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Resumo: A comunicacao acustica relaciona-se a uma miriade de processos biolégicos, e seu estudo pode
envolver uma ampla gama de aspectos de um organismo. Se por um lado a comunicac¢do actstica pode ser
vista como um processo biolégico, o som é um fendmeno essencialmente fisico e sua compreensdo passa
necessariamente pelo entendimento de efeitos que vao além da prépria biologia. Nesse artigo buscamos
tecer relacdes entre as caracteristicas fisicas do som, o conceito ecolégico de nicho actstico e a teoria da
comunicacao de forma a permitir uma melhor operacionalizacdo do conceito de nicho actstico. O estudo
das relacdes entre os problemas de comunicacao (i.e. transmissao, semantica e efetividade), as propriedades
fisicas do som (frequéncia, intensidade e tempo) e aspectos ecolégicos da comunicacio, torna possivel uma
melhor compreensao do nicho acustico e de sua evolucao.
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THE ACOUSTIC NICHE: INTEGRATING PHYSICS, ECOLOGY AND THEORY OF COMMUNICATION:
Animal communication is related to many biological processes, and its investigation may help elucidate
many aspects of an organism. If in the one hand, animal communication might be seen as a biological
process, inthe other, sound is a physical phenomenon, so thatthe understanding ofanimal communication
depends on processes that go beyond biology itself. Here we aim to interlace concepts of Physics, Ecology,
and communication to better operationalize the concept of acoustic niche. The study of the relationships
between the communication problems (i.e. transmission, semantics and effectiveness), the physical
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properties of sound (frequency, intensity and time), and ecological aspects of communication, permits a
better understanding of the acoustic niche and its evolution.

Keywords: acoustic niche; acoustic ecology; acoustic space; bioacoustics

A comunicacdo é um aspecto central da ecologia
ja que muitas interacdes sociais sdo baseadas na
troca de informacoes (Brumm 2013), e relaciona-
se com processos essenciais, como a atracdo de
parceiros, manutencdo de territérios ou defesa
contra predadores (Vielliard 2004, Pombal ]Jr.
2010). Ainda que a comunicagdo actstica possa
ser vista como um processo biolégico, uma onda
sonora é um fendmeno essencialmente fisico e
sua compreensdo passa pelo entendimento de
efeitos que vdo além da biologia. Desta forma,
buscamos melhor fundamentar a relacdo entre as
caracteristicas fisicas do som ao conceito ecolégico
de nicho actstico utilizando conceitos da teoria
da comunicacao de Shannon-Weaver (Shannon &
Weaver 1949).

De acordo com Hutchinson (1957), o nicho
ecolégico pode ser compreendido como um
intervalo, dentro de um conjunto de varidveis
ambientais (espago ecolégico), no qual uma
espécie persiste (Hutchinson 1957). Esse conjunto
de intervalos ambientais foi definido como o nicho
fundamental da espécie, e aquela porcao do nicho
fundamental que uma espécie efetivamente ocupa,
considerando as interacdes ecolégicas, Hutchinson
chamou de nicho observado. Assim como o espaco
ecoldgico, o espaco acustico é multivariado e pode
ser fisicamente descrito com base em trés eixos:
a frequéncia, a intensidade e o tempo (Feynman
et al. 1963, Resnick & Halliday 1970). Apesar da
aplicacdo direta do conceito de nicho fundamental
de Hutchinson (1957) na definicdo de nicho
acustico ser tentadora, isso ndo é possivel, porque
Hutchinson define o nicho de uma espécie com
base na sua persisténcia, e a persisténcia pode ndo
depender de uma comunicagdo efetiva, ainda que
se espere que a comunicacao envolva algum ganho
de aptidao.

Além disso, a ineficiéncia dentro de um processo
de comunicacdo pode se dar de vérias formas,
desde a interferéncia fisica de dois sons, problemas
semanticos e de interpretacdo, ou a auséncia de
uma reacdo comportamental adequada. Uma vez
que a evolucdo deve selecionar negativamente

os processos ineficientes, e assim moldar o nicho
ecolégico, é fundamental a compreensido do que
gera a ineficiéncia dentro de um processo de
comunicacdo, e assim dos possiveis mecanismos
evolutivos envolvidos. Weaver (1949) definiu a
comunicacdo como a forma com que uma mente
afeta outra e descreveu trés tipos de problemas:
os problemas de transmissdo, semantico e de
efetividade (Figura 1).

O problema da transmissdo trata da acuracia e
precisdo com que as mensagens sdo transmitidas,
e depende do grau de degradacao e atenuacgio que
um sinal sofre durante sua propagacao no meio, do
ruido presente no ambiente, ou de como esse ruido
interfere no sinal. O problema semantico, refere-se
a codificagdo da mensagem, e possui uma natureza
completamente distinta daquela dos problemas de
transmissdo. Qualquer similaridade actstica entre
dois sinais pode levar a um erro de interpretacao
de cédigo por parte do destinatdrio mesmo que os
dois sinais ndo sejam simultdneos. O problema da
efetividade refere-se a eficicia de uma mensagem
em provocar a resposta comportamental desejada
no receptor. A distincdo entre os problemas
relacionados a transmissdo ou semantica
normalmente nao €é realizada, e é comum que
sejam tratados em conjunto (e.g. Pombal Jr. 2010,
Protazio et al. 2014, Toledo et al. 2015).

Ainda que os problemas apontados por
Weaver (1949) se sobreponham, dificultando
estudo isolado de cada um deles, a evolucao
age por meio da selecdo negativa de processos
ineficientes. Mesmo que a definicdo de Weaver seja
bioacusticamente operacional, ela nao considera
o0s processos evolutivos envolvidos, por exemplo, se
a selecdo natural age sobre o emissor ou receptor.
As defini¢coes mais modernas distinguem os sinais
acusticos (onde a evolucdo age sobre o emissor
e o receptor), de pistas (a evolucdo age somente
sobre o receptor) e coacdo (a evolugdao somente
sobre o emissor; Maynard-Smith & Harper 1995,
Scott-Philips 2008), e considera que isso pode,
de fato, trazer vantagens para estudos evolutivos
(Figura 1). Por outro lado, a operacionalizacao de
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Figura 1. Esquema mostrando a integracdo de aspectos da teoria da comunicacdo, ecologia e evolucdo

abordados no texto.

Figure 1. Scheme describing the integrated aspects of the communication theory, ecology and evolution covered

along the manuscript.

tal conceito depende da complexa demonstragdo
de um processo evolutivo.

Toda a discussdo apresentada aqui refere-se a
um sinal, e partimos da premissa de que sistemas
de comunicac¢ao s6 sdo estaveis diante de ganhos
de aptidao. De maneira mais abrangente, definimos
a comunicac¢ido como a forma com que uma mente
afeta outra (Weaver 1949), e restringimos nossa
discussdo aos sinais (Maynard-Smith & Harper
1995, Scott-Philips 2008), em que os ganhos de
aptiddao (e selecdo natural) ocorrem tanto no
emissor quanto no receptor (Figura 1).

Acomunicacaoacusticadependedeumsom, que
é fisicamente definido como uma onda mecéanica
longitudinal, gerada a partir da perturbacdo das
particulas de um meio (Resnick & Halliday 1970,
Bradbury & Vehrencamp 2011). Essa perturbacgao
gera variagdes ciclicas na pressdo, e frentes de
onda que se propagam ao longo do espaco. Como a
variacao da pressdo de uma onda é ciclica (Bistafa
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2011), é possivel obter sua taxa de repeticio (ou
frequéncia) através da periodicidade na variacdo da
amplitude ao longo do tempo (Resnick & Halliday
1970). Por mais que o som seja um fendmeno
fisicamente complexo, as informacdes percebidas
pelo receptor se restringem a pressdo e tempo,
sendo a amplitude (ou intensidade), frequéncia e
tempo as propriedades bdésicas inerentes a todo e
qualquer som (Vielliard & Silva 2010).

A frequéncia relaciona-se a quantidade de vezes
em que a pressao oscilaem um determinado tempo.
A frequéncia de um som tem uma forte relacao com
a massa do organismo emissor, e quanto maior é
o animal, mais grave as frequéncias que utiliza
(Fletcher 2004, Torres et al. 2017, 2020). Por meio
desse principio, uma vocalizacdo pode ser utilizada
como um sinal honesto de tamanho corporal, onde
a frequéncia do canto pode informar a capacidade
fisica de um oponente (Macarrao et al. 2012). Em
termos temporais, a presenca ou a auséncia do som



pode auxiliar na codificacdo de uma mensagem.
As perturbacdes actsticas podem ainda durar
intervalos de tempo longos ou curtos, ser
interrompidas ou retomadas a qualquer momento,
ou gerar padroes e repeticdes que podem ser
utilizados na codificacdo de informacao (Vielliard
& Silva 2010). A intensidade de um som, por sua
vez, descreve a quantidade de energia dispendida.
Biologicamente, a intensidade pode
informacdo acerca da distancia de um emissor
ou da quantidade de individuos vocalizando,
e estd intimamente relacionada ao alcance de
uma vocalizagdo (Estrela et al. 2020). Seja pela
propagacao esférica ou pelas imperfeicoes no meio,
um som perde energia ao longo da propagacao, e
em algum momento esse som vai atingir valores de
intensidade inaudiveis. Essa caracteristica faz com
que a intensidade seja muito relacionada ao eixo
espacial do nicho acustico.

Uma vez definidas as trés dimensdes do som
(frequéncia, tempo e intensidade) é possivel
delimitar e descrever o conceito de espaco acustico
e determinar os limites do nicho actstico de cada
espécie. Dada as caracteristicas da comunicagdo
e a possibilidade de observacdo de respostas
comportamentais, a comunicacdo efetiva é um
excelente marco biolégico para definir o nicho
acustico. A reacdo comportamental é invariante
dentre as diversas definicbes de comunicacado
(Weaver 1949, Dawkins & Krebs 1978, Maynard-
Smith & Harper 1995, Maynard-Smith & Harper
2003, Scott-Philips 2008) e uma vez que ¢é
observavel em campo, torna-se um excelente
marco. Mesmo que uma mensagem tenha sido
transmitida e compreendida corretamente, uma
comunicacdo efetiva s6 ocorre se provocar a
reacdo comportamental desejada. Ainda, tal como
definimos um sinal, espera-se que essa reagao
comportamental seja evolutivamente estavel
apenas se gerar ganhos de aptidao no emissor e no
receptor. Dessa forma, aqui definimos como nicho
acustico a porcao do espaco acustico em que um
sinal é transmitido corretamente entre o emissor
e receptor, e provoca a resposta comportamental
almejada.

Assim, um processo efetivo de comunicacao
depende ndo s6 da estrutura fisica do sinal emitido,
mas também da sua transmissdo efetiva, do seu
reconhecimento pelo receptor e de uma resposta
comportamental. Nesse sentido, a distincao entre

prover
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o nicho fundamental e o nicho observado realizada
por Hutchinson (1957) torna-se interessante.
Acusticamente, enquanto o nicho fundamental
estaria ligado as caracteristicas de um sinal na sua
emissao, o nicho observado estaria relacionado
a uma interpretacdo correta do sinal, e ao final
do processo, de uma reacdo comportamental
esperada. Assim, ainda que o nicho actstico
fundamental de uma espécie dependa unicamente
dos parametros de emissao, seu nicho observado
pode depender da transmissao do sinal no
ambiente (filtros ambientais) ou da competi¢cdo
a partir da presenca de outras espécies no espaco
acustico (Figura 1). Um sinal deve ser selecionado
com base na eficiéncia em gerar uma reagdo
comportamental, e jd& que a presenca de outros
organismos no ambiente pode gerar interferéncia
acustica, esperamos que haja uma particao efetiva
do espaco acustico entre as espécies.

A frequéncia é uma das dimensdes mais
discutidas no contexto de particdo de nicho
acustico (e.g Hold 1977, Haddad 1991, Sueur
2002, Protazio et al. 2014). Ainda que a maior
parte desses estudos se restrinjam ao emissor,
talvez o principal mecanismo para a eficiéncia
da comunicacdo esteja no receptor, uma vez
que o ouvido ndo responde linearmente aos
estimulos actsticos e um organismo possui uma
frequéncia 6tima de audi¢do (Fletcher & Munson
1933). Ademais, os animais percebem melhor um
som a medida que a frequéncia se aproxima da
frequéncia de seu canto, havendo uma sintonia
fina entre as frequéncias de emissdo e recepcado
(Loftus-Hills & Johnstone 1970, Capranica &
Moffat 1983, Gerhardt & Schwartz 2001). A medida
que as frequéncias de cantos de dois organismos
se distanciam, a interferéncia é menor (Loftus-
Hills & Johnstone 1970, Capranica & Moffat
1983, Gerhardt & Schwartz 2001). Ainda assim,
muitas espécies vocalizam simultaneamente em
bandas de frequéncias sobrepostas, provocando
interferéncia mutua. Nesse cendrio, a evolucdo
deve atuar no sentido de aumentar a distancia
espectral entre espécies (Farina 2014). No entanto,
existe um limite morfolégico para as frequéncias
utilizadas por uma espécie (Ryan & Brenowitz
1985, Fletcher 2004, Torres et al. 2017), de forma que
existemlimites paraum mecanismo de segregacao
acustica, e uma grande sobreposicdo nas
frequéncias, de fato, ocorre na natureza (Simodes
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2014, de Araujo et al. 2017). Essas interferéncias
devem ser mais evidentes quando a sobreposicao
de frequéncias é maior. Em aves, a competicao
actstica parece ocorrer especialmente entre as
espécies de pequeno tamanho corporal, uma vez
que essas sdo mais diversas quando comparadas
as espécies maiores (Torres et al. 2020), e algumas
espécies modificam seu nicho actstico diante da
presenca de vocalizagdes similares (Seddon 2005).

A particdo temporal do espago acustico ocorre
naturalmente por meio da biologia das espécies
envolvidas. Espécies noturnas, por exemplo, nao
provocam interferéncia em espécies diurnas, ji
quevocalizam anoite. Paraque um mascaramento
(a ineficiéncia de transmissdo pela presenca de
ruido) ocorra, é necessario que haja sobreposicao
temporal e espectral entre os sinais, de forma que
a particao temporal é bastante efetiva em reduzir
o mascaramento. Existem, no entanto, restricoes
a parti¢do temporal do espaco acustico. Anuros,
por exemplo, sdo conhecidos por formar densos
coros ao longo de corpos tempordrios de agua.
Estudos acerca da particdo temporal mostram
diferencas na utilizacdo do espaco actstico nao
s6 ao longo do ano, mas também ao longo da
noite (Haddad 1991, Sueur 2002, Lingnau 2009,
Pombal Jr. 2010, Protazio et al. 2014). A maior parte
das aves, por exemplo, vocalizam nas primeiras
horas da manha (Vielliard & Silva 2010), quando a
competicdo no grupo deve ser maior. Assim, ainda
que o comportamento das espécies possa influir
na competicdo e interferéncia acustica, existem
periodos em que a competicao acustica parece ser
inevitdvel.

O eixo da intensidade talvez seja a dimensao
maiscomplexadeparticdodonichoactstico,jaque
depende do entendimento da fisica da propagacao
sonora. A propagacdo do som é um problema
complexo, mas que pode ser resolvido de forma
aproximada com base na propagacdo esférica e na
absorcdo atmosférica. Apesar de alguns autores
enfatizarem a particdo geogrédfica do espaco
acustico com um enfoque em microhdbitats ou
sitios de vocalizacao (e.g. Protazio et al. 2014), a
particdo geogrifica s6 pode se dar em escalas
maiores. Se a intensidade sonora é definida pela
energia do som dividida pela drea que a energia
sonora ocupa, e se durante a propagacao esférica a
drea que essa esfera ocupa aumenta, espera-se que
haja um decaimento na intensidade em funcao
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da distancia (de Aragjo 2011), tal como mostra a
equacao:

NIS (d) = NIS,_ - 20* log,,(d)),

onde é possivel calcular o Nivel de Intensidade
Sonora (IVIS, em decibéis) e um emissor numa dada
distancia (d, em metros) desde que seja informado
o NIS a Im de distancia (NIS, ) deste mesmo
emissor. Uma vez determinado como se propaga
um som no espaco, basta que tenhamos uma
estimativa da capacidade de deteccdo de um som
pelo receptor e uma boa descri¢do do nivel de ruido
de fundo, para que seja possivel a determinacdo do
espaco de comunicagdo ativa (Marten & Marler
1977). Uma vez que o ruido de fundo pode alterar
a detectabilidade de uma mensagem (Lohr et
al. 2003, Parris & McCarthy 2013), o espaco de
comunicacao ativa (sensu Marten and Marler, 1977)
é reduzido diante de niveis altos de ruido de fundo.
O alcance de uma mensagem é reduzido conforme
o ruido aumenta, e o sinal actstico passa a ter um
alcance (nicho observado) menor que seu alcance
potencial (nicho fundamental).

Até aqui, a discussdo se pauta no problema
da transmissdo e de como a evolugdo parece ter
reduzido interferéncias acusticas por meio da
particao de nichos. Entretanto, outros problemas
podem estar associados ao cédigo actstico, obtido
por meio da utilizacdo singular dos parametros
acusticos. Espera-se que a evolucdo atue no sentido
de reduzir a similaridade entre as mensagens, de
forma a gerar cddigos acusticamente distintos.
Nesse sentido, o mais comum, é que um codigo seja
obtido por meio da utilizacao de uma combinag¢ao
especifica dos parametros acusticos (Simoes
2014, de Aratjo et al. 2017). Para cada espécie, a
vocalizacdo deve ser especifica, cada mensagem
deve ter um cédigo préprio que a diferencia de
outras mensagens e evita erros semanticos (Martins
& de Aratjo 2020). Uma vez espécie-especifico
(Toledo & de Aratijo 2017), o c6digo actistico pode
ser utilizado para resolver questdes taxondmicas
(Vielliard 1997), descricao de espécies cripticas (de
Aratjo & Silva, 2011), compreensado das relacoes
filogenéticas dos organismos (Alexander 1962,
Vielliard 1994) ou para a deteccao e classificacdo
desses sinais em monitoramentos acusticos
passivos (Duchac et al. 2020). Cada c6digo acustico
possui um conjunto de pardmetros singulares,



e uma vez que a similaridade com uma segunda
espécie (ou outros componentes do repertorio)
poderia ocasionar problemas semaéanticos, a
evolucdo deve fazer com que os sinais se segreguem
e ocupem porg¢oes distintas do espaco acustico
(Seddon 2005, Torres et al. 2020).

Dado que cada componente do repertério seja
Unico e associado a uma mensagem especifica,
é necessdrio que a reacdo comportamental seja
eficiente (Figura 1). A curica (Amazona amazonica
Linnaeus, 1766; Psittacidae) possui diferentes
tipos de alarmes para predadores distintos (de
Moura et al. 2011), por meio dessas mensagens
e reacoes distintas hd uma maior eficiéncia na
fuga de predadores, uma vez que o tipo de fuga
(voo ascendente ou descendente) depende de
caracteristicas do predador (aéreo ou terrestre).
O mesmo padrao parece ocorrer com o papagaio-
galego (Alipiopsitta xanthops Spix, 1824), que pode
exibir alarmes barulhentos, que provocam uma
fuga imediata e igualmente barulhenta, ou alarmes
guturais, que provocam uma fuga silenciosa por
meio de um voo rasteiro (de Aratjo et al. 2011). As
reacdes comportamentais devem estar sob forte
selecdo natural, ja que fugas ineficientes aumentam
os riscos de predagao.

Uma melhor compreensdao dos mecanismos
evolutivos e ecolégicos que
comunicacdo actstica das espécies s6 é possivel
diante de uma andlise integrativa entre os distintos
campos, e necessariamente envolvem, para além
dos processos eco-evolutivos em si, as teorias de
comunicacdo e a fisica ondulatéria. Ao definir o
nicho acustico, a por¢do do espaco actistico em que
uma comunicacdo efetiva ocorre, operacionaliza-
se a definicdo de nicho acustico. Isso permite nao
s6 avaliar os processos fisicos envolvidos - como a
eficiéncia de transmissao de um sinal, ou presenca
de poluicdo sonora - mas também a similaridade
dos sinais e reacdes comportamentais, associados
aos problemas de comunicacdo descritos por
Weaver (1949), além de evidenciar os diferentes
mecanismos pelos quais esses sinais evoluem.
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