializagio vocal
para proporcOes altas ou baixas entre as duracoes das silabas e dos intervalos adjacentes. Contudo, a
correlacio ( = 0.49, P = 0.01) ndo é significativa ap6s correcgao de Bonferroni para comparagdes
multiplas. (B) Padrio indicador de nio adaptagdo vocal, ou adaptagdo incompleta, em relagio ao
numero de elementos intra-silibicos em espécies com silabas mais complexas (7, = -0.58, P = 0.003,
significativo apds correccio de Bonferroni). (C, D) mostram graficos de relagdes nio significativas,
mas onde sio aparentes especializacdes vocais de espécies individuais que aparecem como outliets
(assinaladas por setas): especializacio pata frequéncia dominante aguda em S. serznus, e para nimero

de inflexdes das silabas em S. menell, respectivamente.
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ainda assim maior desempenho vocal nas sflabas agudas dentro da sua gama (Figura 5c¢), e
S. menelli, que é a espécie com maior niimero de inflexdes por silaba e maior desempenho

em silabas com mais inflexdes dentro da sua gama (Figura 5d).

Discussao

Labilidade evolutiva e relagdo entre tamanho corporal e caracteristicas de
canto

As caracteristicas de canto mostraram uma quase auséncia de constrangimento
filogenético no género Serinus. O baixo sinal filogenético pode ser em parte consequéncia
da topografia filogenética do género, com os ramos terminais longos telativamente aos
intervalos entre eventos de especiagio (Figura 1), mas esta no pode set a unica explicacio

para este resultado porque o tamanho corporal mostrou sinal filogenético forte.

Este resultado concorda com a expectativa de que caractetisticas comportamentais e
caracteristicas sexuais secundarias tenham elevada labilidade evolutiva. Esta expectativa
resulta, respectivamente, da plasticidade fenotipica que normalmente as catactetisticas
comportamentais tém (¢.g. West-Eberhard 1989, Gittleman ¢z /. 1996, mas ver também de
Queiroz & Wimberger 1993), e da instabilidade e frequente inversio das pressdes de
selecgio sexual (e.g Cuetvo & Moller 1999, Omland & Lanyon 2000, Wiens 2001). E
frequentemente encontrado baixo sinal filogenético pata a maioria das caractetisticas do
canto em aves (e.g Irwin 1990, 1996, van Buskirk 1997), mas este padrio nio é universal:
existem casos de sinal filogenético consistente nio sé em vocalizacdes de nio
passeriformes (e.g. McCracken & Sheldon 1997), que nio sio aprendidas nem alvos
provaveis de selecgdo sexual, mas também em alguns grupos de passetiformes com
aprendizagem de canc¢bes complexas que sio provavelmente sexualmente seleccionadas
(Price & Lanyon 2002, Pickert ez 4. 2003). Por isto, o padtio encontrado em Serznus spp. é

informativo, e sugere que a evolugio do canto foi particularmente intensa neste género.

Evolugio intensa do canto em Serznus spp. é também indicada pela clara dissociagio
entre as caracteristicas de canto e o tamanho corporal. Estas caracteristicas incluem
aspectos temporais das cangGes que foram relacionadas com o tamanho cotrporal noutras
espécies (Suthers & Goller 1997, Podos 2001) e frequéncia dominante. A frequéncia
dominante das cangbes ¢ especialmente relevante porque a sua associa¢io com o tamanho
corporal é muito robusta e bem documentada em passeriformes (Wallschliger 1980, Ryan
& Brenowitz 1985, Wiley 1991, Tubaro & Mahler 1998, Seddon 2005), e tesulta de simples
leis fisicas de eficiéncia acustica dependente do tamanho dos 6tgios vocais (Bradbuty &
Vehrencamp 1998).

Juntamente com a elevada labilidade evolutiva do canto no género, este tesultado

sugere que a diversificacio do canto em Serznus spp. nio resultou de detiva, mas esteve
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frequentemente sob pressdes selectivas suficientemente fortes para dissociar amplamente

constrangimentos evolutivos.

Padrées de variagéo intra- e interespecificos

Os padtdes de covariagio intra- e interespecificos de caracteristicas silabicas
corresponderam apenas moderadamente, de forma que a diversificacdo evolutiva do canto
no género Serinus nio podia ser prevista a partir das linhas de variacdo intra-especificas. A
correspondéncia entre covariagio intra- e Interespecifica resultou essencialmente de
fenémenos acusticos basicos e nido de compromissos de complexidade. Foram detectados
cinco compromissos de complexidade intra-especificos robustos, quatro dos quais
envolvendo velocidade das silabas (e.g silabas mais curtas tém menos elementos). Com
apenas uma excep¢do, a estes compromissos correspondem coeficientes de correlagio
interespecificos proximos de zero. Assim, espécies que evoluitam cancgdes rapidas nio o
fizeram meramente reduzindo a complexidade das silabas, ou partindo silabas existentes em
por¢des menores, mas especializaram-se verdadeiramente em can¢des rapidas com silabas

igualmente complexas.

Foi proposto que a duragio cumulativa dos repertérios de silabas fosse uma medida
de complexidade do canto capaz de ultrapassar o problema de comparabilidade
interespecifica (Irwin 2000, Gil & Gahr 2002). Em grupos em que ocorre especializagio
pot velocidade do canto, como neste género, esta medida é inapropriada e a complexidade

das silabas tem de ser explicitamente incluida nas classificagdes de complexidade.

Classificagéo de complexidade do canto

O primeiro componente de uma analise factorial sobre as caracteristicas de canto
abarca a grande maioria das medidas de complexidade, e nio existem medidas de
complexidade com pesos negativos aprecidveis. Esta é, portanto, uma boa medida da
complexidade do canto no género, embora nio seja exaustiva, uma vez que a extracgio de
outros dois componentes significativos e interpretavels indica que a evolucio em Serznus

spp. seguiu também outros eixos de variagio.

Noutros grupos de aves foi descoberto que o canto em diferentes linhagens evolui
em diferentes direccdes de complexidade (Irwin 2000, Price & Lanyon 2004). Contudo, a
auséncia de sinal filogenético significativo dos eixos de complexidade em Serinus spp. indica
que estes nio resultam geralmente de diferenciacio entre linhagens.

O principal eixo de variacio, definido pelo primeiro componente principal, pode ser
uma excepc¢io uma vez que tem sinal filogenético significativo, embora apenas ao nivel uni-
-caudal de significancia. Todas as espécies com pontuacoes elevadas neste eixo (S. canicollis,
S. citrinelloides, S. pusillus e S. serinus) pertencem a uma mesma linhagem, e estdo intercaladas
com outras espécies dessa linhagem com pontuacdes médias (5. alario, S. canaria e

S. mozambicus). De acordo com o conhecimento actual sobre a diniamica evolutiva de
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caracteristicas sexualmente seleccionadas, este padrio é mais facilmente explicado pot
perdas repetidas de complexidade das cangbes (revisto em Wiens 2001), o que também
explicaria o fraco sinal filogenético restante. Sugetimos previamente um processo de perda
de complexidade na diferenciagio do canto das variedades domésticas de uma espécie nesta
linhagem, S. canaria (Capitulo 2). O padrio que agora documentamos sugere que o mesmo
se pode aplicar a algumas espécies selvagens, nomeadamente o préptio S. canaria devido 2
sua insularidade, uma vez que espécies insulares perdem frequentemente aspectos da
complexidade do seu canto (Milder & Schreiber 1989, Baker 1996, Hamao & Ueda 2000)
presumivelmente devido ao relaxamento da intensidade de selec¢io sexual (Griffith 2000).
Neste cenario, € possivel que a preferéncia bem documentada das fémeas de S. canaria pela
velocidade de repeti¢io de silabas (Vallet & Kreutzer 1995, Vallet ez 2/ 1998, Driginoiu et
al. 2002), que ¢é o trago definidor mais forte deste eixo de vatiacdo, seja uma preferéncia
ancestral e contra a qual o canto evoluiu. O nimero de espécies nesta linhagem, no
entanto, nio permite um teste definitivo da direc¢io de evolucio do canto. Estudos sobre
seleccdo sexual e natural em populagdes selvagens desta espécie podetio ser muito

informativos a este respeito.

Fungébes da sintaxe do canto

Nenhuma sintaxe influenciou a duracio das cangdes, nem as silabas de diferentes
sintaxes diferiram consistentemente em complexidade. Contudo, 2 sintaxe nio repetida
contribuiu para maior propor¢io de som nas cangdes. A proporcio de som elevada nas
cangoes ¢ favorecida sexualmente em certas aves (Forstmeier ez 4/, 2002), e este pode ser
um fenémeno comum porque os seus custos fisiologicos (Suthets & Goller 1997) podem
funcionar como um sinal honesto de qualidade (sens# Zahavi 1976). Assim, juntamente com
o 6bvio efeito na variedade imediata de silabas, que é frequentemente uma caractetistica
sexualmente seleccionada (Searcy & Nowicki 2000), a proporc¢io de som nas cangdes pode
ser uma causa indirecta de seleccio sobre sintaxe nio repetida. Contrariando ou balancando
estas vantagens selectivas putativas da sintaxe nio repetida, a sintaxe repetida conttibuiu
para maior amplitude de som em comparagSes intra-especificas. Apesar de a amplitude de
som n3o poder ser comparada entre espécies sem condi¢coes controladas de gravacio, este
efeito intra-especifico robusto sugere que seleccio de maior amplitude de som deve
seleccionar indirectamente sintaxe repetida. Foi demonstrado que a amplitude de som
elevada é sexualmente vantajosa em certas aves (Searcy 1996) e, pela mesma razio que

acima, este deve ser um fenémeno generalizado.

A evolugio da sintaxe das cangdes por seleccdo sexual, em particular por escolha das
fémeas, tem sido um assunto dificil de investigar (ver discussdes em Nowicki e /. 2001 e
Capitulo 4; mas ver também Leitio & Riebel 2003). Talvez focando a atengio em aspectos

de desempenho vocal do canto correlacionados com a sintaxe, como os tepottados aqui,
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em vez de na sintaxe per se, se possa melhorar a nossa compreensio da evolucio e seleccio

sexual desta caractetistica importante das cangdes.

O efeito da sintaxe no desempenho vocal das silabas foi contratio a hipétese de anti-
-exaustdo de Lambrechts & Dhondt (1988, Lambrechts 1996). Segundo esta hipdtese a
repeticio de silabas causa fadiga muscular que, se de todo, deve diminuir o desempenho
das silabas. Como a nossa analise por regressio multipla controla o efeito de todas as
outras medi¢des silabicas, o efeito positivo da sintaxe repetida no desempenho vocal deve-
se especificamente a sua simplicidade motora. Claramente, a sintaxe repetida nio ¢

fisiologicamente mais exigente neste género.

Caracteristicas das silabas e desempenho vocal

A amplitude de som das silabas, e consequentemente o seu desempenho vocal, é
facilitada ou dificultada por varias caracteristicas silabicas em diferentes espécies de Serznus.
O efeito positivo da duragio das silabas no seu desempenho vocal, que é um dos efeitos
robustos ao nivel do género, pode parecer inesperado porque as silabas mais longas tendem
a ser mals complexas e, portanto, deveriam ser mais dificeis de produzir. No entanto,
nestas analises o efeito de todas as outras medicbes das silabas é controlado
estatisticamente. De facto, o nimero de elementos intra-silibicos, que é uma das medidas
de complexidade das silabas fortemente associada com a duracio, teve um efeito negativo

sobre o desempenho vocal ao nivel do género.

Espécies com maior nimero de elementos intra-silabicos mostram pior desempenho
vocal neste aspecto de complexidade silabica (dentro da sua gama de variagio). Logo, as
espécies de Serinus evoluiram frequentemente esta caractetistica sem ser acompanhada por
adaptacio vocal, ou apenas patcialmente acompanhada. E relevante que este efeito seja
encontrado na mesma caractetistica que mostra um influéncia negativa no desempenho
vocal das silabas ao nivel do género; isto sugere que o custo vocal do nimero de elementos
mntra-silabicos é particularmente dificil de superar evolutivamente. Este custo pronunciado
torna o desempenho dos machos em silabas compostas por vatios elementos intra-silibicos
um potencial indicador fidvel da sua qualidade, o que é também sugerido pela preferéncia
recentemente documentada em fémeas de S. canaria por esta caractetistica (Pasteau ef 4/.
2004). O desempenho vocal das espécies nas restantes caracteristicas das silabas nio esta
relacionado com a sua prevaléncia nas cangOes, apesar de essas catactetisticas serem

frequentemente significativas em prever a amplitude das silabas em diferentes espécies.

No seu conjunto, estes resultados indicam uma correspondéncia limitada entre
adaptacio vocal e as caracteristicas das cangbes de cada espécie, o que é provavelmente
explicado pela intensa diversificacdo evolutiva do canto que verificimos neste género.
Apesar de a adaptagio vocal ser geralmente limitada, alguns casos claros de especializagio

vocal sio distinguiveis em espécies individuais. Destes chamamos atenc¢io para a
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especializagido de S. serinus para frequéncias agudas de canto, o que tinha antes sido inferido

com outra metodologia (Capitulo 2) e que pode ter uma funcio inter-sexual (Capitulo 3).

Conclusées

Documentamos um padrio de evolucio intensa e muito 1abil do canto no género
Serinus, que dissociou correlacbes bem estabelecidas com o tamanho corporal e
compromissos entre aspectos de complexidade silabica visiveis intra-espécies. O canto
diversificou-se em direccbes que geralmente nio eram previstas pelo padtio intra-
especifico de covariagio de caracteristicas silabicas. Foi detectado um eixo principal de
variagdo interespecifica que compreende de forma abrangente medidas de complexidade
das silabas e cancdes, e que é caractetizado mais fortemente pela velocidade do canto e
tamanho do repertdrio. Apesar de abrangente, este eixo nio é exaustivo da variagio no
género, uma vez que o canto de algumas espécies evoluiu enfatizando outros aspectos de
complexidade como a propor¢io de som ou a duracio das cangdes. A adaptagio vocal as
caracteristicas de canto de cada espécie foi apenas parcial, pelo menos em parte por muitas
espécies evoluirem aspectos de complexidade silabica intrinsecamente dificeis. Sintaxes de
canto alternativas tém efeitos positivos sobre diferentes aspectos de desempenho vocal das
cangdes: a sintaxe repetida esta relacionada com amplitude, e a sintaxe nio repetida com a
propot¢io de som nas cancdes e vatiedade silabica. O balanco de seleccio entre estas

caracteristicas pode indirectamente controlar a evolug¢io de sintaxe do canto.



Capitulo 8
Evolugio correlacionada da coloragiao
de machos e fémeas no género Serrinus

Introducéao

A coloragio e ornamentacio da plumagem das aves sio um exemplo classico de
evolugio por selecgio sexual. Numa longa discussio de quatro capitulos no The Descent of
Man, Darwin (1871) argumentou a favor da evolugio de ornamentacio masculina no
contexto da escolha do par por parte das fémeas, e interpretou a coloragio conspicua de
féemeas como um resultado de estas “partilharem mais ou menos das catractetisticas assim
adquiridas pelos machos”. A seleccio inferida para ornamenta¢io nos machos teria de ser
forte o suficiente para compensar um namero de custos associados a coloragdo conspicua,
como o aumento do risco de preda¢io (Promislow ez a/. 1992, Slagsvold ef @/ 1995, Huhta
et al. 2003, mas ver também Owens & Bennett 1994) ou das exigéncias alimentares
(Grether ez /. 1999, Hill e al. 2002). A existéncia de selecgio inter-sexual e também intra-
-sexual para ornamentacio da plumagem dos machos foi confirmada virias vezes
experimentalmente, por trabalhos de campo, e por analises comparativas (¢.g. Meller 1988,
Evans & Hatchwell 1992, Marchetti 1993, Moller & Birkhead 1994, Hill ef 4/. 1999).

Até recentemente, a discussio sobre selec¢do sexual da coloragio das aves focou
quase exclusivamente o sexo masculino, uma vez que este é geralmente mais ornamentado
e tem maior vatiacio de sucesso reprodutor (Meller 1986, Moller & Ninni 1998). A pressio
selectiva que se pensava ser mais relevante para a coloracio das fémeas é, comegando com
Darwin (1871) e Wallace (1889), seleccio para coloracio criptica. A coloragio ctiptica deve
beneficiar os dois sexos por diminuir o tisco de predagio, mas deve setr mais importante no
sexo feminino devido ao seu papel predominante na incuba¢io e consequente risco de
exposicio do ninho. Realmente, o risco de predagio dos ninhos cotrelaciona-se
negativamente com a colora¢do das fémeas mas nio dos machos (Martin & Badyaev 1996).
A opinido prevalecente via a coloragio de machos e fémeas como resultando destas
pressGes selectivas antagonicas entre os dois sexos, de forma que um sexo constrange a
evolu¢io do outro (eg Price & Burley 1994, Price 1996). Modelos de evolu¢io de

caracteristicas poligénicas com pleitropia (Lande 1980, 1987) preveéem a evolugio de uma
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caractetistica (neste caso, coloracio das fémeas) afastando-se do seu éptimo adaptativo por
constrangimento genético com outra caractetistica (neste caso, coloragio dos machos),
seguida de evolugido mais lenta da caracteristica constrangida em direccio ao seu éptimo
por aquisicio gradual de independéncia de determinacdo genética. Esta explicagio estd de
acordo com o padrio geral de variacio interespecifica na colora¢io das fémeas: desde
monomotfismo conspicuo até dimorfismo ctiptico, por vitios padrdes de semelhanca

parcial com os machos, por vezes semelhantes a juvenis (Darwin 1871, Bjorklund 1991a).

Recentemente tem sido prestada mais aten¢io a possibilidade de a coloragio das
fémeas evoluir por competicio entre fémeas ou preferéncias dos machos baseadas em
ornamentos femininos. Foram encontrados exemplos de preferéncia dos machos (e.g. Hill
1993, Jones & Hunter 1993, Amundsen e @/ 1997), competigio entre fémeas (¢.g. Johnson
1988, Kraaijeveld ez /. 2004), acasalamento entre semelhantes — o que indicam escolha do
par mutua (e.g. Jawor ef al. 2003, Kraaijeveld er a/. 2004) —, e outras vantagens de aptidio
para as fémeas (e.g. Griggio e al. 2003, Kraaijeveld 2003), todos baseados em ornamentos
femininos. Existem também estudos que ndo encontraram funcio pata a expressio de

ornamentos nas fémeas (Cuervo e al. 1996, Wolf ez al. 2004).

Estudos comparativos pioneiros sobre a importancia relativa da evolu¢io de machos
e fémeas para o dicromatismo (Irwin 1994, Burns 1998) reconstruiram estados ancestrais
da plumagem e chegaram as conclusbes inesperadas de que (1) a coloracio das fémeas foi
mais evolutivamente labil que a coloracio dos machos, e (2) a2 maioria da evolugio
independente nas fémeas fora no sentido de tornar a plumagem mais conspicua. Isto foi
interpretado como indicando maior importancia de seleccio directamente nas fémeas que
de pleiotropia com machos na evolucio de coloracio feminina conspicua. Estes estudos
foram muito influentes e, juntamente com o surgimento de evidéncia de selecgio sexual de
fémeas nalgumas espécies, causaram um afastamento substancial em relagio ao consenso
anterior. As revisGes recentes sobre o assunto (Amundsen 20002, b, Badyaev & Hill 2003)
denunciam uma mudanca para explicacbes adaptacionistas da coloragio conspicua nas
fémeas, por vezes argumentando que o constrangimento pleiotrépico com os machos pode

nio ser importante (Amundsen 2000a, b).

Contudo, a evidéncia comparativa em que esta mudanca de paradigma assenta tem
problemas metodolégicos que podem invalidar as suas conclusbes. Nos avaliamos estes
problemas na discussio. Estes problemas resultam da reconstrugio de estados ancestrais,
um procedimento que foi mostrado ser muito impreciso por comparacio com estados
ancestrais reais (Oakley & Cunningham 2000, Polly 2001, Webster & Purvis 2002) e por
avaliacio critica de métodos comparativos (e.g. Omland 1997, Schluter ¢z /. 1997, Garland
et al. 1999, Pagel 1999a). Isto causou cepticismo acerca do uso de reconstrucdes de estados
ancestrais em analises comparativas (Cunningham ez 2/ 1998, Losos 1999) e promoveu a

procura de métodos comparativos mais robustos (e.g. Mooers ef a/. 1999).
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Neste trabalho estudamos a evolu¢io da coloragio em machos e fémeas no género
Serinus considerando a possibilidade de existéncia de constrangimento inter-sexual, e
utilizando métodos comparativos que nio dependem da reconstrucio de estados ancestrais.
Em particular, exploramos a utilizacio de simulaces exemplificada por Gatland ez 4l
(1991, 1993, ver também Martins & Gatland 1991, Bjorklund 1994) como um instrumento
para testar modelos evolutivos. Usamos métodos comparativos bem conhecidos (I de
Moran, Gittleman & Kot 1990; contrastes independentes, Felsenstein 1985; e comparagoes
de log-likelihood, Mooers ¢ /. 1999) juntamente com o procedimento baseado em
simula¢Ges para avaliar o desempenho deste altimo.

O género Serinus compreende 36 espécies de pequenas aves granivoras, a maioria das
quais habitam Africa e ttm coloracio amarela (Clement e al. 1993). Para 17 destas espécies
existe uma filogenia molecular detalhada (Arnaiz-Villena ez a2/ 1999) que utilizamos nas
nossas analises. Analisando um género unico de aves, onde se espera que o padrio de
coloracio seja semelhante (Price & Pavelka 1996, Omland & Lanyon 2000), é possivel
obter medidas quantitativas detalhadas de coloracio que sio objectivamente comparaveis

entre espécies.

Ao nivel das espécies, comparamos os sexos no que diz respeito a labilidade
evolutiva das suas caracteristicas de coloragio e ao grau de covariagdo da coloracio nas
varias partes do corpo. Previmos uma menor covariagio das caracteristicas de coloragio no
sexo mais constrangido devido ao efeito antagonistico de seleccio e correlacio genética
(Lande 1980). Também testamos se o padtio de coloragio no género é melhor explicado
por modelos de mudanca filética gradual ou especiacional (sezs# Gould 2002, Cubo 2003),
por modelos de evolucdo independente ou correlacionada, e por modelos de

constrangimento das fémeas, constrangimento dos machos ou partilha de pressoes

selectivas.

Métodos

Recolha de dados

Medimos a coloragio em ambos os sexos de 26 taxa (25 espécies e 2 subespécies) de
Serinus spp., em espécimens da coleccio do Museu de Histéria Natural de Londres, em
Tring. Calculamos a média das medi¢ées de um nimero minimo de 3 machos por taxon
porque os machos mostram com frequéncia alguma variacio interindividual. O nimero de
espécimens medidos é dado no Apéndice 3. Tomamos vatias medidas de cor e marcas em
varias partes da plumagem, bico e patas, de forma a abarcar compreensivamente a gama de
variacdo no género. A cor do peito, subcaudais, manto e uropigio foram classificadas por
referéncia 2 um mapa de cores (Kiippers 1979). Esta medi¢io é adequada porque as cores
ornamentais em Serinus spp. sao baseadas em pigmentos carotenodides (Stradi ez o/ 1995),

que reflectem luz sobretudo no espectro visivel (Gross 1987). Usamos o btilho e saturagio
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destas cores, mas ndo a croma por trés razdes: 1) A cor ornamental em Serinus spp. é quase
exclusivamente o amarelo (Clement ez 2/ 1993) e tem pouca vatiagio em ctoma; 2) a
medigio de croma em partes escuras ou esbranquicadas é muito pouco precisa; e 3) croma
¢ uma medida circular e, por isso, a sua analise levanta problemas conceptuais (de
Repentigny e al. 1997). Medimos a extensio vertical da 4rea amatela no peito.
Categorizamos o padrio de pigmentacio no peito, subcaudais, manto e uropigio desde
fortemente malhado a liso. Categorizamos as margens das penas da cauda e asas em relacio
a sua espessura e conspicuidade da cor. Categotizimos a cot do bico e patas em ordem
crescente de conspicuidade. Quantificimos o padrio de cor brilhante na cabeca contando o
nimero de partes anatémicas da plumagem abrangidas. Quantificimos a presenca de
marcas pretas ou fortemente melanizadas na cabeca e parte frontal do corpo contando o
numero de partes abrangidas. Notimos a existéncia de penas escuras conspicuas nas asas.
No total, foram medidas 22 caracteristicas de coloracio. Apresentamos no Apéndice 3 as
médias destas medidas por taxon e sexo, bem como as suas definicbes. Também medimos

o comprimento do tarso, asa e cauda, e o comptimento e altura do bico.

Existem alguns valores omissos nos dados (Apéndice 3). Por exemplo, a cot das
margens das penas nido pode ser medida em espécies com penas nio marginadas. Para
minimizar a influéncia dos valores omissos, substituimo-los pela média das outras espécies
nas analises nido filogenéticas. Nas analises filogenéticas substituimo-los potr valotes
calculados iterativamente de forma a manter inalterados os valores ancesttais inferidos por
evolugdo minima (Martins & Hansen 1996), tendo em conta o comptimento dos ramos da

filogenia.

Covariagéo de caracteristicas de coloragdo e dicromatismo

Corremos uma Analise de Componentes Principais (ACP) sobre as caractetisticas de
coloragdo nos 26 taxa da nossa base de dados. Primeiro cotremos ACPs separadas para
machos e fémeas e comparimos a covatiagio das caractetisticas de coloragio entre os
sexos. Maior covariagio ¢ indicada por maiores pesos das caractetisticas nos Componentes
Principais (CPs), particularmente no primeiro CP. Depois cotremos uma unica ACP sobre
as caracteristicas de coloragdo dos dois sexos, para obtermos medidas compativeis entte os
sexos. Hstas medidas foram utilizadas para calcular o dicromatismo sexual e uma
pontuacgio unica de coloragdo para cada sexo e espécie (doravante referida como pontuagio
de coloragio). A pontuacio de coloragio foi calculada como a soma das pontuacées nos
CPs significativos, pelo critério de broken-stick (Jackson 1993), pesadas pelos eigenvalues
dos CPs.

Labilidade evolutiva

Avaliamos o sinal filogenético pelo cilculo dos valotes de Z associados ao I de

Moran (Gittleman & Kot 1990) em trés intervalos (linhas quebradas na Figura 1) da
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Figura 1 — Arvore filogenética das espécies de Serinus usadas neste estudo que sio compreendidas
pela filogenia molecular de Arnaiz-Villena ez 2/ (1999). As linhas quebradas verticais separam os

intervalos de tempo usados no teste de sinal filogenético pelo I de Moran (ver texto).

filogenia molecular de Arnaiz-Villena ez 4/ (1999). Comparamos os valores de Z das

caracteristicas de coloragio entre os sexos e com os valores das medicdes de tamanho.

Anélise de sinal filogenético baseada em simulagbes

Para avaliar a metodologia compatativa baseada em simulagdes, na qual baseamos
muito do restante deste trabalho, fizemos uma segunda avaliacio de sinal filogenético

utilizando simulacdes.

Resumidamente, as quatro etapas desta metodologia sio: a) construir modelos
evolutivos para cada hipétese alternativa e simular muitos conjuntos de dados com cada
modelo (doravante os conjuntos de dados simulados sio referido como as previsdes das
hipoteses); b) escolher uma estatistica capaz de diferenciar as previsdes das hipoteses
alternativas; c) quantificar quio discriminaveis sdo as previsGes das hipoteses alternativas
usando a estatistica escolhida; e d) avaliar o ajuste dos dados reais as previsdes das
hipéteses, mais uma vez utilizando a estatistica escolhida. Se na etapa c) as previsdes de
hipoteses alternativas forem semelhantes, é aconselhavel escolher uma estatistica mais
adequada, ou combinar as previsGes de mais que uma estatistica como mostramos numa
analise mais adiante. No resto da sec¢io de Métodos continuamos a escrever a), b), c) e d)

para identificar cada uma destas etapas.
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a) Fizemos 1000 simula¢Ges de evolucio por movimento Browniano (¢.g. Gatland er
al. 1991) pela filogenia do género (Figura 1), e outras 1000 por uma filogenia em estrela
com o mesmo comprimento total e nimero de taxa. Estes conjuntos de fendtipos
simulados representam a gama de sinal filogenético previsto pela filogenia do género Serznus

e apenas pelo acaso, respectivamente.

b) Como estatistica para diferenciar as previsdes destes modelos escolhemos o
coeficiente de correlagdo entre distancias fenotipicas e filogenéticas. Distancias fenotipicas
sio o valor absoluto da diferenca de fenétipos entre cada par de espécies; distincias
filogenéticas s3o o comprimento dos ramos até ao ancestral mais recente de cada par de
espécies. Todos os pares de fendtipos nas pontas da filogenia foram usados pata calcular o
coeficiente de correlagio. Sio previstos coeficientes de cotrelagio maiotes pela ptimeira
hipétese, a hipotese de sinal filogenético significativo.

c) Calculamos a probabilidade de um coeficiente de correlagio aleatério obtido por
cada modelo se encontrar dentro dos limites de confianca do modelo alternativo; Ze. a
probabilidade de um coeficiente aleatério do primeito modelo set menotr que o 95°
percentil da distribuicio de coeficientes do segundo modelo e, da mesma forma, a
probabilidade de um coeficiente aleatério do segundo modelo ser maior que o 5° percentil
do primeiro. Estas duas probabilidades podem diferir um pouco devido as diferentes

formas das distribuicdes

Note-se que este procedimento segue uma logica unicaudal, porque os valores da
estatistica que escolhemos sdo claramente previstos serem maiores num dos modelos. Em
situagGes em que esta previsdo ndo possa ser feita, ou se por qualquer razio for preferido
fazer um teste bicaudal, os intervalos de confianca vio desde o percentil 2.5° a0 97.5° (pata

o nivel convencional de probabilidade de erro do tipo I de 0.05).

d) Por fim, comparamos o coeficiente de correlagio real das espécies de Serinus com
as distribuicbes geradas pelas duas hipéteses alternativas. A hipotese de sinal filogenético
significativo ¢ rejeitada se o coeficiente de correlacio real for menor que o 5° petcentil da
sua distribui¢do, e a hipétese de auséncia de sinal filogenético é rejeitada se a correlagio real
for superior ao seu 95° percentil. Apenas foram usados os dados das espécies de Serinus

incluidas na filogenia molecular em que os modelos foram corridos.

Existe a possibilidade de nenhuma das hipéteses ser rejeitada, a probabilidade da qual
¢ dada na etapa c) sob a assuncio de uma das hipdteses ser verdadeira. Os valores obtidos
em c) sio analogos a probabilidade de erro estatistico do tipo II, oua 1 - o poder estatistico

para discriminar as hipoteses alternativas.

Mudancga gradual versus especiacional

Testamos modelos de gradualismo filético zers#s mudanga especiacional com a
metodologia baseada em simula¢Ges descrita acima. a) As simulacoes das hipoteses gradual

e de mudanga especiacional foram feitas usando, tespectivamente, o mesmo modelo
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Browniano que anteriormente, e uma sua modificacio em que a mudanca de fendtipos é
limitada as bifurcagSes na filogenia. b) Os fenétipos simulados exibem sinais filogenéticos e
formas das distribuicbes diferentes, dependendo da topologia da filogenia. Como
estatisticas para diferenciar as previsdes dos dois modelos expetimentimos os coeficientes
de correlacio entre distancias fenotipicas e filogenéticas, a assimetria e kutrtose das
distribuicGes de fenotipos simulados. ¢) A melhor discriminacdes de modelos foi obtida
com a kurtose dos fenétipos (Zg, de Anscombe & Glynn 1983, em Zar 1996, p. 119), que

foi adoptada para d) avaliar o ajuste dos dados reais de Serznus aos modelos.

Também comparimos o ajuste das pontuacdes de coloracio de Serimus spp. aos
modelos gradual e especiacional usando a metodologia de log-likelihood de Mooers ¢t 4.
(1999). Os calculos foram feitos com uma versio modificada do programa CONTML do
software PHYLIP disponibilizada por Mooers ez a/. (1999).

Evolugéo independente

a) Simulamos evolu¢io independente dos sexos por movimento Browniano e, b)
como estatistica de teste, calculamos o coeficiente de correlacio entre os fendtipos de
machos e fémeas conspecificos. A hipétese alternativa de evolugio cotrrelacionada nio foi
simulada porque implica a inser¢do de um parametro adicional (a intensidade da cortelagio
ou constrangimento entre os sexos), o que inviabiliza a comparacio das hipéteses por este
método (Johnson & Omland 2004). Em vez disto, d) testimos ditectamente o ajuste dos

dados de Serinus spp. as previsdes da hipétese de evolucio independente, como em Gatland
et al. (1991).

Isto é equivalente a um teste da significaincia da correlacio entre os sexos
controlando o efeito da filogenia, o que também fizemos regredindo contrastes
independentes pela origem (Felsenstein 1985). Os contrastes foram calculados com o
programa CONTRAST do software PHYLIP 3.6 (Felsenstein 2000).

Evolugdo com constrangimento entre 0s sexos

E evidente uma distribuicio triangular das pontuagées de coloragio de machos e
fémeas (Figura 2A), tendo a colora¢io dos machos valores semelhantes ou supetiotes 20s
das fémeas. As nossas simula¢des de evolugio cotrelacionada entre os sexos tomam este
aspecto em considera¢io. Simulimos trés modelos de evolucio correlacionada (etapa a,
como indicado acima): um modelo de constrangimento feminino, um modelo de

constrangimento masculino, e um modelo de partilha de pressoes selectivas.

No modelo de constrangimento feminino os dois sexos evoluem independentemente
por movimento Browniano mas as fémeas sio impedidas de ultrapassar o valor sincrono
do fenétipo dos machos conspecificos (Z.e. ndo se tornam mais conspicuas que os machos)
e, a cada passo na filogenia, o fenétipo das fémeas é puxado na direccio dos machos por

uma propor¢io constante da sua diferenca fenotipica. Esta constante foi calculada
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iterativamente de forma a originar conjuntos de fenétipos simulados com correlagio média
entre os sexos igual a correlacio real das espécies de Serznus. O modelo de constrangimento
masculino é o reverso deste: o fenétipo dos machos é impedido de se tornatr menos
conspicuo que o das fémeas, e é puxado em direccdo a0 fendtipo das fémeas por uma

proporgao constante das diferencas fenotipicas.

No modelo de partilha de pressGes selectivas, a cada passo na filogenia, quando os
machos se tornam menos conspicuos que as fémeas as suas pontuagdes de coloragio sio
repostas no seu valor médio. Além disto, ambos os sexos sio igualmente puxados na
direccdo do valor médio dos seus fenétipos por uma proporcio constante da sua diferenca
fenotipica. Esta média das diferencas fenotipicas funciona como um éptimo adaptativo
comum aos dois sexos, com a vantagem importante de constranger os dois sexos sempte
com igual intensidade. A diferenca entre este modelo e os antetiores é a sua simettia:
nenhum sexo ¢é mais constrangido que o outro. Porque ambos os sexos sio
simultaneamente constrangidos, a constante usada para puxar os fendétipos de cada sexo é
metade da usada nos modelos anteriores. Isto mantém a cotrelacio média entre os sexos

igual 2 dos modelos anteriores, permitindo assim a comparagio das suas previsGes
(Johnson & Omland 2004).

Note-se que o movimento Browniano foi simulado como a soma de numeros
aleatorios retirados de uma distribuicio normal, por muitos intervalos temporais iguais (e.g.
Bjorklund 1994). Para isto, a arvore filogenética foi dividida em intervalos temporais iguais
com uma duragio escolhida de forma a manter as distancias relativas entre as bifurcacoes
(1/90° do comptimento da atvore). Isto é equivalente ao procedimento mais comum de
multiplicar nimeros aleatérios pelo comprimento dos ramos (¢.g. Garland ef 2/ 1991), e nas
simulagBes anteriores setia equivalente usar qualquer um destes procedimentos. Nas
simulagBes desta seccio, sobre evolucdo correlacionada dos sexos, este procedimento foi
atil por providenciar fenétipos sincronos com os quais pudemos computat vatias formas

de constrangimento.

Em vez da etapa b), escolher uma estatistica para diferenciar as previsGes das
hipoteses, quantificimos quio discriminaveis sio estas previsOes (etapa c) usando as trés
estatisticas seguintes. 1) A diferenga de desvios padrio das distribuicdes dos fendtipos de
machos e fémeas. 2) A assimetria (Zg, de D’Agostino & Peatson 1973, em Zar 1996, p.
117) da distribuicio conjunta dos fendtipos de machos e fémeas. 3) A diferenca de declives
de regressdo entre os fendtipos de um sexo e os fendtipos do outro sexo conspecifico.
Estas trés estatisticas foram calculadas apds estandardizagio da distribuicio conjunta dos
fenétipos de machos e fémeas. Depois usimos estas estatisticas para avaliar o ajuste das

pontuagdes de coloragio estandardizados de Serznus spp. aos modelos (etapa d).

O rationale e previsdes de cada uma destas trés estatisticas é o seguinte. 1) Espera-
-se que a dispersio de fendtipos seja menor no sexo mais constrangido devido ao efeito

canalizador do constrangimento. Assim, a diferenca de desvios padrio de machos e fémeas
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Pontuacdes de machos

Figura 2 — Relacio entre machos e fémeas em (A) pontuacdes de coloracio e (B a F) pontuacdes
nos cinco CPs significativos da ACP as caracteristicas de colora¢do de ambos os sexos. Os
eigenvalues e pesos das caracteristicas nestes componentes sio dados na Figura 3. As pontuagSes

de coloracio sio a soma das pontuacdes dos CPs significativos, escalados pelos seus eigenvalues.

tende a ser positiva quando os machos sio o sexo independente, negativa quando as
fémeas sio o sexo independente, e a apresentar valores intermédios no modelo de partilha
de pressdes selectivas porque ambos os sexos sio igualmente constrangidos. 2) A
distribui¢io conjunta dos fendtipos simulados consiste na juncio de duas distribuicGes (dos
machos e das fémeas) com médias e variancias diferentes, sendo que a variancia do sexo
mais constrangido ¢ menor. Assim, a distribuicio conjunta tendera a ser assimétrica na
diteccio do sexo independente (Ze. assimetria positiva se os machos sio o sexo
independente, negativa se as fémeas). Pela mesma razio que anteriormente, o modelo de
partilha de pressGes selectivas é intermédio. 3) Espera-se que o declive da regressio de
fendtipos das fémeas sobre os machos conspecificos seja menor quando os machos sio o
sexo independente porque, quando os sexos sdo semelhantes (.. as espécies ocupam uma
posicdo perto da linha diagonal na Figura 2A), a diminuicio de coloragio nos machos

arrasta consigo o fendtipo das fémeas, fazendo aumentar a densidade de espécies na parte
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inferior da diagonal na Figura 2A. Esperam-se declives mais pronunciados quando as
fémeas sio o sexo independente, arrastando os machos para, e aumentando 2 densidade de
espécies na parte superior da diagonal. Como esta assimettia estd ausente no modelo de
partilha de pressGes selectivas, sio esperados declives intermédios. O declive da regressio
dos fenétipos das fémeas sobtre os machos varia em sentido oposto a0 declive alternativo
da regressio de machos sobre fémeas; estes declives alternativos mostram maiotr
sensibilidade para um ou outro dos extremos da gama de declives, pelo que é obtida uma

maior discrimina¢io de modelos com a diferenca dos dois declives, que por isso utilizimos.

Finalmente, efectuimos um teste bicaudal usando estas trés estatisticas
simultaneamente. Categorizamos os trios de estatisticas do conjunto de todas as simulacées
em intervalos tridimensionais de 0.5 desvios padrio de atesta. O espago de confianca
bicaudal para cada modelo é o grupo de intervalos tridimensionais (potr ordem dectescente
de densidade) que compreendem 95% das simulagdes de cada modelo. A disctiminacio
entre as previsdes dos modelos (etapa c) e o ajuste dos dados de Serinus spp. aos modelos
(etapa d) foram calculados como anteriormente, por referéncia a estes espagos de confianga
tridimensionais. Note-se que quer a categotizacio, quer o teste bicaudal tornam esta

abordagem mais consetrvadora.

Usamos uma quarta estatistica com estes modelos: o coeficiente de correlacio entre
distancia fenotipicas e filogenéticas (a mesma usada no teste de sinal filogenético). Usimos
esta estatistica apenas pata avaliar a assercio de que o sinal filogenético baixo da colora¢io
de fémeas indica selec¢io directa sobre a conspicuidade nas fémeas (Irwin 1994, Burns
1998).

Resultados

Covariacgéo de caracteristicas de coloragéo e dicromatismo

Os primeiro cinco CPs de ACPs separadas para as medi¢des de coloragio de cada
sexo de Serznus spp. foram significativos pelo critério de broken-stick (Jackson 1993, Figura
3A) e explicam 0.76 da variacio nos machos e 0.73 nas fémeas. Note-se que os eigenvalues
dos CPs de machos e fémeas nio sido directamente comparaveis, porque a variagio total
em cada sexo pode diferir. Os pesos das vatidveis de colora¢io em machos e fémeas
correlacionaram-se significativamente em cada um destes cinco CPs (todos os r, = 0.71,
todos os P < 0.01, N = 26), indicando que os sexos tém padrdes de covatiacio das
caracteristicas de coloragio muito semelhantes. Os pesos das vatiaveis de colora¢io no
primeiro CP foram consistentemente maiores nos machos que nas fémeas (teste T
emparelhado, T = 3.49, P < 0.01, N = 22), indicando covariacio mais forte das
caracteristicas de coloragdo nos machos. Os pesos das varidveis nio diferitam

significativamente nos outros componentes.
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Figura 3 — (A) Eigenvalues dos cinco CPs significativos de ACPs feitas as caracteristicas de
colora¢io de machos (quadrados sombreados), fémeas (citculos brancos) e ambos os sexos (linha
solida) de Serinus spp. * indica o tnico CP em que os pesos das catactetisticas de machos e fémeas
diferiram significativamente. (B) Pesos nos cinco CPs da ACP feita as caracteristicas de coloracio
de ambos os sexos; ze. coeficientes de correlacio entre as caractetisticas e os CPs. As definicdes das
caracteristicas de coloracio sio dadas no Apéndice 3. Para facilidade de leitura os pesos das
caracteristicas estdo categorizados como: ——de -12-0.6,—de-0.62-0.2,0 de-0220.2, + de 0.2 2
0.6,e ++ de0.6a 1.

Como anteriormente, os primeiros cinco CPs da ACP tunica para ambos os sexos
foram significativos pelo critério de broken-stick. O primeito CP é caracterizado
principalmente pelo brilho da cor nas partes maiores do corpo e pela ornamentacio das

asas e cauda; a maioria das outras caracteristicas também tém pesos positivos neste CP e
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nenhuma tem pesos negativos fortes (Figura 3B). Assim, este CP é uma boa medida de
ornamenta¢io no género, embora nio exaustiva porque existem outros CPs significativos.
O segundo CP ¢ caracterizado sobretudo pela saturacio da cor e padrio de pigmentacio
nas partes maiores do corpo, e pela extensio da area amarela do peito (Figura 3B). Os
terceiro a quinto CPs sdo mais fortemente caractetizados pelas marcas amarelas na cabega,
o padrio de coloragio na parte de tras do corpo, e o birlho da cor no manto,

respectivamente (Figura 3B).

As pontuagées de coloragio de machos e fémeas correlacionaram-se
significativamente (7, = 0.76, P < 0.01, N = 26) e mostraram uma distribui¢do triangular,
sendo que as pontuagbes dos machos foram maiores ou semelhantes as das fémeas
conspecificas (Figura 2A). A distribuicdo triangular das pontuagdes de coloragio deveu-se
ao segundo CP, uma vez que a relacio entre os sexos nos outros quatto CPs significativos
foi aproximadamente linear (Figura 2B a F). Este segundo CP reflecte principalmente a
saturagio da cor e padrio de pigmentacio, enquanto que o brilho da cor e a maiotia das
outras caracteristicas foram mais importantes no primeiro CP (Figura 3B). Assim, as
principais causas de dicromatismo sexual no género Serinus foram a saturagio e padtrio de
pigmentacdo nas partes maiores do corpo, mas nido o brilho dessas mesmas partes

corporais.

Labilidade evolutiva

Muito poucas caracteristicas de coloragio tiveram sinal filogenético significativo em
qualquer dos trés intervalos temporais em que calculimos o I de Moran (Figura 1). Das 22
caracteristicas de coloragio, apenas duas catracteristicas nos machos no intetvalo mais
antigo, e uma nas fémeas no intervalo do meio tiveram valores de Z significativos
(Gittleman & Kot 1990). Consequentemente, o sinal filogenético da pontuacio de
coloragio nio foi significativo para nenhum sexo em nenhum intervalo de tempo (todos os
Z < 0.58, valor critico de Z = 1.96). Pelo contririo, as caractetisticas morfométricas
mostraram consistentemente a existéncia de sinal filogenético nos dois primeiros intervalos
de tempo. Das cinco medi¢ées morfométricas, trés nos machos e trés nas fémeas no
primeiro intervalo de tempo, e duas nos machos e quatro nas fémeas no segundo intetvalo
tiveram valores de Z significativos. Os valotes de Z das caracteristicas de coloracio nio
diferiram entre os sexos (testes T emparelhados, em qualquer intervalo de tempo T < 1.8,
P> 0.09, N = 22). Nos dois intervalos de tempo em que as caractetisticas motfométricas
apresentaram sinal filogenético, os valores de Z das caracteristicas de coloragio foram
significativamente menores (indicando maior labilidade evolutiva) que os de catracteristicas
morfométricas (testes T, para machos ou fémeas T > 3.38, P < 0.01, graus de liberdade =
25).

Os coeficientes de correlacio entre distancias filogenéticas e fenotipicas (no resto

desta secgdo, simplesmente coeficientes) simulados segundo a hipétese de sinal filogenético
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significativo tiveram uma probabilidade de 0.75 de serem inferiores ao 95° percentil da
distribuicio segundo a hipétese de auséncia de sinal filogenético. A probabilidade de um
coeficiente da segunda hipotese ser superior ao 5° percentil dos coeficientes da primeira foi

de 0.78. Logo, as previsdes destes modelos sio pouco distinguiveis.

O coeficiente das pontuagdes de coloragio de machos de Serimaus spp. (0.05)
encontrou-se no 20° percentil da distribuicio segundo a hipotese de sinal filogenético
significativo, e no 66° petcentil da distribuicio da hipétese de auséncia de sinal filogenético.
Desta forma, nenhuma das hipdteses pode ser rejeitada. O coeficiente das pontuacoes de
coloragio das fémeas (-0.13) situou-se no 2° petrcentil da primeira hipétese e no 15° da
segunda. Assim, rejeitou-se a hipdtese de existéncia de sinal filogenético significativo para a
coloracio das fémeas. Em relacio as pontuagdes de caracteristicas morfométricas (Ze.
pontuacSes do tnico CP significativo de uma ACP das medi¢ées morfométricas) a hipotese
de sinal filogenético significativo nio foi rejeitada para nenhum sexo (coeficiente dos
machos 0.29, 77° percentil; coeficiente das fémeas 0.34, 84° percentil), e a hipotese de

auséncia de sinal filogenético foi rejeitada (machos, 96° percentil; fémeas, 98° percentil).

Mudanca gradual versus especiacional

As previsdes das hipoteses de evolugido gradual e especiacional sobrepuseram-se
muito. A kurtose da distribuicio de fendtipos gerados pelo modelo de evolucio gradual
tem uma probabilidade de 0.84 de ser inferior ao 95° percentil das distribuicbes geradas
pela hipotese de mudanca especiacional. Da mesma forma, a probabilidade de a kurtose

segundo o ultimo modelo ser infetior ao 5° percentil do primeiro é de 0.85.

A kurtose das pontuagdes de coloragio dos machos de Serimus spp. corresponde ao
86° percentil da distribuicio de kurtoses por evolucio gradual, e ao 99° percentil da
distribuicio sob mudanca especiacional. Assim, a hipotese de mudanga por especiacional é
rejeitada para a coloracio dos machos. Para a pontuacio de coloragio das fémeas e para a
pontuacio motrfolégica de cada sexo nio foi obtida discriminacio das duas hipoteses
(petcentis cotrespondentes: coloracio das fémeas 30° e 34°, pontuacio morfométrica dos

machos 14° e 18°, pontuacio morfométrica das fémeas 64° e 70°).

As log-likelihoods dos modelos Brownianos e especiacionais relativamente a uma
hipétese nula a-histérica (Mooers e a/. 1999) foram, respectivamente, para a pontuagio de
coloragdo dos machos -0.02 e -1.38, e da fémeas -1.54 e -1.52. O limiar de suporte relativo
equivalente a probabilidade convencional de etro de tipo I de 0.05 ¢ a diferenca de 2 log-
likelihoods (Edwards 1992, pp. 180-190), pelo que nenhuma das hipoteses é rejeitada em
favor das outras. Para as pontuagdes morfométricas os modelos Browniano e especiacional
nio foram distinguidos, mas o modelo a-histérico foi rejeitado por comparagio com o
modelo Browniano em fémeas. As log-likelihoods foram, na mesma ordem que

anteriormente, para os machos 1.92 e 1.94, e para a fémeas 2.57 e 1.35.



Capitulo 8

110

‘O[Ppow Op $90s71493d SEP ESUEUOD 9p SIIW] SOP 10 (S1uoweand2dsar 91591 ownn 9 s7 oxpwird) apepriqeqord no [RudI{ - 4
"SOPE[NUITS SO[PPOW
sopd sopeurdmo wazes sojuanbary sousw som no “dds suuza§ Ip OBSEIO[0d BP SEINSPEISI AP O O P IPEPHIqeqoid € TPEP 9 SEDNSHEISI ST} ST BUIQUIOD
onb 93893 ON] "OpPpow eped ered SEPE[NWIS SEONSHEISD 9P SIOSMISIP SEU $AUIPUOdsaIzod spuadsad SO SOPEp OFs STENPIAIPUT SEONSHEIS? WO $9389) SON - f
"9)$9)

owmnn Ou sfepnediq 9466 2P NWQNECOU 9P SOTEAJIIUT SO 9 STENPIAIPUT SEITSHEISI WO $9)$3) SOU STepnediun o466 P N&GNECOU 9P SOTeAII}UT SO SOpeESnN WEIO - ._.

SEDTISIEISD
20¢0 x 100°0> 0€9°0 SLS0 8LS°0 §86°0 5570 LLSO 6150 som www ojunfuon)
0EB$S97397 9P
x 1200 x €100 0€9°0 0060 €980 €SL0 S0 L0 095°0 SOAT[POP 9P TSURIRJICT
89570 €5L°0 €610 £68°0 068°0 L88°0 9280 968°0 G680 CHROWISSY
) oerped
0280 * €860 910 9¢L0 89L°0 ¢L80 16+°0 1580 96¥°0 SOTASIP 9P ESUSIOJICT
soyoewW SEOWRJ SEARDI[9S S{lee ) SEARDII[S BOHIBE ey
SEARI9PS sotr SEItHR sop ojuow  sep ojuowr  so0ssard  sep ojuowr  s90ssard  sop ojudw ORI
s0s523d - sop ojudw - SEp OJuIW 13uensuor) -IGuensuo) op eYMIE] -ISUBNSUOD) Op BYMIEJ -ISUBRNSUOD) OPPON
op eymIe -ISULRNSUO) -IBUBASUOD) : : . ’ . vonsSpeIsy
SEANDI[IS soyoew SBIUIYJ openuirs
soossaxd op eymIeg SOp OJUAUSULIISUOD) Sep 0JULUHULIISUOD) O[PPOIN

I sopenuwrs soppow
soe oquowreaneRI ‘dds swuua g op
0edeI0702 TP 9pEPIIqeqord / SpuadId ]

1 soaneurare
SO[OPOW 9P ESUEIJUOD 9P O[EAFIIU] Ot WaIddU}I2d SOPE[NUITS S9TO[BA SO 9P SPEPIIqeqoi ]

‘SO[opOow soe Omw.ﬁ@u wo Q&m Snuio§ p O.mw.mMOMOU ¥P OJUIWIEUOIIISOJ ‘SOARNEUIA][E SO[9pOW 9P NwﬁdmCOU 9P SOJeAFalUT

SO WOD PPUIPIOUIOD 9P IPEPIIqeqord € OWod ‘SOXIS SO INUD OJUIWSULASTOD WO O¥IN[OAD 9P SO[PPOW SOP $30s1ad3d Sep SpepraRdunsKI — [ B[3qE],



Ewolugio da coloragio em machos e fémeas de Serinus spp. 111

Fornecendo as pontuagdes de cada um dos CPs significativos como caractetisticas
independentes, em vez da pontuacio de coloragio unica, aumenta as diferencas de log-
likelihood (Mooers ¢ /. 1999). Com este procedimento as log-likelihoods foram, na mesma
ordem que anteriormente, para a coloracio dos machos -0.39 e -4.24, e para a coloragio
das fémeas 0.02 e -2.04, rejeitando assim o modelo especiacional em favor dos modelos

gradual ou a-histérico em ambos os sexos.

Evolugéo independente

Os coeficientes de correlagio entre os sexos para a coloracio (0.70) e morfologia
(0.97) excedem o 99° percentil das simulagées de evolucio independente, trejeitando assim
este modelo. Os contrastes independentes de coloragio e motfologia estio
significativamente relacionados entre os sexos (contrastes de cor, coeficiente de regressio
pela origem estandardizado Bsz = 0.69, P < 0.01, N = 15; contrastes de motfologia,
Bst=0.97, P < 0.01, N = 15).

Evolugdo com constrangimento entre os sexos

A Tabela 1 mostra quio discriminaveis sio as previsdes dos ttés modelos de
evolugdo com constrangimento sexual, com cada uma de ttés estatisticas. Obtivemos
melhor discriminagido dos modelos com 1) a diferenca de desvios padrio, com a qual o
modelo de constrangimento masculino foi rejeitado, e 2) a diferenca de declives das
regressOes entre os sexos, com a qual foram rejeitados os modelos de constrangimento

masculino e de partilha de pressGes selectivas.

As discriminacGes entre hipéteses obtida com o uso simultineo das trés estatisticas
(4ltima linha da Tabela 1) foram semelhantes a, ou maiores que, as obtidas com uma sé
estatistica, apesar de estas serem bicaudais e as antetiores unicaudais. Assim, a junc¢io
multidimensional destas estatisticas aumentou consideravelmente o poder estatistico do
método. Pelo uso simultaneo destas estatisticas o modelo de constrangimento masculino
foi rejeitado (P < 0.001, Tabela 1). Os modelos de constrangimento feminino e de partilha
de pressoes selectivas nio foram rejeitados, mostrando uma probabilidade de explicar os

dados de coloragio em Serznus spp. de 0.63 e 0.30, respectivamente (Tabela 1).

Os coeficientes de correlagio entre distancias fenotipicas e filogenéticas forneceram
uma discrimina¢io muito baixa dos modelos (probabilidade de os coeficientes pertencerem
aos intervalos de confianca de hipéteses alternativas sempre > 0.91) e nio resultou na

rejeigao de nenhuma hipétese para nenhum dos sexos.
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Discussao

Covariagdo de caracteristicas de coloragdo

A variagio interespecifica das caractetisticas de coloracio em cada um dos sexos de
Serinus spp. esta organizada em mais do que um eixo significativos. Estes eixos sio
idénticos nos dois sexos, indicando que os sexos nio diferem no padtio de covariagio das
caracteristicas de coloragio. Apesar de enquadrados num padrio de otganizacio idéntico, a
covariagdo de caracteristicas é discernivelmente mais forte nos machos que nas fémeas, por
os pesos das caracteristicas de coloracio serem maiores no ptrimeiro componente dos

machos.

A covariagdo de caracteristicas de coloracio mais fraca nas fémeas é esperada por
evolucio com constrangimento sexual. A teotia prevé que os otnamentos evoluam em
ambos os sexos por correlagio genética, apesar de pressdes selectivas antagénicas em
machos e fémeas, porque a varidncia em sucesso reprodutor dos machos é maior (Shuster
& Wade 2003). O sexo mais constrangido deve entio adquitit progressivamente
independéncia das vias de desenvolvimento, tresultando em aproximacdes sucessivas e
parciais 2o seu 6ptimo adaptativo (Lande 1980, 1987). Podemos inferir que estas pressdes
selectivas contrarias e a diferenciagio parcial da ontogenia pertutbe até certo grau o padtio

de covariacdo das caracteristicas de colorac¢do nas fémeas.

Este processo ¢ também sugerido pela prevaléncia de dicromatismo sexual
dependente de estrogénios em aves (Owens & Short 1995). Em dicromatismo dependente
de estrogénios o estado neutro de desenvolvimento é a coloracio ornamentada tipica dos
machos, e o desenvolvimento de plumagem ctiptica nas fémeas é mediado por estrogénios.
Isto indica que a evolugio de coloragio conspicua inicialmente afectava ambos os sexos e
que foi mais tarde limitada nas fémeas (Kimball & Ligon 1999).

Dicromatismo

Os sexos diferem sobretudo na saturacio de cor e no padtio de pigmentacio (de
malhada a liso) da partes corporais maiores, que sio as caractetisticas que definem o
segundo componente principal da vatriagio interespecifica na coloracio em Serinus spp.
Independentemente de o dicromatismo resultar de selecgdo de conspicuidade nos machos
ou de camuflagem nas fémeas, o facto de este se reflectit no segundo componente
principal, e ndo no primeiro, mostra que os sexos estdo sujeitos a2 uma quantidade limitada

de evolugio independente.

E relevante que as caractetisticas mais impottantes neste segundo componente sejam
medidas de saturacdo. A saturacio de cores baseadas em pigmentos carotendides tem
custos intrinsecos (revisto em Hill 1996 e Olson & Owens 1998, ver também Hill 1999).
Por exemplo, os carotendides sio frequentemente raros na dieta (Linville & Breitwisch

1997, Grether ef al. 1999) e aspectos do seu metabolismo dependentes de condi¢io ou de
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energia diminuem a expressido da coloracio (Brawner ef 2/ 2000, Hill 2000). Sabe-se por
estudos comparativos que a coloracio baseada em carotenoides, mas nio em melaninas, se
correlaciona com o dicromatismo sexual em aves (Gray 1996, Badyaev & Hill 2000, mas
ver também Owens & Hartley 1998). Usando o dicromatismo como um indicador da
intensidade de seleccio sexual, esta correlagio foi interpretada como evidéncia patra
seleccdo sexual da coloragio baseada em carotendides nos machos, provavelmente por

sinalizar a qualidade dos machos de forma honesta, mediada pelos seus custos (Zahavi
1975).

Em situagdes de evolugio correlacionada entre machos e fémeas é possivel uma
explicacido alternativa a esta. Por causa do seu custo, a coloragio de carotendides deve ser
mais fortemente contra-seleccionada nas fémeas que outras caractetisticas (Cuervo &
Moller 2000). Isto causatia uma diferenciagdo mais rapida dos fenétipos de machos e
fémeas comparativamente com outras caractetisticas, e as cotrelagBes genéticas
enfraquecidas entre os sexos dai resultantes facilitariam a sua evolucio independente futura.
Esta explicacio de constrangimento nas fémeas para a importancia de coloracio de

carotendides no dicromatismo sexual é alternativa, e provavelmente complementar, a

o

explicacio de seleccio sexual em machos. A importincia relativa das duas explicagoes
empiricamente trativel. Por exemplo, a hipétese de seleccio dos machos (mas nio a
hipétese de constrangimento das fémeas) prevé uma associagio entre o dicromatismo de
carotendides e a intensidade de selec¢do sexual (avaliada por uma medida que nio o

dicromatismo ele préprio).

Labilidade Evolutiva

Muitos estudos comparativos mostraram que colora¢io e outros ornamentos sexuais
secundirios sio muito evolutivamente libeis quer intra- (Uy & Borgia 2000, Odeen &
Bjorklund 2003) quer interespecificamente (Kusmierski ez a/. 1997, Cuervo & Meller 1999,
Kimball ez 2/ 2001). Esta labilidade traduz-se frequente pela perda e recorréncia dos
mesmos ornamentos (Price & Pavelka 1996, Omland & Lanyon 2000). Isto contrasta com
os sinais filogenéticos normalmente mais fortes e evolucdo conservadora de caracteristicas
morfolégicas nio sexuais (Bjorklund 1991b, 1994, Bjorklund & Merild 1993, Gittleman e#
al. 1996, Cuervo & Moller 1999, Blomberg e 4/ 2003). Tal instabilidade das caractetisticas
sexuais secundarias é coerente com evolucio por seleccio sexual, porque alguns
mecanismos de seleccio sexual sdo inerentemente instaveis (Iwasa & Pomiankowski 1995),
e porque a seleccdo sexual é frequentemente oposta por outras formas de selec¢io natural.
Os nossos resultados concordam com esta visdo geral, uma vez que encontramos sinais

filogenéticos de coloragio mais baixos que de caracteristicas morfologicas.

A analise por simulacio detectou ainda uma diferenca entre os sexos. As pontuacdes
de coloracio dos machos sio compativeis com os modelos de sinal filogenético aleatério e

significativo, enquanto que as pontuagdes de coloracio das fémeas se encontram fora do
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mntervalo de confianca do modelo de sinal filogenético significativo. Isto concorda com
estudos prévios que encontraram maior labilidade evolutiva na coloragio de fémeas que de
machos (Irwin 1994, Burns 1998, mas ver também Figuerola & Green 2000). A maior
labilidade nas fémeas foi interpretada como evidéncia de seleccio directa da conspicuidade
nas fémeas e de evolucdo por seleccio sexual. No entanto, esta interpretacio é
problematica porque modelos de evolucio com constrangimento genético prevéem o
fenotipo do sexo constrangido oscilando devido 2 oposicio entre seleccio natural e
constrangimento genético (Lande 1980, 1987), o que também deve diminuir o sinal
filogenético. De qualquer forma, mostramos que o sinal filogenético fornece uma muito ma
discriminagdo dos modelos de evolucio independente ou constrangida, pelo que nio deve

ser usado per se para inferir seleccio sexual num sexo.

Mudanca gradual versus especiacional

A avaliagio do modo de evolucio gradual ou especiacional é importante porque
mudanca especiacional é um padrio comum na macroevolucio de aves (Cubo 2003,
Ricklefs 2004), e porque tem implicacbes na escolha de testes e métodos analiticos
apropriados (ver abaixo). O modelo especiacional analisado é incompleto porque omite as
especiagbes que originaram espécies nio compreendidas pela filogenia molecular ou que
originaram espécies extintas. Os resultados sio validos apenas na medida que a topografia

das especiacbes conhecidas na filogenia reflicta o padtio completo no género.

A grande sobreposi¢io de estatisticas produzidas pelas simulacées Browniana e
especiacional mostram que, para esta filogenia particular, as duas hipéteses fazem previsGes
semelhantes e que testes para as diferenciar tém pouco poder estatistico.
Consequentemente, a discriminacio de modelos foi conseguida apenas em relagio a
coloracio de um sexo, masculino, sendo que evolugio por especiagio foi rejeitada em favor
de evolucio gradual. O teste entre evolugido gradual e especiacional por log-likelihood
(Mooers ¢t al. 1999) rejeitou o modelo especiacional para a coloragio de ambos os sexos

quando analisando as pontuag¢des dos cinco CPs como caractetisticas independentes.

Estes resultados indicam que a evolugio da coloracio em Serimus spp. foi
essencialmente gradual ou que um numero suficientemente grande de pontuacdes
desconhecidas na filogenia torna as previsGes dos dois processos muito semelhantes. Em
qualquer das situagdes, porque o modelo de evolugio gradual descreve a distribuicio dos
fenétipos de coloragio melhor, fica justificado o uso de tamanho dos ramos nio
transformados nas restantes simulagdes. Assim, e porque todos os dados provém de
espécies contemporaneas, as analises sio insensiveis a direccionalidade (Pagel 1999b), pelo
que nio ¢é necessario estimar e usar probabilidades de transicdo nas restantes simulacSes
(Mooers & Schluter 1999, Omland 1999).
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Evolugéo independente ou constrangida entre os sexos

Apesar de a correlacdo entre os sexos em Serznus spp. ser menor para as pontuagoes
de coloracio que de morfologia, ambas sio muito maiores que o esperado pelo acaso. Isto

denota a existéncia de uma forte forca restritiva que unifica a evolugio dos dois sexos.

Dos ttés modelos de evolucio cotrelacionada testados, o modelo de evolugio
independente dos machos e constrangimento das fémeas ¢ o que explica melhor o padrio
de coloracio no género Serinus. Os modelos alternativos, de constrangimento nos machos
ou de partilha de pressdes selectivas, foram rejeitados com testes unicaudais. Uma
abordagem bicaudal mais conservadora, usando trés estatisticas em simultineo, também
rejeitou o modelo de constrangimento nos machos e atribuiu metade da probabilidade ao
modelo de partilha de pressdes selectivas por comparacio com o modelo de
constrangimento nas fémeas. Como estes modelos nio sio mutuamente exclusivos, uma
interpretacio consetvadora dos tesultados é que o constrangimento nas fémeas e, com
menor importancia, a partilha de pressdes selectivas entre os sexos explicam o padrio de
coloragio e dicromatismo em Serinus spp., enquanto que o efeito de constrangimento nos

machos ¢ negligenciavel.

Juntamente com os tesultados sobre a covatia¢io das caracteristicas de coloragio e
dicromatismo, este resultado indica fortemente que a principal causa para a coloragio
conspicua em fémeas de Serznus spp. é pleiotropia com a coloracio dos machos. Isto esta de
acordo com a visio classica de Darwin (1871) e com o modelo de constrangimento
genético em caracteristicas poligénicas de Lande (1980, 1987). Pelo contrario, os nossos
resultados ndo apoiam estudos comparativos e opinido recentes sobre ornamentagio das
fémeas, que propoem que seleccio directa da conspicuidade nas fémeas é mais importante
que constrangimento (Irwin 1994, Burns 1998, Amundsen 2000a, b). E possivel que
diferentes grupos taxonémicos exibam diferentes processos evolutivos, mas pensamos que
aspectos metodolégicos podem ser responsiveis por esta discrepancia, de forma que a
evidéncia compatativa sobte constrangimento ou seleccio dos ornamentos nas fémeas

deve ser reavaliada.

Critica metodologica

Trés estudos comparativos baseados em filogenias abordaram previamente a questido
de constrangimento ou selec¢io na coloracio das fémeas em aves (Irwin 1994, Burns 1998,
Figuerola & Green 2000), e outro no afastamento dos olhos em fémeas de moscas da
familia Diopsidae (Baker & Wilkinson 2001). Estes estudos usaram critérios de parsimonia
ou likelihood maxima para reconstruir estados ancestrais dos ornamentos de machos e
fémeas (coloragio e afastamento dos olhos) e, baseados nessas reconstrugdes, avaliaram a
quantidade relativa e ditec¢io de mudanca em cada sexo. Alguns destes estudos inferiram
mais mudancas evolutivas em fémeas que em machos (Irwin 1994, Burns 1998) e uma

tendéncia para as fémeas aumentarem em ornamenta¢io independentemente dos machos
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(Butns 1998), o que foi interpretado como evidéncia para selec¢io de ornamentacio nas
fémeas. Este resultados, no entanto, podem estar fortemente enviesados pot qualquer de

trés dificuldade associadas a reconstrucio de estados ancestrais.

Primeiro, como mencionado na introducio, a reconstrucio de estados ancestrais é
muito imprecisa e produz intervalos de confianca largos (Schluter ¢z a/. 1997, Pagel 1999a).
Por isso, seleccionar o conjunto de reconstrucSes mais parcimonioso como base de analises
subsequentes suprime uma variedade de cenarios evolutivos distintos e aceitaveis. Baker &
Wilkinson (2001) tentaram compensar o problema da imprecisio efectuando analises nio
s6 com o conjunto de reconstrucGes mais parcimonioso, mas também com os dois
conjuntos correspondentes aos limites minimo e maximo dos intervalos de confianca das
reconstrugoes. Mas isto meramente desloca o mesmo padrio de reconstrugdes numa
direccio ou outra, afectando muito pouco as relaces entre os estados ancestrais. Em
estudos de evolugio correlacionada entre machos e fémeas como estes, uma tal imprecisio
de reconstrucdes tem o efeito de dessincronizar as inferéncias de mudanca evolutiva ao
longo das linhas masculina e feminina, desta forma sobrestimando a quantidade de
evolugio independente dos sexos e enviesando as conclusdes no sentido oposto a evolucio

correlacionada e constrangimento.

Segundo, a reconstrucio de plumagem ancestral nos estudos com aves foi feita
assumindo probabilidades de transicdo iguais, o que nio acontece geralmente em aves,
sendo que as perdas de coloragdo conspicua sio normalmente mais frequentes que os
ganhos (Price & Birch 1996, Omland 1997, Kimball ez 2/ 2001, Wiens 2001, Kraaijeveld
2003). Este excesso de perdas em relacdo a ganhos nio é necessariamente uma situagio
transitoria, uma vez que pode ser mantida em equilibrio pela tendéncia de as espécies mais
ornamentadas especiarem mais (Batraclough ez /. 1995, Mgller & Cuetvo 1998, Owens ez
al. 1999, mas ver também Motrrow ef 4/ 2003). Assim, a assunc¢do de probabilidades de
transicdo iguais deve ser verificada « priori (Omland 1999, Mooers & Schluter 1999, Baker
& Wilkinson 2001). A adopgio de modelos mais realistas, com maior probabilidade de
perda que de ganho de ornamentos, diminuiria o nimero de aumentos de ornamentacio

inferidos em fémeas, que é um resultado chave dos estudos acima mencionados.

Terceiro, a reconstrugio de estados ancestrais depende em grande medida de quio
comuns sio os fenotipos. Por exemplo, se os dados provém de espécies contemporaneas
nunca sio reconstruidos estados ancestrais fora do intervalo de fendtipos actuais e o valor
da raiz é normalmente colocado préximo da média (Pagel 1999b). Assim, porque a maiotia
dos estados ancestrais sdo colocados junto aos fendtipos contemporaneos mais comuns,
pode chegar-se a conclusio aparente de que os organismos tendem a evoluit na direc¢io do
fenétipo mais raro (e.g. coloragio conspicua em fémeas) apenas por set rato, e o inverso em
relacio ao fendtipo mais comum, o que ¢ um paradoxo. Este problema deve ser verificado
mesmo sem as incertezas da reconstrucio de caracteristicas ancestrais. Por exemplo, numa

analise de variagio intra-especifica em aves, Peterson (1996) documentou set cinco vezes



Ewolugio da coloracdo em machos e fémeas de Serinus spp.  © 117

mais provavel os machos perderem que ganharem cores conspicuas, e o inverso pata as
fémeas, o que nio constitui evidéncia para maior importincia evolutiva da coloracio
conspicua nas fémeas mas, como o autor conclui, simplesmente “reflectiu o facto de os
machos da maioria das espécies terem plumagens conspicuas, e de as fémeas tetem

inicialmente plumagem criptica.”

Concluséo

Varios dos nossos resultados suportaram a visio classica de Darwin-Lande no género
Serinus, segundo a qual a coloracio conspicua nas fémeas evolui sobretudo por pleiotropia
com os machos. Juntamente com o argumento classico sobre a existéncia de ornamentos
vestigiais em fémeas (Darwin 1871), com aspectos da fisiologia (Owens & Short 1995,
Kimball & Ligon 1999) e desenvolvimento (Bjorklund 1991b) do dicromatismo sexual, e
com as dificuldades metodolégicas dos estudos comparativos prévios, é provavel que

constrangimento sexual prove ser a causa mais importante para a conspicuidade das fémeas

em aves.

Descobertas recentes de seleccio sexual em fémeas sio um desenvolvimento
importante para a teoria de seleccio sexual (revisto em Amundsen 20002, b), mas o
entusiasmo que geraram contribuiu para a negligéncia precoce da importancia de
constrangimento nas fémeas. Resultados como os nossos nio excluem a possibilidade de
existéncia de seleccio sexual nas fémeas, mas limitam a extensdo das suas consequéncias na
ornamentacio, e compelem os investigadores a distinguirem entte valor adaptativo
presente e origem evolutiva. A consideracdo explicita de constrangimento e evolugio
correlacionada com os machos devera permitir uma interpretacio dos ornamentos

femininos num contexto evolutivo mais realista de adaptacio e contingéncia (e.g Autumn ef
al. 2002).

Breve avaliacao da metodologia comparativa

Neste trabalho expandimos o uso do procedimento de simulag¢io originalmente
proposto por Gatland e colegas para testar a significancia de correlagbes (Gatland ez 4/.
1991) e de diferencas entre taxa (Gatland ef 4/ 1993) controlando efeitos filogenéticos.
Com esta metodologia, as incertezas que embaracam a reconstrucio de estados ancestrais
nio sio ignoradas. Pelo contrario, sio incorporadas nas simulagdes sob a forma de
movimento Browniano, em que todas as simulagbes se baseiam. Este ruido é entio

utilizado para estabelecer os intervalos de confianca das previsdes dos modelos evolutivos.

O procedimento basico consiste em obter muitos conjuntos de dados simulados
segundo um modelo evolutivo (um modelo nulo na pratica de Garland e colegas), e depois
avaliar o ajuste dos fendtipos reais a0 modelo utilizando uma estatistica apropriado (e.g o

coeficiente de correlagio para testar a correlacdo de duas caractetisticas, a correlagio entre
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distancias fenotipicas e filogenéticas para testar sinal filogenético, etc.). Qualquer modelo
evolutivo pode ser testado com este procedimento desde que seja possivel encontrar uma
estatistica adequada para avaliar o ajuste dos dados reais 20 modelo. Para alguns modelos a
escolha de uma estatistica adequada é 6bvia, mas pata outros pode set dificil ou impossivel
encontrar uma estatistica Gnica que expresse compteensivamente as suas previsdes
distintivas. Este problema dificulta a rejeicio de modelos, tornando o procedimento
conservador. Como exemplificimos nas simulaces de evolucio com constrangimento, o
problema pode ser minimizado combinando duas ou mais estatisticas que capturam cada

uma diferentes previsées do modelo.

Ao contrario de Garland e colegas, que simulavam modelos nulos para as suas
hipéteses de interesse, nés simulamos as hipdteses de interesse elas proprias juntamente
com as suas alternativas. A aceitagio de uma hipétese nio depende apenas da sua nio
rejeicdo, uma vez que isto se pode dever a baixo poder estatistico do teste, mas também da
rejeicdo das alternativas. Esta utilizacido do procedimento de simulacbes €, assim,
logicamente semelhante a testes de log-likelihood (Edwards 1992) e outras técnicas de
selecciao de modelos (Johnson & Omland 2004) por as hipoteses setem aceites ou

rejeitadas por comparagio a uma ou mais alternativas.

A simulagdo de hipéteses alternativas permite a avaliagio de quio distintas sio as
suas previsGes. Hsta avaliacio ¢ uma funcio da topologia da arvore filogenética e da
estatistica utilizada, ¢ independente dos dados reais das espécies, e pode ser utilizada como
uma ferramenta heuristica para procurar estatisticas que diferenciem melhor as previsGes
dos modelos. Esta avaliagio é também uma medida do poder estatistico para testar as
hipoteses de interesse; isto € um resultado importante em si mesmo, por indicar as
limitagdes da abordagem comparativa. Por exemplo, descobrimos que as previsdes dos
modelos de sinal filogenético aleatério e significativo se sobrepéem substancialmente para
a filogenia de Serinus. Isto é compreensivel considerando a topologia radial da filogenia e os
longos comprimentos relativos dos seus ramos terminais (Arnaiz-Villena ez 2/ 1999). A
simulacio de hipéteses alternativas também permitiu distinguir que, por exemplo, a
pontuagio de coloragio das fémeas tem um sinal filogenético verdadeiramente nio
significativo, enquanto que nos machos o sinal filogenético é compativel com ambos os
modelos. Analises de sinal filogenético pelo I de Moran simplesmente concluem que ambos
sdo nio significativos. Nos outros testes por simulacdes em que pudemos replicar a analise
com um método diferente, os resultados foram concordantes e a metodologia baseada em

simulagSes mostrou uma sensibilidade equivalente ou supetior.

A metodologia baseada em simulacSes tem algumas limitagdes. Uma limitacio
importante ¢ a sua incapacidade de comparar modelos diferentemente paramettizados
(Johnson & Omland 2004). A procura de estatisticas para diferenciar modelos complexos
também pode ser dificil. Estes problemas nio se aplicam, por exemplo, a comparacdes de

log-likelihood. O desenvolvimento de ferramentas para testar modelos complexos pot log-
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-likelihood, como Mooerts ez /. (1999) fizeram para o caso particular de distinguir evolucio
gradual e especiacional, pode constituit uma metodologia alternativa valiosa. O uso de
simulacbes como exemplificado aqui, no entanto, permanece uma metodologia facilmente
implementavel, versatil e estatisticamente sélida para abordar uma grande variedade de

questdes evolutivas.






Capitulo 9

Evolucgdo correlacionada de
ornamentos multiplos no género
Serinus: coloragao e complexidade
do canto

Introducao

Virias espécies de animais exibem ornamentos multiplos e um nimero crescente de
estudos tém demonstrado que estes podem set importantes na escolha do par por parte de
fémeas (revisto em Candolin 2003). Os ptimeitos modelos de evolucio de ornamentos
multiplos apontavam para um conjunto de condi¢bes muito restritivas em que a
coexisténcia de ornamentos fosse estivel, particularmente de ornamentos que funcionam
como indicadores de qualidade dos machos (Schluter & Price 1993, Iwasa & Pomiankowski
1994). Isto deve-se a relacdo entre custos e beneficios para as fémeas enquanto avaliadoras
da ornamentacio: os custos de avaliacio aumentando com o numero de ornamentos a
inspeccionar e o ganho em informacio decrescendo para cada ornamento extra. Na maior
parte das circunstiancias estes modelos prevéem que evolua por seleccio sexual o
ornamento mais facilmente detectavel e fiavel como indicador de qualidade. Estados de
otnamentacio multipla serlam, assim, tendencialmente instiveis e transitorios. Estes
resultados tedtricos sio coincidentes com a hipdtese de transferéncia, uma ideia que
remonta a Darwin (1871, Gilliard 1956), segundo a qual o constrangimento numa categoria
de otnamentacio intensifica a selec¢io e elaboracio de outra categoria. A hipétese de
transferéncia preve correlacdes interespecificas negativas entre a elaboragio de diferentes

categorias de ornamentos.

A generalidade das duas condi¢Ges sobre as quais estes resultados tedricos assentam
foi questionada. O valor indicador de ornamentos multiplos pode ser significativo se

diferentes ornamentos veiculam informacio sobre diferentes aspectos de aptidio (hipotese
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de mensagens multiplas, Meller & Pomiankowski 1993, Johnstone 1995) ou se aumentar a
fiabilidade da informacio (hipotese de redundancia dos sinais, Mgller & Pomiankowski
1993, Johnstone 1996). Estas duas hipéteses sdo fundamentalmente semelhantes, diferindo
apenas no detalhe da descri¢io de componentes de aptidio (van Doorn & Weissing 2004),
e existe um corpo crescente de trabalho empirico que as corroboram (revisto em Candolin
2003). Além disto, nalguns casos a existencia de ornamentos multiplos pode diminuir, ao
invés de aumentar, os custos de avaliacio (Candolin 2003); pot exemplo, se a existéncia de
ornamentos multiplos aumentar a probabilidade de diferenciacio de individuos, ou se a
avaliacdo de diferentes ornamentos for feita sequencialmente por ordem de detectabilidade
de forma a diminuir o tempo de inspeccio necessario. Se estas condicdes sio de
aplicabilidade geral os ornamentos podem tesponder simultaneamente a diferentes
intensidades de seleccio sexual, prevendo-se correlagbes interespecificas positivas entre o

grau de elaboracio em diferentes ornamentos.

Foram ainda propostas outras hipéteses para a evolugio de ornamentos multiplos
por processos que niao o de indicador de qualidade, contornando a aparente dificuldade
tedrica com este mecanismo. Estas incluem efeitos epistaticos de varios ornamentos sobre
o sistema cognitivo dos receptores (revisio em Rowe 1999), permanéncia de ornamentos
devido a padtdes de seleccio passados (e.g. Holland & Rice 1998), a existéncia de virios
tipos de receptores (e.g. Andersson ef 2/ 2002) ou ambientes (Candolin 2003), e a evolucio
de ornamentos multiplos por enviesamentos sensoriais (Endler & Basolo 1998) ou pelo
mecanismo Fishetiano (Pomiankowski & Iwasa 1993, mas ver van Dootn & Weissing
2004). Existe alguma evidéncia empirica para cada uma destas possibilidades (tevisto em
Candolin 2003) mas ¢ incerto que alguma possa ser considerada de aplicagio geral. Com a
excepgdo do processo de Fisher — que pode ser visto como um caso particular de indicador
em que o trago adaptativo indicado é a propria atractividade (Kokko ¢z 2/ 2002, van Dootn
& Weissing 2004) —, estas hipéteses nio preveem claramente um padrio de correlagio

interespecifica (mas ver Andersson e# 2/. 2002).

As aves canoras (sub-ordem Oscines) sio um grupo adequado para testar as
previsGes interespecificas das hipdteses sobre evolucio de ornamentos multiplos, porque
exibem duas categorias de ornamentagio proeminentes e de ontogenia independente: o
canto e a coloragdo. A importancia do canto e colora¢io na escolha do pat em aves canotas
esta largamente documentada (revisto em Searcy & Yasukawa 1996 e Andetsson 1994,
respectivamente), bem como a possibilidade destas caractetisticas funcionarem como
indicadores de qualidade (revisto em Gil & Gahr 2002 e Hill 1996, tespectivamente; vet
também Badyaev ef 4/. 2001).

A 1deia de que o canto é mais complexo em espécies de aves com coloracgio ctiptica

esta presente na literatura desde Darwin (1871), apesar da inexisténcia de supotte estatistico
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em seu favor (Read & Weary 1992). Estudos comparativos que recentemente avaliaram a
relacio entre a evolucio de canto e coloracio foram inconclusivos (Read & Weary 1992) ou
contraditérios. Dois estudos reportaram associagdes positivas entre certas caracteristicas de
canto e ornamentacio de plumagem, em Parulinae e varias espécies norte-
-americanas de Oscines (Shutler & Weatherhead 1990, de Repentigny ez /. 2000). Outro
estudo encontrou uma associacio negativa entre complexidade do canto e ornamentagio

de plumagem em Carduelinae (Badyaev ez 2/. 2002).

Neste capitulo, estudamos a assoclagido entre elaboragio de canto e coloragdo no
género Serinus, o maior género da subfamilia Carduelinae. Porque analisamos um género
unico de aves é-nos possivel quantificar detalhadamente a complexidade do canto e a
elaboragio da coloracio, de forma adequada ao padrio e gama de variagio neste conjunto
de espécies. Esta pode ser uma vantagem importante porque, sendo o canto e coloragio
caracteristicas compostas e com diferentes padtSes de variagio em diferentes taxa
(Kroodsma 1982, Price & Pavelka 1996), a obtencio de medidas quantitativas aplicaveis a
grupos taxondémicos elevados pode comprometer a sua acuidade. O género Serinus é

particularmente adequado para esta abordagem comparativa por trés razdes:

1) O género compreende varias espécies com cancgdes longas e complexas e/ou
coloragio vistosa, e estas caractetisticas exibem um padrio de variagdo nio constrangido
pela filogenia (Capitulos 7 e 8). Esta labilidade evolutiva é tipica de caracteristicas
sexualmente seleccionadas (eg Cuervo & Moller 1999) e sugere uma capacidade de

resposta rapida a selecgio.

2) As espécies do género Serimus partilham muitas caracteristicas ecologicas e
comportamentais, pelo que o efeito destas sobre a evolucdo do canto e coloracio é
minimizado, tornando os resultados mais facilmente interpretaveis no contexto da evolugio
correlacionada de ornamentos multiplos. FEstas espécies sio predominantemente
granivoras, ocupam maioritariamente habitats abertos, fora da época reprodutiva integram
bandos relativamente grandes e nio migratdrios, sio soclalmente monogamicas, nio
territoriais, nidificam em arbustos ou arvores e, a excepcio de algumas espécies mais raras,

nidificam com um padrio ligeiramente semi-colonial (Clement ez 2/ 1993).

3) A latitude e altitude ocupadas diferem substancialmente entre as espécies do
género: existem espécies desde a Africa e Asia equatoriais até 2 Eurdsia central, quer em
altitudes baixas ou altas (Clement ef 2/ 1993). E conhecido o efeito do aumento de altitude
e latitude na elaboracio de caracteristicas sexuais secundarias em aves (e.g. Bailey 1978,
Badyaev 1997, Irwin 2000), presumivelmente por as condi¢bes ecoldgicas cotrrespondentes
aumentarem a intensidade de selec¢do sexual (Price 1998). Assim, as espécies de Serzmus
devem estar sujeitas a diferentes intensidades de selec¢io sexual, fornencendo a variagio

necessitia para testar a existéncia de respostas correlacionadas de canto e coloragio.
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Métodos

Complexidade do canto

Usamos classificagbes de complexidade do canto obtidas por anilise de componentes
principais (ACP) de 17 medidas feitas a gravacdes de 27 espécies do género Serinus (ver
Capitulo 7). Estas medi¢cdes compreendem de forma abrangente a gama de variagio do
género em sintaxe das cancdes, fonologia e complexidade das silabas. Os trés primeiros
componentes principais (CPs) da ACP sio significativos e interpretiveis como eixos de

complexidade do canto:

O primeiro CP ¢ caracterizado principalmente pela velocidade das cancgdes (e
duragdes curtas das silabas e intervalos intersilabicos; ndo cancdes curtas), muitas silabas
por cangdo e tamanho grande dos repertorios de silabas; a gama de frequéncias, frequéncia
dominante e a maioria das medidas de complexidade das silabas também se cottelacionam
positivamente com este CP. O segundo CP ¢é caracterizado sobretudo por silabas longas e
com inflexGes de frequéncia, e por uma propor¢io elevada de som nas cangdes (7.e. com
silabas longas relativamente aos espagos intersilabicos). O tetceiro CP é caractetizado pela
predominancia de sintaxe repetida e por cangdes longas, com silabas e intervalos intet-

silabicos também longos.

Elaborac&o da coloragéo

Utillizamos classificacdes de elaboracio da coloragio obtidas por ACP de 22 medidas
de coloragio feitas em espécimens de museu de ambos os sexos de 25 espécies de Serimus
(ver Capitulo 8); apenas as classificacbes dos machos sio aqui usadas. Estas medidas
compreendem detalhadamente a vatriagdo destas espécies em coloragio e padrio de
pigmentacio na plumagem, bico e patas. Os dois primeiros CPs sio significativos e
interpretaveis como eixos abrangentes de elabora¢io da coloragio no género. O primeiro
CP ¢ caracterizado sobretudo pelo brilho das areas maiores do corpo e ornamentagio das
asas e cauda; a maioria das outras medicGes de coloracio estio também positivamente
correlacionadas com este CP. O segundo CP é caracterizado pela saturacio da cor e padtio

de pigmentagio das areas maiores.

Em relagio a uma espécie, S. canicollis, obtivemos medicdes de coloracio
separadamente para duas subespécies (5. ¢. canicollis e S. ¢. flaviverfex); neste estudo usamos o

valor médio dos CPs das duas subespécies.

Habitats

Compilamos informacio acerca da latitude, altitude e tipo de cobertura vegetal dos
habitats destas espécies a partir de Clement e 2/ (1993) e Badyaev (1997). Calculamos a
média das latitudes minima e maxima da distribuicio geografica de cada espécie medidas

nos mapas de distribuicio de Clement ¢ 2/ (1993); usimos o valor absoluto desta média
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uma vez que condi¢cBes ecoldgicas como temperatura, dutagio da época reprodutiva e
outras, variam com a distancia ao equador, independentemente de se para norte ou sul
Usamos os valores de altitude minima em Badyaev (1997) como indice de altitude do
habitat de cada espécie, porque os valores de altitude maxima sio frequentemente omissos.
Usamos a categorizaciao de cobertura vegetal dos habitats destas espécies dada em Badyaev
(1997): habitats abertos (estepe, campos agticolas, etc.), semi-fechados (zonas arbustivas) e
fechados (floresta).

Geral

Fizemos uma regressio multipla entre cada classificagio de canto e coloragio e as
trés caracteristicas do habitat das espécies. Correlacionamos as classificagbes de canto com
as classificacoes de coloragio. As correlacoes entre canto e coloragido foram feitas com os
valores dos CPs simples, nio corrigidos quanto ao possivel efeito das caracteristicas de
habitat porque, sendo o habitat indicador de diferentes intensidades de selec¢io sexual,
estarfamos a controlar parcialmente a variavel causal de interesse que ¢ a intensidade de
seleccdo sexual. O conjunto de espécies para as quais temos dados de canto, coloragio e
habitat sdo apenas patcialmente coincidentes (Capitulos 7 e 8, e Badyaev 1997) pelo que os

tamanhos de amostra diferem entre analises.

A complexidade das canc¢des e elaboracio da coloragio nio tém sinais filogenéticos
significativos (Capitulos 7 e 8), pelo que baseamos as analises deste trabalho em valores
especificos simples. No entanto, cotroboramos os resultados com analises equivalentes
controlando efeitos filogenéticos pela técnica de contrastes independentes (Felstenstein
1985). Os contrastes independentes foram calculados com o programa CONTRAST do
software PHYLIP 3.6 (Felsenstein 2000) usando a filogenia molecular do género Serznus de
Arnaiz-Villena ez a/. (1999). A filogenia molecular compreende apenas um subconjunto das
espécies para as quais temos quantificagdes de canto e coloragio, pelo que o poder

estatistico de analises com contrastes é menot.

Resultados

A complexidade do canto, medida pelo primeiro CP, aumenta com o afastamento do
equador e mostra uma tendéncia nio significativa para aumentar também com a altitude do
habitat (Tabela 1). O segundo CP de canto mostra uma tendéncia para aumentar com a
latitude, e o terceiro CP ndo é afectado pela latitude ou altitude dos habitats mas aumenta
com 2 densidade do coberto vegetal (Tabela 1). A elaboracio de coloragio mostra apenas

uma tendéncia nio significativa para o primeiro CP aumentar com a latitude (Tabela 1).

Analises idénticas utilizando contrastes independentes mostraram menor poder
estatistico devido ao menor tamanho de amostra, que ¢ inferior a 60% da anterior, mas nio

devido a efeitos filogenéticos uma vez que os coeficientes de regressio parciais foram
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Tabela 1 — Efeitos de caractetisticas do habitat das espécies de Serinus na complexidade do canto
(tres CPs) e elaboracio da plumagem (dois CPs). A tabela mostra os coeficientes parciais
estandardizados (By) de regressdes multiplas e a sua significancia (P). O tamanho da amostra das

regressdes multiplas de canto e coloragio é de 24 e 23 espécies, respectivamente.

Variavel dependente

Variaveis
. CP1 canto CP2 canto CP3 canto CP1 cor CP2 cor
independentes
By P By P By P By P By P
Latitude 046 0.03 040 0.08 0.04 0.85 0.38 0.09 -017 048
Altitude 034 010 -0.18 041 0.09 0.66 0.33 0.15 0.10 0.68

Coberto vegetal -0.14 050 -0.09 0.70 046 0.04 -0.19 0.41 0.01 0.96

Tabela 2 — Efeitos de caracteristicas do habitat na complexidade do canto e elaboracio da
plumagem controlando o efeito da filogenia. A tabela mostra os coeficientes patciais
estandardizados (By) de regressdes multiplas pela origem de contrastes independentes e a sua
significancia (P). O tamanho da amostra das regressées multiplas de canto e coloracio é de 14 e 13

contrastes, respectivamente.

Variavel dependente

Variaveis
. CP1 canto CP2 canto CP3 canto CP1 cor CP2 cor
independentes
By P By P By P By P By P
Latitude 0.41 0.18 0.03 0.93 0.11 0.67 0.36 0.21 0.15 0.66
Altitude 0.40 021 -0.25 046 0.13 0.63 0.64 0.047 0.34 0.35

Coberto vegetal -0.31 035 -0.16  0.65 050 011 -037 026 -059 0.57

semelhantes aos anteriormente significativos (Tabelas 1 e 2). As regressdes de contrastes
revelaram ainda um efeito positivo do aumento de altitude no primeito CP de colora¢io

(Tabela 2), que nio fora detectado anteriormente.

Os primeiros CPs de complexidade do canto e elaboragio da coloragio estio
fortemente relacionados entre espécies (r, = 0.58, P = 0.005, N = 22, Figura 1a). Os
restantes CPs nido estdo significativamente correlacionados (todos os r, < 0.31, todos os
P> 0.17, N = 22, Tabela 3). A correlagio dos primeiros CPs permanece significativa apds
correcgio de Bonferroni para comparagdes multiplas (P < 0.008). Regressdes de contrastes
pela origem mostram o mesmo padrio: os primeiros CPs significativamente relacionados
(B, = 0.56, P = 0.03, N = 14, Figura 1b), e ndo os restantes. O coeficiente de regressio
estandardizado entre os contrastes dos primeiros CPs é idéntico ao coeficiente de
correlagio obtido com os dados especificos simples mas, devido 20 menot tamanho da
amostra (cerca de 63% da anterior), o resultado da analise com contrastes nido suporta

correccio de Bonferroni.
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Figura 1 — (A) Relagio entre os principais eixos de elaboragio do canto e coloragio (CPs) em 22 espécies de Servnus. A linha de regressio estd justaposta ao
otifico. As espécies sio: a) S. alario, b) S. albogularis, <) S. atrogularis, d) S. burtoni, €) S. canaria, £) S. canicollis, g) S. capistratus, h) S. citrinelloides, 1) S. flaviventris,
i) 8. gularis, X) S. koliensis, 1) S. lencopygins, t) S. menelli, 0) S. mozambicus, o) S. pusillus, p) S. rufobrunneus, ) S. serinus, 1) S. striolatus, s) S. sulphuratus, t) S. thibetanus,
) 8. totta e v) S. tristriatus. (B) Relagio entre contrastes independentes dos ptimeiros CPs de complexidade do canto e coloragio. A linha de regressio pela

origem esta justaposta ao grafico.
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Tabela 3 — Correlagdes entre complexidade do canto e elaboragio da coloragio em Serinus spp.
Sdo indicados os coeficientes de correlacio de Pearson (7) e a sua significancia (P). O tamanho da

amostra é de 22 espécies; ver legenda da Figura 1 para os nomes das espécies.

CP1 canto CP2 canto CP3 canto
) P 7 P 7 P
CP1 cor 0.57 0.005* 0.02 0.92 -0.003 0.99
CP2 cor -0.02 0.93 -0.30 0.17 0.10 0.90

* - significativo apos cotreccao de Bonferroni patra comparacdes multiplas (< 0.008)

Discussao

Seleccédo sexual e a evolugdo do canto e coloragdo em Serinus spp.

Como previsto pela hipotese de evolucio conjunta de ornamentos multiplos, os
principais eixos de variacio da complexidade de canto e elaboragio da colotagio covariam
positivamente entre as espécies do género Serinus. Esta hipotese é também apoiada pela
relacdo positiva dos principais eixos de variacio do canto e coloragio com caractetisticas de
habitat associadas a maior intensidade de selecgio sexual (latitude mais distante do equador
e altitude mais elevada). Selecgio sexual &, alids, o Gnico processo conhecido capaz de
seleccionar simultaneamente a elaboracio destes dois tipos de ornamento: sendo o canto e
a coloragio caracteristicas de ontogenia distinta, a sua evolugio conjunta nio se deveri a
correlagbes genéticas ou outros constrangimentos de desenvolvimento, mas apenas a
respostas independentes 2 variagio em intensidade de seleccio sexual. A elevada labilidade
evolutiva do canto e coloragio em Serznus spp. (Capitulos 7 e 8) sugete que estas
caracteristicas podem facilmente responder a vatiagdes na intensidade de selecgio,

possibilitando assim o padrio de evolucio cotrelacionada que obsetvamos.

Quer a complexidade do canto, quer a elaboracio de coloragio em Serimus spp.
variam em mais que um eixo de complexidade (Ze. tém mais que um CP intetpretivel, ver
Métodos). O facto de a relagdo positiva se verificar entre os ptincipais eixos de vatiagio
constitui evidéncia de que a selec¢io sexual é o ptincipal determinante da evolugio do
canto e colora¢io neste género. Os restantes eixos de vatiacio do canto parecem set
explicados por factores que nio seleccio sexual: o segundo eixo de vatiacio estd
relacionado com o tamanho cotrporal das aves (Capitulo 7); o terceito eixo de vatiagio
aumenta com a densidade da cobertura vegetal, e as suas caractetisticas principais
(repeticdo de silabas e intervalos longos) sio adaptagdes provaveis para transmissao de som

em habitats com maior reverberacio acustica (Richards & Wiley 1980).
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Comparacgé&o com estudos prévios e conclusées

O nosso resultado é contrario a associacio negativa encontrada por Badyaev ¢f 4/
(2002) em Carduelinae. Estes resultados opostos sio inesperados uma vez que Serzzus € um
género desta subfamilia. A diferenca de resultados nio parece dever-se a questdes de
medi¢do do canto ou coloracdo: as quatro caracteristicas que definem a complexidade de
canto em Badyaev ef 2/ (2002) estido positivamente correlacionadas com o primeiro eixo de
variagdio do canto em Serimus spp. (Capitulo 7), e a avaliagio de coloracio usada por
Badyaev e a/. (2002) correlaciona-se fortemente com a nossa classificacio de cor (dados em
Badyaev 1997 e Capitulo 8, respectivamente; PC1: 7, = 0.70, P = 0.0001; PC2 r, = 0.39,
P = 0.05; N = 25 espécies). A relagdo negativa encontrada por Badyaev ef 4/ (2002) pode
ser um artefacto metodolégico: a medida de complexidade de canto desse estudo esta forte
e negativamente relacionada com o tamanho corporal; por isso, os autores decidiram
utilizar 2 medida de complexidade corrigida quanto ao tamanho corporal; como a coloragio
em carduelineos também se correlaciona forte e negativamente com o tamanho corporal
(Tabela 1 de Badyaev 1997), corrigir a medida de complexidade de canto faz diminuir os
valores das espécies mais coloridas relativamente as menos colotidas, produzindo um
enviesamento negativo na relacio canto/coloragdo. Alids, o facto de as medidas de Badyaev
¢t al. (2002) para a elaboragdo do canto e coloragio se relacionarem ambas negativamente
com o tamanho corporal faz prever a existéncia de uma relagio positiva entre elas, nio

negativa. O resultado de Badyaev ez /. (2002) é, portanto, incerto e necessita de reavaliagio.

O nosso resultado é contrario a hipdtese de transferéncia entre ornamentos
multiplos, que prevé correlagdes negativas entre a elaboracio de diferentes categorias de
ornamentos. A hipdtese de transferéncia foi inicialmente sugetida por Darwin (1871),
baseado na sua impressio de que “aves que cantam bem sio raramente decoradas com
cores brilhantes”, e formulada como uma compensac¢io de constrangimentos 2 evolugio de
coloragido conspicua nos machos pela elaboragio do seu canto. Tais constrangimentos
podem devet-se, por exemplo, a risco de predacio elevado ou ao papel activo dos machos
na incubagio e alimentagio das crias. A variagdo em tais constrangimentos é minimizada na
nossa analise porque usamos um género comportamental e ecologicamente bastante
homogéneo. Por esta razio, o nosso estudo nio constitui uma refutacio da hipdtese de
transferéncia enquanto compensa¢io de constrangimentos de ornamentacio. No entanto,
de Repentigny ez /. (2000) utilizaram um conjunto taxonémica e ecologicamente diverso de
aves canoras e também encontraram uma relacio positiva entre elaboracio do canto e
coloragio, sugerindo que o fenémeno de compensagio, embora plausivel, é relativamente

pouco importante.

Modelos teéricos prevéem que transferéncia possa ser também uma consequéncia do
balanco entre custos e beneficios de ornamentos multiplos (ver introdug¢io). Ao contrario
da situacio anterior, a nossa analise estd desenhada para detectar transferéncia neste

contexto porque utiliza medidas de complexidade do canto e elaboragio da coloracio que
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a tornam sensivel a pequenas variacGes quantitativas, e por minimizar a influéncia de
factores como variagbes em sistemas ou comportamentos reprodutores pela utilizagio de
um s6 género de aves. A correlacio positiva que encontrimos mostra que canto e
coloragio respondem de forma independente a seleccdo, pelo que as condicdes
conducentes a transferéncia nio devem ser geralmente apliciveis a evolucdo destes

ornamentos em Serznus spp.

Uma destas condicGes é o aumento dos custos de avaliagio de ornamentos multiplos
(Candolin 2003). No entanto, porque o canto ¢ normalmente detectivel a distancias
maiores que a coloragdo, é possivel que estes sejam avaliados sequencialmente de forma
que o custo de avaliacdo, em tempo gasto e quantidade de machos inspeccionados, nio
aumente ou possa mesmo diminuir (Candolin 2003). A avaliacio do canto e coloragio
necessita de capacidades sensoriais e cognitivas distintas, o que implica outro tipo de
custos; no entanto, porque a ornamentacio visual e a comunicagio acustica sio comuns em
aves e por existirem casos em que as preferéncias das fémeas se mantém mesmo apos
perda evolutiva da ornamentagdo na espécie (¢.g. Gray & Hagelin 1996), tal ndo patece
representar um custo significativo. A outra condi¢io que dificulta a evolugio de
ornamentos multiplos ¢ o decréscimo de informacdo sobre aptiddo que cada ornamento
veicula (incluindo informacio sobre sucesso reprodutor, ze. ornamentos Fishetianos, van
Doorn & Weissing 2004). Varios aspectos do canto e coloracio podem conter informagio
sobre condi¢io e componentes de aptiddo distintos (tevisto em Hill 1996 e Gil & Gahr
2002), e cada um deles pode também despoletar processos Fisherianos, pelo que é
verosimil que exista um ganho substancial de informacio veiculado por cada um destes

ornamentos.

Assim, a evidéncia actualmente existente sugere que a complexidade do canto e a
ornamentacio da plumagem em passeriformes ¢é geralmente livte de evoluir

simultaneamente por seleccio sexual.
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Podemos agrupar as concluses principais desta tese quanto ao seu impacto tedrico
em trés categorias: a) as conclusdes que confirmam teoria existente, b) as que expandem
teoria ou metodologia existentes, e c) as que contradizem e sugerem alternativas a hipoteses

actualmente presentes na literatura.

2)

A conclusio do Capitulo 9 de que a seleccio sexual é importante para a evolucido do
canto e conspicuidade da coloracio nio ¢é surpreendente; confirma uma opinido
generalizada desde que a teoria de seleccdo sexual foi formulada por Darwin. No entanto, a
anilise do Capitulo 9 tem o mérito de avaliar pela primeira vez a importincia relativa de
seleccio sexual e de outros factores influentes na evolucio do canto, como o tamanho
corporal e propriedades de transmissio acdstica dos habitats, tendo concluido que no

género Serinus o efeito da selecgio sexual se sobrepde a estes.

Outra conclusio que confirma a teotia existente € a de que diferencas entre respostas
de machos e fémeas a caractetisticas de canto nio resultam de capacidade de discriminagio
mas antes de regras de decisio (Capitulos 3 a 6). Esta conclusio foi apoiada por outros
estudos que procuraram testar ambos os sexos com metodologias comparaveis (referéncias
no Capitulo 6).

b)

As evidéncias de preferéncia feminina por frequéncias agudas e de funcio agonistica
da velocidade de canto obtidas no Capitulo 3, e a sua confirmac¢io no Capitulo 6,
constituem expansoes da teoria existente sobre seleccio sexual e evolucio do canto. Estas
caractetisticas das can¢des nio tinham sido ainda estudadas no contexto de selecgio intra-
ou inter-sexual noutras espécies. No entanto, a sua saliéncia nas cangdes e o seu potencial
como indicadoras de condigio ou qualidade dos machos torna-as alvos possiveis de
seleccdo sexual, de forma que o conhecimento das pressOes selectivas a que estido sujeitas
pode setr impotrtante para explicar a diversidade fonoldgica das cancdes de passeriformes.
Sdo agora necessatios trabalhos com outras espécies para averiguar quio gerais sio Os
efeitos que descrevemos para o setino. No caso particular do género Serinus, obtivemos
dados que sugerem que estas duas caracteristicas foram determinantes na sua historia
evolutiva: caracteristicas de velocidade sio as que mais fortemente definem o principal eixo
de vatiacio no género, e a evolucgio da frequéncia foi intensa o suficiente para contrariar a

sua dependéncia fisiologica do tamanho corporal (Capitulo 7).
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No Capitulo 7 utilizamos a amplitude relativa das silabas como medida de
desempenho vocal, o que nos permitiu avaliar a adaptacio vocal das espécies a diferentes
caracteristicas de complexidade das silabas. Embora muito simples, este tipo de anilise nio
fora utilizado antes e constitui, por isso, um novo instrumento pata estudos de adaptagio e
constrangimento de produ¢io vocal. Estudos comparativos anteriores investigaram
constrangimento vocal por correlagio entre caracteristicas fisicas e propriedades das
cangoes dependentes destas (e.g Wallschliger 1980, Podos 2001), ou por cotrelagio de
caracteristicas de canto entre as quais existe um compromisso de producio vocal (Podos
1997). Esta nova técnica permite expandir o ambito dos estudos comparativos sobre
constrangimento vocal a virtualmente todas as caracteristicas de complexidade silabica. No
caso concreto do género Serinus, pudemos documentar com esta técnica um padtio de
adaptacio incompleta a diversificagdo vocal do género, e detectar casos de especializa¢io

vocal por certas caracteristicas de canto.

)

Na década de 1990 formou-se a opinido actualmente corrente de que nas aves a
ornamentacio das fémeas evolui sobretudo por seleccio positiva nestas,
independentemente dos machos (revisto em Amundsen 20002,b, Badyaev & Hill 2003). No
Capitulo 8 n3o sé apresentamos resultados contrarios a esta opinido, como também
apontamos enviesamentos analiticos importantes nos estudos comparativos sobte os quais
esta se baseia. Embora sejam desejaveis estudos noutros grupos taxondmicos para vetificar
a generalidade das nossas conclusGes, bem como a reanalise dos estudos que nos
criticamos, o nosso trabalho é suficiente para causar um retorno a explicagio de
ornamentacio feminina nas aves como resultando essencialmente de pleitropia com os
machos. Nio sera um retorno exacto a teoria existente na década de 1980 uma vez que
entretanto se acumularam exemplos de ornamentacio feminina funcional (referéncias no
Capitulo 8). Antes, o desafio que agora se coloca é o de estudar a evolugio e ecologia
comportamental dos ornamentos nas fémeas, nio segundo uma logica adaptacionista

simples, mas num contexto mais realista de selec¢io e constrangimento sexual.

A forte correlagio positiva entre elaboracio do canto e da coloragio que
descrevemos no Capitulo 9 é contraria a hipétese de transferéncia entre canto e
ornamentacio da plumagem. Esta hipétese estd presente na literatura sob a forma de
argumento verbal desde Darwin, e foi formalizada por Iwasa & Pomiankowski (1994) no
seu modelo de evolu¢io de ornamentos multiplos pelo mecanismo indicador. Desde entio,
e dada a frequente existéncia de ornamentos multiplos, tém-se investigado as condi¢des
tedricas em que a hipétese de transferéncia nio funciona e em que, portanto, ornamentos
multiplos podem evoluir (revisto em Candolin 2003, ver também van Dootn & Weissing
2004). O nosso resultado sugere que essas condigbes sejam comuns no género Serinus
porque, a0 invés de transferéncia, o canto e a coloragio geralmente evoluem em conjunto.

Também clarificamos os resultados contraditérios presentes na literatura recente sobre
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evolucio de canto e coloragdo, ao detectar um problema analitico importante no unico
estudo comparativo que suportara a hipdtese de transferéncia. Assim, a evidéncia existente

¢ contraria a hipétese de transferéncia entre canto e ornamentacio da plumagem em aves.

Outros dois resultados nossos contrariam duas hipoteses sobre a funcio de certos

tipos de varia¢do do canto que, porém, tinham um suporte empirico débil:

Lambrechts & Dhondt (1988) propuseram a hipétese de anti-exaustio, segundo a
qual a repeticio da mesma silaba causa fadiga muscular que é aliviada quando as aves
trocam de silaba e, portanto, passam para um padrio de movimentos da siringe diferente.
A hipétese de anti-exaustio é baseada em dados de chapins-reais (Parus major), que quando
cantam prolongadamente a mesma silaba tendem a ir diminuindo um pouco a sua
frequéncia e a detetiorar a fonologia, mas quando trocam de silaba frequentemente mantém
uma fonologia mais constante. No entanto, este padrido pode igualmente ser explicado por
diferencas de motivacio, se as trocas mais frequentes de silaba e a fonologia correcta forem
duas consequéncias independentes de as aves estatem a cantar mais intensamente (Weary ef
al. 1988, 1991). A nossa descoberta de que sintaxe repetida em Serznus spp. contribui para
maior amplitude das silabas (Capitulo 7) sugete que, contrariamente ao previsto pela
hipétese de anti-exaustio, a simplicidade sintactica da tepeti¢io de uma mesma silaba, ao

invés de dificultar, potencia o desempenho vocal.

Searcy ef al. (2000) sugeritam que desvios a sequéncia modal de silabas tivessem uma
funcio comunicativa como sinal agonistico, porque estes desvios aumentam durante
intrusdes tertritoriais simuladas em escrevedeira-dos-pantanos. No entanto os autores
reconhecem que os desvios podem ser explicados simplesmente como etros de produgio
devidos a perturbacio causada pelas intrusGes territoriais. No serino, os desvios a estrutura
modal das cangbes ocorrem mais frequentemente junto de vocalizacGes de alarme, que
indicam circunstancias stressantes e nio especificamente agonisticas (Capitulo 2). Assim, a
explicacdo de etro de produgio, para além de ser a mais simples, é a unica aplicavel aos

padrdes de variagio descritos para ambas as espécies.
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