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RESUMO

A selecgéo sexual explica a evolugdo de ornamentos e displays elaborados para
corte. Por estarem associadas a qualidade do individuo, estas caracteristicas podem
direcionar a escolha por parceiros sexuais. Um caso particular, em que a selecéo de
parceiro sexual é feita por meio de exibicdes de machos, ocorre em sistemas de
acasalamento de poliginia de lek. Nesses sistemas, o display pode ser cooperativo,
sendo que machos se exibem conjuntamente em uma determinada arena (ou /ek),
atraindo e estimulando a fémea para a copula. O presente estudo tem como foco uma
ave da familia Pipridae que se reproduz em poliginia de lek, o tangara (Chiroxiphia
caudata). Grupos de 2 a 6 machos dessa espécie realizam displays compostos por
exibicdes visuais e acusticas em um ou mais poleiros de exibicdo agrupados em uma
mesma area defendida pelo macho dominante e subordinados (aqui denominado de
“‘complexo de poleiros”). O trabalho teve como objetivo descrever as manobras
realizadas pelos machos durante a exibicdo, a frequéncia e ordem em que sao
realizadas e testar se existe diferenga nos parametros dos displays entre complexos
de poleiros e entre individuos dominantes e subordinados do grupo. Testamos
também se existe relagao entre a duragao do display solo e a ocorréncia de copulas.
Realizamos o estudo nos Mananciais da Serra, Piraquara, PR utilizando redes de
neblina para capturar e marcar individuos, trés vezes por semana durante o periodo
reprodutivo de dois anos consecutivos. Caracterizamos os displays por meio de
filmagens com cameras digitais quatro vezes por semana. Registramos também a
ocorréncia de copulas apos o display e a identidade dos machos que a realizaram. O
sucesso reprodutivo dos machos foi estimado a partir do sucesso em copulas.
Identificamos e caracterizamos 10 elementos de display, sendo apenas um
desempenhado por fémeas. Encontramos diferencas entre os complexos na distancia
em que o macho atinge em relagdo a fémea quando se encontra no ponto mais alto
do voo vertical, na altura maxima do voo vertical e na velocidade de voo durante o
display. Esses dados nos mostram que esses parametros podem ser considerados
pela fémea na escolha de permanéncia no poleiro a fim de observar o display solo.
Houve diferenga entre status dos machos (dominante e subordinado) quanto ao tempo
que o macho leva para chegar na altura maxima do voo vertical. Esse resultado indica
que a duracdo pode ser um fator que influencia a conquista do posto de dominante no
grupo. Nao encontramos diferenga significativa na relagéo entre sucesso de copula e
a duragao do display solo, mostrando a que conquista da cépula pode ser devida a
outros fatores que nao o testado. O nosso trabalho é o primeiro a detalhar cada
elemento e estabelecer uma cadeia de distribuicdo de probabilidades de sequéncia
de elementos do comportamento de corte do tangara e mostramos também que os
complexos possuem diferengas entre paradmetros motores do display. Com isso,
nosso estudo traz informacdées que podem ajudar em analises comparativas da
evolugdo do comportamento no género Chiroxiphia e possivelmente na familia
Pipridae e ainda esclarecer os fatores observados pela fémea para sua escolha.

Palavras-chave: Selecdo sexual. Lek. Preferéncia de parceiro. Display motor.
Pipridae.



ABSTRACT

Sexual selection explains the evolution of ornaments and elaborate courtship
displays. Because they are associated with individual quality, these characteristics can
influence mate choice. One particular case occurs in lek polygyny mating systems in
which males display cooperatively in arenas (or leks), attracting and stimulating a
female for copulation. The present study focuses on a bird of the family Pipridae that
breeds in lek polygyny, the blue manakin (Chiroxiphia caudata). Groups of 2 to 6 males
of this species perform displays composed of visual and acoustic exhibitions in one or
more display perches grouped within an area defended by the dominant and
subordinate males (namely, “perches complex”). Our objective was to describe
maneuvers performed by males during displays, the frequency and order in which they
are performed and to test if there is a difference among complexes and male status
(dominant or subordinate) in the group. We also tested whether there is a relationship
between solo display duration and the occurrence of copulations. We conducted the
study in the Mananciais da Serra, Piraquara, PR, using mist nets to capture and band
individuals, three times a week during reproductive seasons of two consecutive years.
We characterized the displays by recording them with digital cameras three times a
week. We also registered the occurrence of copulation after the exhibition and the
identity of the copulating male. Male reproductive success was estimated based on
copulation success. We identified and characterized 10 display elements, one of which
was performed only by females. We found differences between complexes in the
display parameters: distance between the male and the female at the peak of male’s
vertical flight, maximum vertical flight height and speed of flight during the exhibition.
These data indicate that females may evaluate these parameters when deciding to
remain in the perch and observe the solo display. There was also a difference between
male status and time taken to reach the maximum vertical flight height. This result
indicates that duration may be a factor that influences achievement of the dominant
position within the group. We found no significant difference in the relationship between
copulation success and solo display duration, showing that copulation achievement
may result from factors other than the one tested. Our work is the first to detail each
element and to establish a sequence distribution chain for blue manakin display
behavior, and to show that the complexes differ in display parameters. Thus, our study
provides information that will contribute toward comparative analysis of behavioral
evolution in the genus Chiroxiphia and possibly in the Pipridae family and also clarifies
factors observed by the female when choosing sexual partners.

Key-words: Sexual selection. Court. Mate choice. Motor display. Pipridae.
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INTRODUCAO

A selecao sexual foi proposta por Darwin (1871) para explicar a evolugao de
caracteristicas sexuais secundarias, como ornamentos e displays elaborados para
corte. Esse tipo de selecdo € um processo que favorece caracteristicas que nao
seriam beneficiadas pela sele¢gdo natural por serem custosas ou por gerarem
desvantagens ao individuo que as carregam. Porém, assume-se que estas
caracteristicas estejam associadas a qualidade do individuo, e, portanto, poderiam
direcionar a escolha por parceiros sexuais (Darwin, 1871; Andersson, 1994). Em geral,
individuos maiores ou com cores mais exuberantes possuem vantagens na
competicdo por parceiros, pois indicam boas condicdes de saude e resisténcia as
doencgas, tendendo, assim, a serem selecionados pelas fémeas (Darwin, 1871; Maller
& Birkhead, 1994). Um exemplo classico deste tipo de selegao ocorre no pavao (Pavo
cristatus), espécie na qual fémeas selecionam machos com caudas maiores € com
mais ocelos (Petrie et al., 1991). Tais caracteristicas podem ser desvantajosas, por
exemplo, em uma fuga de predador (Emlen, 2001), entretanto, elas podem indicar a
qualidade dos machos que as possuem (Lill, 1974; Hamilton & Zuk, 1982; Hill, 1991).
Dessa forma, a selecdo sexual favorece caracteristicas mais extravagantes em um
dos sexos (geralmente, os machos), sendo um dos principais mecanismos envolvidos
na evolugao do dimorfismo sexual (Andersson, 1994; Dunn et al., 2001).

A escolha por parceiros pode ocorrer por meio de comportamentos em que
machos expdem seus ornamentos para fémeas. O principal objetivo de tais exibi¢cdes
é indicar que possuem melhores caracteristicas que seus concorrentes, pois podem
refletir sua aptidao fisica, saude corporal e coordenagédo em movimentos (Andersson,
1994). Em muitas espécies, esse tipo de exibicdo requer uma alta intensidade de
atividades fisicas, habilidade, persisténcia e demandam um alto investimento
energético, podendo assim evidenciar a qualidade de um individuo (Byers et al.,
2010). Em aves, as apresentag¢des podem ser visuais, onde os machos exibem suas
penas coloridas, como por exemplo na ave do paraiso Parotia lawesii (Scholes, 2008),
ou auditivas, como em diversos Passeriformes, nos quais a emissdo de diferentes
notas em um mesmo canto € um fator de selegao (Nowicki et al., 1998). Ainda, as
aves podem apresentar uma combinagao de estimulos visuais e sonoros, como ocorre

em tiziu (Volatinia jacarina), em que a fémea percebe a qualidade do macho a partir
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de caracteristicas acrobaticas (Carvalho et al., 2006; Manica et al., 2016), assim como
também em rendeira (Manacus manacus) (Lill, 1974).

Foi evidenciado em Manacus vitellinus, por meio de filmagens de alta
velocidade, que fémeas escolhem seus parceiros com base em diferencas sutis
(variagdes de dezenas a centenas de milissegundos) no desempenho motor durante
o display (Fusani et al., 2007; Barske et al., 2011). Essas diferencas estdo associadas
a uma elevada taxa de batimento cardiaco, indicando altas taxas metabdlicas durante
o display e refletindo a habilidade motora e capacidade cardiovascular dos machos
(Barske et al., 2011). Um trabalho realizado com duas espécies da familia Pipridae,
M. vitellinus e M. candei, testou a diferenga de exibi¢des dos machos comparando os
displays feitos com auséncia e presenca da fémea (Barske et al., 2015). Nesse estudo
os autores encontraram uma diferenga em algumas caracteristicas, como diminuigcao
na pausa entre os saltos e aumento na frequéncia de estalos das asas de acordo com
a audiéncia (i.e, na presenca ou auséncia de fémeas). Machos destas espécies
coordenam seus displays com a fémea, sendo que as fémeas batem as asas para ir
de um poleiro para outro enquanto os machos executam saltos enquanto estalam as
asas (Barske et al., 2015). Desta maneira, a fémea pode avaliar os atributos dos
machos, como condigao fisica, a fim de otimizar sua escolha por parceiro.

A familia Pipridae é um exemplo de clado sob intensa influéncia da selegéo
sexual e cujas espécies apresentam exibicdes elaboradas de acasalamento (Prum,
1994). O dimorfismo sexual é evidente, geralmente as fémeas séo verdes e os machos
das mais diversas cores (Sick, 2001). Em sua maioria vivem em sub-bosques de
florestas tropicais utilizando os estratos médio-inferiores da vegetagao (Sick, 2001). O
comportamento de corte € bem marcante nessa familia. Apesar de assumir-se que
fémeas seriam monogamicas (e.g., Manacus sp., Lill, 1974; Antilophia galeata, Marini
& Cavalcanti, 1992), prevalece a poligamia de lek na familia. A principal caracteristica
desse sistema é o agrupamento de machos em uma area (ou arena) onde realizam
displays para a conquista de fémeas sendo que poucos machos conquistam a maior
parte das copulas enquanto a maioria ndo copula com as fémeas (Bradbury, 1981;
Hoglund & Alatalo, 1995). As fémeas constroem o ninho e cuidam dos filhotes e os
machos nao participam do cuidado parental (Del Hoyo, 2010). Em contrapartida, os
machos se exibem para as fémeas, mostrando suas cores e ornamentos, assim como

seu vigor (Hill, 1994). Em algumas espécies, estes displays podem ser classificados
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como cooperativos, nos quais machos exibem-se conjuntamente, atraindo e
estimulando a fémea para a copula (Foster, 1977; 1981; Tello, 2001; DuVal, 2007a).

O presente estudo foca em uma espécie de Pipridae, o tangara (Chiroxiphia
caudata), que apresenta dimorfismo sexual bem aparente: machos adultos sao
azulados com uma coroa vermelha, asas e pescogo pretos e cauda cujas retrizes
centrais sdo mais longas que as laterais, enquanto que as fémeas sao verdes e um
pouco menores que os machos (Sick, 2001; Mallet-Rodrigues & Dutra, 2012). Seu
habito alimentar envolve, em sua maioria, frutos (Sick, 2001; Fadini & Marco-Jr, 2004;
Hasui et al., 2009), mas alguns estudos mostraram que podem se alimentar de
pequenos invertebrados, pelo menos em uma época do ano (Lopes et al., 2005). O
tangara reproduz-se em poliginia de /lek, apresentando displays cooperativos
elaborados (Foster, 1981; Sick, 2001). Os leks de C. caudata sdo compostos por um
conjunto de areas de exibigdes, sendo cada area constituida por um ou mais poleiros
de exibi¢cdes e defendida por um macho dominante e seus subordinados (e.g.: Figura
1). Neste trabalho denominanmos cada area de exibigado como “complexo de poleiros”
ou, simplesmente, “complexo”. Em cada complexo, o0 macho dominante sempre se
exibe para a fémea juntamente com outros machos (display cooperativo) ou
solitariamente (display solo, Foster, 1981; Prum, 1994). Nessas areas, alguns poleiros
sdo utilizados com maior frequéncia (principais) do que outros (secundarios; Foster,
1981). Os displays sao quase sempre direcionados as fémeas, mas € observado
exibicdbes de machos para outros machos (Foster, 1981), embora a finalidade ainda
nao seja muito compreendida. Os padrées de movimentagao diferem entre machos e
fémeas e entre diferentes idades. O macho possui uma area de vida menor que a da
fémea (Théry, 1992; Hansbauer et al., 2008), provavelmente, devido ao sistema de
acasalamento, ja que as fémeas precisam averiguar diferentes poleiros para escolher
seus parceiros. Por outro lado, a diferenga entre as idades se da pelo fato da nao
estabilizacdo da posi¢gdo dos machos jovens em um /ek (Foster, 1987).

As exibigdes nos complexos se iniciam quando a fémea e dois ou mais machos
se encontram, apds o macho dominante ter permanecido de sentinela vocalizando em
volta de um dos poleiros do complexo (Foster, 1981; Sick, 2001). Os movimentos do
display cooperativo (“display em roda” ou “voo sequencial em roda”; Foster, 1981,
Sick, 2001, presente estudo) sao repetidos e coordenados: os machos empoleiram ao
lado da fémea e, em sequéncia, realizam um voo em sua dire¢ao e vocalizam. No voo,

batem as asas rapidamente pairando em frente a fémea, inclinando o corpo e a cabeca
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levemente para baixo. Depois da curta exibicdo, cada macho volta para o final da fila,
dando, assim, o lugar para o macho consecutivo. Uma vocalizagao diferenciada do
macho dominante (“kikiki’, presente estudo) determina o término das exibi¢coes
cooperativas. Ao mesmo tempo que emite essa vocalizagdo, o individuo paira
direcionado para os outros machos, logo depois pousa em um galho mais alto e os
demais individuos exibem uma postura de submisséo até que abandonam o poleiro
(Foster, 1981; Sick, 2001). Em seguida, uma exibi¢ao solitaria é feita por um unico
macho (o dominante), ocorrendo copulas em 67% das vezes (Foster, 1981). Esse
display solo pode durar alguns minutos, nos quais o macho salta repetitivamente entre
os galhos em volta da fémea (Foster 1981). Desse modo, a exibicdo solitaria pode
demonstrar o vigor do macho que o realiza, pois é provavel que o gasto energético
seja elevado. E possivel que exista uma hierarquia de dominancia linear dentro do
grupo e que a posigao de cada macho persista entre anos (Foster, 1981), porém
trabalhos mais recentes mostram que este ndo é sempre o padrao encontrado (Brodt
et al., 2013).

Existem poucos estudos sobre o tangara, sendo que a maior parte nao
descreve o comportamento reprodutivo (e.g. Foster, 1981; Brodt et al., 2013). E
importante ressaltar que estudos sobre sistemas de acasalamento em /lek sao
interessantes, principalmente, por trés motivos: as fémeas n&do ganham beneficios
diretos (como, por exemplo, o auxilio do macho no cuidado parental), o sucesso de
acasalamento difere significativamente entre os machos e a escolha da fémea é
provavelmente feita pela percepgdo das caracteristicas morfologicas e
comportamentais (Ho6glund & Alatalo, 1995). Além disso, particularmente em relagao
aos tangaras, pouco se sabe como as caracteristicas sexuais secundarias indicam a
superioridade do macho e como estao relacionadas com o seu sucesso reprodutivo.
Dessa forma, o objetivo do presente estudo € elucidar de que maneira as
caracteristicas de exibigbes dos tangaras machos no sistema do /ek influenciam no
seu sucesso reprodutivo. Primeiramente, apresentamos uma descrigcao das exibicoes
cooperativas levando em conta: (1) o horario e periodo do ano em que ha atividade
nos poleiros, (2) o numero de machos que participam do display no mesmo complexo
€ nos mesmos poleiros, (3) o numero de poleiros em que cada macho participa, (4) a
frequéncia de participagdo de cada macho em cada poleiro e a (5) frequéncia de
exibicdo de displays em cada poleiro na presengca ou auséncia da fémea, (6)

frequéncia com que cada macho salta. Além disso, (8) contabilizamos e descrevemos
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quais as manobras (elementos do display) sédo realizadas pelos machos durante a
exibicdo, assim como a (9) ordem em que sao realizadas e a (10) duragao do display
e de cada elemento.

Nesse trabalho, também testamos duas hipdteses, sendo a primeira de que
existe diferenga em paréametros do display em roda (distancia de aproximagao a
fémea, altura, duracéo e velocidade) entre grupos utilizando diferentes complexos de
poleiros e entre individuos de diferentes status (dominante ou subordinado). A
segunda hipotese busca compreender a preferéncia da fémea na escolha de
parceiros. Nossa hipdtese € que as fémeas de tangara escolhem machos com melhor
vigor para realizarem a copula, portanto, predizemos que machos que realizam

displays solo mais longos conquistam mais copulas.
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MATERIAL E METODOS

Area de estudo

Realizamos o estudo nos Mananciais da Serra (48°59'W e 25°29'S), no
municipio de Piraquara, regiao metropolitana de Curitiba, PR (Figura 1). A reserva é
parte do Parque Estadual Pico Marumbi, uma area de protegdo ambiental (APA)
situada a oeste da Serra do Mar. Sua formagéo vegetal abrange de floresta ombrdfila
densa montana a floresta ombrofila mista (Reginato & Goldenberg, 2007). A area
estudada tem, aproximadamente, 80 ha, e esta localizada a 4,5 km de distancia do

Centro de Educacao Ambiental Mananciais da Serra.

Clo6

cloa

1:10.000

Figura 1. Mapa mostrando a localizagéo da area de estudo e os poleiros amostrados.
(a) Estado do Parana onde mostra a Cidade Curitiba e o ponto indica o local de estudo.
(b) A linha indica a distancia do Centro Politécnico, Universidade Federal do Parana —
Curitiba, PR ao local de coleta. (c) Area de estudo, os pontos pretos indicam os
poleiros, os circulos delimitam os poleiros que fazem parte de um mesmo complexo e
o poligono mais externo representa o lek em estudo.

Captura e marcacéao

Procuramos os poleiros cinco vezes por semana em locais onde houve o registro

auditivo de machos em display e de vocalizagdes de alerta da espécie (Foster, 1981).
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Capturamos os individuos trés vezes por semana entre novembro e dezembro de
2014 e setembro e margo de 2015/2016, periodo que abrange a estagao reprodutiva
dos tangaras (Foster, 1981; Zima et al. 2017). Utilizamos de quatro a oito redes de
neblina de 6 e 12 m de comprimento dispostas a, aproximadamente, 15 m de distancia
dos poleiros de exibicdo para aumentar a probabilidade de captura dos individuos.
Identificamos o0 sexo e a idade de cada individuo de acordo com Mallet-Rodrigues &
Dutra (2012): plumagem juvenil, de primeiro ano; formativa, a de segundo ano; pré-
definitiva, de terceiro ano até metade do quarto ano e plumagem definitiva, a partir da
metade do quarto ano. Marcamos os individuos com anilhas metalicas numeradas

(CEMAVE/ICMBIO) e anilhas plasticas coloridas para posterior identificagcao.

Comportamento dos machos (display)

Os displays foram documentados por meio de filmagens com oito cameras
digitais em velocidade de 30 quadros por segundo (30fps, filmagem padrao da maioria
das cameras): cinco Sony HDR-CX230, uma Sony HDR-CX290, uma Sony DCR-
SR47 e uma Casio EX-ZR850. As cameras foram dispostas a uma distancia de cinco
metros do poleiro de display e registraram imagens por aproximadamente cinco horas
consecutivas de forma autdbnoma. As gravag¢des foram realizadas quatro vezes por
semana, amostrando-se diferentes complexos sempre que possivel totalizando,
aproximadamente, 733 horas.

A partir das filmagens, registramos o tempo de inicio e fim do display, individuos
participantes e frequéncia com que fizeram a apresentacao. Para a caracterizagao do
repertorio de movimentos, particionamos os displays, nomeando e descrevendo cada
elemento. Consideramos que esses elementos eram movimentos Unicos e
estereotipados, sendo executados de maneira semelhante por diferentes machos,
além de independentes, ou seja, ndo eram necessariamente feitos antes ou depois de
outro elemento especifico. Nomeamos os elementos utilizando, sempre que possivel,
termos ja apresentados na literatura quando os elementos eram aparentemente
analogos aos descritos por outros pesquisadores (C. pareola - Snow, 1963; C. caudata
- Foster, 1981; C. lanceolata - DuVal, 2007a; C. linearis - Lukianchuk & Doucet 2014a).

Para comparar o voo sequencial em roda entre complexos e entre machos de
diferentes status, medimos os seguintes parametros i) distancia de aproximagao do

macho a fémea (“distadncia da fémea”), ii) altura maxima em que o macho atinge no
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voo vertical (“altura do pico”), iii) duragdo em que o macho chega no ponto maximo do
voo vertical (“duragado do pico”), iv) distancia total que ele percorre do momento em
que sai do poleiro até o momento que ele volta para o mesmo poleiro, realizando um
movimento giratorio (“distancia do giro”), v) duragao total do giro (“duragdo do giro”) e
a vi) velocidade total com que o macho realiza o giro (“velocidade do giro”). Medimos
os parametros dos elementos em trés momentos do “voo sequencial em roda”, no
inicio, meio e fim. Amostramos os parametros de cada individuo em trés diferentes
displays de dias diferentes, sempre que possivel. De cada voo executado por cada
macho consideramos trés posi¢des para as medigcdes. A primeira € aquela no inicio
do voo vertical (Figura 2a), a segunda, no pico do voo vertical (Figura 2b) e a terceira,

no retorno do macho ao poleiro (Figura 2c).
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Figura 2. Os trés momentos observados no elemento “voo sequencial em roda”: (a)
inicio do voo vertical, (b) pico do voo vertical e (c) retorno ao poleiro. As setas azuis
indicam o mesmo macho nas trés posicdes.



23

Figura 3. As medidas realizadas no elemento “voo sequencial em roda”: (a)
distancia da fémea (DF), (b) altura (AV) e duracao (DV) do voo inicial e (c) a
distancia do giro (DG). As linhas brancas indicam a distancia medida, as linhas
pretas indicam as linhas que delimitam as distdncias para realizarmos as
medidas e a seta branca indica o movimento feito pelo macho.

Para medir a distancia da fémea, medimos a distancia entre duas linhas
verticais, uma na parte frontal do macho no momento do pico do voo e outra no centro

do corpo da fémea (Figura 3a). Medimos o pico do voo vertical pela distancia entre o
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macho quando se encontra no momento mais alto do voo e o poleiro e o tempo que o
individuo levou para chegar no ponto mais alto do voo vertical (Figura 3b). Calculamos
a velocidade de giro pela diviséo entre a distancia entre o ponto inicial de subida do
macho até a posi¢cao de pouso do mesmo macho e o tempo que o macho realizou
esse movimento (Fgura 3c). Em todas as medidas utilizamos como escala a medida
do diametro do poleiro em que os machos fazem a exibigdo. Registramos também a
ocorréncia de copulas apds os displays assim como a identidade do macho que a
realizou. Utilizamos o programa Windows Movie Maker® para editar os videos e
capturar imagens para que fossem posteriormente analisadas no programa ImageJ®.

Medimos a duragao do display solo a partir do momento em que foi observado
que o macho o estava realizando até a copula. Quando nao foi observada a copula, o
final do display foi definido como o momento da saida da fémea do poleiro ou quando
nao foi mais visualizado o macho. O sucesso reprodutivo dos machos foi estimado a

partir do sucesso em copulas registradas apds a apresentacédo solitaria.

Analises estatisticas

Realizamos as analises de sequéncia de elementos dos displays cooperativo e
solo separadamente e determinamos a probabilidade de ocorréncia de um display solo
apos um display cooperativo. Para determinar as probabilidades das sequéncias de
exibicdes dos elementos em cada display, contabilizamos o total de elementos
realizados e os elementos subsequentes. Consideramos que um elemento era
sequéncia de um anterior se o intervalo entre eles fosse menor que 30 segundos. Para
a probabilidade entre os displays cooperativo e solo, realizamos o0 mesmo
procedimento contabilizando cada display e o seu display subsequente.
Consideramos que dois displays eram sequenciais quando o intervalo era menor que
uma hora. Analisamos a frequéncia de um elemento apds a ocorréncia de outro,
construindo assim, matrizes de probabilidade de transicdo de primeira ordem. Essas
matrizes demonstram a probabilidade de que um elemento de exibigdo seja seguido
de outro. Consideramos somente as exibicbes realizadas na presenga da fémea e
calculamos as probabilidades separadamente para os displays cooperativo e solo.
Depois do calculo, esses valores foram plotados em um diagrama para mostrar a
sequéncia dos elementos e a probabilidade de que cada um ocorra apos a exibigao

do anterior. Para a média de duracdo do elemento “voo sequencial em roda” foram
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desconsideradas as exibigbes solitarias e as que possuiam apenas um VOO por
individuo no poleiro. Também foi quantificada somente as exibigdes que antecediam
o elemento “kikiki”.

Testamos a normalidade das variaveis distancia da fémea, duracdo do pico,
altura do pico e velocidade do giro utilizando o teste de Shapiro-Wilk. Quando os
dados n&o eram normais, foram feitas transformacgdes utilizando logaritmo (altura do
pico, duragao do pico) ou raiz quadrada (distancia da fémea). Testamos a correlagéao
entre essas variaveis utilizando teste de correlagdo de Spearman.

Para testar a diferenca entre os complexos (Cl01, Cl04, CS01, CS02) e o status
(dominante e subordinado) em relagdo aos parametros dos elementos, fizemos um
modelo linear misto (LMM) para cada parametro: distancia da fémea, duracao do pico,
altura do pico e velocidade do giro. Como variavel preditora fixa, incluimos a
identidade do complexo e o status do macho e, como fator de efeito aleatdrio, a
identidade dos machos. Fizemos um teste pds-hoc de Tukey com corregdo de
Bonferroni para comparar par a par os parametros entre os diferentes complexos.
Para validar os modelos foram feitos testes de normalidade de Shapiro-Wilk dos
residuos e comparagao dos graficos dos residuos versus os valores ajustados ou as
variaveis preditoras.

Para comparar se a duragao do display solo influencia a conquista da copula
fizemos dois modelos. No primeiro, analisamos se houve relacdo entre a ocorréncia
de copula apds o display solo e o tempo total do display solo. Para isso, realizamos
um modelo linear misto generalizado utilizando a familia binomial, incluindo a
ocorréncia ou néo de copula como variavel resposta, a duragéo do display solo como
variavel preditora fixa e a identidade do poleiro como fator de efeito aleatério. No
segundo modelo, utilizamos um modelo linear misto relacionando a média das
duragdes dos displays solo realizados em cada dia de gravagdo em cada poleiro e 0
numero total de cdpulas obtidas pelo macho no mesmo dia e no mesmo poleiro.
Utilizamos o logaritmo para normalizar os dados de duragéo do display solo e raiz
quadrada para normalizar o numero de cépulas, testando-os com teste de Shapiro-
Wilk.

Todos os modelos mistos foram construidos utilizando o pacote “Ime4” (Bates
et al. 2011) e as comparagdes par a par a fungao “glht” no pacote “multcomp” (Hothorn

et al. 2008) no programa R 3.2.1 (R Core Team, 2015). Para todos os testes realizados
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nesse trabalho foi adotado o valor de significancia de 0,05. Todos os valores sao

apresentados como média * desvio padrao, exceto quando mencionado.

RESULTADOS

Realizamos, aproximadamente, 733 horas de filmagens (tempo médio de
gravagao: 52,40 horas/poleiro, minimo e maximo: 7,07 e 105,5 horas/poleiro,
respectivamente, Tabela 1) em oito complexos, dentre os quais trés apresentavam
mais de um poleiro de exibicdo, sendo um o principal (i.e., onde ha maior atividade
dos individuos) e outros secundarios, totalizando 14 poleiros (Tabela 1, Figura 1). A
média de poleiros por complexo foi de 1,75 £ 1,38 (minimo de um nos complexos
Cl02, Cl04, CI05, Cl06, CS02 e CS03 e maximo de cinco poleiros no CS01).

Tabela 1. Esforgo de amostragem em oito complexos e quatorze poleiros de exibigdes
de tangaras.

Complexos e poleiros Duracao da filmagem Dias de filmagem
h

Cl0o1 =

LM1 105,55 31

PH7 451 9
CIo3

AG1 29,67 7

AG1.1 19,37 5
Clo4

BC2 47,90 10
Clo6

PH4 7,70 3
CS01

LM2 34,17 11

LP1 23,52 5

LS2 77,92 19

PH2 88,03 23

PH6 98,98 22
CS02

LS1 102,65 31
CS03

PH5 10,82 5
Clo2

PH3 42,18 10

Total Geral 733,56 194
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De um total de oito poleiros, ndo foi possivel capturar individuos em trés
complexos, pois a vegetagao e a estrutura do relevo n&o possibilitaram a montagem
das redes. Esse foi o caso dos poleiros AG1 e AG1.1, pertencentes ao complexo CI03,
e do BC, pertencente ao complexo Cl04 (Figura 1). Capturamos 95 individuos, sendo
17 machos com plumagem definitiva (quatro anos ou mais), 63 machos com
plumagem juvenil, formativa ou pré-definitiva (menos que quatro anos de idade) e 15
fémeas. Do total de 13 individuos capturados na campanha realizada em 2014, 10
foram recapturados em 2015 e dois foram recapturados novamente em 2016.
Constatamos atividades nos poleiros de exibicado entre 05h15 e 17h30 (Figura 4)
durante os meses de setembro a fevereiro. Registramos 73 displays com presenca de
fémea, sendo 23 cooperativos e 50 solos, e 139 ocorrem na auséncia de fémea.
Apenas 29 (36,25%) dos machos marcados foram vistos em atividade nos poleiros e
nenhuma fémea marcada foi vista nos poleiros. Foram registrados 10 individuos
anilhados em 2014 que estavam realizando algum tipo de atividade em 2015 e 15
individuos reavistados em 2016 no mesmo local do anilhamento. Apenas um individuo
macho, com plumagem pré-definitiva de terceiro ano, foi capturado no poleiro LS01 e
avistado em display no LMO1, distantes entre si aproximadamente 425 metros.

O numero médio de machos participantes no display cooperativo foi de 2,26 *
0,93, sendo no minimo 2 e no maximo 4 individuos (Tabela 2). Todas as copulas
ocorreram apos os displays solo. Foram registradas nas gravagdes 38 copulas sendo
3,07 + 5,66 por poleiros (Tabela 3). No caso dos displays na auséncia da audiéncia
de fémeas (n = 139), foram registrados 2,44 + 0,64 individuos envolvidos realizando
o elemento “voo sequencial em roda”. Foram observados 125 displays cooperativos
(90%) com todos os individuos realizando o display e 14 (10%) foram observados com
um ou dois individuos exibindo-se e um outro sé assistindo. Obtivemos o maximo de
quatro displays cooperativos consecutivos e o maximo de 15 displays solos em um
mesmo dia de gravagao.

Os machos pertencentes a um complexo participaram da maioria dos displays
registrados nos poleiros desse mesmo complexo (Tabela 2). Em cada complexo,
observamos um individuo que participou de todos os displays com fémea (100%) em
todos os poleiros, enquanto outros variaram na frequéncia de participagao (de 29 a

100%, Tabela 2). Os displays solos para a fémea foram realizados apenas por um
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macho do poleiro, indicando ser este o dominante, em todas as vezes que foi
observado esse tipo de exibicdo. O macho que participou de todas as exibicdes
cooperativas de todos os poleiros do complexo foi 0 mesmo que participou das

exibicdes solo.

Tabela 2. Lista de individuos avistados em displays na presenca de fémeas, numero
bruto de participagao, em parénteses a frequéncias de participagdo em porcentagem
e 0 numero de poleiros em que cada macho foi avistado em display.

Complexos e poleiros N° de poleiros em
clo1 CSo1 CS2 que realizou o
Machos LM1 PH7 PH2 PH6 LS1 display
D148001" 5(100) 3(100) O 0 0 2
D148002 3(40) 0 0 0 0 1
D148003 4(60) 1(33) 0 0 0 2
D148005 0 3(100) O 0 0 1
D148006 2(40) 0 0 0 0 1
BR_AZcl 0 0 7(100) 3(100) O 2
D148041 0 0 2(29) 0 0 1
LA_VDcl 0 0 7(100) 2(70) 0 2
BR_VDcl 0 0 0 0 2(67) 1
D151210 0 0 0 0 2(67) 1
D151218" O 0 0 0 3(100) 1

"Machos encontrados em todos os displays do complexo.
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Figura 4: Numero de elementos de display exibidos por machos Chiroxiphia caudata
nos poleiros ao longo do dia.

Caracterizacdo dos elementos do display

Registramos 1172 exibigbes de dez elementos de display desempenhados por
machos e fémeas. Os machos realizaram nove destes elementos (Figuras 5,6 e 7) e
as fémeas apenas um (Figura 8), descritos abaixo. Os elementos podem ser simples,
envolver apenas um movimento do corpo de curta duragcédo, com até 1 s de duracgao,
ou mais complexos e longos, com até 401 s de duragao (Tabela 4). Na auséncia de
fémeas, média de duragdo dos displays cooperativos foi de 31,01+24,56 segundos
(Tabela 5).
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Tabela 4. Duragao, em segundos, dos displays (cooperativo e solo) e seus respectivos
elementos na presenga da fémea. As colunas indicam o nome de cada display ou
elemento, suas médias e desvio padrdo, minimo e maximo valores encontrados e o
namero de amostras (N).

Elemento MédiazDP Minimo Maximo N
Cooperativo 165,64+122,13 32 411 23
Voo sequencial em roda 144,29+115,88 26 401 23
Kikiki 2,44+0,58 1 3 23
Batida rapida de asas 7,90+2,90 3 13 20
Reveréncia 11,68+3,35 3 20 22
Limpando o bico 7,92+13,94 1 66 36
Vibracao de cauda 9,00+0,00 9 9 1
Solo 223,54+165,18 17 522 50
Cabeca cima-baixo 4,36+£3,33 1 17 42
Voo borboleta 120,23+84,12 11 261 54
Reveréncia pré-copula 1,03+0,16 1 2 32
De fémea 57,19+55,98 3 185 48

Tabela 5. Duragdo, em segundos, dos displays cooperativo e seus
respectivos elementos sem a presenga da fémea. As colunas indicam o
nome de cada display ou elemento, suas médias e desvio padrdao, minimo e
maximo valores encontrados e o numero de amostras (N).

Elemento MédiatDP Minimo Maximo N

Cooperativo 31,01+24,56 2 91 139
Voo sequencial em roda 19,64+15,84 2 83 130
Kikiki 2,22+0,92 1 5 92
Batida rapida de asas 5,792 ,26 2 12 60
Reveréncia 6,93+2,48 3 15 22
Limpando o bico 6,00+8,85 1 63 110
Vibragao de cauda 40,00+32,51 8 85 5

“Voos sequenciais em roda” (n=357, Figura 5a): séo exibigdes em voo de longa
duracgéo (Tabela 4) nas quais 0 macho bate as asas pairando em frente a fémea,
inclinando o corpo e a cabeca para baixo e depois retornando para o poleiro,
geralmente, ao final de uma fila onde os outros machos estao pousados, dando assim
o lugar para o macho consecutivo. O deslocamento completo, desde que ele sai do
poleiro até sua chegada, se assemelha a um circulo (ou roda) o que da o nome ao
elemento. Os movimentos vao ficando mais rapidos a medida em que se aproximam
do final da exibicdo do elemento. Em certo momento ao invés de fazer o movimento

voltado para a fémea, um dos machos faz o elemento “kikiki”.
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“Kikiki” (n=164, Figura 5b): sdo os voos pairados de curta duragao (Tabela 4),
desta vez, de frente para os machos subordinados e associado a uma forte
vocalizagdo que da o nome ao elemento. Sao produzidos apds o “voo sequencial em
roda” e pelo mesmo macho em cada complexo. Esse elemento resulta na finalizagao
do elemento “voo sequencial em roda” e divide os machos na realizagao de dois
elementos, a “vibragoes rapidas de asa” e a “reveréncia’”.

“Vibragoes rapidas de asa” (n=112, Figura 5c): realizadas apenas por um dos
machos do complexo. Sua duracao é de alguns segundos (Tabela 4) e ocorre apds o
elemento “kikiki”. O macho permanece batendo as asas rapidamente, de costa para a
fémea, enquanto empoleirado em um galho mais alto do que o poleiro de exibicdo. E
o ultimo elemento do display cooperativo.

“‘Reveréncia” (n=83, Figura 5d): é exibida por alguns machos enquanto um outro
macho realiza o “kikiki” e, posteriormente, as “vibracdes rapidas de asa”. O nome é
devido ao movimento se assemelhar a uma reveréncia, pois abaixam a cabeca e
elevam a cauda enquanto empoleirados e pode durar alguns segundos (Tabela 4).
Junto ao elemento “vibragdes rapidas de asa” formam os ultimos elementos do display
cooperativo.

“Vibragdes de cauda” (n=5, Figura 6a): sdo consecutivos movimentos das penas
da cauda no sentido longitudinal do corpo. O comportamento ocorre antes do “voo
sequencial em roda” e enquanto os individuos estdo pousados no poleiro se
movimentando de um lado para o outro e batendo levemente as asas.

“Limpeza do bico” (n=149, Figura 6b): sdo comportamentos caracterizados por
rasparem o bico no galho de maneira rapida (Tabela 4), aparentando limpar o bico.
Sao produzidos, geralmente, quando ha interagdo entre individuos no poleiro de
exibicdo e anterior ao elemento “voo sequencial em roda”.

“Cabeca cima-baixo” (n=92, Figura 7a): parte do display solo, € um elemento em
que o macho se exibe solitariamente para a fémea fazendo movimentos rapidos de
subida de cabeca no poleiro de exibicdo. Pode ser realizado antes ou depois do
elemento “voo borboleta”.

“Voo borboleta” (n=86, Figura 7b): ocorrem durante o display solo e podem durar
um grande intervalo de tempo (Tabela 4). O macho faz voos curtos e lentos entre o
poleiro de exibicao e outros poleiros proximos e as batidas de asas se assemelham

aos de borboletas em voo.
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“‘Reverencia pré-copula” (n=72, Figura 7c): € uma exibicao rapida (Tabela 4) em
gue o macho, em meio ao display solo, se inclina do lado da fémea, virado em diregéo
contraria, para posteriormente adquirir a postura de copula. Muito associado com o
“voo borboleta”.

“Vai-e-vem” (n=48, Figura 8): € o display realizado por fémeas, caracterizado por
vibracdes das asas e deslocamentos laterais no poleiro de exibicdo dos machos. A
fémea realiza o display em meio ao display solo do macho.

Os elementos sao produzidos, geralmente, em sequéncia e durante os dois tipos
de display, cooperativo e solo. Durante o display cooperativo (Figuras 5 e 6), os
elementos exibidos foram “voo sequencial em roda”, “kikiki”, “vibracdes rapidas de
asa’, “reveréncia”’, “limpeza de bico” e “vibragdo de cauda”. Durante o display solo
(Figura 7), foram exibidos os elementos “cabega cima-baixo”, “voo borboleta” e
“reverencia pré-copula”. Dentre todos os elementos, observamos que apenas um

mesmo macho realizava o “kikiki”, “vibragcéo rapida de asas” (display cooperativo), o

display solo e, portanto, também a copula.
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Figura 5. Display cooperativo. (a) Voos sequenciais em roda, (b) kikiki, (c) vibracoes
rapidas de asa e (d) reveréncia. As flechas vermelhas indicam a diregcdo do movimento
enquanto as linhas vermelhas indicam batidas de asas.
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Figura 6. Continuagao dos elementos produzidos no display cooperativo. (a) Vibragao
de cauda e (b) limpeza do bico. As linhas vermelhas indicam movimento da cauda.

Figura 7. Display solo. (a) Cabega cima-baixo, (b) borboleta e (c) reveréncia pré-
copula. As flechas vermelhas indicam a dire¢gdo do movimento enquanto as linhas
vermelhas indicam batidas de asas.
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Figura 8. Display de fémea. As flechas vermelhas indicam que a fémea pode se
locomover nas direcbes mostradas e as linhas mostram que ela bate as asas quanto
se locomove.

Sequéncia de exibicdo dos elementos do display

Antes do display cooperativo, os machos demonstram uma excitagao emitindo
algumas vocalizagbes em volta do poleiro onde ser&o realizados os displays, muitas
vezes seguidos dos elementos “limpeza de bico”. Na presenca da fémea, dois a quatro
machos comecam a realizar os “voos sequenciais em roda” sequencialmente e
organizados, intercalados com “limpeza de bico”. O elemento “voo sequencial em
roda“ pode seguir em duas vias simultaneas, dependendo do macho sendo analisado
(Figura 9). Uma das vias, sempre exibida pelo provavel dominante, é seguida pelo
elemento “kikiki”, pela “vibracdo rapida de asas” e depois retomando ao “voo
sequencial em roda” ou realizando o elemento “limpeza de bico” (Figura 9). Individuos
dominantes realizam a sequéncia “vibracdo rapida de asas” seguida de “kikiki” em
maior probabilidade. Quando nao realizavam essa sequéncia (6%), foi observado que
o0 macho saia do quadro da camera ao invés de realizar outro elemento. Em uma
segunda via, sempre exibida por individuos subordinados, o elemento “reveréncia” é
seguido pelo “voo sequencial em roda” ao invés de realizar o elemento “limpeza de
bico”, na maioria dos eventos (Figura 9). Foi constatado, apds o ultimo elemento do
display cooperativo (“vibragdes rapidas de asas”), em 24% das vezes, o display solo.

O display solo se inicia com o elemento “voo borboleta”, seguido do elemento
“cabecga cima-baixo” com maior probabilidade do que repetindo o “voo borboleta”

(Figura 10). Apds o elemento “cabega cima-baixo”, na maioria das vezes é realizado
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o elemento “voo borboleta” ao invés do “reveréncia pré-copula” (Figura 10). Apds o
elemento “reveréncia pré-copula” é realizada a copula em 92% das vezes e, caso nao
ocorra a copula o macho volta a realizar o “voo borboleta” (Figura 10). O elemento
“reveréncia pré-copula” foi precedido em 94% das vezes pelo “voo borboleta”, mas
quando consideramos todos os elementos realizados apods o “voo borboleta” somente
em metade dos eventos, aproximadamente, foi realizado o elemento “reveréncia pré-
codpula” (Figura 10). Junto ao display solo do macho, a fémea realiza o display de “vai-
e-vem” demonstrando excitacdo batendo rapidamente suas asas e se movimentando

pelo poleiro em 96% das exibicdes.

* |Limpeza
de bico

"N

* Voo sequencial
em roda

1

Reveréncia Kikiki

v

4’ Até 0,40 Limpeza Vibragdo
de bico

rapida de asas

Figura 9. Diagrama esquematico da sequéncia de exibicdo de Chiroxiphia caudata
nos displays cooperativos com 187 transigdes entre elementos. As setas indicam a
participacdo de dominantes e subordinados nos elementos e em sua transicdo. Os
retdngulos fechados e sem preenchimento indicam os elementos realizados pelos
machos dominantes, o retangulo pontilhado sem preenchimento indica o elemento
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realizado somente pelos machos subordinados e o retangulo fechado com
preenchimento indicam os elementos que possuem a participacdo dos machos
dominante e subordinados. A espessura das setas indica a probabilidade de
ocorréncia do evento. Asteriscos indicam onde se inicia as exibi¢des cooperativas.

~

*Voo borboleta

Cabeca
cima-baixo

Reveréncia
pré-copula

A

—} Até 0,40
—} 0,40-0,70 Copula

Figura 10: Diagrama esquematico da sequéncia de exibigdo de Chiroxiphia caudata
nos displays solo com 186 transicdes entre elementos. As setas indicam o caminho
em que os machos dominantes fazem a exibicdo e sua espessura indica a
probabilidade de ocorréncia do evento. Asteriscos indicam onde se inicia a exibicao
solo.

Parametros do display e diferencas entre complexos e status dos individuos

Os machos realizam suas exibicbes cooperativas a uma distancia de
64,01+36,06 mm das fémeas, saltando por 0,12 £ 0,03 s a uma altura de 140,35+34,87
mm, atingindo uma velocidade de pico de 1222,45+471,43 mm/s. Considerando o
movimento completo do elemento “voo sequencial em roda”, os individuos percorrem
uma distancia de 142,24 + 54,37 mm, durante 0,80 + 0,12 s, atingindo uma velocidade
de giro de 177,021 £ 62,03 mm/s (Tabela 6).
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Tabela 6. Médias e desvio padréo dos parametros do display de acordo com o status
do individuo (dominante ou subordinado).

Parametro Dominantes Subordinados Total
Distancia da fémea 59,73 + 31,33 65,64 + 37,74 64,01 + 36,06
(mm)

Duragao do pico (s) 0,10 £ 0,02 0,13+0,03 0,12+ 0,03
Altura do pico (mm) 130,17 £ 30,56 144,21 £ 35,78 140,35 + 34,87
Velocidade do pico 1328,88 + 477,08 1182,07 £ 456,67 1222,45 + 471,43
(mm/s)

Duracgao do giro (s) 0,74 +£0,10 0,82+0,12 0,80+0,12
Distancia do giro (mm) 129,45 + 50,39 147,09 + 55,31 142,24 + 54,37
Velocidade do giro 173,07 £ 65,62 178,52 £ 60,93 177,021 £ 62,03
(mm/s)

A distancia da fémea (Figura 11), altura do pico (Figura 12) e velocidade do giro
(Figura 13) diferiram entre os complexos, no entanto, a duragcédo do pico nao diferiu
(Tabela 7). Os complexos CI01, Cl04 e CS01 diferiram entre si em relacao a distancia
da fémea, porém o complexo CS02 nao diferiu do CI0O1 nem do CIO4 (Figura 11). O
complexo que possuiu maiores valores de distancia da fémea foi o CS01 (109,17
38,60 mm) seguidos pelo Cl04 (67,69 + 12,12 mm), CS02 (51,13 £ 22,07 mm) € o que
possuiu menores foi o Cl01 (42,63 £.21,63 mm). Os complexos CI01, CI04 e CS01
diferiram entre si em relagao a altura do pico, porém CS02 nao diferiu de Cl01 e CS01
(Figura 12). O complexo CS01 (165,66 + 35,51 mm) possuiu 0s maiores valores
seguidos pelo CS02 (158,95 £ 18,45 mm), CI01 (132,40 £ 28,40 mm) e o Cl04 (100,35
1 15,28 mm) possuiu os menores valores. Os complexos Cl101, Cl04 e CS02 diferiram
entre si em relagao a velocidade com que o macho faz o percurso de saida até a
chegada do poleiro (velocidade de giro) e o complexo CS01 diferiu apenas de Cl04
(Figura 13). O complexo CIl01 (210,67 + 52,49 mm) possui 0os maiores valores dentre
os poleiros comparados, seguido dos complexos CS01 (188,01 £ 75,39 mm) e CS02
(161,96 + 26,67 mm), enquanto que o CI04 possui o menor (110,16 £ 28,38 mm)
(Figura 13).
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Tabela 7. Resultados dos modelos lineares mistos dos paréametros do display
(DFEMEA = distancia da fémea, HPICO = altura do pico, DPICO = duragao do pico,
VGIRO = velocidade do giro) em relagdo ao complexo e o status do individuo
(dominante e subordinado), incluindo a identidade do individuo como efeito aleatério.
Em negrito os valores de p que foram menores que 0,05 (valor de significancia).

Variavel Variavel
resposta preditora Estimativa X? gl P
(Erro padrao)
DFEMEA Intercepto -0,91(0,26)
(n=120) Complexo’ 59,96 3 <0,001
Clo4 0,86(0,27)
CS01 2,05(0,27)
CS02 0,34(0,29)
Status 217 1 0,089
Subordinado? 0,35(0,24)
HPICO Intercepto -0,59(0,32)
(n=120) Complexo’ 51,29 3 <0,001
Clo4 -1,09(0,31)
CS01 1,0729(0,3246)
CS02 0,8529(0,3607)
Status 3,03 1 0,082
Subordinado? 0,50(0,28)
DPICO  Intercepto -0,65(0,39)
(n=120) Complexo’ 0,88 3 0,831
Clo4 0,23(0,40)
CS01 -0,15(0,41)
CS02 0,13(0,45)
Status 5,01 1 0,025
Subordinado? 0,80(0,36)
VGIRO Intercepto 0,54(0,21)
(n=120) Complexo’ 46,73 3 <0,001
Clo4 -1,62(0,24)
CS01 -0,36(0,23)
CS02 -0,79(0,24)
Status 0,0001 1 0,992
Subordinado? -0,002(0,20)

'Cl04, CS01, CS02 e CIO1. As estimativas sao relativas ao complexo CI01.
2Dominante e Subordinado. As estimativas sao relativas ao status dominante.
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Figura 11. Diferenca da distdncia do macho em relacdo a fémea nos diferentes
complexos. As letras "a", "b" e "c¢" foram usadas para indicar diferencas entre as
medidas. Letras iguais indicam que as amostras ndo diferem entre si e letras
diferentes indicam que diferem.
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Figura 12. Diferenga da altura do macho no ponto mais alto do salto nos diferentes
complexos. As letras "a", "b" e "c¢" foram usadas para indicar diferenga entre as
medidas. Letras iguais indicam que as amostras nao diferem entre si e letras

diferentes indicam que diferem.
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Figura 13. Diferenga da velocidade de giro do macho, considerando o momento em
que ele sai do poleiro até o momento em que ele pousa, nos diferentes complexos.
As letras "a", "b" e "c" foram usadas para indicar diferenca entre as medidas. Letras
iguais indicam que as amostras nao diferem entre si e letras diferentes indicam que
diferem.

Dentre todos os parametros analisados, somente a duragdo do pico diferiu
entre machos de diferentes status (Figura 14, Tabela 7). Machos subordinados

realizaram voos mais longos do que os machos dominantes (Figura 14).
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Figura 14. Diferenga da duragédo de subida do macho até o pico em relagcdo ao seu
status dominante (n = 33 observagdes) e subordinado (n = 87 observagdes).

Nosso trabalho mostrou que n&o houve relagao entre as medidas de copula (i.e.,
numero de cépulas ou probabilidade de ocorréncia) e a duragdo do display solo. A
duracgéo do display solo nao interfere no niumero de cépulas adquiridas pelo macho
dominante (X?=2,47; gl=1; p=0,12) e nem na conquista ou ndo da cépula (X*=0,32;
gl=1; p=0,55).
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DISCUSSAO

O presente estudo € o unico trabalho que apresenta detalhadamente a
descrigao dos elementos visuais que compdem os displays exibidos pelos tangaras e
a sequéncia em que sao exibidos, desde Foster (1981). Utilizando filmagens,
pudemos analisar com detalhes os movimentos realizados e com isso descrever com
maior precisdo o comportamento de corte da espécie. Encontramos significativas
diferencas nos displays entre complexos de poleiros, compostos por grupos de
machos distintos, e entre individuos de diferentes status (dominante ou subordinado).
Porém, considerando todos os machos que executaram solos, ndo encontramos
relagdo entre a duragdo do display solo, que precede a coOpula, e 0 sucesso em
conquista das fémeas.

Machos de tangara mantém a maioria dos seus poleiros de exibigdo ao longo
dos anos. Com as capturas em trés anos e filmagens dos machos em dois anos
consecutivos constatamos que os machos, tanto os dominantes quanto os
subordinados, de modo geral, costumam utilizar os mesmos poleiros ou poleiros
NOvVOs ha mesma area com o passar dos anos, como ocorre em C. lanceolata (DuVal,
2007a). Tal comportamento pode ser vantajoso para machos de tangaras, pois é
possivel que defendam seu territério (que inclui todo o complexo de poleiros, DuVal,
2007) durante a estagao reprodutiva e ndo-reprodutiva. Em C. /lanceolata, de fato, as
fémeas observam exibigdes durante todo o ano (DuVal, 2007a), o que pode influenciar
sua decisdao na escolha por parceiros. Um motivo para a permanéncia tanto de
machos dominantes quanto de subordinados no mesmo local pode estar relacionado
a importancia da interagao social entre os individuos. Provavelmente, associagcbes
entre machos de maior duracdo podem facilitar a coordenagao do display e isso
interferir na conquista da cépula (DuVal, 2007b). Por exemplo, em C. lanceolata, cujos
machos realizam displays em duplas, existe uma relagao forte entre os individuos que
compdem o0s pares, pois aparentemente ndo realizam o display cooperativo para
fémea com outros machos que nao seus proprios pares (DuVal, 2007b).

A exibigao cooperativa em tangara nao apresenta um numero fixo de machos,
um padrao interessante por ser unico no género. Nosso trabalho mostrou que dois a
quatro machos fazem o display cooperativo para a fémea, numero diferente do
encontrado por outros trabalhos (dois a seis — Foster, 1981; Sick, 2001). Em C. pareola
(Snow, 1963), C. linearis (Lukianchuk & Doucet, 2014a) e C. lanceolata (DuVal,
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2007a) o numero de individuos realizando essa exibicdo € sempre o mesmo (dois
individuos). Apesar do alto numero de individuos realizando o display, em alguns
momentos foram observadas exibigbes por um unico macho no poleiro, geralmente
jovens. Essa pode ser uma pratica de aprendizado, uma vez que foram observados
machos assumindo posi¢ao de fémea como plateia para displays cooperativos. Para
C. lanceolata, foi observado que machos realizavam displays completamente
solitarios, indicando também que esta € uma maneira importante de desenvolver
habilidades motoras do display (DuVal, 2007a).

Encontramos uma diferenga entre a quantidade de displays observados na
presenga e na auséncia da fémea. Machos tendem a interagir mais com outros
machos do que com fémeas. A razao pode ser a disputa por dominancia ou conquista
de um local de exibicdo. Foi sugerido que em espécies com displays cooperativos,
como o C. linearis, a interagdo macho-macho, pode atuar como uma disputa por
territorios (Foster, 1977), assim como também em outras espécies da familia (e.g.
Manacus manacus, Shorey, 2002). A disputa por territérios, junto com outras
caracteristicas do macho, como condigao corporal, mostra sua qualidade, podendo
influenciar a escolha da fémea e, assim, seu sucesso reprodutivo (Hoglund et al.,
1997).

Alguns machos sdo mais frequentemente avistados em display no poleiro do
que outros. Machos que participam do maior numero de displays sdo 0s mesmos, e
0S Uunicos, que realizam o display solo. Esse fato se da provavelmente para
manutencao do status de dominancia e conquista de cépula. Portanto, o individuo que
foi observado em todas as exibigbes, inclusive no display solo, e que conquistou a
copula pode ser considerado o dominante.

Obtivemos diferentes taxas de reavistamento e recaptura entre os sexos.
Machos possuem uma taxa maior de recapturas e sdo observados com maior
frequéncia nas redondezas dos poleiros que fémeas. Isso ocorre devido a diferencga
no tamanho da area de vida entre os sexos. FEmeas possuem uma maior area de
vida, pois visitam varios poleiros para a visualizacdo de exibicdes, enquanto os
machos permanecem em uma mesma area defendendo-a e exibindo-se para diversas
fémeas (Théry, 1992; Hansbauer et al., 2008).

Em relagéo a variagdo temporal das exibi¢des, os displays de tangara ocorrem
na area de estudo entre setembro e fevereiro e ao longo do dia com horario de
atividade entre as 05h15 até 17h30 sendo o pico por volta das 07h00. O horario de
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atividade pode ser influenciado pelas condi¢des climaticas do local de estudo, pois a
atividade tende a diminuir em horarios de maior temperatura. A atividade no poleiro &
influenciada pela hora do dia em C. caudata, assim como relatada para
Machaeropterus deliciosus (Bostwinck, 2000) e M. manacus (Shorey, 2002), mas
difere de C. lanceolata (DuVal, 2007a), que possui atividade durante todo o periodo
do dia.

Caracterizacdo dos elementos do display

Antes da exibicao do display, os machos realizam um coro, em que vocalizam
inquietamente em poleiros préximos aquele onde ocorrem as exibicdes (Schaedler,
2016). O coro ¢ interrompido quando a fémea se aproxima e é seguido pelo display
cooperativo (Schaedler, 2016). A exibigao de corte para a fémea pode ser dividida em
dois momentos (Foster, 1981). No primeiro, ocorre um display cooperativo produzido
pelos machos dominante e subordinados do complexo. Os machos se encontram no
poleiro e realizam movimentos sincronizados e consecutivos, podendo produzir até
quatro exibicbes completas do “voo sequencial em roda” até a “vibracido rapida de
asas”. Ja no segundo, o macho dominante produz uma exibigdo solo para a fémea,
finalizando ou ndo com a copula. Em um conjunto de exibigdes solo de um mesmo dia
e em um mesmo poleiro, 0 macho pode chegar a realizar até 15 displays solo. Este
alto numero de repeti¢cdes do display aumenta sua chance de fecundacéo, pois pode
atingir até 15 copulas em um mesmo dia com uma mesma fémea. A divisdo em display
cooperativo e solo também €& encontrada no display de seus congéneres (DuVal,
2007a; Lukianchuk & Doucet, 2014a).

Caracterizamos nove elementos de display realizados pelos machos, sendo
seis associados aos displays cooperativos e trés aos displays solo e um elemento
produzido pela fémea. Outras espécies apresentam numero semelhante de elementos
ou até maiores (11 em C. lanceolata, DuVal, 2007a; 16 em C. linearis, Lukianchuk &
Doucet, 2014a). Alguns dos elementos sdo comuns ao género Chiroxiphia como “voos
sequéncias em roda”, “kikiki”, "reveréncia”’, “limpando o bico”, “vai-e-vem”, “voo
borboleta” e “reveréncia pré-cépula” (Snow, 1971; DuVal, 2007a; Lukianchuk &
Doucet, 2014a). O elemento unico do C. caudata é o “cabeca cima-baixo” que é
realizado durante o display solo. Também encontramos um elemento realizado pela

fémea, exibido no momento em que o macho dominante realiza o elemento “voo
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borboleta”. Fémeas de algumas espécies de aves que possuem rituais de corte
complexos, como em Pipridae (DuVal, 2007a) ou em Ptilonorhynchidae (Patricelli et
al., 2002), podem se mostrar receptiva ao macho se juntando ao display.

Nao foi possivel obter um numero maior de observagdes do elemento “vibragao
de cauda’. Esse elemento nao é facilmente visto com cameras que filmam em
velocidade de 30 quadros por segundo, sendo necessario cameras de alta velocidade
(acima de 120 quadros por segundo). Além desse elemento, o “kikiki” também é
dificilmente captado se nao em filmagens acima de 120 fps. Neste elemento, o macho
produz um som mecanico com a batida das asas enquanto vocaliza (Schaedler, 2016).
O movimento que é realizado para a producdo desse som mecanico s6 pode ser
observado com cameras de alta velocidade, assim como certos movimentos de outras
espécies de Pipridae, como no género Manacus e Pipra (Bostwick & Prum, 2003),
mais especificamente em M. manacus (Fusani et al., 2007) e em C. linearis
(Lukianchuk & Doucet, 2014a). Sendo assim, sao necessarias filmagens com
equipamentos adequados para que alguns tipos de movimentos possam ser
estudados de maneira mais detalhada.

Encontramos um alto grau de transi¢des estereotipadas no display de corte de
C. caudata, sendo comum nesse tipo de comportamento (Tinbergen, 1952). A
variagao de elementos realizados € baixa, tais como suas transi¢des podem ser
previsiveis, assim como no género Chiroxiphia (DuVal, 2007a; Lukianchuk & Doucet,
2014a). Tal previsibilidade pode ser uma caracteristica favorecida pela selegao
sexual, por fornecer informacao ao observador (Zahavi, 1980) e pode ter influenciado
a evolugdo do comportamento de corte nesta espécie. Displays multimodais, que
envolvem exibicdes em voo e vocalizagdo como esses produzidos pelos tangaras,
podem transmitir diferentes tipos de informacdes sobre a qualidade do macho para as
fémeas (Mgller & Pomiankowski, 1993). A exibicdo de um display mais consistente e
mais estereotipado pode refletir mais habilidade dos machos nas exibigdes e,
consequentemente, serem mais atrativos para as fémeas (Coccon et al., 2012), ja que
movimentos estereotipados sdo comuns em comportamento de corte (Tinbergen,
1952). A importancia da consisténcia na sequéncia de displays é exemplificada por
um experimento de alteragao na estrutura das areas de exibigcao de M. vitellinus. Apos
a manipulagao, o elemento final de exibicdo pré-copulatério ndo pode ser realizado
corretamente, impossibilitando a copula (Coccon et al., 2012). Assim, o estere6tipo do

comportamento é tdo importante para a percepcao da fémea quanto a qualidade do
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macho. No caso dos tangaras, uma das transicdes mais estereotipadas acontece no
display solo. Antes da copula, o macho dominante realiza os elementos “voo
borboleta”, em seguida o “cabega cima-baixo”, repete o elemento “voo borboleta”,
pousa no poleiro em posicao “reveréncia pré-copula” e entdo voa em direcido a fémea
assumindo a postura de cépula, se a fémea o aceitar. Por esse motivo ha uma relacao
alta entre “voo borboleta” com “reverencia pré-copula” e “cabecga cima-baixo”. A copula
€ sempre precedida do display solo em todas as espécies estudadas de Chiroxiphia
(Snow, 1963; Foster, 1981; McDonald, 1989; DuVal, 2007b). Entretanto, em C.
caudata, nem sempre o display cooperativo precede o display solo, assim como em
C. lanceolata (DuVal, 2007a) e em C. linearis (Lukianchuk & Doucet, 2014a),
indicando baixa previsibilidade entre os dois tipos de display.

Alguns elementos amostrados foram realizados em momentos diferentes dos
comportamentos de corte ou em intera¢des entre individuos machos, como a “limpeza
do bico”. E possivel que esse movimento ndo faga parte do repertério da exibigao de
corte para a fémea, assim como sugerido para C. linearis (Lukianchuk & Doucet,

2014a), mas que esteja mais relacionado com interagdo macho-macho.

Parametros do display e diferencas entre complexos e status dos individuos

Os displays de C. caudata possuem uma estrutura estereotipada, mas mesmo
assim encontramos variagcdes substanciais de execugao entre complexos e machos
de status diferentes. Encontramos diferencas quando comparamos as medidas de
distancia da fémea, altura do pico e velocidade do giro entre os quatro complexos
amostrados. Esse resultado indica que esses fatores podem estar relacionados a
diferentes qualidades de displays, interferindo na permanéncia da fémea para o
display solo e, consequentemente, na copula. Essa diferenca entre as exibicées pode
também atribuir aos machos uma melhor condicdo corporal. Muitos trabalhos
mostraram que diferentes atributos dos displays estdo relacionados a diferentes
sucessos dos machos que os realizam (e.g. Fusani et al., 2007; Byers et al., 2010;
Barske et al., 2011; Manica et al., 2016). No entanto, ndo encontramos diferenca
significativa quando comparamos a duragé&o que o macho leva para chegar ao ponto
mais alto no voo vertical, mostrando que provavelmente ndo ha uma importancia deste
parametro na avaliagdo e comparagcdao de poleiros pela fémea. Também nao

encontramos diferenga significativa nas medidas dos displays quando comparamos
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os status dos machos, indicando que ha uma sincronizagdo entre os machos na
producao dos displays.

A unica variavel que diferiu entre machos com diferentes status (dominantes e
subordinados) foi a duragao do pico. Observamos que machos dominantes realizam
a subida do voo vertical em menor tempo que machos subordinados. Como houve
diferenga entre os status, mas nao entre os complexos, pode ser que essa medida
influencie a relacédo entre os individuos de um mesmo complexo, por exemplo, no
estabelecimento da hierarquia da arena, mas nao na obtengao da copula diretamente.
Ao invés de apresentarem o comportamento agressivo para adquirirem o posto de
dominante, os machos de tangara utilizam outros sinais, como o esforgo representado
aqui pela duracao do pico. Outros parametros que também podem estar envolvidos
sdo a idade (Lukianchuk & Doucet, 2014b) ou a estereotipia do display (DuVal, 20073;
Lukianchuk & Doucet, 2014b).

Fémeas de tangara ndo decidem pela aceitagdo da copula em fungdo da
duragdo do display solo. Em outras espécies de piprideos, cortes elaboradas e
acrobaticas refletem a habilidade motora e cardiovascular dos machos (e.g. Barske et
al., 2011). Displays longos demandam um alto gasto energético e alta taxa metabdlica,
podendo levar ao alto sucesso reprodutivo do macho, devido a preferéncia da fémea
por machos que conseguem atingir altos limites no desempenho (Hoglund et al., 1992;
Byers et al., 2010). Apesar disso, no presente estudo, ndo encontramos relagao entre
a duragao do display solo e o numero de copulas realizadas ou na sua probabilidade
de ocorréncia. Esse resultado mostra que fémeas nao observam somente esse
parametro para escolha do macho para a cépula. Sendo assim, € possivel que outros
fatores indiguem melhor qualidade ou que, além da duragdo, como a coloracdo do
macho que faz a exibigao (Stein & Uy, 2006), ambiente em que fazem o display (Uy &
Endler, 2004), agilidade do individuo (Barske et al., 2011), altura de saltos (Manica et
al., 2016) e coordenagao de movimentos (Barske et al., 2011; Lukianchuk & Doucet,
2014a).
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CONCLUSAO

Em animais, de forma geral, o display é utilizado pelos machos para conquistar
a copula, entdo € importante entender de que maneira os sinais visuais interferem na
escolha da fémea. Nosso estudo é o primeiro a detalhar os elementos e estabelecer
uma cadeia de distribuicdo de probabilidades de sequéncia de elementos do
comportamento de corte do tangara. Mostramos que o0s complexos possuem
diferengas entre parametros motores do display e isso pode ser um fator observado
pela fémea para escolher o poleiro. No entanto, mais estudos relacionando esses
parametros motores com a escolha da fémea em diferentes complexos ainda
precisam ser realizados para melhor compreensao do comportamento reprodutivo da
espécie. Do mesmo modo, encontramos diferenca entre a duragdo de subida no
impulso inicial do display em roda (duragdo do pico) entre machos dominantes e
subordinados, mostrando que pode ser um parametro utilizado para o
estabelecimento da hierarquia. Mostramos, também, que ndo houve diferenga na
relagdo entre o numero ou probabilidade de ocorréncia de copulas e duragao do
display solo. Estudos relacionando hierarquia e/ou sucesso reprodutivo com idade dos
individuos, diferengca entre os elementos exibidos, parametros do display solo e
coloragéo da plumagem dos machos precisam ser realizados, pois podem ser fatores

importantes, como mostram estudos com outras espécies da familia.
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Anexo 1

Machos avistados em cada complexo (C) e poleiro (P)
durante visitas ou displays cooperativos e solos.

Complexos e poleiros

Individuo Cl01  ClI02 CS01 CS02
LM1 PH7 PH3 LM2 PH2 PH6 LS1

AM_BR S
BR_AZcl X -
BR_VDcl
D148001
D148002
D148003
D148005
D148006
D148008
D148009
D148010
D148013
D148027
D148029
D148040
D148041
D148042
D148043
D148049 -
D151204 X
D151206 - - X - - -
D151210 - - -
D151216 X' - - - - - -
D151218 - - - - - -
D151232 X - - - - -
LA VDcl D O

" Individuo jovem capturado no poleiro LS01 e reavistado no poleiro
LMO1.
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