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realizadas con los contrastes de hábitat en época reproductiva y no 

reproductiva, agrupamiento de los individuos en época reproductiva y 

sistema de apareamiento con los contrastes de dimorfismo alar. 
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significativa con el tamaño de harén y el grado de agrupamiento de los nidos, 

que en general se asocian con una alta intensidad de selección sexual. 

Además el tamaño de la especie no se relacionó con aquellas variables que 

reflejan la intensidad de selección sexual. 

Por último, no se encontró ninguna relación entre el dimorfismo de 

tamaño y el hábitat ocupado por la especie, aunque se observó una tendencia 

a que las especies de ambientes cerrados posean un tamaño mayor a las de 

zonas más abiertas. 
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Analrs1s comparativo del canto y el d1morf1smo sexual en lctendos 

a) 

e) 

d) 

Figura 1. Especies representativas de 5 géneros de la familia lcteridae . 
a) Stumella loica; b) lcterus nigrogularis; e) Psaroco/ius viridis ; d) Molothrus 
bonariensis y e) Pseudoleistes virescens . 
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Molothrus eeneus 
Molothrus eter 
Molothrus boneriensis 
Molothrus bedi us 
Aoeleius ruflcepillus 
Pseudolelstes oui rehuro 
Scephidure oryzivore 
Dol ichonyx oryzivorus 
Xenthocephel us xenthocephel us 
Aoelei us phoenlceus 
E u p heg us cye noce p he 1 us 
Euphegus cerolinus 
Dives dives 
Dives 'W'ersze'vliczl 
Sturnelle meona 
Sturnelle neolecte 
Sturnel le superci 1 ieris 
Cecicus holosericeus 
Cecicus scleteri 
lcterus spuri us 
lcterus cucul letus 
lcterus ceyenensis 
lcterus greceennee 
lcterus mesomeles 
lcterus perisorum 
lcterus pustuletus 
lcterus bul locki i 
lcterus guleris 
lcterus gel bule 
Cecicus melenicterus 
Cecicus soliterius 
Pserocol i us leti rostris 
Pserocoli us oseryi 
Cecicus leucorhemphus 
Cecicus chrysonotus 
Cecicus cele 
Pserocol 1 us engustifrons 
Pserocolius yurecures 
Molothrus rufoexl l leris 
Cureeus cureeus 
Gnori mopser cho pi 
Gymnomystex mexicenus 
Lempropser tenegri nus 
Quiscel us mexicenus 
Quiscel us mejor 
Quiscel us quiscule 
lcterus icterus 

Figura 2. Filogenia de máxima resolución construida por Freeman y Zink (1995) basada 
en la variación de sitios de restricción de ADN mitocondrial de 47 especies de ictéridos. 



Análisis comparativo del canto y el dimorfismo sexual en Ictéridos 

Agelei us phoeniceusessi mi 1 is 
Agelei us phoeniceusphoeniceus 
Ageleius tricolor 
Agelel us humeral is 
Ageleius xenthomus 
Euphegus ce rol i nus 
Euphegus cyenocephelus 
Quiscel us mejor 
Quiscel us mexicenus 
Quiscel us niger 
Quiscel us 1 ugubris 
Quiscel us quiscule 
Molothrus bonerlensis 
Molothrus eter 
Molothrus eeneus 
Scephidure oryzivore 
Molothrus rufoexi l lerls 
Dives 'w'&rsze'w'iczi 
Agelei us cyenopus 
Agelei us xenthophthel mus 
Agelei us thi 1 i us 
Agelei us icterocephel us 
Agelei us ruficepi 11 us 
Pseudoleistes guirehuro 
Pseudo 1 e i stes vi resce ns 
Agelei us flevus 
Molothrus bedi us 
Oreopser bolivienus 
Amblyremphus holosericeus 
Cureeus cureeus 
Gnori mopser cho pi 
Gymnomystex mexicenus 
Mecroegelei us i mthurni 
Lempropser tenegri nus 
Nesopser nigerri mus 
Cecicus cele 
Cecicus uropygiel is 
Cecicus chrysonotus 
Pserocol i us engustifrons 
Pserocol i us etrovi re ns 
Pserocol i us decumenus 
Gymnosti nops bifescietus 
Cecicus sol iteri us 
lcterus ceyenensisceyenensis 
lcterus ceyenensisperi porphyrus 
lcterus spuri us 
lcterus bul loe Id i 
lcterus nigroguleris 
1 cte rus 1 e uco pte ryx 
lcterus perisorum 
lcterus greceennee 
lcterus mesomeles 
lcterus icterus 
Dol ichonyx oryzivorus 
Xenthocephel us xenthocephel us 
Leistes mi 1 iteris 
Sturnel le bel 1 icose 
Sturnel le magna 
Sturnel le neglecte 
Amblycercus holosericeus 

Figura 3. Filogenia de máxima resolución construida por Lanyon y Omland (1999), a partir 
de la secuenciación del citocromo-B mitocondrial de 60 especies de ictéridos. 
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Amblycercus ho/osericeus, un cacique que construye su nido en forma de copa. 

Al igual que los obtenidos por Freeman y Zink, sus resultados tampoco 

apoyaron la monofilia de los géneros Age/aius y Molothrus, pero si que el 

parasitismo de cría evolucionó una única vez dentro del grupo confirmando una 

hipótesis anterior de Lanyon (1992) . 

Correlatos morfológicos y ambientales de la estructura del canto 

Wallschager (1980) comparó las frecuencias acústicas y el peso corporal 

de más de 90 especies de aves de diferentes familias hallando una correlación 

negativa y significativa entre ambas variables . La causa de esta relación 

alométrica se atribuye a factores anatómicos y fisiológicos como el largo de la 

tráquea y el tamaño del órgano fonador, los cuales están correlacionados con 

el tamaño y la masa corporal (Wallschager 1980, Baptista 1996, Lambrechts 

1996). 

Aunque la correlación entre la masa corporal y las frecuencias acústicas 

surge de estudios que involucran a muchas especies, éstos en general no 

tienen en cuenta la falta de independencia entre las mismas generada por su 

historia evolutiva común. Tal situación tiende a sobrestimar los grados de 

libertad de los tests estadisticos, facilitando el rechazo de la hipótesis nula que 

postula la ausencia de relación entre las frecuencias acústicas y el peso 

corporal (Felsenstein 1985). 

De esto surge que para un análisis correcto de la correlación entre el 

peso corporal y las frecuencias acústicas es importante considerar la filogenia 

de las especies para evitar trabajar con datos que no son independientes. 

Estudios posteriores con metodologías comparativas que corrigen por la falta 

de independencia entre las especies han confirmado esta relación alométrica 

entre la frecuencia del canto y la masa corporal en especies con cantos innatos 

como las palomas y los trepadores (Tubaro y Mahler 1998, Palacios y Tubaro 

2000), en l?ls cuales la influencia de la morfología sobre la estructura de la 

vocalización se observa más claramente en comparación a especies con 

aprendizaje vocal. En estas últimas, el fenotipo adquirido dependerá al menos 
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en parte de la experiencia acústica de cada individuo. Como consecuencia de 

ello la existencia de una relación entre la morfología (tamaño) del organismo y 

la estructura de su vocalización podría desaparecer por completo. En otras 

palabras, el aprendizaje vocal permitiría escapar total o parcialmente a las 

restricciones impuestas por la morfología sobre la estructura de la vocalización. 

El primer objetivo de este estudio será, en consecuencia, analizar la existencia 

o no de una relación entre la estructura de frecuencia de los cantos de los 

ictéridos en función de su tamaño (peso) corporal. 

El Modelo de Adaptación Acústica (MAA) del canto propone que las 

señales utilizadas para la comunicación a distancia poseen características 

acústicas que minimizan su degradación durante la transmisión a través del 

ambiente nativo (Brown y Handford 1996). Este proceso de adaptación de las 

señales al ambiente resultaría del aprendizaje por imitación a través del cual 

muchas especies de Passeriformes Oscines adquieren sus cantos. En 

particular, la preferencia por el aprendizaje de modelos de canto mínimamente 

degradados por parte de los pichones conduciría a un proceso de selección 

negativa de aquellas variantes de canto que no se propagan bien en cada 

ambiente (Morton 1975, Hansen 1979, Nottembohm 1985). Siendo asi, 

especies o poblaciones que vivan en hábitats con diferentes propiedades 

acústicas deberán exhibir diferencias en la estructura del canto. Chappuis 

(1971) y Morton (1975) mostraron la existencia de cantos diferentes entre 

comunidades de aves de selvas tropicales y campos abiertos. En particular, 

Morton encontró que las aves de selvas tropicales usaban bandas angostas 

(cantos tonales con poca modulación de frecuencia) y sonidos de frecuencias 

más bajas en relación a los usados por especies de áreas tropicales abiertas. 

Ryan y Breryowits (1985) mostraron el uso de cantos con frecuencias más bajas 

en hábitats cerrados cuando las comparaciones eran limitadas a tres 

subconjuntos de especies diferentes (no-Passeriformes, Passeriformes 

Suboscines y Passeriformes Oscines) y también cuando el efecto de las 

diferencias . de tamaño corporal era controlado. Más recientemente, Wiley 

(1991) encontró que, en promedio, las frecuencias máximas de los cantos 

utilizados en selva templada son menores a las frecuencias de cantos emitidos 
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en pantanos y pastizales. 

Si bien estos resultados concuerdan con las predicciones de MAA, con 

excepción del trabajo de Wiley (1991) los estudios fueron hechos con 

metodologías que no controlan apropiadamente el efecto de la falta de 

independencia entre las especies comparadas. Disponiendo de filogenias 

detalladas para los ictéridos, así como también de información sobre sus 

vocalizaciones y hábitats utilizados, el segundo objetivo de este estudio será 

explorar la existencia de diferencias en la estructura de frecuencias de los 

cantos entre las especies que utilizan diferentes ambientes, pero a través de 

comparaciones filogenéticamente independientes. 

La evolución del dimorfismo sexual en las aves 

Darwin (1871) propuso que la competencia entre machos por acceder a 

las hembras era la causa de la evolución del dimorfismo sexual, en aves y 

mamíferos, caracterizado por machos de mayor tamaño. 

Los ictéridos han sido extensamente estudiados en relación a los 

procesos de selección sexual y sus correlatos sobre la evolución de caracteres 

sexuales secundarios, tales como las diferencias de coloración entre sexos 

(lrwin 1994, Hoglund 1989), los repertorios de canto en los machos (lrwin 1990) 

y las diferencias de tamaños entre machos y hembras (Orians 1985, Bjórklund 

1991, Webster 1992). Varios autores han descripto la existencia de un aumento 

del dimorfismo sexual de tamaño en relación al tamaño absoluto de las 

especies para varias familias de aves (Wiley 1974, Payne 1984, Bjórklund 

1990), mamíferos (Clutton-Brock et al. 1977, Reiss 1989, Harvey y Mace 1982) 

e invertebrados (Rensh 1959). En otras palabras, los resultados de estos 

análisis indican que cuanto más grande es una especie más dimórfica puede 

ser, aunque las causas de éste patrón aún son materia de controversia. 

Clutton-Brock et al. (1977) sugirieron que las especies de mayor tamaño 

pueden tei:ier menos especies competidoras y de ésta manera menos 

restricciones para la evolución del dimorfismo sexual en tamaño. Otra 

posibilidad es que a mayor tamaño y, debido a una relación superficie/volumen 
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más favorable, las restricciones metabólicas para un incremento mayor en el 

tamaño de los machos se encontrarían más relajadas. Maynard Smith (1977) 

sugirió que la selección sexual que favorece el aumento de tamaño en los 

machos podrla conducir a la evolución de un aumento del dimorfismo con el 

tamaño de la especie (como consecuencia de la correlación genética entre 

ambos sexos). Esta explicación requiere, sin embargo, que la correlación entre 

el tamaño de ambos sexos sea mayor en especies pequeñas que en las 

grandes (Reiss 1989). Wiley (1974) mostró que las especies de tetraónidos 

(Aves, Galliformes) de mayor tamaño eran también las más poligínicas, algo 

similar a lo que ocurre en mamíferos (Jarman 1974, Clutton-Brock et al. 1977, 

Mace 1979). Por lo tanto, el patrón de aumento del dimorfismo de tamaño con 

el aumento de tamaño de la especie podrfa ser resultado de los cambios 

correlativos con el nivel de poliginia y la intensidad de selección sexual. 

Más recientemente, Webster (1992), confirmó la existencia de esta 

relación entre el aumento del dimorfismo y el tamaño corporal, en ictéridos, y la 

explicó en base a su covariación con la intensidad de selección sexual 

estimada a través del grado de poliginia y el agrupamiento de nidos. A pesar de 

que Webster intentó controlar en sus análisis la falta de independencia entre 

las especies, las metodologías disponibles en aquel entonces han demostrado 

ser inapropiadas para dicho propósito (Harvey y Pagel 1991 ). 

Por lo tanto, el tercer y último objetivo de este estudio será reevaluar la 

existencia de un patrón de incremento del dimorfismo sexual en relación al 

tamaño absoluto de las especies y a la intensidad de la selección sexual , 

analizando también si estas dos últimas variables se encuentran o no 

relacionadas entre si. 

MATERIALES Y METODOS 

Para .llevar a cabo los análisis que involucraron la estructura del canto de 

las distintas especies se utilizaron las grabaciones contenidas en los cassettes 

Voices of the Troupials, Blackbirds and their Allies - Family lcteridae de Hardy 
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Tabla 1. Datos utilizados en el análisis comparativo de la relación entre frecuencias acústicas, peso corporal y hábitat. 

ESPECIES MAX MIN ENF MAX6d8 MIN6dB BANO BAN06dB Peso Hab 
(Hz) (Hz) (Hz) (Hz) (Hz) (Hz) (Hz) (g) 

Agelaius cyanopus 6170 1730 2180 2360 2080 4440 280 43 1 
Agelaius flavus 5120 2280 2980 3140 2660 2840 480 43 1 
Agelaius humera/is 3820 2410 3600 3680 3410 1410 270 37 1 
Agelaius icterocephalus 6890 1800 3200 3490 2990 5090 500 35 1 
Agelaius phoeniceusassimilis 8020 1480 2420 2540 2340 6540 200 64 1 
Agelaius phoeniceusphoeniceus 7630 1920 3210 3310 3120 5710 190 63 1 
Agelaius ruficapillus 9810 2040 4060 5320 2490 7770 2830 42 1 
Agelaius thilius 4870 2160 3200 3410 2900 2710 510 30 1 
Agelaius tricolor 9550 1230 1640 3040 1310 8320 1730 68 1 
Agelaius xanthomus 7460 860 5320 5440 5250 6600 190 38 2 
Agelaius xanthophthalmus 4500 1420 4060 4210 3180 3080 1030 45 1 
Amblycercus holosericeus 2410 1050 1950 2100 1830 1360 270 71 3 
Amblyramphus holosericeus 2745 1200 2470 2560 2395 1545 165 71 
Cacicus melanicterus 9380 470 4620 4930 4050 8910 890 90 2 
Cacicus cela 2280 680 2670 2910 2200 1600 710 105 3 
Cacicus chrysonotus 2410 1540 3200 3430 2920 870 510 so 3 
Cacicus solitarius 3640 990 1160 1230 1070 2650 160 90 2 
Cacicus uropygialis 2100 1420 1880 1970 1730 680 240 69 3 
Cacicus leucorhamphus so so so so so so so 106 3 
Cacicus sclateri 3390 560 1240 1320 1120 2830 210 so 3 
Curaeus curaeus 4850 710 2880 3030 2770 4140 260 90 2 
Dives dives 4040 710 2030 2170 1610 3330 560 90 3 
Dives warszewiczi 8640 1300 2420 2700 2170 7340 530 76 3 
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