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SINOPSE 

Investigou-se sinais acústicos no gênero Allobates (Anura, Aromobatidae) da 

Amazônia, que ocorre em dois tipos florestais distintos. A hipótese da adaptação 

acústica foi testada, bem como a influência do tamanho do corpo e o possível efeito 

filogenético nos sinais acústicos de 21 espécies. 
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RESUMO 

A vegetação reflete e absorve as ondas sonoras, criando ruídos na comunicação acústica 

entre os animais que usam o som para se comunicar. A densidade da vegetação pode 

modificar a turbulência do ar, portanto, tem sido considerada um fator importante na 

adaptação dos cantos de anúncio. O som é fundamental para reprodução de anuros por 

essa razão é importante que seja recebido pelo receptor de forma acurada.  A hipótese 

da adaptação acústica (HAA) prevê que sinais acústicos emitidos em locais com maior 

quantidade de vegetação seriam adaptados para melhorar a transmissão do sinal, 

diferenciando suas características espectrais e temporais para tentar aumentar a 

efetividade do sinal. Além disso, o tamanho do corpo também pode influenciar 

características dos sinais acústicos. Allobates é um gênero de anuros de serrapilheira, 

com espécies que ocorrem em diferentes tipos florestais, que variam em relação à 

densidade arbórea. Aqui usamos duas classes de floresta ombrófila (densa e aberta) 

como um proxy para densidade de vegetação, visto que os 10 locais estudados caíram 

nessas duas classes de floresta. Testamos a hipótese que a densidade de árvores tem um 

efeito na evolução dos parâmetros acústicos de 21 espécies de Allobates da Amazônia. 

Analisamos 238 cantos de anúncio de 21 espécies de Allobates de 10 locais na 

Amazônia. Comparamos as características temporais entre florestas ombrófilas densas e 

abertas através de tese t. Utilizamos regressões lineares simples para testar a influência 

do tamanho nas variáveis de canto. Através de PGLS testamos o efeito do ambiente nos 

sinais acústicos sem o efeito filogenético. O tamanho do corpo teve correlação de 75% 

com a frequência dominante, mas ao contrário do esperado pela HAA, não encontramos 

um efeito da densidade de árvores na evolução da frequência dominante. No entanto, a 

frequência dominante das espécies de florestas mais densas é mais baixa quando em 

comparação a florestas mais abertas. Não encontramos evidência para o efeito da 

densidade de árvores na evolução da taxa de repetição da nota, mas sim do tamanho do 

corpo, relação ainda não registrada para anuros. Nossos resultados mostram uma forte 

evidência do efeito da densidade de árvores na duração da nota. A duração da nota das 

espécies foi menor em florestas mais densas do que em florestas mais abertas, ao 

contrário do esperado pela HAA. Além disso, registramos uma inédita relação 

quadrática entre o tamanho das espécies e a duração da nota em florestas mais densas, 

possivelmente, devido ao ambiente. Demostramos que o tamanho do corpo influencia 

tanto características espectrais quanto temporais do canto, e que diferenças sutis entre 

florestas tropicais conduzem diversificação em um parâmetro temporal do sinal acústico 

em um gênero de anuro amazônico. Sugerimos que mais estudos devem ser conduzidos 

para que a influência sutil do ambiente e do tamanho do corpo nos sinais acústicos 

sejam melhor entendidos 
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ABSTRACT 

 

Vegetation reflects and absorbs sound waves, creating noise in the acoustic 

communication between animals that use sound to communicate. Vegetation density 

can modify air turbulence and has been considered a crucial factor in advertisement 

calls adaptation. Sound is critical for anuran reproduction, and that is why it must be 

accurately received by the receiver. The Acoustic Adaptation Hypothesis (AAH) 

predicts that acoustic signals that are emitted in places with a greater amount of 

vegetation would be adapted to improve signal transmission, differentiating its spectral 

and temporal characteristics to try to increase the signal’s effectiveness. In addition, 

body size can also influence acoustic characteristics. Allobates is a genus of leaf litter 

frogs, with species that occur in different forest types, which vary in tree density. Here 

we used two classes of rainforest (dense and open) as a proxy for vegetation density, as 

the 10 sites studied fell into these two forest categories. We evaluate the hypothesis that 

tree density affects the evolution of acoustic parameters of 21 species of Allobates from 

Amazonia. We analyzed 238 advertisement calls of 21 Allobates species from 10 

locations on Amazon. Furthermore, we compared the temporal and spectral 

characteristics between dense and open rainforests using a t-test. We used simple linear 

regressions to test the influence of size on advertisement calls. Through PGLS we 

evaluated the effect of the environment on acoustic signals without the phylogenetic 

effect. Body size correlated 75% with dominant frequency, but contrary to what was 

expected by the HAA, we did not find an effect of tree density on the evolution of 

dominant frequency. However, the dominant frequency of denser forest species is lower 

when compared to more open forests. We found no evidence for the effect of tree 

density on the evolution of note rate, but rather on body size, a relationship not yet 

registered for anurans. Our results show strong evidence of the effect of tree density on 

note duration. Note duration was shorter in denser forests than in open forests, contrary 

to what was expected by the HAA. In addition, we recorded an unprecedented quadratic 

relationship between species size and note duration in denser forests, possibly due to the 

environment. We demonstrate that body size influences both spectral and temporal 

characteristics of call, and that subtle differences between tropical forests lead to 

diversification in acoustic parameters in an Amazonian anuran genus. We suggest that 

further studies should be conducted so that the subtle influence of the environment and 

body size on acoustic signals is better understood.  
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1. Introdução 

A habilidade de se comunicar acusticamente com outros animais, da mesma ou 

de espécies distintas, desempenha um papel importante na vida de animais que emitem 

sinais acústicos. Estes sinais acústicos, produzidos pelo emissor e que se propagam no 

ambiente até o receptor, podem ter funções que variam de acordo com contextos sociais, 

como, por exemplo, canto agonístico, de alarme, anúncio e territorial (Littlejohn 1977; 

Farina 2013; Hödl and Amézquita 2001). Para anuros, a emissão de cantos de anúncio 

emitidos por machos é extremamente importante para a atração de fêmeas durante o 

período de reprodução e está diretamente ligada com sucesso reprodutivo (Wells 2007). 

Sinais acústicos são influenciados por diversos fatores (Sugai et al. 2021), tais quais 

características intrínsecas a espécie ou indivíduo (e.g., capacidade de produção de 

sinais) e características extrínsecas (e.g., propriedade acústica do ambiente onde o sinal 

é propagado) (Ziegler et al. 2011). 

A frequência do canto de anúncio em anuros é uma importante propriedade 

associada a características intrínsecas do indivíduo e da espécie, visto que depende da 

morfologia do aparato produtor de som e do sistema neurológico (Wallschlager 1980; 

Ryan 1986). A relação entre tamanho corpóreo e capacidade de emitir determinadas 

faixas de frequência é bem conhecida para diversos grupos, como aves (e.g., Ryan and 

Brenowitz 1985; Charlton et al. 2019), mamíferos (e.g., García-Navas and Blumstein 

2016) e anuros (Boeckle et al. 2009; Erdtmann and Amézquita 2009; Sugai et al. 2021). 

De maneira geral, organismos maiores vocalizam com frequências mais baixas quando 

comparados com organismos menores (Gerhardt et al. 1996; Lougheed et al. 2006), 

tanto a nível intraespecífico quanto interespecífico. Entretanto, a influência do tamanho 

corpóreo sobre características temporais do canto de anúncio segue pouco 

compreendida em anuros, sendo principalmente conhecida para aves (Mason and Burns 

2015; García et al. 2014). Para anuros, as características temporais do canto vêm sendo 

principalmente associadas à temperatura, mas não ao tamanho dos indivíduos (Zweifel 

1959; Ryan 1998; Wells 2007). 

O ambiente onde o sinal acústico é propagado pode também exercer influência 

sobre as propriedades do sinal acústico, já que características ambientais (e.g., 

densidade de árvores e troncos, umidade do ar, presença de corpos d’água) podem 

representar barreiras físicas, afetando a propagação das ondas sonoras (Morton 1975; 

Farina 2013). Ambientes florestais, por exemplo, são mais propícios à atenuação e 
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reverberação do sinal acústico pela vegetação do que ambientes abertos (Morton 1975). 

Segundo a Hipótese da Adaptação Acústica (HAA), a reverberação e absorção sonora 

em ambientes com vegetação mais densa favorecem cantos com frequências mais 

baixas, de maior duração e com menores taxas de repetição (Morton 1975; Ey and 

Fischer 2009; Erdtmann and Lima 2013). Tendo em vista o papel da comunicação em 

animais sociais, é esperado que características do ambiente exerçam pressão seletiva 

sobre componentes acústicos que constituem a sinalização acústica. Embora alguns 

estudos tenham testado HAA em anuros, não há consenso quanto à influência do 

ambiente sobre a evolução dos distintos componentes que formam os sinais acústicos 

(Ey and Fischer 2009; Erdtmann and Lima 2013; Salvático et al. 2014). Além disto, a 

maioria dos estudos com abordagem multi-taxa foram realizados com espécies 

ocorrendo em ambientes muito contrastantes, como, por exemplo, ambiente aberto e 

ambiente florestal (e.g., Zimmerman 1983). Na Amazônia, o único estudo conduzido 

com anuro ao longo de ambientes florestais (Salvático et al. 2014) encontrou uma 

relação direta entre mudanças contínuas na vegetação e características temporais e 

espectrais do sinal acústico emitido por Allobates caldwellae (Lima et al. 2020). 

Entretanto, a influência de variações discretas da floresta sobre as propriedades do sinal 

acústico de anuros amazônicos permanece pouco explorada. 

Allobates é um gênero diverso de pequenos anuros florestais com mais de 50 

espécies descritas, tendo espécies distribuídas por toda a Amazônia (Grant et al. 2017). 

As espécies em sua maioria são territoriais e habitam a serapilheira de florestas que 

apresentam variação na densidade de árvores. O tamanho corpóreo médio varia 

relativamente pouco entre espécies (14 até 24 mm), quando comparado com outros 

gêneros de anuros neotropicais. Embora comunicação visual seja importante no grupo 

de Allobates femoralis cujas espécies são coloridas (Hödl and Amézquita 2001), a 

emissão de sinais acústicos representa um relevante meio de comunicação intra e 

interespecífico. Estas características tornam Allobates um modelo para se entender a 

adequabilidade das predições da HAA em ambientes com variações ambientais menos 

abruptas. Além disto, é presumível que variações na estrutura da floresta exerçam 

influência nos sinais acústicos das espécies, tendo diferença nos sinais acústicos entre as 

espécies que ocorrem em florestas mais fechadas com maior densidade de árvores e as 

que ocorrem em florestas mais abertas com menor densidade. 
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Sinais acústicos são determinados por múltiplos fatores, podendo ter influência, 

por exemplo, do ambiente, da filogenia ou da morfologia (Sugai et al. 2021). A 

morfologia do corpo dos anuros possui uma variação menor entre espécies do mesmo 

gênero do que entre gêneros distintos (Vidal-García et al. 2014), influenciada pelo 

ambiente e por restrições evolutivas (Citadini and Gomes 2018). Já que a morfologia 

tem uma grande influência nos sinais acústicos, espécies mais próximas 

filogeneticamente também tendem a ter sinais acústicos mais similares (Cocroft and 

Ryan 1995; Panhuis et al. 2001). Em estudos anteriores sobre o efeito da HAA em 

anfíbios, poucos consideraram o efeito filogenético (Zimmerman 1983; Erdtmann and 

Lima 2013). No entanto, sinais acústicos possuem uma influência filogenética 

significativa (Sulbarán et al. 2019). Dessa forma, para avaliar os efeitos do ambiente e 

do tamanho do corpo nas características acústicas, é importante considerar o efeito 

filogenético (Erdtmann and Lima 2013; Goutte et al. 2018; Röhr et al. 2020; Sugai et al. 

2021). 

Considerando os diferentes fatores intrínsecos e extrínsecos capazes de 

influenciar a comunicação acústica das espécies, nosso objetivo foi investigar se os 

sinais acústicos de 21 espécies de Allobates distribuídos na Amazônia foram moldados 

pelo tamanho do corpo associados à deriva genética e fixados pelo ambiente, ou se 

houve adaptação local independente da deriva genética. Nossa hipótese é de que 

variáveis temporais e espectrais do canto estariam relacionadas com o tamanho das 

espécies, independente da deriva genética, e que as espécies responderiam conforme a 

previsão da HAA, a qual prevê que em ambientes com vegetação mais densa favorecem 

sinais acústicos com frequências mais baixas, de maior duração da nota e com menores 

taxas de repetição. 

2. Material e Métodos 

Área de estudo 

 O estudo foi realizado em 10 localidades na Amazônia brasileira (Figura 1), 

sendo seis localidades em Florestas Ombrófilas Densas (FOD) e quatro em Florestas 

Ombrófilas Abertas (FOA) (IBGE 2010). FOA são florestas com menor densidade 

arbórea, que já foram, inclusive, nominadas como uma espécie de transição entre a 

floresta Amazônica e áreas fora da Amazônia (Veloso et al. 1991). Enquanto FOD 

apresentam árvores de altura uniforme, podendo chegar até 50 m de altura, as FOA são 
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caracterizadas por uma predominância de plantas menores, como palmeiras, cipó, 

sororoca ou bambu (IBGE 2010).  

 

Figura 1. Mapa com os locais de estudo e sua respectiva classificação florestal, de 

acordo com IBGE (2010). Os locais 1 – 4 estão localizados em Floresta Ombrófila 

Aberta, enquanto os locais 5 – 10 estão localizados em Floresta Ombrófila Aberta. 

Organismos de estudo 

Nesse estudo usamos o canto de anúncio de 21 espécies de Allobates (Anura: 

Aromobatidae) distribuídas em 10 localidades (Tabela 1). Em cada localidade foi 

registrado entre 2 e 4 espécies (Tabela 1). Das 21 espécies gravadas, 13 estiveram 

restritas a apenas um local, com 8 dessas espécies ocorrendo em dois ou mais locais 

amostrados. No entanto, 20 dessas espécies ocorreram exclusivamente em apenas um 

tipo florestal, com exceção de A. nidicola, que ocorreu nos dois tipos florestais. O 

tamanho médio das espécies variou entre 13.8 e 20.3mm, com tamanho médio de 16.6 

mm. 

Tabela 1. Espécies de Allobates amostradas e número de machos gravados por 

localidade e tipo de florestas. Coordenadas geográficas são apresentadas em graus 

decimais. Abreviações: FOA = Floresta Ombrófila Aberta; FOD = Floresta Ombrófila 

Densa. 

Localidade Espécie Gravações Tipo de floresta Coordenadas 

Boca do Acre A. tinae 6 FOA -8.71823 -67.3294 
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 A. subfolionidificans 5   

 A. aff. trilineatus 1 4   

 A. aff. gasconi 1 5   

Rio Branco A. subfolionidificans 5 FOA -9.95243 -67.8737 

 A. aff. trilineatus 1 5   

 A. flaviventris 4   

Rio Madeira – esquerdo A. nidicola 7 FOA -9.15889 -64.6339 

 A. aff. tapajos 1 6   

 A. tinae 7   

 A. aff. gasconi 2 5   

Rio Madeira – direito A. aff. tinae 1 9 FOA -9.33161 -64.7025 

 A. aff. tapajos 1 6   

 A. flaviventris 7   

Borba A. grillisimilis 6 FOD -4.43944 -59.6195 

 A. caeruleodactylus 6   

 A. aff. tinae 2 5   

 A. masniger 6   

Autazes A. caldwellae 10 FOD -3.60992 -59.5138 

 A. caeruleodactylus 6        

 A. nidicola 4   

 A. paleovarzensis 8   

Parque Nacional da Amazônia A. tapajos 6 FOD -4.60535 -56.3227 

 A. magnussoni 7   

 A. masniger 7   

Trairão A. magnussoni 10 FOD -4.75697 -55.9656 

 A. grillicantus 7   

 A. nunciatus 15   

 A. tapajos 11   

Treviso A. magnussoni 7 FOD -3.14911 -54.8403 

 A. tapajos 7   

Brasil Novo A. crombiei 5 FOD -3.35769 -52.627 

 A. carajas 15   

 A. tapajos 8   

 

Amostragem bioacústica 

As gravações foram realizadas por A.P. Lima entre 2002 e 2020 durante o 

período chuvoso, que coincide com o período reprodutivo das espécies estudadas. Os 

cantos de anúncio de machos ativos foram gravados no período da manhã e final de 
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tarde, que representa o pico de atividade vocal das espécies. Gravações foram feitas 

com um microfone AKG 568 EB conectado a um gravador Sony WM-D6C. O 

microfone foi posicionado cerca de um metro de cada macho gravado. A temperatura do 

ar foi aferida com um termômetro digital e o comprimento rostro-cloacal dos machos 

gravados foi aferido através de paquímetro digital. 

O número de machos gravados variou entre 4 e 15 por espécie, totalizando 237 

gravações. Foram mensurados os seguintes parâmetros acústicos: duração do canto, 

duração da nota, taxa de repetição (número de notas emitidas no intervalo de 60s) e 

frequência dominante (Hz). Parâmetros acústicos foram mensurados através do Raven 

(Charife et al. 2010) seguindo a configuração proposta por Kaefer and Lima (2012): 

window = Blackman; Discrete Fourier Transform = 2.048 samples; 3 dB filter 

bandwidth = 82 Hz. Frequência dominante foi medida através do comando Peak 

Frequency. 

Os cantos de anúncio das 21 espécies de Allobates analisadas no presente estudo 

podem ser classificados em dois tipos (Figura 2): cantos compostos por uma única nota 

emitida de maneira continua (A. caeruleodactylus, A. magnussoni, A. masniger, A. 

nidicola e A. subfolionidificans) e cantos compostos por grupos de duas ou mais notas 

(A. caldwellae, A. carajas, A. crombiei, A. flaviventris, A. aff. gasconi 1, A. aff. gasconi 

2, A. grillicantus, A. grillisimilis, A. nunciatus, A. paleovarzensis, A. tapajos, A. aff 

tapajos 1, A. tinae, A. aff. tinae 1, A. aff. tinae 2 e A. aff. trilineatus 1). Para as espécies 

com cantos caracterizados pela emissão contínua de notas, os parâmetros acústicos 

foram aferidos em 20 notas por indivíduo, distribuídas ao longo de um minuto de 

gravação; nestas espécies, a duração do canto é equivalente à duração da nota. Para as 

espécies com cantos compostos por grupos de notas, os parâmetros acústicos foram 

aferidos em 5 grupos de notas, sendo medidas todas as notas de cada grupo. Em ambos 

os tipos de cantos, a taxa de repetição foi calculada através da contabilização do número 

de notas emitido dentro do intervalo de 1 minuto. 

Os parâmetros acústicos foram sumarizados usando médias por indivíduo e, 

posteriormente, as médias por espécie em cada local. A unidade amostral, a depender da 

análise, foi espécie por local (n=34) ou espécie (n=21). Matrizes de dissimilaridade 

foram calculadas independentemente para cada parâmetro espectral e temporal através 

função vegdist do pacote vegan (Oksanen et al. 2020). Para tal, foi utilizada distância 

euclidiana entre as médias dos parâmetros acústicos de cada espécie. Matrizes de 
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dissimilaridade também foram feitas entre as espécies considerando a distância 

geográfica. 

 

Figura 2.Tipos de estrutura de cantos em Allobates. (A) Cantos compostos por uma 

única nota emitida continuamente (A. caeruleodactylus, Borba). (B) Cantos compostos 

por grupos de duas ou mais notas (A. nunciatus, Trairão). 

Amostragem vegetação 

Inicialmente, utilizamos dados de biomassa da Amazônia disponíveis em 

Baccini et al. (2012), extraídos para cada localidade através do QGIS (versão 3.4.13, 

2020). Nos locais de estudo deste trabalho, observamos que as FOA apresentaram 

biomassa variando entre 197 e 220 Mg/Ha, enquanto as FOD tiveram a variação de 

biomassa entre 274 e 355 Mg/Ha. Em um estudo sobre densidade de árvores ao longo 

do interflúvio Purus-Madeira — trecho com uma transição entre Florestas Ombrófilas 

Abertas e Florestas Ombrófilas Densas — Schietti et al. demonstraram que, ambientes 

com maior biomassa vegetal, tendem a ter maior quantidade de árvores (2016). É 

possível supor, então, que florestas mais densas teriam maior quantidade de árvores, o 

que significa, possivelmente, maior reverberação e absorção das ondas acústicas. No 

entanto, considerando que os dados foram coletados ao longo de duas décadas, é 

possível ter havido uma variação de biomassa ao longo desses anos. Seguindo a 

recomendação de Hardt and Benedictn (2020), testamos se as duas classes de florestas 

são estruturalmente diferentes. Os valores de biomassa de cada localidade foram então 

comparados aos tipos florestais (florestas ombrófilas densas e florestas ombrófilas 
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abertas) através de um teste T, que indicou haver similaridade entre dados categóricos e 

contínuos (teste T: t = -14.1, df = 27.6, p < 0.001). Optamos por fazer as análises 

comparando essas duas classes florestais, que são estruturalmente distintas, 

determinadas pelo mapa de categoria de vegetação do IBGE (2010), já que não temos 

acesso a dados de vegetação no mesmo ano das gravações.  

Amostragem molecular e inferência filogenética 

DNA genômico de um indivíduo por espécie foi extraído através do kit 

comercial Wizard (Promega Corp., Madison, WI, USA) seguindo as instruções do 

fabricante. Fragmentos do gene mitocondrial 16S rRNA foram amplificados via 

Reações de Cadeia Polimerase (PCR) utilizando-se os primers 16sar (5′-

CGCCTGTTTATCAAAAACAT-3′) e 16sbr (5′-CCGGTCTGAACTCAGATCACGT-

3′) (Palumbi 1996). Os protocolos de PCR e de sequenciamento de ambos os primers 

seguiram Lima et al. (2014). Sequências foram checadas visualmente e editadas 

manualmente no Geneious 5.3.4 (Kearse et al. 2012). Sequencias editadas foram 

depositadas no GenBank. 

Sequencias 16S rRNA adicionais de outras espécies nominais e candidatas de 

Allobates obtidas por outros estudos foram baixadas do GenBank, bem como uma 

sequência representativa de Anomaloglossus stepheni utilizada como outgroup. O banco 

de dados contendo todas as sequências foi alinhado seguindo a configuração padrão da 

implementação online do MAFFT (Madeira et al. 2019), exceto pelo uso da estratégia 

E-INS-i. O alinhamento resultante foi editado no Geneious 5.3.4. O alinhamento final 

foi composto por 87 terminais e 556 pares de base. As distâncias genéticas par-a-par 

não corrigidas (distância p) das 21 espécies de Allobates incluídas nas análises acústicas 

foram calculadas no MEGA 7 (Kumar et al. 2016). 

O melhor modelo evolutivo explicativo para substituições nucleotídicas do 

alinhamento final foi aferido através do PartitionFinder 2.1.1 (Lanfear et al. 2016) via 

servidor online CIPRES (phylo.org), usando Critério de Inferência Bayesiana e 

algoritmo PhyML (Guindon et al. 2010); GTR+G+I foi recuperado como modelo 

evolutivo mais adequado. O relacionamento filogenético das 21 espécies incluídas aqui 

e demais congêneres foi inferido através de Inferência Bayesiana com o BEAST 2.5 

(Bouckaert et al. 2014), configurado da seguinte maneira: Yule tree prior, strict clock 

model, corrida única de 100 milhões de gerações amostradas a cada 10 mil Markov 
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chain Monte Carlo chains (MCMC). A estacionaridade das distribuições posteriores de 

todos os parâmetros foi verificada através do Tracer 1.7 (Rambaut et al. 2018); todos os 

parâmetros tiveram estimated sample size (ESS) maior que 200. A maximum clade 

credibility tree (MCC) foi reconstruída no TreeAnnotator (Rambaut et al. 2018) após 

10% de burn-in. A MCC contendo todos os terminais foi reduzida através do comando 

“drop.tip” do pacote ape 5.5 (Paradis and Schliep, 2019) de maneira a conter apenas as 

21 espécies incluídas nas análises descritas a seguir. 

Análises estatísticas 

Análises estatísticas foram feitas no R 3.5.3 (R Core Team 2019). 

O parentesco filogenético entre espécies pode influenciar os sinais acústicos 

emitidos por espécies proximamente relacionadas. Tendo isto em vista, a correlação 

entre distância genética e as variáveis bioacústicas (frequência dominante, duração da 

nota, duração do canto e taxa de repetição) foi testada através de teste de Mantel. A 

distância geográfica entre as espécies também pode influenciar na evolução dos sinais 

acústicos. Considerando isso, a correlação entre a distância geográfica e as variáveis 

acústicas foi testada também através de teste de Mantel. Testes independentes com 1000 

permutações cada foram performados utilizando a matriz de distância genética 

interespecífica (distância p) e a matriz de distância geográfica em comparação a 

matrizes de dissimilaridades acústicas. Os testes foram computados através da função 

“mantel” do pacote vegan.  

Considerando os possíveis efeitos da morfologia nas características temporais e 

espectrais do canto, análises de regressões lineares foram usadas para avaliar a relação 

entre o tamanho corpóreo (CRU) dos machos gravados e os valores médios de 

frequência dominante, duração da nota, duração do canto e taxa de repetição. 

Considerando o possível efeito da temperatura nos sinais acústicos, já registrada para 

espécies de Allobates (Simões et al. 2008, Kaefer et al. 2012), o efeito da temperatura 

sobre os valores médios das variáveis temporais e espectrais dos cantos foi testada 

também através de regressões lineares.  

Sinais acústicos emitidos por anuros podem estar sob pressões seletivas distintas e 

não exclusivas (Ziegler et al. 2011; Farina 2013; Sulbarán et al. 2019), como, por 

exemplo, variação ambiental, tamanho do corpo e filogenia. Investigar o papel do 
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ambiente e tamanho do corpo na evolução de sinais acústicos sem considerar o efeito da 

filogenia pode enviesar resultados e conclusões acerca da HAA. Este tipo de viés pode 

ser minimizado ou mesmo excluído através do uso de métodos filogenéticos 

comparativos, como, por exemplo, Modelos Filogenéticos Generalizados pelos 

Quadrados Mínimos — PGLS (Grafen 1989; Symonds and Blomberg 2014). Neste tipo 

de análise, o efeito das variáveis preditoras sobre os sinais acústicos é obtido após 

considerar o efeito da filogenia, caso exista. Tendo isto em vista, PGLSs foram 

performadas aqui para inferir se a categoria de floresta e o tamanho médio do corpo das 

espécies influenciam as variáveis acústicas (frequência dominante, duração da nota, 

duração do canto e taxa de repetição) em Allobates. Foram performadas PGLSs simples 

entre cada uma das vaiáveis preditoras (tamanho médio do corpo e classe de floresta) e 

variáveis acústicas (médias por espécies), totalizando 8 PGLSs. A árvore filogenética 

ultramétrica contendo apenas as 21 espécies de Allobates foi utilizada como input nas 

PGLSs. 

3. Resultados 

As relações filogenéticas entre espécies de Allobates recuperadas através de 

Inferência Bayesiana foram similares as anteriormente inferidas por outros estudos. Não 

houve agrupamento filogenético das espécies de acordo com as duas categorias de 

florestas amostradas neste estudo (Fig. 1). Com exceção de um grande clado composto 

unicamente por espécies de florestas ombrófilas densas, os demais grandes clados foram 

compostos tanto por espécies de florestas ombrófilas abertas quanto espécies de 

florestas ombrófilas densas (Fig. 1). Dentre as 21 espécies de Allobates incluídas no 

presente estudo, apenas Allobates nidicola ocorre em ambos as categorias de florestas. 
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Figura 3 Árvore de máxima credibilidade do clado sumarizando a relação de 21 

espécies de Allobates utilizada como input no PGLS. As cores dos quadrados indicam a 

categoria florestal. Localidades: AUT, Autazes; BOC, Boca do Acre; BOR, Borba; 

BRN, Brasil Novo; MAD, margem leste do alto rio Madeira; MAE, margem oeste do 

alto rio Madeira; PNA, Parque Nacional da Amazônia; RBR, Rio Branco; TRA, 

Trairão; TRE, Treviso. 

Efeito da distância geográfica nos parâmetros acústicos 
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Figura 4. Gráficos mostrando a relação entre a dissimilaridade das variáveis acústicas 

relacionadas à distância geográfica entre cada par de espécies. Os pontos representam a 

distância par-a-par entre as espécies. 

 Testes de Mantel parcial foram performados entre a dissimilaridade de variáveis 

acústicas e a distância geográfica, considerando a dissimilaridade genética. Para 

nenhuma das variáveis bioacústicas houve efeito da distância geográfica (Figura 4). 

Resultados estatísticos: Duração da Nota: mantel parcial: mantel statistic r = 0.07, p = 

0.07; Frequência de Pico: mantel parcial: mantel statistic r = -0.07, p = 0.96; Duração do 

canto: mantel parcial: mantel statistic r = 0.14, p = 0.09; Taxa de Repetição da Nota: 

mantel statistic r = -0.03; p = 0.69. 

Efeitos da temperatura nos parâmetros acústicos 

A temperatura do ambiente no momento das gravações não exerce pressão nem na 

duração do canto (PGLS: F = 0.01, r² = -0.05, p = 0.90), duração da nota (PGLS: F = 

0.50, r² = -0.02, p = 0.48), taxa de repetição da nota (PGLS: F = 0.03, r² = -0.05, p = 

0.84) e nem na frequência dominante dos cantos (PGLS: F = 0.86, r² = -0.006, p = 0.36). 

Efeito do tamanho corpóreo nos parâmetros acústicos 

O comprimento do corpo (CRU) das espécies estudadas de Allobates exerce efeito 

significativamente negativo sobre a frequência dominante dos cantos de anúncio, 

explicando 75% da variação observada (PGLS: F = 61.79, r² = 0.75, p < 0.001). O CRU 

também influencia significativamente a taxa de repetição de notas nos cantos (PGLS: F 

= 6.52, r² = 0.21, p = 0.02) e explica 21% da variação, entretanto, apresenta efeito 

positivo sobre a mesma. Em termos gerais, enquanto a frequência dominante diminui 

com o aumento do corpo das espécies (Figura 5A), a taxa de repetição de notas aumenta 

(Figura 5B). Por outro lado, o CRU não afeta a duração do canto (PGLS: F = 0.78, r² = -

0.01, p = 0.38; Figura 5C) e nem a duração da nota (PGLS: F = 0.21, r² = -0.04, p = 

0.64; Figura 5D), onde a relação é quadrática (regressão quadrática com log da nota: 

F=5.34, r²= 0.2, p=0.01). 
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Figura 5. Relação do tamanho do corpo (CRU) com variáveis acústicas do canto de 

anúncio de 21 espécies de Allobates na Amazônia brasileira. 

Efeito da floresta nos parâmetros acústicos 

A floresta influencia significativamente a duração da nota nos cantos de anúncios 

de Allobates e explica 16% da variação observada (PGLS: F = 4.67, r² = 0.16, p = 0.04). 

As notas dos cantos das espécies tendem ser mais longas nas florestas ombrófilas 

abertas (FOA) do que nas florestas ombrófilas densas (FOD) (Figura 6A). Embora 

marginalmente significativa, o ambiente explica 14% da variação na duração do canto 

(PGLS: F = 4.17, r² = 0.14, p = 0.055), havendo uma tendência a cantos mais longos nas 

florestas ombrófilas abertas quando comparado com as densas (Figura 6B). Por outro 

lado, a floresta não explica significativamente a variação na taxa de repetição das notas 

(PGLS: F = 0.95, r² = -0.002, p = 0.34; Figura 6D) e nem na frequência dominante 

(PGLS: F = 0.78, r² = -0.01, p = 0.38; Figura 6C) dos cantos de anúncio. 
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Figura 6. Comparação entre as duas classes de floresta com variáveis acústicas do canto 

de anúncio de Allobates na Amazônia brasileira. FOA: Floresta Ombrófila Aberta. 

FOD: Floresta Ombrófila Densa. As observações representam valores médios das 21 

espécies analisadas por local (n=34). 

Relação entre CRU e variáveis acústicas nas classes de florestas 

As correlações entre o tamanho do corpo (CRU) e variáveis acústicas variam 

conforme a categoria de floresta (Figura 7). A duração da nota tem correlação linear 

positiva com o tamanho das espécies distribuídas nas florestas ombrófilas abertas 

(regressão linear (RL): F = 10.61, r² = 0.44, p = 0.008; Figura 7A), porém a relação é 

quadrática nas florestas ombrófilas densas (regressão quadrática: F = 14.27, r² = 0.61, p 

= 0.0003; Figura 7B). Enquanto nas florestas ombrófilas abertas à duração da nota 

aumenta conforme o CRU aumenta, nas florestas ombrófilas densas a duração cresce 

junto com o CRU até aproximadamente 18 mm, depois deste limiar a duração da nota 

diminui conforme o CRU aumenta (Figura 7B). 
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Figura 7. Relação entre tamanho do corpo (CRU) e variáveis acústicas do canto de 

anúncio de Allobates nas florestas ombrófilas abertas e densas.  As relações 

estatisticamente não significantes foram omitidas da figura. As observações representam 

valores médios de espécies em cada localidade amostrada (Tabela 1). 

Embora a taxa de repetição da nota não tenha correlação significativa com o CRU 

nas florestas ombrófilas abertas (RL: F = 0.52, r² = -0.04, p = 0.48; Figura 7C), a 

variação destas duas variáveis está positivamente correlacionada nas florestas 

ombrófilas densas (RL: F = 7.82, r² = 0.29, p = 0.01; Figura 7D). Diferente das duas 

variáveis acústicas mencionadas acima, a frequência dominante dos cantos está 

negativamente correlacionada com o CRU tanto nas florestas ombrófilas abertas (RL: F 

= 22.90, r² = 0.65, p = 0.005; Figura 7E) quanto nas fechadas (RL: F = 77.18, r² = 0.82, 

p < 0.0001; Figura 7F). Entretanto, o número de espécies maiores emitindo cantos com 

frequências mais baixas é maior na floresta ombrófila densa do que na floresta 

ombrófila aberta (Figura 7E–F). Por fim, a correlação entre duração do canto e CRU 

não foi estatisticamente significante em ambas as florestas. 

4. Discussão 

Os efeitos da temperatura do ambiente, tamanho do corpo (CRU), parentesco 

filogenético e estrutura do habitat sobre as propriedades dos sinais acústicos têm sido 

frequentemente explorada em anuros (veja Ey and Fischer 2009, Erdtmann and Lima 
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2013, Hardt and Benedict 2021). A hipótese de adaptação acústica proposta por Morton 

(1975) prevê que características do habitat exerçam pressão adaptativa nos sinais 

acústicos emitidos pelas espécies. Tem sido amplamente recomendado que a influência 

do habitat na evolução da sinalização acústica deva ser investigada concomitantemente 

com os possíveis efeitos das três primeiras variáveis mencionadas acima, visto que estas 

podem enviesar resultados e interpretações (Hardt and Benedict 2021). 

A temperatura ambiental tem sido apontada como um forte preditor da variação 

intraspecífica em sinais acústicos emitidos por algumas espécies de Allobates (Simões 

et al. 2008, Kaefer et al. 2012). Nossos modelos lineares que integram a não-

independência filogenética dos dados (PGLS) mostraram que a temperatura ambiental 

não exerce influência significativa sobre nenhum dos quatro sinais acústicos estudados 

(duração do canto, duração da nota, taxa de repetição da nota e frequência dominante). 

Dois fatores não excludentes podem estar por trás destes resultados: (1) efeitos da 

temperatura sobre parâmetros acústicos podem ser dependentes da escala do estudo, 

tanto geográfica quanto biológica (intra-especifica versus interespecífica); (2) 

vocalizações foram gravadas no pico de atividade das espécies (início da manhã, fim da 

tarde, ou diversos horários durante dias chuvosos) e houve pouca variação na 

temperatura ambiental média (24.8–27.3 ºC). Embora a ausência de pressão adaptativa 

da temperatura ambiental sobre sinais acústicos em anuros não seja novidade (Penna et 

al. 2013), a diferença de resultados entre nosso estudo e o previamente observado em 

algumas espécies de Allobates (Simões et al. 2008, Kaefer et al. 2012) evidencia a 

necessidade de entender como a temperatura ambiental em florestas ombrófilas 

influencia os sinais acústicos das espécies em diferentes escalas. 

Dentre as variáveis dos sinais acústicos estudados, a relação inversa entre 

frequência dominante e CRU tem sido comumente encontrada em diversos grupos 

taxonômicos como Bufonidae, Centrolenidae, Dendrobatidae, Hylidae, Leptodactylidae 

e Ranidae (Erdtmann and Amézquita 2009, Gingras et al. 2013, Goutte et al. 2016, 

Sulbarán et al. 2019, Muñoz et al. 2020, Tonini et al. 2020, Zhao et al. 2021). Assim 

como reportado para estas famílias, a frequência dominante dos cantos de anúncio de 

Allobates (Aromobatidae) é inversamente correlacionada com o CRU (Fig. 4A), 

explicando 75% da variação observada. Embora haja uma clara tendência de haver mais 

espécies emitindo cantos com frequências dominantes mais baixas nas florestas 

ombrófilas densas do que nas abertas (Fig. 5C), os resultados das PGLS mostram que a 
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frequência dominante dos cantos de Allobates não é significativamente influenciada 

pelas classes de floresta, contrariando o esperado pela Hipótese de Adaptação Acústica 

(Morton 1975). Tal discordância tem sido observada também em outros anuros (e.g., 

Goutte et al. 2018, Muñoz et al. 2020, Bezerra et al. 2021).  

A utilização de métricas ambientais categóricas (e.g., classes de floresta) tem sido 

apontada como viés metodológico na compreensão dos efeitos da variação do habitat 

nas propriedades espectrais da sinalização acústica (Goutte et al. 2016, Hardt and 

Benedict 2021). No presente estudo, análises utilizando classes de florestas e biomassa 

vegetal das florestas (resultados não apresentados) mostram resultados concordantes 

entre si. Entretanto, é possível que nem classes de floresta e nem biomassa representem 

características estruturais do micro-habitat (Sebastián‑González et al. 2018) ou pressões 

ecológicas que atuam na adaptação acústica (e.g., ruído de fundo; Goutte et al. 2016, 

Zhao et al. 2021). 

O tamanho dos indivíduos também teve influência na taxa de repetição da nota, sem 

influenciar a duração do canto das espécies. Tal relação já foi registrada para aves, no 

entanto, ainda não havia sido observada para anuros neotropicais (García et al. 2014; 

Mason and Burns 2015; García and Tubaro 2018). A taxa de repetição das notas 

aumentou com o tamanho do corpo, relação inédita em anuros e contrária a relação 

conhecida para aves (cardinalídeos neotropicais e pássaros da família Thraupidae), 

cujos animais menores tiveram maiores taxas de repetição (García et al. 2014; Mason 

and Burns 2015). A razão da forma dessa relação não é clara, mas pode estar 

relacionada às características morfológicas ou do aparato emissor de som, que difere 

entre aves e anuros. Em anuros, a emissão de notas depende do formato da laringe 

(Wells and Schwartz 2007), enquanto em aves a emissão depende da siringe (Goller and 

Suthers 1996). Além disso, as espécies de ave onde tal relação foi registrada são do 

grupo conhecido como “songbirds”, que possuem um bom controle dos músculos da 

siringe, tendo capacidade de gerar sons complexos através da vibração da siringe 

(Suthers et al. 1999; Riede and Goller 2014). Enquanto em anuros, a morfologia da 

laringe determina o som e o saco vocal propaga o som como uma caixa acústica por 

essa razão sugerimos que o padrão que encontramos pode ser devido ao aumento do 

saco vocal dos indivíduos, que em geral está relacionado ao aumento do tamanho do 

indivíduo, relação já registrada para uma espécie de anuros da família Leptodactylidae 

(Pauly et al. 2006).  
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Nossos resultados mostram que as variações na duração do canto e da nota em 

Allobates são influenciadas pela floresta e a duração do canto não sofre pressão do 

tamanho do corpo. Entretanto, há uma tendência a cantos e notas mais curtas na floresta 

ombrófila densa quando comparado com a aberta, divergindo das predições inicialmente 

estabelecidas tendo aves como modelo (Morton 1975, Ey and Fischer 2009). Padrão 

similar ao de Allobates foi inferido em ranídeos que se reproduzem próximos a 

ambientes lóticos na Ásia. Nestes anuros, a duração da nota diminui conforme a 

cobertura da vegetação aumenta (Goutte et al. 2016). Embora o padrão observado em 

Allobates e nestes ranídeos seja divergente do previsto originalmente (Morton 1975), 

ele reforça a ideia de que a pressão ambiental sobre sinais acústicos pode ser táxon — e 

ambiente — dependente. Mesmo que princípios físicos da propagação sonora 

independam da biologia do emissor, é preciso considerar que grupos distintos de 

espécies podem otimizar a transmissão do sinal acústico através de estratégias 

comportamentais diferenciadas (e.g., Barker et al. 2009, Blumenrath and Dabelsteen, 

2004). Por exemplo, experimentos com o canto do anuro tropical Diasporus diastema 

mostraram que diferenças na posição do emissor afetam diferentemente a degradação e 

atenuação dos sinais acústicos em ambientes densos (Sandoval et al. 2021), com menor 

degradação do sinal em pequenas distâncias sendo favorecidos na posição horizontal 

(similar a Allobates). Parece possível, ainda, que a baixa diferença estrutural entre 

florestas abertas e densas (comparada a ambientes fortemente contrastantes) favoreça 

outras forças seletivas (e.g., competição, sinalização bimodal) capazes de atuarem na 

evolução de sinais acústicos, e de maneira divergente entre ambientes. Embora 

fundamental na compreensão multidimensional da comunicação entre organismos 

sociais, os efeitos de estratégias comportamentais sobre sinais acústicos, especialmente 

em anuros de florestas neotropicais, permanecem pouco compreendidos e explorados. 

Por fim, o tipo de relação que o corpo exerceu na duração da nota diferiu entre os 

dois tipos ambientais. As espécies de florestas mais abertas apresentaram duração da 

nota linearmente relacionada com o tamanho do corpo, similar ao já registrado para aves 

(García et al. 2014), indicando que espécies maiores possivelmente possuem capacidade 

de emitir notas mais longas quando em comparação a espécies menores. Já em florestas 

densas esta relação é quadrática, sendo encontrado um aumento da duração da nota até 

~18 mm de CRU e, após isto, a duração da nota diminui conforme o CRU aumenta. É 

possível que esse padrão quadrático nas florestas mais densas seja pela relação entre a 
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frequência dominante e a duração da nota. Nesses ambientes com maior densidade de 

vegetação a duração da nota é, em média, menor, e a frequência de pico é, em média, 

mais baixa. Visto que variáveis temporais dos sinais acústicos são mais facilmente 

modificáveis ao nível de espécie ou indivíduo, podendo ser moldadas por características 

do ambiente (Cocroft and Ryan 1995), é possível que a relação quadrática entre 

tamanho do corpo e duração da nota possa ser, portanto, devido a restrições fisiológicas 

ou neurológicas associadas ao ambiente, o que ainda necessita ser testado. 

Conclusão 

Nesse estudo, demonstramos que as características dos cantos de anúncios de 

espécies de Allobates foram determinadas pelo tamanho do corpo, pela deriva genética e 

por filtros ambientais. Comparamos espécies próximas filogeneticamente e habitantes 

de florestas tropicais, mostrando que, além da proximidade filogenética, o tamanho do 

corpo e diferenças sutis na densidade de árvores também conduzem a diversificação nos 

parâmetros acústicos de um gênero de pequenos anuros de liteira. Sugerimos que mais 

estudos sejam realizados em florestas tropicais com anuros, para entendermos melhor os 

fatores que influenciam os parâmetros acústicos, dado que as florestas tropicais retêm a 

maior diversidade de anuros do mundo. 
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