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EVALUACION DE LA HIPOTESIS DE LA DETECCION
ALERTADA EN EL CANTO DEL CHINGOLO
(Zonotrichia capensis). 11. EL EFECTO DE LA
DEGRADACION ACUSTICA EN LOS PLAYBACKS
CON CANTOS COMPLETOS Y FRACCIONADOS

GERMAN SIMONETTI, PABLO L. TUBARO Y ENRIQUE T. SEGURA

Laboratorio de Biologia del Comportamiento. Instituto de Biologia y Medicina Experimental.
Obligado 2490, (1428) Buenos Aires, Argentina

RESUMEN. El canto del chingolo (Zonotrichia capensis) tiene dos partes: una introduc-
cién y una porcién final, denominadas tema y trino, respectivamente. La Hipétesis de
Deteccién Alertada sugiere que esta diferenciacion estructural es una adaptaci6n para la
comunicacion a distancia en un ambiente ruidoso. Ademas propone que el tema actuaria
como un elemento “alertador” que avisa a los receptores del arribo inminente de la por-
cion informativa de la sefial: el trino.

Nosotros pusimos a prueba esta hipotesis mediante un experimento de playback con
cantos completos, temas y trinos, en sus versiones normales y degradadas actsticamente.
Los chingolos respondieron mas a los cantos completos y versiones normales que frente a
los temas y trinos o a las versiones degradadas de los estimulos, respectivamente. Ade-
mds, los temas evocaron respuestas equivalentes a la producida por los trinos.

Estos resultados difieren de las predicciones hechas por la Hipétesis de la Deteccion
Alertada, segin la cual sélo los cantos completos normales y degradados, y los trinos
normales, deberian haber desencadenado una respuesta.

Palabras clave: deteccion alertada, degradacion aclstica, Zonotrichia capensis, playback,
canto.

Evaluation of the alerted detection hypothesis in the song of the
Rufous-collared Sparrow. II Effect of acoustic degradation in playbacks of
complete and sectioned songs

SUMMARY. The song of the Rufous-collared Sparrow (Zonotrichia capensis) has two
parts: an introduction and a final portion referred to as “theme” and “trill”, respectively.
The Alerted Detection Hypothesis suggests that song structure is adaptive for long-range
communication in a noisy environment. Besides, it proposes that the theme evolved as an
alerting component which warns receivers about the imminence of the informative part
of the signal: the trill.

We tested this hypothesis with a playback design using complete songs, themes and trills,
in both normal and acoustically degraded condition. The Rufous-collared Sparrows res-
ponded more to complete and normal stimuli than to the theme, trill, and degraded stimuli,
respectively. In addition, there were no differences in the strenght of response elicited by
themes and trills. These results contrast with the predictions of the Alerted Detection
Hypothesis, according to which, only complete normal or degraded songs as well as nor-
mal trills, would have evoked responses.

Key words: alerted detection, acoustic degradation, Zonotrichia capensis, playbacks, song.
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INTRODUCCION

En la comunicacién acustica a distan-
cia (como es el caso de la comunicacion a
través del canto en la mayoria de los
Passeriformes) la sefial que llega al recep-
tor puede diferir considerablemente de la
producida por el emisor, debido a diversos
fenémenos de degradacion. Estos fenome-
nos incluyen la absorcién diferencial de fre-
cuencias, y la modificacién de su patrén tem-
poral como consecuencia de la adicién de
ecos y fluctuaciones de la amplitud (Wiley
y Richards 1978, Richards y Wiley 1980,
Wiley y Richards 1982). Ademi4s, en un
ambiente natural, la sefial conespecifica apa-
rece entremezclada con una multitud de
otras seiiales irrelevantes (ruido) produci-
das por el viento y por otras especies
simpatricas. Ambos fenémenos, la degrada-
cion de la sefial y la presencia de ruido, di-
ficultan enormemente ¢l desempefio del re-
ceptor, generando falsas alarmas (respues-
tas a la sefial cuando la sefial est4 ausente)
y detecciones fallidas (falta de respuesta
cuando la sefial si estd presente). Una for-
ma de disminuir estos errores seria hacien-
do a la sefial més detectable (lo mas dife-
rente posible del ruido de fondo). Una ma-
nera de lograrlo seria a través del fenémeno
de deteccidn alertada (Raisbeck 1963), se-
gin el cual cualquier sefial facilmente
detectable, que preceda inmediatamente a
otra sefial, disminuye la incertidumbre del
receptor acerca del tiempo de arribo de la
ultima, incrementando su detectabilidad
(Egan et al., 1961a, b, c).

Estudios previos basados en el estudio
de la estructura del canto y las respuestas
evocadas por el playback con cantos (Shio-
vitz 1975, Richards 1981, Wiley y Richards
1982) han sugerido la posibilidad que las
introducciones de los cantos actiien como un
elemento alertador que avisa a los potencia-
les receptores de la llegada de la porcién
informativa de la sefial. Esta es la base de
la denominada Hipodtesis de la Deteccién
Alertada, que intenta explicar la diferencia-
cién estructural del canto (en por ejemplo:
introduccién y trino) como una adaptacién
para la comunicacion a distancia.

De esta hipétesis se derivan varias pre-
dicciones; entre ellas, que la respuesta al
playback con cantos completos o trinos so-
los deberia ser equivalente y superior a la
de las introducciones, siempre y cuando to-
dos estos estimulos sean presentados en su
forma no degradada (de manera tal que to-
das las sefiales sean facilmente detectables
por el receptor). Esta prediccion se basa la
premisa que tanto el canto completo como
el trino contienen la porcién informativa
(especie-especifica) de la sefial, mientras que
la introduccién (elemento alertador) carece
de ella.

Otra prediccion importante es que cuan-
do las sefiales se presentan en su forma de-
gradada, la respuesta al canto completo
deberia ser superior a la de la introduccién
o el trino por separado. Esto ocurriria como
consecuencia del fendmeno de deteccién
alertada, ya que la presencia de la introduc-
cién avisaria de la llegada inminente del
componente informativo de la seiial (el tri-
no), haciéndolo facilmente detectable a pe-
sar de estar degradado acilisticamente. Por
otro lado, la sola presentacion del trino de-
gradado no evocaria respuesta porque no
seria detectado por el receptor, mientras que
la introduccién degradada (aunque pueda ser
detectada) tampoco produciria respuesta por
carecer de informacion biolégicamente sig-
nificativa para el receptor.

En el estudio previo (Tubaro et al.,
1996) evaluamos la aplicaciéon de la Hipé-
tesis de la Deteccion Alertada en el chingolo
(Zonotrichia capensis), mediante un expe-
rimento de playback con versiones no de-
gradadas de cantos completos, introduccio-
nes (llamadas temas en esta especie) y tri-
nos. Los resultados de dicho estudio difie-
ren de los predichos por la Hipdtesis de la
Deteccion Alertada puesto que el canto com-
pleto evocd una respuesta significativamente
mayor que los temas o los trinos por separa-
do. Ademads, la presentacién de temas pro-
dujo respuestas significativas y equivalen-
tes a las producidas por los trinos.

El objetivo de este trabajo es poner a
prueba las restantes predicciones de la Hi-
potesis de la Deteccion Alertada, comparan-
do las respuestas evocadas por el playback
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con cantos completos, temas y trinos, tanto
en sus versiones normales como en las de-
gradadas acusticamente.

METODOS
AREA DE ESTUDIO

Se trabajo en el Campus de la Universi-
dad Nacional de Lujan (34° 34' S, 58° 06'
W), provincia de Buenos Aires, entre set
1988 y ene 1989. El 4rea es basicamente un
agroecosistema pampeano con pasturas ar-
tificiales, ganado vacuno y sectores de cul-
tivo de maiz y trigo, con montes dispersos
de Eucalyptus sp., Casuarina sp., 4lamos
(Populus sp.), arces (Acer sp.), paraisos
(Melia japonica) y frutales. La zona posee
también una rica avifauna, compuesta por
lo menos por tres docenas de especies co-
munes, ademds del chingolo.

PROCEDIMIENTO EXPERIMENTAL

Para la confeccion de las cintas de
estimulacién se utiliz6é el canto de un
chingolo de la regién, correspondiente al
dialecto de estepa (Tubaro 1990). Este can-
to se selecciond por su calidad acustica a
partir de una multitud de registros obteni-
dos en condiciones naturales mediante un
grabador UHER 4000 Report-L, a la veloci-
dad de 9,5 cm/s, con un micréfono direc-
cional LEC-970 de LEEA. Todos los regis-
tros fueron analizados con un Kay Eleme-
trics Sonagraph, modelo 7029-A, en el ran-
go de frecuencias 80-8000 Hz, sistema de
filtros HS y modo «Wide».

Las versiones normales (no degradadas)
de los cantos se realizaron mediante la
regrabacion del canto seleccionado, confec-
cionandose «cintas sin fin» (loops) con cada
uno de los estimulos. Las cintas de estimu-
lacién quedaron compuestas por 15 repeti-
ciones de un mismo estimulo, separadas por
intervalos de silencio de entre 10 y 13 se-
gundos (para compensar las diferencias de
duracion entre los cantos completos y los
incompletos).

Para las versiones degradadas se utili-
zaron las mismas cintas de estimulacion
confeccionadas previamente, en las que se
introdujeron reverberaciones y se atenuaron
las altas frecuencias (ver Morton 1975, Wi-
ley y Richards 1978, Richards 1981). El gra-
do de degradacion obtenido se cuantificéd
mediante un indice de degradacion confec-
cionado para tal fin (Simonetti 1991). El
Apéndice 1 describe las caracteristicas de
este indice y los valores obtenidos para los
estimulos empleados en el estudio. La Fig. 1
muestra los sonogramas de los cantos utili-
zados como estimulos.

El experimento de playback se llevé a
cabo entre €l 9 y el 18 ene 1989. Se selec-
cionaron 6 machos territoriales, convenien-
temente anillados, separados unos de otros
por una distancia no inferior a 60 m (rango
= 60-300 m).

En cada sesién de playback los cantos
fueron proyectados mediante un grabador
SONY CFM-313S, conectado por un cable
de 10 m a un sistema de parlantes con am-
plificacion MURA PS 100, ubicados en el
centro de cada territorio a fin de provocar
la mayor respuesta por parte del propietario
(Brooks y Falls 1975).

Cada sesidn consistié en una secuencia
de 5 periodos de observacion de 180 s cada
uno: un periodo de Pre-playback, para cuan-
tificar la actividad basal de los sujetos; un
periodo de Playback, donde se pasaban los
estimulos; y 3 periodos de Post-playback.

Durante cada periodo se midieron las
siguientes respuestas: nimero de cantos
(completos e incompletos), nimero de vue-
los, y distancia de aproximacion al parlan-
te. Esta ultima variable fue medida cada 60
s, asignandole un valor de 1 a las distancias
menores o iguales a 3 m, un valor de 2 para
aquellos mayores a 3 y menores o iguales a
6 m, y un valor de 3 para las mayores a 6 m.
Cada sujeto recibié un total de 6 sesiones,
en cada una de las cuales se present6 sélo
un tipo de estimulo. Los 6 estimulos utili-
zados fueron los mismos para todos los su-
jetos: Canto Completo Normal (CN), Tema
Normal (TN), Trino Normal (TRN), y sus
versiones degradadas: Canto Completo De-
gradado (CD), Tema Degradado (TD), y
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Figura 1. Sonogramas de los cantos utilizados como estimulos en los experimentos de playback. CN:
canto normal, TN: tema normal, TRN: trino normal, CD: canto degradado, TD: tema degradado, TRD:

trino degradado.

Trino Degradado (TRD). Tanto el tema uti-
lizado (tipo A), como el trino empleado en
este estudio, son representativos de las for-
mas de canto mas comunes entre los chin-
golos de la poblacion de Lujan (Tubaro
1990).

Para minimizar la habituacion a corto
plazo, las sesiones de cada individuo fue-
ron separadas unas de otras por 24 horas
como minimo (Patterson y Petrinovich
1979). El orden de presentacién de los esti-
mulos para cada sujeto fue aleatorizado para
contrabalancear el efecto que la experien-
cia previa pudiera tener sobre la respuesta.

ANALISIS DE DATOS

Los datos fueron analizados en cada
periodo de observacion por separado, me-
diante el analisis de la varianza por rangos
de dos vias de Friedman para establecer la
existencia de diferencias significativas en las
respuestas dadas a los distintos estimulos;
luego se aplico el test de muestras pareadas
de Wilcoxon, para determinar cuales fueron
los pares de comparaciones que difirieron
significativamente entre si (Siegel y Caste-
llan 1989).

RESULTADOS
NUMERO DE VUELOS

Sélo aparecieron diferencias significa-
tivas en el nimero de vuelos al comparar el
canto completo normal y su versidon degra-
dada, en el periodo de Playback (Wilcoxon
T = 0, P<0.05, dos colas), y entre el trino
normal y su version degradada, en el mis-
mo periodo (T =0, P<0.05, ver Fig. 2). Aun-
que el canto completo, normal y degradado
parecen haber inducido una mayor respues-
ta que sus respectivas partes por separado,
tales diferencias no resultaron significati-
vas (Ts 2 2, P>0.05)

NUMERO DE CANTOS

El canto completo normal desencade-
nd un mayor namero de cantos durante los
tres intervalos de Post-playback (Ts =0,
P<0.05) que el tema y el trino normales, y
éstos ultimos no difirieron entre si (Ts 2 2,
P>0.05). El canto degradado provocéd una
respuesta marginal significativamente ma-
yor que el trino degradado durante el Play-
back y el Post-playback (Ts <1, P<0.06), y
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que el tema degradado durante el periodo
tres de Post-playback (T = 0, P<0.05)

El canto completo normal evocéd una
respuesta de cantos significativamente ma-
yor que su versién degradada en los perio-
dos 1 y 3 de Post-playback (Ts < 1, P< 0.06),
mientras que la respuesta al tema normal
fue significativamente mayor que frente al
tema degradado en los periodos 2 y 3 de
Post-playback (Ts = 0, P< 0.05). La respues-
ta frente al trino normal no difiri6 de la evo-

-0—- CN
-a- CD

NUMERO OE VUELOS

-0~ TRN
-0~ TRO

Figura 2. Respuestas de vuelo evocadas por los
estimulos normales y degradados acusticamente.
PRE: Pre-playback, PBCK: Playback, POSTI-3:
Post-playbackl-3. Otras abreviaturas como en la
Figura 1. Los asteriscos indican diferencias sig-
nificativas entre tratamientos (P < 0.05), test de
Wilcoxon, dos colas.

cada por su version degradada (ver Fig. 3).

APROXIMACION AL PARLANTE

Para todos los estimulos se registr6é una
aproximacion al parlante durante los perio-
dos de Playback y/o de Post-playbak. Sin
embargo, no se encontraron diferencias sig-
nificativas para ninguna de las comparacio-
nes realizadas entre estimulos dentro de cada

1
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4
-0—- CN
0 -0~ CD
24
20
18
12
[
4
-0 TN
-0 -~ TD
20
§ 16
g 12
[4
5 .
‘ “,
g a - TRN
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PRE  PBCK POST1 POST2 POST3 -a- TRD

Figura 3. Respuestas de canto evocadas por los
estimulos normales y degradados acusticamente.
Abreviaturas como en las Figuras 1 y 2. Los
asteriscos indican diferencias significativas entre
tratamientos (P < 0.05), test de Wilcoxon, dos co-
las.
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periodo.

DISCUSION

Aligual que en el estudio previo (Tubaro
et al., 1996), los resultados obtenidos mues-
tran que tanto el tema como el trino del
chingolo resultaron efectivos en provocar
una respuesta territorial por parte de ma-
chos de la poblacion de Lujan. Estas res-
puestas fueron similares entre si, pero me-
nores que las evocadas por el canto comple-
to. Ademais, la respuesta provocada por el
canto completo degradado fue significativa-
mente menor que la provocada por el canto
completo normal, y lo mismo sucedi6 entre
el tema degradado y el normal.

En general, estos resultados no concuer-
dan con las predicciones de la Hipétesis de
la Deteccidn Alertada, segun la cual hubié-
ramos esperado la ausencia de respuesta
frente al tema, y respuestas elevadas frente
al trino normal. Aunque es cierto que la res-
puesta al trino degradado aumenta al ser
precedido por un tema degradado (como
sugiere la Hipétesis de la Deteccion Alerta-
da), las respuestas al canto completo degra-
dado siguen siendo significativamente infe-
riores a las evocadas por el canto completo
normal.

Una alternativa que podria explicar gran
parte de los resultados obtenidos es la deno-
minada “Hipotesis Integrativa”, segun la
cual ambas partes del canto son igualmente
informativas y detectables (Richards 1981;
ver también “Hipoétesis Aditiva”, Dateer al.,
1991). De acuerdo a esta hipétesis, la res-
puesta al canto completo normal seria ma-
yor que a cualquiera de los componentes ais-
lados porque tendria mayor cantidad de in-
formacion y seria también més detectable.
Ademas, las respuestas evocadas por el tema
y el trino no diferirian entre si porque se-
rian igualmente detectables y equivalentes
en su valor informativo (calidad y cantidad
del mensaje). Ademas, todos los estimulos
normales evocarian una respuesta mayor que
sus correspondientes versiones degradadas,
porque la degradaci6n afectaria tanto al can-

to completo como a sus componentes, ha-
ciéndolos menos detectables.

Una alternativa a esta version de la Hi-
potesis Integrativa es que cada parte del can-
to esté especializada para la transmision de
un tipo de informacién particular, como la
identidad especifica o individual, la moti-
vacidn, etc., que por requerir distintos gra-
dos de estereotipicidad de la sefial, no pue-
den ser codificados en el mismo lugar y al
mismo tiempo (Becker 1982). Puesto que el
tema varia entre individuos de una misma
poblacion y el trino varia entre areas dando
lugar a la existencia de dialectos, Nottebohm
(1969) sugiri6 que el primero podria servir
para el reconocimiento individual, mientras
que el segundo podria actuar como un mar-
cador poblacional, que incluso podria actuar
como un mecanismo de aislamiento repro-
ductivo precigotico (Nottebohm 1969, No-
ttebohm y Selander 1972, Handford y No-
ttebohm 1976).

Aun cuando la comunicacion a distan-
cia en un medio ruidoso represente un pro-
blema para el chingolo, existen otros meca-
nismos alternativos a la deteccion alertada
para mejorar la detectabilidad de la sefial.
Uno de ellos puede ser aumentar la redun-
dancia mediante la repeticién de la sefial.
Al igual que en muchas otras especies de
Passeriformes, el chingolo emite su canto
en forma de secuencias de hasta 50 o més
repeticiones, con intervalos entre cantos del
orden de los 10-15 s (Nottebohm 1969,
Tubaro 1990). Otra alternativa puede ser el
modificar las caracteristicas de la sefial para
hacerla menos degradable por el ambiente.
En relacion a este punto resulta significati-
vo que el chingolo presenta un complejo sis-
tema de dialectos de trino que se distribu-
yen siguiendo los diferentes tipos de ambien-
te (Nottebohm 1969, Nottebohm 1975,
Handford y Nottebohm 1976, Handford
1981, 1988, Lougheed et al., 1989, Hand-
ford y Lougheed 1991, Tubaro et al., 1993,
Tubaro y Segura 1994).

Otra alternativa que permitiria explicar
por qué las sefiales degradadas provocan
menos respuesta que las normales, puede no
tener que ver tanto con un problema de
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detectabilidad como con un problema de
estimacién de la distancia al emisor. De
acuerdo con la Hipoétesis de Estimacion de
la Distancia (“Ranging Hypothesis”, Mor-
ton 1986), la existencia de elementos que se
degradan de manera predecible durante su
propagacion por el medio permitiria al re-
ceptor de la sefial estimar la distancia que
lo separa del emisor. Si el empleo de cantos
degradados puede significar para el recep-
tor que el emisor estd lejos y no constituye
una amenaza, es posible que ante estos esti-
mulos observemos una baja respuesta. Es
importante destacar que nuestro estudio se
baso en la presentacion de un Gnico conjun-

to de estimulos para todos los sujetos, por-

lo cual la generalizacion de los resultados a
la poblacidn total de cantos de chingolo de
Lujén estd fuertemente limitada (Kroodsma
1989). Por esta razdn, es que se necesitan
nuevas réplicas de nuestro estudio antes de
avanzar mas en las discusion de las dife-
rentes hipotesis sobre la estructura del can-
to.

Por Gltimo, un aspecto interesante a in-
vestigar seria por qué los cantos comien-
zan con un tema y terminan con un trino. Si
ambos elementos fueran perfectamente equi-
valentes, seria posible que la combinacién
inversa (trino+tema) desencadenara tanta
respuesta como un canto completo normal.
Quizas, si cada componente del canto se
combinara de manera aditiva se podrian
construir “superestimulos” sumando, por
ejemplo, un tema con dos trinos (de hecho
existen poblaciones de chingolos que hacen
esto, Nottebohm 1975). La respuesta a es-
tos estimulos no puede predecirse en base a
nuestro conocimiento actual del chingolo y
en €special porque estudios en el tordo de
cdbeza marrén (Molothrus ater) han demos-
trado que los cantos estructuralmente “anor-
males” obtenidos bajo condiciones de
aislacion social, resultan ser mas efectivos
para provocar respuestas de copula en las
hembras y al mismo tiempo mas agresion
entre machos (King y West 1977, West y
King 1980, West et al., 1981).
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CALCULO DE LA DEGRADACION ACUSTICA DE LOS ESTIMULOS.

A fin de cuantificar el grado de degradacién de los estimulos utilizados en los experimentos
de playback, se trazaron lineas sobre los sonogramas de los estimulos, en las frecuencias de 4,
5 y 6 kHz, y luego se confeccionaron dos indices, uno que mide la acumulacién de ecos de la
sefial (indice A), y otro que mide la atenuacién de sus diferentes componentes de frecuencia
(indice B). El indice A se defini6 como S/(S+N), siendo N la suma de las longitudes de cada
una de las notas interceptadas por las lineas trazadas sobre el sonograma, y S la suma de las
longitudes de los silencios entre las notas. Este indice intenta medir la degradacién producida
por los ecos, la cual tiende a disminuir los silencios entre las notas. De esta manera, el indice
tomara valores comprendidos entre 0 y 1, siendo mas pequefio cuanto mayor sea la acumulacion
de ecos. El indice B se definié como el porcentaje de notas interceptadas por cada transecta
(tomando como referencia el total de notas del estimulo). En este caso, valores bajos del indice
indicara la ausencia de notas para una dada frecuencia, debido a la atenuacién de la frecuencia
correspondiente. Hay que hacer la salvedad de que en el caso particular de los temas, el indice
B de los estimulos normales pueden ser inferiores al 100% debido a las marcadas diferencias
de frecuencias que existen entre las notas de esa porcion del canto. A continuacién se presentan
los valores de degradacién obtenidos para cada uno de los estimulos empleados:
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PLAYBACKS DE CANTO EN EL CHINGOLO

Canto CoMPLETO NORMAL

Frecuencia
4 kHz
5 kHz
6 kHz

CaNTo CoMPLETO DEGRADADO

Frecuencia

4 kHz

5 kHz

6 kHz

TEMA NORMAL
Frecuencia Indice A
4 kHz 0.664
5 kHz 0.694
6 kHz _—
TEMA DEGRADADO
Frecuencia Indice A
4 kHz 0.299
5 kHz 0.385
6 kHz 1.000
TrINO NORMAL
Frecuencia Indice A
4 kHz 0.109
5 kHz 0.810
6 kHz 0.857
TrRINO DEGRADADO
Frecuencia Indice A
4 kHz 0.000
5 kHz 0.000
6 kHz 1.000

Tema
Indice A Indice B
0.661 100.00
0.794 66.67
0.867 33.33

Tema
Indice A Indice B
0.406 66.67
0.333 66.67
1.000 0.00

Indice B

100.00

100.00
33.33

Indice B
66.67
66.67

0.00

Indice B

100.00
100.00
100.00

Indice B

100.00
100.00
0.00

Trino
Indice A Indice B
0.153 100.00
0.853 100.00
0.908 100.00
Trino
Indice A Indice B
0.000 100.00
0.000 100.00
1.000 0.00




