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Dialectos de canto en el chingolo (Zonotrichia capensis) Resumen

ASOCIACION ENTRE LOS DIALECTOS DE CANTO Y EL AMBIENTE EN EL
CHINGOLO (ZONOTRICHIA CAPENSIS): UNA EVALUACION INTEGRAL DE LA
HIPOTESIS DE ADAPTACION ACUSTICA

RESUMEN

El chingolo (Zonotrichia capensis) es una especie paradigmadtica en relacion al estudio de la
variabilidad intraespecifica del canto, particularmente en el marco de la hipdtesis de
adaptacion acustica, que postula que la estructura del canto de las aves en cada ambiente es
aquella que minimiza la degradacién sufrida al atravesarlo. En esta tesis se evalud esta
hipétesis como explicaciéon de la asociacidon existente entre los dialectos de canto y el
ambiente en el chingolo. Se estudiaron para ello un area al este de la Provincia de Buenos
Aires, en el partido de Magdalena, y otra al sudeste de la Provincia de La Pampa, en los
alrededores de la laguna de Guatraché. La primera de ellas presenta un patrén de asociacién
entre los dialectos y el ambiente que coincide con las predicciones de la hipdtesis de
adaptacion acustica, mientras que en la segunda dicho patrén estd invertido. La transmision de
cantos de chingolo mostr6 que los ambientes cerrados de ambas dreas generan ecos en la sefial
y en los ambientes abiertos se producen fluctuaciones irregulares de amplitud. Debido a las
diferencias en el patron de asociacion entre las dreas, estos resultados sustentan a la hipétesis
de adaptacion acustica en Magdalena, pero no en Guatraché. Por otro lado, los chingolos de
Magdalena respondieron menos ante simulaciones de invasiones territoriales realizadas con
cantos degradados que ante aquellas realizadas con cantos no degradados. En Guatraché, en
cambio, el nivel de respuesta fue el mismo ante ambos tipos de estimulacion. Este resultado
también es consistente con la hipdtesis de adaptacion acistica en Magdalena, pero no en
Guatraché, en donde es necesario el planteo de hipdtesis alternativas. Por dltimo, se estudio la
asociacién entre la frecuencia acustica de los dialectos y el ambiente. Para ello se analizé la
dependencia de la frecuencia con respecto a las variables temporales del canto, utilizando una
perspectiva basada en un modelo recientemente desarrollado que permite considerar las
limitaciones impuestas durante la produccién del canto en la siringe. Este andlisis sugirié que
las diferencias de frecuencia entre dialectos se deberian a un efecto indirecto del ambiente

generado a través de su efecto directo sobre las variables temporales.
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Chingolo, Degradacién, Dialectos, Guatraché, Hipdtesis de adaptacion acistica, Magdalena,

Zonotrichia capensis.
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ASSOCIATION BETWEEN SONG DIALECTS AND HABITAT IN THE RUFOUS-
COLLARED SPARROW (ZONOTRICHIA CAPENSIS): A COMPREHENSIVE
EVALUATION OF THE ACOUSTIC ADAPTATION HYPOTHESIS

ABSTRACT

The rufous-collared sparrow (Zonotrichia capensis) is one of the paradigmatic species for the
study of intraspecific variation of song, particularly in relation to the acoustic adaptation
hypothesis, which proposes that bird songs are structured to minimize the degradation that
they suffer when they travel through the environment. In this study this hypothesis was tested
as an explanation for the existence of an association between song dialects and habitat in the
rufous-collared sparrow. In order to do this, two areas were studied, one of them in eastern
Buenos Aires Province, in Magdalena region, and the other one in southeastern La Pampa
Province, in the surroundings of the Guatraché Lake. The former shows a pattern of
association between dialects and habitat consistent with predictions from the acoustic
adaptation hypothesis, but this pattern is reversed in the latter. The transmission of rufous-
collared sparrow songs showed that closed habitats impose echoes in the signal, whereas open
habitats generate irregular amplitude fluctuations. Because of the differences between areas in
the pattern of association between song and habitat, these results support the acoustic
adaptation hypothesis in Magdalena, but not in Guatraché. Playback experiments showed that
rufous-collared sparrows in Magdalena responded less to territorial invasions simulated with
degraded songs than to simulations performed with non-degraded songs. However, in
Guatraché the level of response was the same irrespective of the presence or absence of
degradation in the stimuli. This result is also consistent with the acoustic adaptation
hypothesis in Magdalena, but not in Guatraché, where alternative hypothesis are needed.
Finally, the association between the acoustic frequency of dialects and habitat was studied.
This was done by analyzing how frequencies depend on song temporal variables, using an
approach based on a recently developed model that allows to consider the limitations imposed
to song structure during its production at the syrinx. This analysis suggested that differences
in frequency between dialects could be explained by an indirect effect of the habitat through

its direct effect on the temporal variables of song.

KEY WORDS
Acoustic adaptation hypothesis, Degradation, Dialects, Guatraché, Magdalena, Rufous-

collared sparrow, Zonotrichia capensis.
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CAPITULO 1: INTRODUCCION GENERAL

1.1 - La hipétesis de adaptacion acustica

El canal sensorial acustico es el mds utilizado para la comunicacién a distancia en las aves
(Catchpole & Slater 1995). Si bien el costo energético de la produccién de sefiales acusticas
es relativamente alto, éstas poseen una serie de ventajas que justifican su uso: pueden ser
percibidas a distancias considerables, se dispersan en todas las direcciones y pueden atravesar
o rodear aquellos obsticulos que se interponen en su camino. De hecho, el acustico es el
medio de comunicacién a distancia mas utilizado no solamente en aves, sino también en
insectos, anfibios y ciertos grupos de mamiferos, como por ejemplo los quirépteros, ceticeos

y primates (Brown 1975, Morton & Page 1992, Payne 1994, Bradbury & Vehrencamp 1998).

Sin embargo, las sefiales acusticas también presentan ciertas limitaciones. En particular, a
medida que atraviesan el ambiente sufren dos tipos de modificaciones (Morton 1975, 1986,
Wiley & Richards 1978, 1982, Richards & Wiley 1980, Wiley 1991). Por un lado, estin
sujetas a la atenuacidn, es decir la disminucién de la intensidad de la sefial debida a la
dispersion esférica. Por otro lado, sufren una distorsion de su estructura, que se puede definir
como‘la suma de los cambios de la sefal a una distancia X en relacién a la estructura de la
seflal en su origen” (Morton 1986). Tanto la atenuacién como la distorsion estructural de la
sefal generan una degradacién de la misma entre su emisién y su recepcion, lo cual puede
dificultar su deteccion, reconocimiento y/o decodificacién, afectando asi a la comunicacion

(Richards & Wiley 1980, Brown & Handford 1996).

La hipdtesis de adaptacion acustica (Morton 1975, Rothstein & Fleischer 1987) postula que
los cantos de las aves estdn estructurados de manera tal de minimizar la atenuacién y la
degradacion sufridas entre el emisor y los potenciales receptores. Dado que tanto las fuentes
como los patrones de degradacion difieren entre ambientes (Morton 1975, Richards & Wiley
1980, Wiley & Richards 1982, Wiley 1991), el 6ptimo estructural de una sefial acustica varia
dependiendo del ambiente en el que se transmite. Consistentemente, diversos estudios han
mostrado que la estructura del canto de las aves varia dependiendo de las caracteristicas

ambientales.

En primer lugar, la comparacién del canto de especies de aves que habitan diferentes

ambientes ha mostrado que la estructura temporal de la sefial presenta una asociacidn con el
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tipo y nivel de cobertura vegetal (Anderson & Conner 1985, Wiley 1991, Badyaev & Leaf
1997, Tubaro & Lijtmaer 2006). En ambientes cerrados, como por ejemplo selvas y bosques,
los cantos suelen tener notas largas, con lenta modulacién de frecuencia, y generalmente hay
una considerable separacion temporal entre las notas. En ambientes abiertos como pastizales,
estepas y desiertos, en cambio, los cantos suelen tener notas breves con una menor separacion
temporal. Estas diferencias tienen sentido si se las analiza teniendo en cuenta la estructura de
la sefal que permite que la misma se propague mejor en cada ambiente (Richards & Wiley
1980, Wiley & Richards 1982, Wiley 1991). En ambientes cerrados, la principal fuente de
degradacion es la reverberaciéon (o eco) producida por el rebote del sonido en las
heterogeneidades fijas (hojas, ramas y troncos). Consecuentemente, el disefio 6ptimo de la
seflal es aquel que involucra notas largas y considerablemente separadas temporalmente, ya
que los elementos poco distanciados tienden a superponerse por efecto del eco. En zonas
abiertas, en cambio, la degradacion ocurre principalmente por el efecto de las
heterogeneidades moéviles (celdas de aire en movimiento a diferente velocidad, temperatura y
humedad) que generan fluctuaciones irregulares en la amplitud (o intensidad) de la sefial.
Como consecuencia, ciertas porciones del canto sufren una degradacion relativamente leve y
otras una alteracién severa. En funcién de esto, la estructura éptima de las vocalizaciones es
aquella que incluye notas breves con una alta tasa de repeticion y cierto grado de redundancia,
ya que de esta manera aumenta la probabilidad de que el receptor pueda decodificar la sefial

en base a la informacion presente en la porcion distinguible de la misma.

Por otro lado, también se ha documentado que las frecuencias acusticas' del canto varfan
dependiendo del ambiente, y que tanto la frecuencia como el ancho de banda (la diferencia
entre la frecuencia maxima y la minima) tienden a ser mayores en las especies que habitan
ambientes abiertos que en aquellas que se encuentran en ambientes cerrados (Morton 1975,
Wiley 1991, Bertelli & Tubaro 2002, Tubaro & Lijtmaer 2006). Si bien estos resultados
también han sido interpretados frecuentemente en el marco de la hipdtesis de adaptacion
acustica, no existe en realidad una explicacién clara para los mismos, dado que si el emisor se
encuentra a mas de un metro por encima del suelo, una sefial de menor frecuencia (més grave)
se propaga mejor que una de mayor frecuencia (mds aguda) independientemente del ambiente.
En algunos casos, estas diferencias han sido analizadas también teniendo en cuenta que los

ambientes difieren en las frecuencias de los “ruidos ambientales” presentes en ellos (por

A lo largo de la tesis el término “frecuencia’ hace referencia a la frecuencia acustica del canto, utilizdndose el
término “tasa” para referirse a la periodicidad temporal con la que se repite el canto o una nota del mismo.
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ejemplo el sonido causado por el viento, de baja frecuencia, y el causado por insectos, de alta
frecuencia; Brenowitz 1982; Ryan & Brenowitz 1985). Por lo tanto, distintos ambientes
podrian tener diferentes ‘“ventanas acusticas” con menor interferencia, que podrian ser
explotadas por las aves. Este efecto indirecto del ambiente, sin embrago, tampoco puede
explicar satisfactoriamente las diferencias existentes a nivel de las frecuencias, y de de hecho
se cree actualmente que las mismas estarian definidas principalmente por factores diferentes a
los ambientales (Catchpole & Slater 1985), tales como el tamafio corporal (Ryan & Brenowitz

1985) y el mayor costo que implica producir cantos més graves (Roberts et al. 1983).

1.2 - Los dialectos de canto del chingolo y su adaptacion al ambiente

Ademads de la comparacién entre cantos de diferentes especies, existe otra aproximacién que
permite poner a prueba la hipétesis de adaptacion acustica. Este enfoque se basa en la
existencia de especies cuyos cantos varian estructuralmente entre poblaciones, formando
dialectos (Lemon 1967). La principal ventaja de estudiar la asociacion entre la estructura del
canto y el ambiente a nivel intraespecifico radica en que dicha asociacion no se ve oscurecida
por otros factores que también afectan las caracteristicas de la sefial y suelen diferir entre
especies, como por ejemplo la estructura de la siringe, el tamafio corporal y la posicién

filogenética.

Si bien se ha encontrado una asociacion entre la estructura de los dialectos y el ambiente en
varias especies (por ejemplo Parus major, Hunter & Krebs 1979; Zonotrichia albicolis,
Wasserman 1979; Thryothorus ludovicianus, Gish & Morton 1981; Piranga rubra y P.
olivacea, Shy 1983), el caso paradigmadtico lo constituye el chingolo (Zonotrichia capensis;
Figura 1.1). Esta especie posee una serie de caracteristicas que hacen que sea ideal para el
estudio de la asociacion entre la estructura del canto y el ambiente. En primer lugar, es una de
las especies mas ampliamente distribuidas y mas abundantes del neotrépico, estando presente
desde Chiapas, al sur de México (10° N), hasta Tierra del Fuego (55° S). Ademads se encuentra
en practicamente todos los ambientes continentales e insulares de la region neotropical, desde
el nivel del mar hasta altitudes superiores a los 4.000 metros, estando ausente tnicamente en
el interior de la selva amazonica (Chapman 1940). Esta capacidad de adaptacién a ambientes
sumamente diferentes permite estudiar y comparar las caracteristicas del canto en una amplia
diversidad de estructuras ambientales. Por otro lado, el estudio de las vocalizaciones se ve

simplificado por el hecho de que en la mayor parte de la distribucién de esta especie, cada
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Figura 1.1 - Ejemplar adulto de chingolo (Zonotrichia capensis). Fotografia de Marcelo E. Salgado
(www.panoramio.com/photo/73003).

individuo posee por lo general un dnico tipo de canto, muy estereotipado, que posee una
estructura relativamente sencilla (Nottebohm 1969, 1975, King 1972). La duracién total del
canto es de entre uno y tres segundos e incluye un tema, o introduccién, formado por entre
una y cinco notas, y un trino final compuesto por varias repeticiones de una misma nota con

una rdpida modulacién descendente de frecuencia (Figura 1.2).

Frecuencia (kHz)
T
\

p—
o
S
.
—

0,5 1,0 1,5 2,0 2,5
Tiempo (seg)

Figura 1.2 - Espectrograma (grafico de frecuencia en funcién del tiempo) de un canto tipico de chingolo, en

donde se indican el tema y el trino.



Dialectos de canto en el chingolo (Zonotrichia capensis) Capitulo 1

Desde fines de la década del *60 se han identificado y caracterizado en distintas regiones de
Argentina los dialectos presentes en esta especie, que se diferencian entre si principalmente en
la estructura temporal del trino (Nottebohm 1969, 1975, Handford 1981, 1988, Lougheed et
al. 1989, Handford & Lougheed 1991, Tubaro et al. 1993, Tubaro & Segura 1994, Kopuchian
et al. 2004). En las regiones templadas de su distribucién en Argentina, que incluyen el
noroeste, centro y este del pafs, el intervalo temporal entre las notas del trino (intervalo de
trino) presenta una marcada correlacion con el ambiente, siendo generalmente mayor en los
ambientes cerrados y menor en los abiertos (Nottebohm 1975, Handford 1981, 1988,
Lougheed et al. 1989, Handford & Lougheed 1991, Tubaro et al. 1993, Kopuchian et al.
2004). Este patron es justamente el que se esperaria teniendo en cuenta las predicciones de la
hipdtesis de adaptacion acustica, ya que la mayor separacion temporal de las notas en
ambientes cerrados evitaria su superposicion por efecto del eco, mientras que la mayor tasa de
repeticion de las mismas en los ambientes abiertos facilitaria la decodificacion de la sefial en
situaciones en las que los cantos se ven expuestos a fluctuaciones irregulares de amplitud. En
la Figura 1.3 se muestran cantos representativos de varios dialectos de chingolo de Argentina

y su asociacién al ambiente.

A diferencia de lo que ocurre con la estructura temporal, el patrén de asociacién entre la
frecuencia del trino y el ambiente no es ni tan claro ni tan fécilmente predecible.
Contrariamente a lo que se ha observado en la mayor parte de las aves, varios estudios han
mostrado que los dialectos de ambientes cerrados suelen tener mayores frecuencias que los de
ambientes abiertos (Nottebohm 1975, Handford & Lougheed 1991, Tubaro & Segura 1994).
Sin embargo, esto no ocurre en todos los casos, y en realidad el patrén depende en gran
medida de la/s variable/s de frecuencia consideradas (frecuencia minima, frecuencia maxima
o frecuencia enfatizada), ya que pueden incluso encontrarse patrones diferentes al analizar
distintas variables (por ejemplo Kopuchian et al. 2004). Mas aun, la asociacién entre el
ambiente y el ancho de banda también muestra patrones contrastantes en diferentes regiones

(Handford & Lougheed 1991, Tubaro & Segura 1994).

1.3 - Hipétesis alternativas sobre la existencia de dialectos en el chingolo

Ademas de la hipdtesis de adaptacion acistica, existen otras explicaciones que podrian
considerarse para analizar la existencia de diferentes dialectos en el chingolo. Las mismas han

sido planteadas en el pasado o bien en el contexto de los dialectos de esta especie, o bien para
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explicar la existencia de variacién inter e intraespecifica en el canto en otras especies o grupos
de aves. Si bien hay razones tedricas y empiricas por las cuales estas hipdtesis alternativas no
deben ser consideradas para explicar la asociacién entre los dialectos y el ambiente en el
chingolo, vale la pena mencionarlas en el contexto del estudio de la hipétesis de adaptacion

acustica en esta especie y discutir las razones por las cuales deben ser descartadas.
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Figura 1.3 - Cantos representativos de diferentes dialectos de chingolo del centro y este de Argentina y su
asociacion al ambiente: a) dialecto de selva subtropical (Puerto Iguazi, Misiones) y de selva en galeria (Esteros
del Ibera, Corrientes), b) dialecto de espinal (Parque Nacional El Palmar, Entre Rios), C) dialecto de talar
(Magdalena, Buenos Aires), D) Dialecto de estepa (Magdalena, Buenos Aires), E) dialecto de cuyo (Laguna
Amarga, La Pampa). Generalmente, los dialectos de ambientes cerrados poseen un mayor intervalo de trino
(como a, b y c), mientras que en ambientes abiertos dicho intervalo es notoriamente menor (como d y e).

Esquema modificado a partir de Tubaro 1999, con permiso del autor.
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La primera explicaciéon que se postulé para comprender la existencia de dialectos en el
chingolo fue la hipétesis de adaptacion genética (Nottebohm 1969). De acuerdo con esta
hipétesis, la presencia de diferentes dialectos de canto en esta especie podria impedir que los
individuos de distintas poblaciones se cruzaran entre si, y por lo tanto ser ventajosa al
restringir el flujo génico entre poblaciones adaptadas a condiciones ambientales diferentes.
Uno de los problemas que se plantea en relacidn a esta hipdtesis es que si bien explica la
presencia de una asociacion entre los dialectos y el ambiente, no permite justificar el hecho de
que dicha asociacién presenta regularidades consistentes con la presencia de la estructura
Optima para la comunicacion a distancia en cada ambiente (Handford 1988). Esta hipétesis
posee ademads otro problema, que se relaciona con el hecho de que solamente postula un rol
para los dialectos una vez que las diferencias genéticas entre las poblaciones de ambientes
contiguos ya estdn establecidas. Sin embargo, si los dialectos aparecen luego de que ya
existen dichas diferencias, los mismos no serian necesarios ya que otros mecanismos habrian
permitido que éstas se establezcan. Visto desde otro édngulo, si los dialectos fuesen
importantes para que las diferencias genéticas se establezcan, se deberia buscar otra
explicacion que permita comprender como surgen los dialectos en primer lugar antes de que
existan diferencias genéticas entre las poblaciones. A pesar de estos problemas de tipo
tedrico, la hipétesis de adaptacion genética se abandoné como explicacion para la existencia
de dialectos en esta especie recién cuando se demostré que no existen diferencias genéticas
entre los chingolos que habitan ambientes contiguos, atin cuando canten distintos dialectos, y
que por lo tanto las diferencias en la estructura del canto no constituyen barreras al flujo

génico entre poblaciones dialectales (Lougheed & Handford 1992, Lougheed et al. 1993).

Por otro lado, se sabe que la morfologia de un ave, principalmente en relacién con el tamafio
corporal y la estructura del pico, afecta las caracteristicas de su canto. Debido a esto, la
presencia de diferencias morfoldgicas entre los chingolos de diferentes poblaciones
dialectales también podria constituir una explicacién alternativa para la existencia de
diferentes estructuras de canto en esta especie. En primer lugar, estd bien documentado que
existe una correlacion negativa entre el tamafio corporal y la frecuencia del canto en aves
(Wallschlidger 1980, Ryan & Brenowitz 1985, Wiley 1991, Badyaev & Leaf 1997, Tubaro &
Mahler 1998, Bertelli & Tubaro 2002), y por lo tanto la existencia de diferencias de tamafo
entre individuos de distintos ambientes podria explicar la presencia de una asociacion entre la
frecuencia y el ambiente en esta especie. Sin embargo, hay varias evidencias que muestran

que esta explicacion no es adecuada. Por un lado, la mayoria de los estudios que han mostrado
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la correlaciéon mencionada han sido interespecificos, pero los resultados de los estudios
intraespecificos muestran que mayores tamafios corporales no siempre se asocian a menores
frecuencias (Bowman 1979, 1983, Shy 1983). Ademads, si bien se han encontrado diferencias
de tamano en el chingolo entre poblaciones de diferentes altitudes o latitudes en estudios a
gran escala (Chapman 1940, King 1972, Handford & Nottebohm 1976, Handford 1983,
Lougheed & Handford 1992), no hay evidencias de que existan diferencias importantes de
tamafio entre los individuos de ambientes contiguos que estdn separados solamente por unos
pocos kilémetros, y son justamente estos individuos los que han mostrado en general claras
diferencias en la estructura del canto (Handford 1981, 1988, Lougheed et al. 1989, Handford
& Lougheed 1991, Tubaro et al. 1993, Tubaro & Segura 1994, Kopuchian et al. 2004). Por
ultimo, el tamafio corporal parece no estar relacionado con el tamafio de la siringe en esta
especie, y estudios previos han mostrado que las diferencias de frecuencia entre dialectos no
pueden ser explicadas por el tamafio corporal unicamente (Handford & Lougheed 1991). De
manera similar, las diferencias entre los dialectos no pueden explicarse por diferencias en la
morfologia del pico. Si bien algunos estudios intraespecificos han mostrado una influencia de
la estructura del pico sobre las caracteristicas del canto, dichos estudios han sido realizados en
especies con una enorme diversidad en la forma y/o tamafio del mismo (Podos 2001,
Ballentine 2006). Por el contrario, si bien estudios a gran escala han mostrado variaciones
clinales en la morfologia del pico en el chingolo, no existen evidencias de cambios abruptos
entre poblaciones contiguas o separadas por unos pocos kilometros, atin cuando posean

diferentes dialectos (Handford 1983, 1985).

1.4 - El mecanismo de aprendizaje del canto en Zonotrichia y su influencia en la

formacion y el mantenimiento de los sistemas de dialectos asociados al ambiente

La falta de diferencias genéticas entre los chingolos de ambientes contiguos, ain cuando €stos
canten dialectos diferentes (Lougheed & Handford 1992, Lougheed et al. 1993), sugiere que
existe un intercambio de individuos entre dichos ambientes. Debido a que el canto en esta
especie es aprendido (Egli 1971, Tubaro et al. 1997), atin asi puede formarse y mantenerse un

sistema de dialectos asociado al ambiente.

Si bien el aprendizaje del canto no ha sido estudiado en detalle y de manera extensiva en esta
especie, el modelo de superproduccién e incorporacion selectiva, que es el mecanismo de

aprendizaje en passeriformes oscines mds aceptado actualmente, ha sido desarrollado en
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Zonotrichia leucophrys, una de las especies co-genéricas del chingolo que habitan el
hemisferio norte (Nelson & Marler 1994). Segtin este modelo, cada pichén incorpora durante
la etapa sensitiva temprana una gran cantidad de cantos. Al afio siguiente, ya como juvenil,
incorpora de manera definitiva en el repertorio aquellos mds similares a los que escucha
cantar a sus vecinos. Consistentemente con este modelo, existen evidencias que indican que el
chingolo incorpora el canto durante las primeras semanas de su desarrollo (Egli 1971, Tubaro
et al. 1997). Asi, en el caso particular de esta especie en el que cada adulto posee
generalmente un Unico canto, la aplicacion del modelo implicaria que el pichén incorpora
varios cantos durante la etapa sensitiva temprana y luego el que cristaliza es el que mas se

parece al que escucha cantar a sus vecinos como juvenil.

En primer lugar, dado que los pichones aprenden el canto en base a lo que escuchan cantar a
sus congéneres, la formacion de los dialectos seria un resultado esperable si los individuos
incorporasen Unicamente los cantos percibidos mds claramente. Esto se debe a que las
estructuras menos eficientes para la comunicacién a distancia son filtradas por el ambiente y
por lo tanto en este caso solamente aquellas que tiendan a resistir mejor la degradacion
impuesta por el mismo serian incorporadas por el pichén (Hansen 1979, Nottebohm 1985).
Consistentemente con esta idea, se ha demostrado que cuando los pichones de la ratona de
Carolina (Thryothorus ludovicianus) son expuestos durante el periodo de aprendizaje a cantos
en su version normal y a cantos degradados, incorporan selectivamente los primeros en su

repertorio (Morton et al. 1986).

Para el mantenimiento de los dialectos en el tiempo, cada individuo debe o bien permanecer
en su ambiente natal y aprender su canto en dicho ambiente, o bien dispersar a un ambiente
diferente y cantar un canto correspondiente al dialecto del ambiente al que dispersa. El
modelo de superproduccién e incorporacién selectiva permite explicar como podria darse esta
segunda opcién, ya que existe variabilidad en el intervalo de trino de cada dialecto y los
rangos de dichos intervalos usualmente se superponen entre ambientes contiguos. Asi, cada
pichén al incorporar varios cantos en la etapa sensitiva puede poseer cierta variabilidad de
estructuras y si dispersa hacia el ambiente contiguo puede cristalizar aquella que mas se
parezca a la que escucha cantar a sus vecinos. De hecho, este modelo ha sido propuesto como
responsable del mantenimiento de los dialectos en Z. leucophrys (Nelson 2000). Para que se
mantengan los dialectos también es necesario que los individuos vuelvan a la misma drea

todos los afios luego de los movimientos estacionales que tienen en muchos casos, y existen
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evidencias que sugieren que los chingolos vuelven de hecho afio tras afio al sitio en el que se

establecen por primera vez (Handford & Nottebohm 1976).

1.5 - La produccion de las vocalizaciones a nivel de la siringe y sus posibles

consecuencias en los dialectos del chingolo

Si bien la estructura del canto de las aves en general y del chingolo en particular también
depende obviamente de las caracteristicas de la siringe y del proceso de fonacién (Podos
1997), muy pocos estudios han analizado su influencia. La principal razén de esto es que
hasta hace muy poco tiempo no se habia desarrollado una descripcién concreta de cémo la
morfologia y la fisiologia de la siringe pueden afectar al canto durante el proceso de
produccion del mismo. Recientemente, sin embargo, se ha desarrollado un modelo que
permite relacionar clara y explicitamente las caracteristicas de la siringe y el proceso de
fonacién con la estructura de las vocalizaciones. Este modelo se basa en la observacion
reciente de que el canto estd controlado por un nimero pequefio de misculos, que a su vez
estdn controlados por unos pocos centros neuronales discretos, y el planteo central del mismo
es que la mayoria de los sonidos generados durante la vocalizacion de las aves pueden ser
interpretados en base a unos pocos parametros basicos: la presion en el saco aéreo, la tension
de los labios siringeos y en ciertos casos el control activo del flujo de aire a través de la

siringe (Gardner et al 2001., Laje et al. 2002, Mindlin & Laje 2005).

La aplicacién de este modelo al estudio de los dialectos del chingolo podria permitir la
exploracion de aspectos de los mismos que hasta ahora no se han podido analizar. En
particular, se podria estudiar la asociacion entre diferentes variables del canto y comprender
los efectos que podrian tener las limitaciones existentes durante la produccién de las

vocalizaciones sobre la diversidad de dialectos posibles en esta especie.

1.6 - Interrogantes aiin no resueltos

El chingolo constituye, como se menciond mds arriba, el caso paradigmatico de asociacion
entre la estructura de los dialectos de canto y el ambiente, y es por lo tanto una de las especies
en donde mads se ha estudiado la hipétesis de adaptacidn acustica. Sin embargo, la mayor parte

de dichos estudios han sido descriptivos, incluyendo el andlisis de la asociacién entre la
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estructura de los dialectos y el ambiente en diversas regiones de la Argentina (Nottebohm
1969, 1975, Handford 1981, 1988, Lougheed et al. 1989, Handford & Lougheed 1991, Tubaro
et al. 1993, Tubaro & Segura 1994, Kopuchian 2004) y el estudio de la variabilidad genética y
morfolégica dentro de la especie (Handford 1983, 1985, Lougheed & Handford 1992,
Lougheed et al. 1993). Pricticamente no se han realizado estudios experimentales o anélisis
que apunten a evaluar las premisas y las predicciones claves de la hipétesis de adaptacion
acustica. Como consecuencia, atin existen diversos interrogantes sobre la aplicabilidad de
dicha hipoétesis para la explicacion de los patrones de asociacion entre la estructura del canto y
el ambiente. Por otro lado, también hay dudas sobre algunos aspectos de dichos patrones,
tales como las posibles causas de la presencia de diferencias entre dialectos a nivel de las
frecuencias y la existencia de areas o regiones en donde la asociacion entre la estructura de los

dialectos y el ambiente no muestra los patrones esperados.

En primer lugar, para que la estructura de cada canto o dialecto esté adaptada para minimizar
el efecto negativo de la degradacion al atravesar el ambiente, como plantea la hipdtesis de
adaptacion actstica, debe ocurrir a) que el nivel y tipo de degradacién sufrida por la sefial
dependa efectivamente de las caracteristicas del ambiente que atraviesa, b) que cada dialecto
de canto represente la estructura actstica Optima para la propagacién a distancia en su
ambiente nativo, y c) que la degradacion de la sefial afecte negativamente a la comunicacion.
Aln cuando estos puntos han sido mencionados de manera general en el planteo de la
hipotesis de adaptacién acustica, pocas veces han sido analizados de manera explicita o
puestos a prueba experimentalmente. En relacion al primer punto, si bien varios estudios han
mostrado que efectivamente en ambientes cerrados la principal fuente de degradacién la
constituye la reverberacion y en ambientes abiertos las fluctuaciones irregulares de amplitud
(Morton 1975, Richards & Wiley 1980, Brown & Handford 1996, 2000), relativamente pocos
estudios han comparado la degradacion sufrida por cantos reales de aves en distintos
ambientes (Morton 1975, Balsby et al. 2003). En particular, no existen estudios que muestren
como se degradan las vocalizaciones del chingolo al atravesar el ambiente en el cual son
utilizadas y que comparen si efectivamente distintos ambientes generan diferentes tipos de
modificaciones en su estructura. Con respecto al segundo punto, atin cuando la estructura del
dialecto utilizado por los chingolos en cada ambiente suele ser consistente con lo que predice
la hipdtesis de adaptacidn acustica, no se han realizado estudios que muestren que el dialecto
especifico de cada ambiente se propaga mejor en dicho ambiente que otras posibles

estructuras (o en concreto que los cantos de otros dialectos de la especie). Finalmente, y en
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relacion al tercer punto, si bien diferentes estudios han mostrado que algunas especies poseen
la capacidad de diferenciar los cantos degradados de los no degradados (Richards 1981,
Morton et al. 1986, Naguib 1995, Simonetti et al. 1996, Nelson & Stoddard 1998, Naguib et
al. 2000), la mayoria de estos andlisis no se han realizado en el contexto de la hipdtesis de
adaptacion acustica y ain no estéd claro cudl es la manera concreta en la que la degradacion
afecta a la comunicacién ni si la adaptacion de los cantos al ambiente puede minimizar sus

efectos.

Por otro lado, no esta claro atn cudles podrian ser las causas de la existencia de diferencias en
la frecuencia entre dialectos. Como se menciondé mds arriba, la explicaciéon de dichas
diferencias basada tnicamente en la adaptacidon del canto a los distintos ambientes en el
contexto de la minimizacion de la degradacion no es satisfactoria, ya que en todos ellos las
frecuencias graves tienden a degradarse mds que las agudas. La falta de hipdtesis alternativas
estd probablemente relacionada con el hecho de que el tipo de asociacion entre la frecuencia y
el ambiente es sumamente inconsistente en esta especie, ya que si bien en algunos casos los
dialectos de ambientes cerrados tienen mayores frecuencias que los de ambientes abiertos,
este patrén no es general y depende en gran medida de las variables de frecuencia
consideradas (Nottebohm 1975, Handford & Lougheed 1991, Tubaro & Segura 1994,
Kopuchian et al. 2004).

Finalmente, si bien la asociacion entre la estructura temporal de los dialectos del chingolo y el
ambiente es generalmente consistente con las predicciones de la hipdtesis de adaptacion
acustica, el patrén opuesto al esperado, en el cual los dialectos de ambientes abiertos poseen
intervalos de trino mayores que aquellos de ambientes cerrados, ha sido encontrado en
algunas dreas (Nottebohm 1975, Handford 1981, 1988, Tubaro & Segura 1994). Las causas
de la existencia de estos patrones invertidos atn se desconocen, y existen dos tipos de
explicaciones posibles. Por un lado, podria ocurrir que estos sistemas invertidos existan
porque por alguna razén en particular, que puede ser diferente en cada caso, en dichas dreas
los cantos no estén adaptados para minimizar la degradacién. Por otro lado, podria ocurrir que
los cantos si posean la estructura adecuada para minimizar la degradacién, pero que las dreas
en cuestion posean caracteristicas particulares que hagan que las fuentes de degradacion del
canto sean diferentes a las habituales, y por lo tanto los patrones de asociacién entre la

estructura del canto y el ambiente también difieran de lo esperado. Estas dreas con patrones de
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asociacion invertidos constituyen por lo tanto sistemas interesantes para el estudio de la

hipétesis de adaptacion acustica.

1.7 - Objetivos y areas de estudio

Teniendo en cuenta los interrogantes que atn existen en torno a la correlacién entre la
estructura de las vocalizaciones de chingolo y el ambiente, el objetivo general de esta tesis fue
evaluar desde una perspectiva integral si la hip6tesis de adaptacion actistica puede explicar la
diversidad de dialectos existentes en esta especie y la asociacion entre los mismos y el
ambiente. Para ello, se incluyeron en el andlisis aproximaciones a) descriptivas, que
consistieron en el estudio de los patrones de asociacidn existentes en ciertos ambientes,
b) experimentales, a través de las cuales se puso a prueba si se cumplen las condiciones
necesarias para que dicha hipdtesis pueda postularse como explicacidon, y c) basadas en
modelos, que utilizaron el modelo de fonacién en aves recientemente desarrollado para
analizar la interdependencia de las variables del canto en el marco de las limitaciones
impuestas por la siringe y su posible rol en la explicacién de las diferencias de frecuencia

existentes entre dialectos.

Esta evaluacion de la hipdtesis de adaptacidn acustica se realiz6 tanto en un drea que presenta
un patrén de asociacién consistente con lo que predice dicha hipétesis como en un drea que
presenta un patrén de asociacion invertido, con el objetivo de analizar su generalidad. Por un
lado, se eligi6 la estancia El Destino, en el partido de Magdalena, en el este de la Provincia de
Buenos Aires, que incluye los ambientes de talar (ambiente cerrado) y estepa (ambiente
abierto), ademds de una pequefia extension de bafiado (ambiente también abierto). Estudios
previos realizados por nuestro grupo demostraron que en esta drea hay un patrén de
asociacion entre la estructura del canto y el ambiente que sigue los pardmetros habituales
(intervalos de trino mayores en el ambiente cerrado que en el abierto; Tubaro et al. 1993,
Kopuchian et al. 2004). Para la eleccion de un drea que presentara un sistema de dialectos
invertido, se tuvo en cuenta que Tubaro & Segura (1994) habian descripto previamente una
inversion en el patrén de asociacién entre la estructura del canto y el ambiente en los
alrededores de la laguna de Chasicd, al sur de la Provincia de Buenos Aires. Dicha édrea
presenta una transicion entre el espinal (ambiente cerrado) y la estepa (ambiente abierto),
siendo los intervalos de trino significativamente mayores en la estepa que en el espinal

(Figura 1.4). Ciertas caracteristicas de esta drea, tanto en relacién a su vegetacién como
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climéticas, son comunes a toda una region relativamente amplia que abarca el sur de la
Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa. Esto sugiere que la
asociacién invertida entre la estructura del canto y el ambiente que se encontrd en la laguna de
Chasic6é podria ser el patron general en toda esta region. En base a esto se eligi6 como
segunda drea de estudio a los alrededores de la laguna de Guatraché, al sudeste de la Provincia
de La Pampa, que se encuentra a alrededor de 100 km de la Laguna de Chasic6 y forma parte
de la regiéon mencionada (y presenta ciertas ventajas logisticas con respecto a la laguna de

Chasico para la realizacion de los estudios a campo que forman parte de esta tesis).
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Figura 1.4 - Intervalo de trino en los dos ambientes presentes en los alrededores de la laguna de Chasicé, en
relacién a la distancia a la laguna. Puede observarse que el intervalo de trino es menor en el espinal (ambiente
cerrado) que en la estepa (ambiente abierto), lo que constituye un patrén de asociacién invertido en relacién a las
predicciones de la hipdtesis de adaptacion actistica. Esta figura fue obtenida a partir de un grafico no publicado

del estudio de Tubaro & Segura (1994), con permiso de los autores.

En el marco del objetivo general mencionado, y teniendo en cuenta los tres tipos de anélisis

descriptos més arriba, se plantearon tres objetivos concretos que se detallan a continuacién.

El primer objetivo consistié en estudiar los dialectos presentes en los alrededores de la laguna
de Guatraché y analizar el patrén de asociacion entre la estructura del canto y el ambiente,
para evaluar especificamente si presenta el mismo tipo de inversién que habia sido detectada

en la laguna de Chasicé. Este objetivo constituye el segundo capitulo de esta tesis.
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Tal como se argument6 més arriba, mds all4 de cual sea el patrén de asociacion en cada area,
para postular que dicha asociacién se debe a una adaptacion de los cantos al ambiente es
fundamental poder probar que la degradacion sufrida por la sefial depende del ambiente que
atraviesa, que cada dialecto posee la estructura Optima para propagarse a distancia en su
ambiente nativo, y que la degradacion afecta negativamente a la comunicacién. Por lo tanto,
el segundo de los objetivos de este estudio consistid en poner a prueba cada uno de estos tres
puntos utilizando una aproximacién experimental. La misma incluyé experimentos de
transmision de cantos reales de chingolo para estudiar la degradacion de la sefial al atravesar
el ambiente y experimentos de playback para estudiar las respuestas de los chingolos ante
cantos degradados y no degradados. Los experimentos se realizaron en las dos dreas de
estudio para poner a prueba si en ambos casos la hipétesis de adaptacion acustica puede
explicar la asociacion entre los dialectos y el ambiente, atin cuando los patrones de asociacion
difieren notoriamente entre ellas. El estudio de la degradaciéon de la sefal a través de los
experimentos de transmisién constituye el tercer capitulo de esta tesis, y el andlisis de la

respuesta mediante los experimentos de playback constituye el cuarto capitulo.

El tercer objetivo consisti6 en la utilizacion del modelo de fonacidén recientemente
desarrollado para estudiar la diversidad de dialectos existentes en el chingolo y la asociacién
entre variables del canto desde la perspectiva de las limitaciones impuestas por la produccién
de las vocalizaciones a nivel de la siringe. Mds especificamente, se analizé si las variables de
frecuencia pueden depender de las variables temporales, y si esto puede de alguna manera
explicar las diferencias de frecuencias existentes entre dialectos, ain cuando no existan
evidencias que sugieran que diferentes frecuencias deberian ser seleccionadas en distintos
ambientes. El estudio de los dialectos a través de los modelos de fonacién constituye el quinto

capitulo de esta tesis.

Finalmente, en el sexto y ultimo capitulo se desarrollan las conclusiones generales, analizando
la asociacién entre los dialectos de chingolo y el ambiente en el marco de la hipétesis de
adaptacion acustica desde una vision integral, que incluye los aportes de cada una de las

aproximaciones descriptas.
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CAPITULO 2: PATRONES DE ASOCIACION ENTRE LOS DIALECTOS Y EL

AMBIENTE EN EL ESTE DE LA PROVINCIA DE BUENOS AIRES Y EL SUDESTE DE

LA PROVINCIA DE LA PAMPA

2.1 - Resultados previos sobre la asociacion entre la estructura de los dialectos y

el ambiente en Magdalena

Una de las édreas de estudio elegidas para poner a prueba la hip6tesis de adaptacion acustica
fue la estancia El Destino (35° 13’ S, 57° 38’ W), ubicada en el partido de Magdalena, en el
este de la Provincia de Buenos Aires. Esta drea presenta tres ambientes distintos: bafiado, talar
y estepa. El bafiado se encuentra en contacto con el Rio de la Plata, y tiene una extension
menor que los otros dos ambientes. Se trata de un ambiente abierto inundable, en el que hay
presentes comunidades de especies hidréfilas como el junco (Scirpus californicus y Scirpous
olmery) y la totora (Typha spp.), pajonales de cortadera (Scirpus giganteus) y espartillares de
Spartina densiflora, ademés de otras especies herbaceas como Salicornia ambigua, Paspalum
vaginatum, Mentha puleguium, Pamphalea bupleurifolia y Distichlis spp. A medida que uno
se aleja del rio se ingresa en el talar, un bosque xeromorfico de baja altura compuesto por tala
(Celtis tala), coronillo (Scutia buxifolia), sombra de toro (Jodina rhombifolia) y acacia
(Acacia caven), entre otras especies. En esta zona, el bosque cerrado se dispone en cordones
paralelos a la costa, que estdn asentados sobre terrenos altos formados por conchilla. Dichos
cordones estin separados entre si por franjas deprimidas, ocupadas por vegetaciéon herbacea.
Finalmente, més alejada del rio se encuentra la estepa, un ambiente herbiceo practicamente
sin arboles, a excepcidon de unos pocos talas dispersos y algunos eucaliptos (Eucaliptus spp.)
plantados por el hombre. Las especies herbaceas representativas de este ambiente pertenecen
a los géneros Stipa, Piptochaetium, Briza, Distichlis, Bothriochloa, Cynara, Dioddia,
Danthonia y Eryngium. Descripciones mds detalladas de las comunidades vegetales de estos
ambientes pueden encontrarse en Parodi (1940) y Cabrera (1949, 1976). La transicién entre
estos tres ambientes presenta un ecotono tanto en la frontera entre el bafiado y el talar como, y
especialmente, en la frontera entre el talar y la estepa. En este tltimo caso, a medida que uno
se aleja del rio los cordones de bosque se hacen cada vez mds angostos y estdn mds separados
entre si por franjas de vegetacion herbacea. La distribucion y la estructura de los ambientes

descriptos se pueden observar en la Figura 2.1.
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Figura 2.1 - Distribucidn y caracteristicas de los ambientes presentes en la costa del Rio de la Plata en el este de

la Provincia de Buenos Aires, mds especificamente en el area de Magdalena. Arriba: fotografia aérea obtenida
desde el rio, en la que se sefialan los ambientes y las distancias desde el rio en las que ocurren las transiciones
entre los mismos. Se puede observar el bafiado en la costa, que luego es reemplazado por el talar a medida que se
incrementa la distancia al rfo, y finalmente la estepa al fondo (nétese que debido a la perspectiva de la fotografia
el baflado aparece desproporcionadamente mayor que los otros dos ambientes). Puede observarse también el
ecotono entre el talar y la estepa, en el cual las franjas de bosque son cada vez mds angostas y mds aisladas al
alejarse del rio. Abajo izquierda: detalle del bafiado. Abajo centro: detalle del talar. Abajo derecha: detalle de la

estepa.

Los dialectos de canto del chingolo en esta area ya habian sido estudiados en detalle por
nuestro grupo antes del inicio de este estudio de tesis, habiéndose realizado grabaciones en los
distintos ambientes en 1987 (Tubaro et al. 1993) y 2000 (Kopuchian et al. 2004). Estos
estudios han mostrado que existe una clara asociacion entre la estructura de los dialectos y el
ambiente. En particular, es notorio el mayor intervalo de trino presente en el talar en
comparacion con el bafiado y la estepa (Figura 2.2), siendo en promedio 95 ms en el primero
y 69 ms en los ambientes abiertos. Esta diferencia, que es ademds altamente significativa
(» < 0,01), muestra que la asociacién entre los dialectos y el ambiente en esta drea es
consistente con el patrén encontrado en la mayoria de los estudios de esta especie (Nottebohm
1975, Handford 1981, 1988, Lougheed et al. 1989) y con lo que predice la hipétesis de

adaptacion acustica, habiendo mds separacion entre las notas del trino en el ambiente cerrado
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que en los ambientes abiertos. Por otro lado, los resultados de ambos estudios muestran que el
patrén de asociacion es clinal, y no abrupto (ver Figura 2.2), lo que es consistente con la

presencia de un ecotono en las fronteras entre ambientes.
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Figura 2.2 - Intervalo de trino en funcién de la distancia al Rio de la Plata en grabaciones obtenidas en 1987 y
2000. En ambas temporadas el intervalo de trino fue notoriamente mayor en el talar (ambiente cerrado) que en el
bafiado y la estepa (ambientes abiertos). Notese ademds que el intervalo de trino fue superior en los cantos de

2000 que en los de 1987. Figura modificada a partir de Kopuchian et al. 2004.

Ademais de las diferencias en el intervalo de trino, estos estudios mostraron que los ambientes
abiertos y el ambiente cerrado difieren significativamente en el nimero de notas del trino, que
es menor en el ambiente cerrado, y en las frecuencias minimas, enfatizadas y méximas del

trino, siendo las primeras dos menores en el ambiente cerrado y la tercera mayor.

Por otro lado, el hecho de que se hayan hecho dos estudios sobre la asociacion entre la
estructura del canto y el ambiente en esta drea y que las grabaciones para cada uno de ellos
hayan sido obtenidas con 13 afios de diferencia (1987 y 2000) permitié estudiar la estabilidad
de la estructura de cada uno de los dialectos. Esta comparacion mostré que si bien el patrén
general de asociacidn entre la estructura del canto y el ambiente se mantuvo en los 13 afios
transcurridos, la estructura fina de los dialectos cambi6 significativamente entre 1987 y 2000,
habiéndose registrado pequefias pero significativas variaciones entre ambas temporadas tanto

en el intervalo de trino como en las frecuencias (Kopuchian et al. 2004; ver Figura 2.2).
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2.2 — Estudio de la asociacion entre la estructura de los dialectos y el ambiente en

la laguna de Guatraché
2.2.1 - Introduccion

Si bien la asociacién entre la estructura de los dialectos del chingolo y el ambiente es
generalmente consistente con las predicciones de la hipdtesis de adaptacion acustica, en
algunos casos se han encontrado patrones opuestos al esperado. En particular, se han
encontrado dialectos con intervalos de trino muy largos en algunas regiones muy aridas de
Argentina, como por ejemplo la puna y la Patagonia (Nottebohm 1975, Handford 1981,
1988). Otra de estas excepciones ha sido descripta por Tubaro y Segura (1994) en el drea de la
laguna de Chasic6 (sur de la Provincia de Buenos Aires), que a diferencia de las dreas
mencionadas no es particularmente drida. En dicha drea el patrén de asociacion entre la
estructura de los dialectos y el ambiente estda invertido, ya que los intervalos de trino son
significativamente mayores en el ambiente abierto que en el cerrado (ver Figura 1.4, pag 21).
El hecho de que ciertas caracteristicas de la vegetaciéon y el clima de esta drea sean
compartidas por una regién relativamente amplia que abarca el sur de la Provincia de Buenos
Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa, sugiere que la asociacién invertida entre la
estructura del canto y el ambiente presente en la laguna de Chasicé podria ser el patrén
general en toda esta regién. En particular, este patrén podria estar presente en la laguna de
Guatraché, que se encuentra en el sudeste de la Provincia de La Pampa, a unos 100 km al

noroeste de la laguna de Chasicé, y que también se encuentra dentro de la region mencionada.

El objetivo de esta parte del estudio consistié en analizar el patrén de asociacion entre la
estructura del canto del chingolo y el ambiente en los alrededores de la laguna de Guatraché,
que incluyen tanto un ambiente cerrado (espinal) como un ambiente abierto (estepa). Ademas
de analizar este patrén en la laguna de Guatraché en si misma, esta primera parte del estudio
permitid ver si el patrén invertido puede considerarse como caracteristico de toda la regién
del sur de la Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa. Debe
destacarse, por otra parte, que el patrén encontrado previamente en la laguna de Chasic6
(Tubaro & Segura 1994) estuvo basado en el andlisis de una cantidad relativamente pequefia
de individuos grabados a lo largo de una transecta, mientras que en este caso se utilizé un
disefio bidimensional y se grabé una mayor cantidad de individuos para estudiar el patrén de

asociacion entre los dialectos y el ambiente de una manera mas completa y detallada.
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Por otro lado, se identificé una parte del drea de los alrededores de la laguna en la cual el
espinal original fue transformado en pastizal durante la primera mitad del siglo pasado, lo que
permitié también el estudio de las vocalizaciones utilizadas actualmente en dicha drea
transformada y el andlisis de la influencia que puede haber tenido sobre ellas la modificacion

del ambiente.

2.2.2 - Descripcion del area de estudio y sus ambientes

El 4rea de estudio comprendié alrededor de 100 km? (12,5 x 8 km), especificamente hacia el
norte y el oeste de la laguna de Guatraché (37° 45 S, 63° 35’ W). La laguna se encuentra en
una depresion, y la elevacion del terreno circundante determina el tipo de ambiente. En
contacto con la laguna, en zonas relativamente bajas, se encuentra el espinal, un bosque
xeromoérfico muy denso formado por una compleja asociacién de arboles leguminosos
dominados por el Caldén (Prosopis caldenia) y varios arbustos (Cabrera & Willink 1980). Al
alejarse de la laguna, en terrenos de mayor elevacidn, el ambiente es una estepa herbéacea
dominada por especies de flechilla de los géneros Stipa y Piptochaetium (Cabrera & Willink
1980). Se puede observar la estructura de ambos ambientes en la Figura 2.3. Originalmente, el
espinal ocupaba toda la extension de la depresion, pero una considerable porcion del mismo
fue transformada en pastizal durante la primera mitad del siglo pasado. Tanto el area
transformada como la estepa son actualmente utilizadas para agricultura y pastoreo de ganado

y la estructura de la vegetacion es la misma en ambos ambientes.

!is
OV
-

Figura 2.3 - Estructura de la vegetacion en los dos ambientes presentes en los alrededores de la laguna de

Guatraché, en el sudeste de la Provincia de La Pampa. Izquierda: espinal. Derecha: estepa.
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La distribucidn original de los ambientes fue estimada con informacién obtenida a partir de:
1) la comparacién entre mapas topograficos del siglo pasado del Instituto Geogréfico Militar,
que poseen informacién sobre la vegetacion, e imagenes satelitales actuales (los ambientes
inferidos a partir de dichas imagenes fueron verificados en el campo), 2) las lineas de altitud
del terreno que rodea la laguna, dado que como se menciondé més arriba el ambiente estd
determinado por la altitud, y 3) la distribucién actual de parches remanentes de espinal que
eran originalmente parte del espinal continuo. A partir de esta informacién se pudo determinar
que el drea transformada corresponde a una franja de entre 1 y 3 km de ancho que

originalmente constituia la porcién del espinal en contacto con la estepa.

La distribucidn actual de los ambientes puede observarse en la Figura 2.4.

2.2.3 - Grabacion y analisis de las vocalizaciones

Se grabaron 150 individuos de chingolo en el area de estudio durante noviembre de 2003
(Figura 2.4). Las grabaciones fueron realizadas con un grabador Marantz PMD222 y un
micréfono preamplificado direccional Senheiser ME66. Se grabaron entre 5 y 25 cantos por
individuo, excepto en unos pocos casos en los que el ejemplar vold o dejé de cantar antes de
la quinta vocalizacién (11 individuos, un 7% del total de chingolos grabados). Si bien por lo
general tnicamente los machos cantan en esta especie (King 1972), no es posible descartar
que alguna de las grabaciones corresponda a una hembra dado que los sexos no se pueden

distinguir a distancia.

Dado que los chingolos generalmente cantan Unicamente dentro de sus territorios, es
relativamente sencillo muestrear un area sin anillar a los individuos y atin asi no grabar
accidentalmente el mismo sujeto mds de una vez. Para garantizar esto, se grabd en cada punto
del drea de estudio solamente una vez y no se grabaron individuos que estuviesen a menos de
50 metros de distancia entre si, con la excepcidon de vecinos cantando simultineamente

(Nottebohm 1969).

En la mayor parte de su distribucién, los chingolos cantan usualmente un unico tipo de canto
muy estereotipado (Nottebohm 1969, 1975, King 1972). Debido a esto, se utilizé inicamente
un canto por individuo para el andlisis, eligiéndose el mejor grabado (es decir el que tuviese

una mejor relacion sefial/ruido). En los pocos casos en los que un mismo individuo canté mas
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Figura 2.4 - Mapa esquemadtico del drea de estudio en los alrededores de la laguna de Guatraché, en el que se
indica la distribucién actual de los ambientes y la ubicacién de los individuos de chingolo grabados para este
estudio. Originalmente la laguna estaba rodeada en su totalidad por el espinal, que ocupaba todas las partes
deprimidas del terreno, mientras que mas alejada de la misma estaba la estepa. Sin embargo, solamente una parte
de la distribucién original del espinal se encuentra presente en la actualidad, ya que una franja de entre 1 y 3 km
de ancho que se encontraba en contacto con la estepa ha sido transformada en pastizal durante la primera mitad
del siglo pasado. ® = chingolos grabados en el espinal; ® = chingolos grabados en la estepa; ® = chingolos

grabados en el drea transformada.
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de un tipo de canto (18 individuos, un 12% del total), también se eligi6 solamente un canto
para evitar incluir vocalizaciones no independientes en el conjunto de datos (la inclusién de
los dos cantos de cada uno de estos individuos no alteré los resultados). Se incluyeron
solamente los cantos completos en el andlisis, omitiendo aquellos que no posefan el trino
final. Se digitalizaron y analizaron todos los cantos utilizando el programa Raven 1.2 (Charif
et al. 2004). La digitalizacion se realiz6 a una tasa de 22.050 Hz. Para los andlisis a través de
los espectrogramas se utilizé la funcién de ventana “hamming”, un cuadro de 256 muestras,
un ancho de banda de 112 Hz y la opcién “Cool” de esquema de colores, manteniéndose el
brillo y el contraste en 50% en todos los casos para estandarizar las condiciones de medicién.
Se utilizé el esquema de colores mencionado en lugar del tradicional en escala de grises
porque genera un mayor contraste entre las notas y el fondo, lo que permite determinar de
manera mds objetiva el comienzo y el final de cada nota y facilita por lo tanto las mediciones

realizadas sobre el espectrograma (Figura 2.5).
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Figura 2.5 - Comparaciéon de dos espectrogramas, obtenidos a partir de un canto grabado en el espinal,

utilizando distintas opciones de esquema de colores. En ambos casos el brillo y el contraste se mantuvieron al

50%, que es el valor que se utilizé en todos los andlisis para estandarizar las condiciones de medicién. Izquierda:

escala de grises. Derecha: Cool. Nétese como la presencia de distintos colores en el esquema “Cool” permite

visualizar mejor las notas e identificar mds claramente el comienzo y el fin de cada una.

Se midieron las siguientes variables en el espectrograma: duracién del tema (medida desde el
principio de la primera nota hasta el final de la tltima), duracién del trino (medida desde el
punto medio de la primera nota hasta el punto medio de la dltima), duraciéon del canto
(medida desde el principio de la primera nota del tema hasta el final de la dltima nota del

trino), nimero de notas del trino, intervalo de trino (medido como la duracién del trino
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dividida por el nimero de intervalos entre notas), frecuencia mixima del tema y el trino,
frecuencia minima del tema y el trino, y ancho de banda (medido como la frecuencia mdxima
menos la frecuencia minima) del tema, el trino y el canto (Figura 2.6). Ademads, se midio la
frecuencia enfatizada del tema y el trino a partir del espectro de potencia, para lo cual se
obtuvo la frecuencia con mayor intensidad de sefial usando la opcién “Max Frequency”. En
total se midieron 14 variables, correspondiendo cinco de ellas a la estructura temporal de la

sefal (las cinco primeras enumeradas arriba) y las nueve restantes a la frecuencia.

Frecuencia (kHz)

10 — B duracion del canto R
g < duraciéndeltema | duracién del trino
frecuencia méxima del tema “— frecuencia maxima del trino <—|
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_ ——— banda
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Figura 2.6 - Espectrograma de un canto tipico de chingolo en donde se indican las variables medidas. Ademads
de las variables mostradas en el esquema, se midié el ancho de banda del canto como la diferencia entre la
frecuencia maxima y minima del canto (obtenidas en base a las mediciones de frecuencia del tema y el trino), se
determind el nimero de notas del trino contdndolo en el espectrograma (cinco en este ejemplo) y se midieron las

frecuencias enfatizadas del tema y el trino a partir del espectro de potencia usando la opcién “Max Frequency”.

2.2.4 - Analisis estadistico

El andlisis estadistico tuvo tres etapas. En primer lugar se realizé un andlisis de varianza
multivariado (MANOVA), que permitio evaluar si los cantos difirieron significativamente
entre los ambientes a través del uso de una variable compuesta que es el resultado de la
combinacidn de las variables originales. Luego se analizé cudles de las variables originales
difirieron significativamente entre los ambientes realizando un anélisis de varianza (ANOVA)
para cada una de ellas. Dado que el andlisis incluy6 14 variables, se utilizé en esta etapa la
correccion secuencial de Bonferroni (Rice 1989). Por iltimo, se realizaron contrastes de
Scheffé en aquellas variables que difirieron significativamente entre los ambientes. En esta

etapa se analizaron: 1) las diferencias entre los cantos de los ambientes originales (espinal y
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estepa) para estudiar el patron original de dialectos en los alrededores de la laguna, y 2) las

diferencias entre los cantos del drea transformada y cada uno de los ambientes originales.

Las variables fueron log-transformadas para cumplir con los supuestos del MANOVA vy el
ANOVA (Tabachnick & Fidell 1996). Todos los anélisis estadisticos fueron a dos colas y se

realizaron utilizando el programa Statistica version 6 (StatSoft 2001).

2.2.5 - Resultados

Los cantos de tres individuos carecian de trino y no fueron incluidos en el conjunto de datos.
Por lo tanto, los andlisis se basaron en cantos de 147 chingolos, 73 de los cuales fueron

grabados en el espinal, 49 en la estepa y 25 en el drea transformada (ver Figura 2.4).

La variable compuesta generada por el MANOVA mostré que los dialectos difieren
significativamente entre los tres ambientes (p < 0,001), lo que es consistente con la existencia
de una asociacion entre la estructura del canto y el ambiente en esta especie en la mayor parte

de las regiones de Argentina estudiadas hasta el presente.

La estadistica descriptiva (promedio + desvio estdndar) de las variables de canto originales se

muestra en la Tabla 2.1. El estudio de dichas variables a través de ANOVAs univariados

Variable espinal estepa area transformada
Duracion del canto (ms) 1701 £ 212 1622 £ 171 1602 + 261
Duracién del tema (ms) 1081 = 202 880 + 129 913 £ 183
Duracién del trino (ms) 510 £ 165 600 =172 571 £171
Nuimero de notas en el trino 8.6 +3.6 5.8+1.6 75+23
Intervalo de trino (ms) 75 £21 130+ 16 90 £ 17
Frecuencia maxima del tema (Hz) 5771 £ 520 6147 £ 460 5532 + 420
Frecuencia maxima del trino (Hz) 6671 + 394 6804 + 323 6413 £423
Frecuencia minima del tema (Hz) 2867 + 149 3048 + 300 2782+ 272
Frecuencia minima del trino (Hz) 2706 £ 315 2694 £+ 90 2646 + 239
Frecuencia enfatizada del tema (Hz) 4269 + 379 4330 + 359 4072 + 392
Frecuencia enfatizada del trino (Hz) 4152 £ 574 4182 + 567 3941 £ 557
Ancho de banda del canto (Hz) 4062 + 466 4136 + 339 3836 £ 379
Ancho de banda del tema (Hz) 2904 + 533 3098 + 450 2750 + 407
Ancho de banda del trino (Hz) 3965 £+ 553 4110 £ 326 3766 £ 375

Tabla 2.1: Estadistica descriptiva (promedio + desvio estdndar) de las variables del canto en cada uno de los tres

ambientes presentes en los alrededores de la laguna de Guatraché.
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mostré que siete de las 14 difirieron significativamente entre los tres ambientes (Tabla 2.2).
Tres de estas variables corresponden a la estructura temporal: el intervalo de trino, el nimero
de notas en el trino y la duracién del tema. Las cuatro variables restantes corresponden a las
frecuencias: las frecuencias minima y méxima del tema, el ancho de banda del tema y la
frecuencia maxima del trino. Las comparaciones entre pares de ambientes se realizaron por lo

tanto para estas siete variables.

Al comparar los ambientes originales a través de los contrastes de Scheffé, se vio que cinco
de las siete variables presentaron diferencias significativas entre el espinal y la estepa (Tabla
2.3). En relacidn a la estructura temporal, el intervalo de trino fue menor en el espinal que en
la estepa (Tablas 2.1 y 2.3, Figura 2.7), lo que contrasta con el patréon encontrado usualmente
en el chingolo. Los cantos ademds tuvieron mas notas en el trino y temas mds largos en el
espinal que en la estepa (Tablas 2.1 y 2.3). En relacién a las frecuencias, los cantos del espinal

tuvieron menores frecuencias maximas y minimas en el tema que los de la estepa.

Los cantos de los ambientes originales y los del drea transformada también mostraron
diferencias significativas. En relacién a la estructura temporal, el intervalo de trino de los

cantos grabados en el drea transformada fue significativamente diferente a los intervalos de

Variable F )4
Duracion del canto 3,2 0,04
Duracion del tema 19,1 < 0,001
Duracién del trino 4,5 0,01
Nuamero de notas en el trino 16,9 < 0,001
Intervalo de trino 72,1 < 0,001
Frecuencia méaxima del tema 17,0 < 0,001
Frecuencia maxima del trino 9,0 < 0,001
Frecuencia minima del tema 13,0 < 0,001
Frecuencia minima del trino 1,0 0,56
Frecuencia enfatizada del tema 4,0 0,02
Frecuencia enfatizada del trino 1,6 0,21
Ancho de banda del canto 4.8 0,01
Ancho de banda del tema 5,6 0,004
Ancho de banda del trino 4.4 0,01

Tabla 2.2: Resultados de los ANOVAs univariados realizados sobre las variables del canto. Las diferencias que

resultaron significativas considerando la correccidn secuencial de Bonferroni estdn resaltadas.
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espinal vs. drea transformada vs. drea transformada vs.

estepa espinal estepa
Variable )4 4 p
Duracién del tema < 0,001 < 0,001 0,83
Niimero de notas en el trino < 0,001 0,45 0,008
Intervalo de trino < 0,001 < 0,001 0,002
Frecuencia maxima del tema < 0,001 0,08 < 0,001
Frecuencia maxima del trino 0,15 0,01 < 0,001
Frecuencia minima del tema < 0,001 0,21 < 0,001
Ancho de banda del tema 0,05 0,38 0,008

Tabla 2.3: Resultados de los contrastes de Scheffé realizados para las siete variables que difirieron
significativamente entre los ambientes de acuerdo a los ANOVAs univariados. Las diferencias significativas

estan resaltadas.

trino tanto del espinal como de la estepa, siendo intermedio en el drea transformada en
relaciéon a los ambientes originales (Tablas 2.1 y 2.3). Los cantos del drea transformada
ademds tuvieron temas mds largos que los cantos del espinal y mds notas en el trino que los
cantos de la estepa (Tablas 2.1 y 2.3). Si bien estas fueron las tnicas diferencias significativas

de acuerdo a los contrastes de Scheffé, cuatro de las cinco variables relacionadas con la

180 1
160 -
140 -
120 -
100 -
80 4

60 -

Intervalo de trino (ms)

40 .
= espinal

20 1 = estepa

Figura 2.7 - Intervalo de trino en relacion a la distancia a la laguna en los dos ambientes originales presentes en
los alrededores de la laguna de Guatraché. El intervalo de trino en el espinal fue menor que en la estepa, lo cual

constituye un patrén invertido en relacién al encontrado generalmente en esta especie.
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estructura temporal del canto fueron intermedias en el drea transformada en comparacion con
los ambientes originales (Tabla 2.1). Por otro lado, contrariamente a lo que se podria esperar,
las frecuencias del canto no fueron intermedias en el drea transformada, sino que en cambio
fueron menores que en ambos ambientes originales. De hecho, todas las variables de
frecuencia fueron menores en el drea transformada que en la estepa y el espinal (Tabla 2.1) y
varias de estas diferencias fueron significativas: las frecuencias minima y maxima del tema, el
ancho de banda del tema y la frecuencia méxima del trino fueron significativamente menores
en el area transformada que en la estepa, y la frecuencia maxima del trino también fue

significativamente menor en el drea transformada que en el espinal (Tablas 2.1 y 2.3).

2.2.6 - Discusion

Los dialectos de chingolo difirieron significativamente entre los ambientes del drea de la
laguna de Guatraché cuando todas las variables del canto fueron consideradas en su conjunto.
Este resultado es consistente con la extensivamente documentada asociacién entre la
estructura del canto y el ambiente en esta especie (Nottebohm 1969, 1975, Handford 1988,
Tubaro et al. 1993, Tubaro & Segura 1994, Kopuchian et al. 2004). Los andlisis de cada una
de las variables del canto por separado mostraron que varias de ellas difirieron
significativamente entre ambientes. Estas diferencias y sus implicancias se discuten a

continuacion.

En primer lugar, se encontré un claro patrén de asociacioén entre la estructura temporal del
canto y los ambientes originales. Este patrén, caracterizado por la presencia de menores
intervalos entre las notas del trino en el espinal que en la estepa, estd invertido en relacién al
patrén esperado de acuerdo a las predicciones de la hipétesis de adaptacion acustica (Wiley &
Richards 1978, 1982, Richards & Wiley 1980, Brown & Handford 1996, 2000) y a los
resultados de la mayoria de los estudios realizados hasta el momento tanto en esta especie
(Nottebohm 1969, 1975, Handford 1981, 1988, Lougheed et al. 1989, Tubaro et al. 1993,
Kopuchian et al. 2004) como en otros grupos de aves (Wiley 1991, Badyaev & Leaf 1997).
Sin embargo, este patron es consistente con el encontrado previamente en la cercana laguna
de Chasicd, que posee la misma transicién ambiental (Tubaro & Segura 1994). Esto sugiere
que este podria ser el patrén general de asociacidon entre los dialectos de chingolo y el
ambiente en la regién que comprende el sur de la Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la

Provincia de La Pampa. De hecho, los promedios de intervalos de trino fueron muy similares
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en ambas dreas: 74 ms en la laguna de Guatraché y 71 ms en la de Chasicé en el espinal, y

130 ms en el drea de Guatraché y 140 ms en la de Chasicé en la estepa.

El patrén de asociacion invertido entre los dialectos y el ambiente en esta region es una
consecuencia de la presencia de intervalos de trino inusualmente largos en la estepa e
intervalos de trino inusualmente cortos en el espinal. De hecho, los intervalos registrados en el
espinal estin alrededor del extremo inferior del rango encontrado en Argentina para
ambientes cerrados (75-280 ms; Nottebohm 1975) y los de la estepa estdn fuera del rango
encontrado en Argentina para ambientes abiertos (20—110 ms, sin considerar los intervalos de
trino particularmente largos presentes en algunas regiones muy daridas; Nottebohm 1975,
Handford 1981, 1988). La existencia de estas estructuras de canto inusuales y la consiguiente

inversion del patrén puede tener dos explicaciones alternativas.

Por un lado, podria ocurrir que ciertas caracteristicas particulares de esta regiéon hagan que las
fuentes de degradacién sean diferentes de las habituales, introduciendo modificaciones
distintas en el canto en relacidén a las que suelen encontrarse en otras dreas, y por lo tanto
promoviendo que los patrones de asociacién entre la estructura del canto y el ambiente
también difieran de lo esperado. En este sentido, en su estudio del drea vecina de la laguna de
Chasic6, Tubaro y Segura (1994) sugirieron que la presencia de una menor densidad de
chingolos en la estepa que en el espinal y la presencia de fuertes vientos en la estepa de esta
region podrian ser responsables de los largos intervalos de trino encontrados en el ambiente
abierto. La densidad de individuos determina la distancia que debe recorrer la sefial acustica
entre el emisor y los potenciales receptores, y por lo tanto influye sin dudas en el nivel de
degradacion sufrido por la sefial. Sin embargo, en teoria la baja densidad de individuos
deberia afectar principalmente la frecuencia de las vocalizaciones, dado que frecuencias mas
bajas pueden recorrer mayores distancias y deberian por lo tanto ser favorecidas en dreas con
pocos individuos (Nottebohm 1985). Por lo tanto, seria dificil explicar la presencia de trinos
muy separados en la estepa de esta region en base a la baja densidad de individuos. En
cambio, si la degradacion impuesta por vientos fuertes pudiera ser reducida por un aumento
en el intervalo entre notas, la presencia de los vientos intensos caracteristicos de la region del
sur de la Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa podria explicar

los intervalos de trino largos encontrados en la estepa

Por otro lado, podria ocurrir que en esta region los cantos no estén adaptados para minimizar

la degradacién sufrida al atravesar el ambiente. De ser asi, seria necesario pensar en

29



Dialectos de canto en el chingolo (Zonotrichia capensis) Capitulo 2

explicaciones alternativas para comprender la existencia de una asociacion entre la estructura
del canto y el ambiente que no obedezca a dicha adaptacién. Tal como se menciond en el
capitulo anterior (seccién 1.3), las hipétesis alternativas que han sido planteadas en el pasado
carecen de sustento tanto tedrico como empirico (estas hip6tesis incluyen el posible rol de los
dialectos como una barrera al flujo génico entre poblaciones dialectales y la presencia de
diferencias morfoldgicas entre los chingolos de distintos ambientes). Sin embargo, hay dos
cuestiones que deben tenerse en cuenta en particular en esta regién. En primer lugar, la
asociacién entre los dialectos y el ambiente en esta especie ha sido estudiada principalmente
en las regiones templadas de la Argentina, incluyendo el noroeste, centro y este del pais
(Nottebohm 1969, 1975, Handford 1981, 1988, Lougheed et al. 1989, Handford & Lougheed
1991, Tubaro et al. 1993, Tubaro & Segura 1994, Kopuchian 2004). Sin embargo, estudios
recientes no publicados que se han llevado a cabo en la Patagonia han confirmado
observaciones previas que muestran que al menos en algunas dreas del sur de la Argentina
esta asociacién no estd presente (P. Edelaar, comunicacion personal). Debido a su ubicacion,
la region del sur de la Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa
puede considerarse como una zona de transicién entre las regiones en las cuales la asociacion
entre los dialectos y el ambiente es clara y sigue los patrones esperados y aquellas en las
cuales dicha asociacion puede no estar presente. Por lo tanto, podria ocurrir que en esta region
haya diferencias en la conducta vocal de los chingolos en relacién a lo que ocurre en las zonas
mas al norte de Argentina. En segundo lugar, andlisis filogeograficos del chingolo a nivel
continental que han sido realizados recientemente, y de los cuales ha participado nuestro
grupo de trabajo, han mostrado que en la regién del sur de la Provincia de Buenos Aires y el
sudeste de la Provincia de La Pampa convergen los dos linajes més ancestrales de esta especie
(estos andlisis ain no han sido publicados). Como consecuencia de esto los chingolos de esta
region podrian presentar una gran variabilidad genética. Si bien no est4 claro como esto puede
afectar la conducta vocal o las caracteristicas de los dialectos, es sin dudas una particularidad
de esta regién que debe tenerse en cuenta a la hora de plantear hipétesis alternativas sobre la

asociacion entre el canto y el ambiente en esta especie.

En cuanto a las frecuencias, las diferencias entre los ambientes originales estuvieron
restringidas al tema, que tuvo menores frecuencias méximas y minimas en el espinal que en la
estepa. Este es el primer estudio de esta especie que muestra diferencias en la frecuencia del
tema entre dialectos vecinos. En todos los andlisis previos, las diferencias estuvieron

restringidas al trino (o se reportaron las frecuencias del canto completo y por lo tanto no se
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puede identificar en qué parte del mismo se encontraban dichas diferencias). En este sentido,
este resultado contribuye a la evidencia creciente que muestra lo diversa que es la asociacion

entre la frecuencia del canto y el ambiente en esta especie.

Ademds de la comparacién entre los ambientes originales, se analiz el canto en el drea
transformada con el objetivo de estudiar los posibles cambios sufridos por el mismo luego de
la modificacién del ambiente. En primer lugar, la comparacién entre los ambientes originales
y el drea transformada mostré que la estructura temporal fue intermedia en esta dltima (75 ms
en promedio en el espinal, 130 ms en la estepa y 90 ms en el area transformada). Esto es lo
que se esperaria si la estructura del canto en el drea transformada hubiese correspondido
originalmente a la del dialecto del espinal y estuviese cambiando como resultado de las
condiciones acusticas de un ambiente que actualmente es abierto. Si bien esta pareceria ser la
explicacion mdas probable, no se puede descartar que la estructura temporal en los cantos del
area transformada haya sido siempre intermedia entre las estructuras de los cantos de la estepa
y del resto del espinal, dado que dicha érea originalmente correspondia al borde del espinal
que estaba en contacto con la estepa. Esta segunda opcién, de todos modos, implicaria la
presencia de un patrén clinal de variacion del canto en esta area, dado que plantea que
originalmente dentro del espinal la estructura del canto era mds parecida a la de la estepa en el
extremo en contacto con la misma que en el resto del espinal. Sin embargo, patrones de
variacién clinal del canto han sido encontrados en esta especie en dreas con ecotonos entre
ambientes, como por ejemplo en Magdalena (Kopuchian et al. 2004, ver descripcién en mayor
detalle en la seccién anterior de este capitulo), mientras que en el drea de la laguna de
Guatraché el ecotono es practicamente inexistente porque la elevacion del terreno determina
la vegetacion y como consecuencia la transicién entre ambientes es abrupta. El hecho de que
Tubaro y Segura (1994) no hayan encontrado un patrén clinal en su estudio del drea
ecoldgicamente similar que rodea a la laguna de Chasicd es consistente con esta idea,
particularmente porque los cantos de los individuos grabados cerca del borde entre ambientes
no poseian estructuras intermedias. Por lo tanto, se puede concluir que si bien la ausencia de
grabaciones previas a la transformacién del ambiente no permite comprobar fehacientemente
que la estructura temporal del canto haya cambiado (o esté cambiando), la evidencia sugiere

que esto es lo que ha ocurrido (o estd ocurriendo).

En relacidn a las frecuencias del canto, las mismas fueron menores en el area transformada

que en ambos ambientes originales, tanto en el tema como en el trino. Este patron sugiere que
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las frecuencias habrian cambiado luego de la transformacién del ambiente, ya que el mismo
seria dificil de explicar en base a la localizacién original del 4rea transformada. De todas
maneras, si bien todas las variables de frecuencia y el ancho de banda fueron menores en el
drea transformada que en los ambientes originales, solamente la frecuencia mixima del trino
fue significativamente menor en el 4drea transformada que en el espinal. Por lo tanto, futuros
estudios en Guatraché deberan incluir mds individuos para confirmar una disminucion

generalizada de las frecuencias en el drea transformada.

2.3 - Conclusiones sobre la asociacion entre la estructura de los dialectos y el

ambiente en ambas areas: etapas siguientes del estudio

En ambas dreas de estudio hay un muy claro patrén de asociacion entre la estructura de los
dialectos de canto del chingolo y el ambiente (Figura 2.8). En el caso de Magdalena, este
patrén se caracteriza por la presencia de mayores intervalos de trino en el ambiente cerrado
(talar) que en los ambientes abiertos (estepa y bafiado), lo que coincide con el patrén
encontrado en la mayor parte de las regiones estudiadas en esta especie y con las predicciones
de la hipdtesis de adaptacion acustica. En los alrededores de la laguna de Guatraché, en
cambio, los intervalos de trino son mayores en el ambiente abierto (estepa) que en el cerrado
(espinal), lo que constituye un patrén invertido en relacién a lo que usualmente se encuentra
en esta especie y también en relacion a lo que predice la teorfa acustica. El estudio en
profundidad de estas areas que poseen claras diferencias de asociacién entre la estructura del
canto y el ambiente, y su posterior comparacion, constituye una excelente oportunidad para
evaluar la hipétesis de adaptacion acustica y su aplicabilidad y generalidad como explicacién

para la existencia de dialectos asociados al ambiente en el chingolo.

En el caso de Magdalena, mds all4 de que el patrén de asociacion entre la estructura del canto
y el ambiente coincida con lo esperado de acuerdo a la hip6tesis de adaptacién acustica, para
postular que dicha asociacién se debe efectivamente a una adaptacion de los cantos al
ambiente es fundamental poder probar, tal como se mencioné en el capitulo anterior, que la
degradacion sufrida por la sefial depende del ambiente que atraviesa, que cada dialecto posee
la estructura 6ptima para propagarse a distancia en su ambiente nativo, y que la degradacién

afecta de manera negativa a la comunicacion.
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Figura 2.8 - Cantos representativos de los dialectos de chingolo presentes en los cuatro tipos de ambientes de las
areas de estudio elegidas. Arriba izquierda: canto tipico del dialecto de talar (ambiente cerrado) en Magdalena.
Arriba derecha: canto representativo del dialecto de estepa (ambiente abierto) en Magdalena. Abajo izquierda:
canto tipico del dialecto de espinal (ambiente cerrado) en Guatraché. Abajo derecha: canto representativo del
dialecto de estepa (ambiente abierto) en Guatraché. Nétese que en el caso de Magdalena el patrén de asociacion
entre el intervalo de trino y el ambiente es el mds comtinmente encontrado en esta especie, siendo dicho intervalo
mayor en el ambiente abierto (talar) que en el cerrado (estepa). En Guatraché, en cambio, el patrén estd

invertido, siendo el intervalo de trino mayor en el ambiente abierto (estepa) que en el cerrado (espinal).

En el caso de Guatraché, en cambio, dado que el patrén de asociacion entre los dialectos y el
ambiente es el opuesto al esperado de acuerdo a la hipétesis de adaptacion actstica, se debe
analizar si lo que ocurre es que los cantos no estdn adaptados para minimizar la degradacion
al atravesar el ambiente, o si en realidad si lo estin pero como consecuencia de las
caracteristicas particulares de la region (como por ejemplo los vientos intensos) las fuentes de
degradacion del canto son distintas a las habituales y por lo tanto los patrones de asociacién
entre la estructura del canto y el ambiente también difieren de lo esperado. Para discernir
entre estas dos opciones se deben estudiar los mismos puntos mencionados para el caso de
Magdalena, es decir como se degradan los cantos al atravesar el ambiente y como dicha

degradacion afecta a la comunicacion.

Los dos capitulos siguientes se centran justamente en los experimentos realizados en ambas

areas de estudio en los cuales se han puesto a prueba los puntos anteriores.

33



Dialectos de canto en el chingolo (Zonotrichia capensis) Capitulo 3

CAPITULO 3: DEGRADACION DE LAS SENALES ACUSTICAS AL ATRAVESAR EL

AMBIENTE

3.1 - Introduccion

La explicacion de la existencia de dialectos asociados al ambiente en el chingolo basada en su
adaptacién para minimizar la degradacién en su ambiente nativo solamente tiene sentido si los
distintos tipos de ambientes que habita esta especie imponen a sus cantos diferentes tipos y/o
magnitudes de degradacion. Esta es una condicion obvia, ya que la estructura éptima para la
comunicacion a distancia seria la misma en todos los ambientes si esto no ocurriese. Diversos
estudios han mostrado que efectivamente diferentes ambientes imponen distintos tipos de
degradacion en una sefial acustica que los atraviesa (Wiley & Richards 1978, 1982, Richards
& Wiley 1980). En los ambientes cerrados, tales como bosques y selvas, el sonido no
solamente llega al receptor de manera directa, sino que también llega luego de haber rebotado
en las hojas, ramas y troncos de la vegetaciéon. Como resultado, se produce una “cola” a
continuacion de cada una de las notas del canto, ya que el sonido que llega a un punto dado
del espacio luego de haber rebotado en alguna de las estructuras mencionadas recorre una
distancia mayor que aquel que llega de manera directa, y por lo tanto tarda mds en llegar. Este
tipo de degradacion es lo que se conoce como reverberacién o eco. En zonas abiertas, como
por ejemplo pastizales y estepas, en cambio, la degradacién sufrida por la sefial se debe a la
existencia de celdas de aire en movimiento, que pueden poseer diferente velocidad,
temperatura y humedad. El resultado es que al atravesar la sefial dichas celdas, distintas
porciones de la misma sufren niveles muy distintos de atenuacidén, pudiendo algunas de ellas
llegar al receptor con una intensidad tan baja que pueden incluso resultar practicamente

imperceptibles. Esto se conoce como fluctuaciones irregulares de amplitud.

Estos postulados sobre los tipos de degradacion que sufre una sefial al atravesar el ambiente
son sumamente generales y muy pocos estudios han puesto a prueba estas predicciones
mediante la comparacién experimental de la degradacién sufrida por sefiales actsticas en
diferentes ambientes particulares (Morton 1975, Brown & Handford 2000, Balsby et al.
2003). Incluso mas escasos son los estudios realizados utilizando vocalizaciones reales de
aves, ya que en algunos casos (por ejemplo Brown & Handford 2000) se han usado sefiales
generadas por computadora, que si bien son mds simples y por lo tanto permiten un andlisis e

interpretacion més sencilla de los resultados, no representan necesariamente lo que ocurre con
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los cantos reales. Por otro lado, estas descripciones del tipo de degradacion sufrida por las
sefales acusticas diferencian el ambiente Unicamente entre abierto y cerrado. Sin embargo,
estd claro que en realidad existen muchas diferencias entre distintos ambientes cerrados,
incluyendo el tipo y la densidad de la vegetacion, asi como notorias diferencias entre
ambientes abiertos, como por ejemplo la intensidad del viento y la altura o caracteristicas de
la vegetacion herbacea. Atin cuando en estudios relativamente recientes se han comparado los
patrones de degradacion en diferentes sitios o alturas de un dado ambiente (Dabelsteen et al.
1993, Nemeth et al. 2001, Balsby et al. 2003), muy poco se conoce sobre los posibles efectos
de diferencias entre los distintos ambientes de un mismo tipo. En particular, si bien el
chingolo es la especie paradigmatica para el estudio de la hipétesis de adaptacién acustica y la
que muestra resultados mas concluyentes en relacion a la asociacion entre la estructura del
canto y el ambiente, no se han realizado nunca estudios con cantos reales de esta especie para

analizar la degradacién que sufren al atravesar el ambiente.

Los mismos estudios que han descripto los tipos de degradacién a los que se exponen los
cantos al atravesar ambientes abiertos y cerrados han analizado qué tipo de estructura
minimizaria la degradacién en cada uno de ellos (Richards & Wiley 1980, Wiley & Richards
1982, Wiley 1991). En ambientes cerrados, el disefio 6ptimo consistiria en la presencia de
notas largas de lenta modulacién de frecuencia con una considerable separacion temporal, ya
que la cola generada por el eco produce una superposicidon de las notas poco distanciadas. En
ambientes abiertos, en cambio, los cantos deberian estar compuestos por notas breves con una
alta tasa de repeticidn y poseer cierto grado de redundancia, ya que de esta manera aumenta la
probabilidad de que el receptor pueda recibir la informacion de la sefial en base a la porcidn
distinguible de la misma, atn si una parte del canto le resulta imperceptible por las

fluctuaciones irregulares de amplitud.

Diversos estudios en los que se compararon cantos de aves de ambientes abiertos y cerrados
han mostrado un patrén consistente con una adaptacion del canto para minimizar la
degradacion, ya que la estructura de los cantos suele ser consistente con el disefio que deberia
tener para ello la sefial en cada uno de estos dos tipos de ambientes. Dichos estudios han sido
realizados tanto comparando las estructuras del canto de distintas especies que difieren en el
tipo de ambiente que habitan (Anderson & Conner 1985, Wiley 1991, Badyaev & Leaf 1997,
Tubaro & Lijtmaer 2006) como analizando cantos de distintos individuos de una misma

especie que se encuentran en diferentes ambientes (Parus major, Hunter & Krebs 1979;
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Zonotrichia albicolis, Wasserman 1979; Thryothorus Iludovicianus, Gish & Morton 1981;
Piranga rubra y P. olivacea, Shy 1983; Zonotrichia capensis, Nottebohm 1975, Handford
1981, 1988, Lougheed et al. 1989, Handford & Lougheed 1991, Tubaro et al. 1993,
Kopuchian et al. 2004).

De todas maneras, tal como ha ocurrido con el andlisis del tipo de degradacién impuesta por
el ambiente, estos estudios sobre la comparacion de la estructura del canto se han centrado
principalmente en la comparacidn entre ambientes abiertos y cerrados de manera muy general,
pero casi no se ha estudiado cudl deberia ser la estructura que minimice la degradacion
teniendo en cuenta ambientes particulares o considerando las diferencias que podria haber
entre distintos ambientes de un mismo tipo. De hecho, practicamente no existen estudios que
muestren de manera empirica o experimental que efectivamente en un dado ambiente los
cantos que se utilizan son mds eficientes para la comunicacién a distancia que otras posibles
estructuras que podria producir el individuo que estd cantando. Probablemente la razén de ello
sea que demostrar esto es relativamente complicado. En primer lugar, es complejo definir
cudles deberian ser las estructuras del canto alternativas contra las cuales se debe comparar el
canto que efectivamente produce el individuo. En segundo lugar, es complicado demostrar
experimentalmente, en contraposicion a hacerlo de manera tedrica, que un dado canto es mas
eficiente para la comunicacion a distancia que otro debido a que se degrada menos. Esto se
debe por un lado a que es dificil analizar el grado de degradacién sufrido por la sefial desde
una perspectiva que incluya su relevancia biolégica y por el otro a que el grado de error
presente en los experimentos a campo puede dificultar la deteccion de diferencias

relativamente sutiles en la degradacion de diferentes sefiales acusticas.

Teniendo en cuenta la escasez de estudios experimentales sobre la degradacion sufrida por
cantos reales de aves al atravesar el ambiente, y mds especificamente que no se han realizado
nunca este tipo de estudios en el chingolo, el objetivo principal de esta parte de la tesis fue
analizar la degradacién sufrida por los cantos de esta especie en los ambientes de las dos dreas
de estudio. Esto permitié comparar por un lado la degradacién impuesta por los ambientes
abiertos y cerrados, y por el otro el resultado obtenido en cada una las areas. Esto tltimo es
particularmente interesante dado que una de las dreas presenta el patrén tradicional de
asociacion entre la estructura de los dialectos y el ambiente, y la otra presenta un patrén
invertido. Para llevar a cabo este objetivo se realizaron experimentos de transmisién y re-

grabacién de cantos reales de chingolo.
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Por otro lado, se analizé también a partir de los mismos experimentos si en cada uno de los
ambientes de ambas dreas la estructura de los cantos utilizados por los chingolos se degrada
menos que otras estructuras posibles. El hecho de estar realizando un estudio intraespecifico
facilita este tipo de andlisis, ya que como se comentd anteriormente uno de los problemas que
existen es definir cudles deben ser las estructuras alternativas contra las que se debe comparar
el canto utilizado en un dado ambiente, y en este caso se puede realizar la comparacién con
las estructuras del canto utilizadas por la especie en otros ambientes del drea de estudio. Esto
nos asegura que se compara el canto utilizado por los individuos en un dado ambiente con
vocalizaciones que el individuo podria realizar y no con estructuras aleatorias que podrian

incluso ser més eficientes pero imposibles de producir para la especie que se esta estudiando.

3.2 - Metodologia
3.2.1 - Eleccion de los sitios para la realizacion de los experimentos de transmision

Los experimentos de transmision se llevaron a cabo en los ambientes abiertos y cerrados de
ambas dreas de estudio. Como ambiente abierto en Magdalena se utiliz6 la estepa, dado que
tiene una mayor extension que el bafiado y es el ambiente de vegetacion herbacea mds tipico
de la zona. Por lo tanto, los experimentos se realizaron en el talar y la estepa en Magdalena y
en el espinal y la estepa en Guatraché. En cada uno de estos ambientes se llevaron a cabo las
transmisiones en cinco sitios diferentes con el fin de evitar que el andlisis estuviese sesgado
por la eleccién de un tnico sitio ante la posible variabilidad dentro de cada ambiente. Todos
los sitios correspondieron a las zonas mas representativas de cada uno de los ambientes desde
el punto de vista de la vegetacion presente. En el caso de los ambientes cerrados, tanto en el
talar como en el espinal se consideraron unicamente zonas que no hubiesen sufrido
transformaciones por la actividad humana, no incluyendo como apropiados al drea
transformada en Guatraché (ver la seccidon 2.2 del capitulo 2) ni a los puntos tanto en
Guatraché como en Magdalena en donde la vegetacion nativa fue reemplazada por vegetacion
alternativa o talada para la construccién de facilidades para el turismo o la realizacién de
practicas agricolo-ganaderas. En el caso de los ambientes abiertos, es decir en la estepa en
ambas dreas, practicamente toda la extensiéon del ambiente es utilizada actualmente en
actividades ganaderas o agricolas. Dado que las zonas utilizadas para pastoreo de ganado

mantienen una vegetacion mucho mds similar a la nativa que las zonas agricolas (en donde la
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vegetacion ha sido reemplazada por cultivos), solamente se consideraron sitios dentro de las

zonas utilizadas para ganaderia.

En el caso de Magdalena, debido al caracter clinal de la asociacién entre la estructura del
canto y el ambiente (ver la seccidn 2.1 del capitulo 2), se restringieron las posibles
localizaciones de los sitios a las zonas de cada ambiente en donde ademads de estar presente la
vegetacion caracteristica del mismo, los cantos utilizados por los chingolos correspondiesen al
dialecto tipico del ambiente, sin que hubiese una posible influencia de la cercania con el borde
del ambiente contiguo. Para ello, se tuvieron en cuenta tanto fotografias aéreas de la
distribucion de los ambientes como los resultados de los estudios previos del patron de
dialectos. Se consider6 de este modo como zona tipica del talar a aquella entre 1 y 2 km de
distancia al Rio de la Plata y como zona tipica de la estepa a aquella entre 4 y 6,5 km de
distancia de dicho rio (ver Figuras 2.1 y 2.2, pigs 24 y 25 respectivamente). Por lo tanto, las
posiciones exactas de los cinco sitios utilizados en cada ambiente de esta drea se eligieron al
azar dentro de dicho rango de distancias al rio, considerando tnicamente las zonas no

modificadas del talar y aquellas utilizadas para el pastoreo de ganado en la estepa.

En el caso de Guatraché el patrén de asociacién entre los dialectos y el ambiente no es clinal
(ver Figura 2.7, padg 34), y por lo tanto se consideraron como zonas tipicas de cada ambiente a
aquellas no modificadas por el hombre en el caso del espinal y a aquellas utilizadas para
pastoreo en el caso de la estepa, pero sin restricciones con respecto a la distancia al borde
dentro de cada ambiente. Las posiciones exactas de los cinco sitios de cada ambiente se
eligieron al azar dentro de las zonas que figuran como espinal y estepa en el mapa

esquematico de la Figura 2.4 (pag 29).

3.2.2 - Transmision y re-grabacion de cantos

Los experimentos de transmision se realizaron en noviembre de 2004 en Magdalena y en
diciembre del mismo afio en Guatraché, y consistieron en la transmision de cantos reales de
chingolo y su re-grabacion a diferentes distancias del parlante, con el objetivo de evaluar la
magnitud y el tipo de degradacién impuesta por cada ambiente. Las distancias de transmision
fueron 5, 25, 50 y 75 metros, las cuales son apropiadas teniendo en cuenta la extensién que
tienen usualmente los territorios en esta especie (Miller & Miller 1968). En el caso de

Magdalena, la direccién de transmision fue paralela al rio en ambos ambientes, ya que es esta
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la direccidn de las franjas de bosque en el talar y por lo tanto realizar las transmisiones de
manera perpendicular al rio resulta complicado porque algunas franjas tienen menos de 75
metros de ancho. En el caso de Guatraché, con el fin de estandarizar el disefio, la direccion de

transmision fue paralela a la laguna.

En los 10 sitios elegidos en cada drea (cinco de cada ambiente) se realiz6 la misma
transmision, que consistié en la emision de una serie de 10 cantos (cinco cantos de cada
ambiente del 4rea), repetido nueve veces cada uno. En cada ambiente se transmitieron
entonces tanto cantos utilizados en dicho ambiente (nativos) como cantos del otro ambiente
del area (no nativos), lo que permitié por un lado analizar la degradacién impuesta por cada
ambiente y por el otro comparar la degradacién sufrida por los cantos nativos y no nativos. La
transmision se realizd cuatro veces en cada sitio para poder obtener las re-grabaciones de los
cantos a las cuatro distancias mencionadas anteriormente Este disefio implicé la transmision
de un total de 7.200 cantos de chingolo (cada uno de los 20 cantos elegidos fue transmitido en
10 sitios, se realizaron cuatro transmisiones en cada sitio y se incluyeron nueve copias de cada

canto en cada transmision).

Los cantos transmitidos fueron elegidos entre las grabaciones realizadas en los estudios de
ambas dreas descriptos en el capitulo 2, es decir entre las grabaciones obtenidas en los afios
1987 y 2000 en el caso de Magdalena (Tubaro et al. 1993, Kopuchian et al. 2004) y en el afo
2003 en el caso de Guatraché (parte de esta tesis). Se consideraron unicamente aquellos
cantos que fueron grabados en las zonas adecuadas para la eleccidn de los sitios. Dentro de
éstos, se seleccionaron primero los cantos obtenidos mediante grabaciones de mejor calidad,
es decir aquellas obtenidas relativamente cerca del individuo, que tuvieran poco ruido de
fondo y que no tuviesen superposicion con cantos de otras aves. Finalmente, dentro de este
grupo de cantos se eligieron los cinco mds representativos de cada ambiente, teniendo en
cuenta tanto la estructura del tema como el intervalo de trino (el Apéndice 1 incluye las
principales caracteristicas de los cantos seleccionados y sus espectrogramas). El intervalo de
trino fue en promedio 123 ms en los cantos elegidos del talar, 59 ms en los de la estepa de
Magdalena, 68 ms en los del espinal y 129 ms en los de la estepa de Guatraché. Si se
comparan estos valores con los intervalos de trino promedio de cada uno de los ambientes (95
ms en el talar, 69 ms en la estepa de Magdalena, 75 ms en el espinal y 130 ms en la estepa de
Guatraché), se puede ver que en los cantos utilizados se mantuvo (e incluso aumentd) la

diferencia existente en el intervalo de trino entre los cantos de los ambientes de cada area.
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Esto es muy importante para poder realizar la comparacion de la degradacién sufrida por los

cantos nativos y no nativos.

Todos los cantos elegidos fueron filtrados con el programa Raven 1.2 (Charif et al. 2004),
eliminando las frecuencias menores a 2.000 Hz y mayores a 9.500 Hz. Esto permitié
disminuir cierto ruido de fondo, como por ejemplo el producido por el viento, y eliminar los

sonidos producidos por anfibios e insectos.

Para la transmisién de las vocalizaciones, las dos series de cantos (una correspondiente a cada
area) fueron grabadas en CD. Dichas series se emitieron luego utilizando un discman
Daihatsu D-CD75 conectado a un amplificador Pioneer GM-X302 (alimentado por una
bateria de motocicleta), que a su vez estaba conectado a un parlante JBL ubicado sobre un
tripode a 1,8 metros de altura (Figura 3.1). El volumen del equipo de emisién fue el mismo en
todos los casos. Como se mencioné mads arriba, la re-grabacion de las transmisiones se realizd
a5, 25, 50 y 75 metros de distancia. El equipo utilizado para la re-grabacién consistié en un
grabador Marantz PMD 222 conectado a un micréfono preamplificado direccional Senheiser
MEG66, que estuvo colocado en un tripode a 1,5 metros de altura (Figura 3.1). El volumen de
grabacion fue el maximo en las re-grabaciones realizadas a 25, 50 y 75 metros, pero fue
menor (valor de entrada de sonido 8 en lugar de 10) en la re-grabacién hecha a 5 metros,
debido a que el volumen maximo saturaba la grabacion. Las re-grabaciones se realizaron en
todos los casos utilizando el mismo modelo de cassette (TDK MA 60). Por otro lado, dado
que los vientos intensos constituyen uno de los factores que podria tener un rol importante en
la degradacidn de los cantos de chingolo en Guatraché, también se colocé un anemémetro en
un tripode junto al parlante para determinar la temperatura y la intensidad promedio del viento

durante cada una de las transmisiones (Figura 3.1).

3.2.3 - Digitalizacion y analisis de los cantos re-grabados

Los cantos re-grabados se digitalizaron y analizaron utilizando el programa Raven 1.3 (Charif
et al. 2007). La digitalizacion se realiz6 a una tasa de 22.050 Hz. Para los andlisis se eligio,
dentro de las nueve repeticiones de cada canto, aquella que tuviese menor nivel de
perturbacién por la superposicién con cantos de otras aves o de otro chingolo. La
superposicidn con cantos de otro chingolo fue particularmente comiin, ya que si el parlante

era colocado dentro del territorio de un macho, éste respondia al canto emitido cantando y, en
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Figura 3.1 - Equipo utilizado para realizar los experimentos de transmisién. Arriba: vista general del equipo, que
incluye el equipo de emisién en el centro (el parlante sobre el tripode a una altura de 1,8 metros, conectado a un
amplificador alimentado por una bateria, que a su vez estaba conectado a un discman), el equipo de grabacién en
primer plano (el grabador en el suelo conectado al micréfono, que a su vez estaba colocado en un tripode a 1,5
metros de altura), y el anemdémetro al fondo (también montado sobre un tripode). Abajo izquierda: detalle de
parte del equipo de emisiéon. Abajo centro: detalle del parlante montado sobre el tripode. Abajo derecha: detalle
del anemémetro montado sobre el tripode. Nétese la presencia de un individuo de chingolo en el tripode del
parlante (abajo centro) y en el tripode del anemdémetro (abajo derecha); esto se debe a que cuando los cantos eran
transmitidos dentro del territorio de un macho, éste respondia cantando y, en algunos casos, aproximandose al

parlante.
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algunos casos, aproximédndose al parlante (de hecho en la Figura 3.1 se puede observar en los
detalles del parlante y el anemdmetro la presencia de un chingolo que se acercd notoriamente
al equipo de emision como parte de su respuesta ante los cantos transmitidos dentro de su
territorio). A partir de los cantos elegidos se realizaron los andlisis que se describen en el resto
de esta seccion. Para todos estos andlisis, que se realizaron sobre los espectrogramas, se
utiliz6 la funcién de ventana “hamming”, un cuadro de 256 muestras, un ancho de banda de
112 Hz y la opcién “Standard Gamma II”” de esquema de colores, manteniéndose el brillo y el
contraste en 50% en todos los casos para estandarizar las condiciones de medicién. Se utilizé
el esquema de colores “Standard Gamma II”” en lugar de la escala de grises tradicional porque
por un lado genera un mayor contraste entre las notas y el fondo y por el otro permite
distinguir mejor entre porciones de distinta intensidad dentro de cada nota, ambas
caracteristicas muy importantes para la mediciéon de las variables de degradacién en los

espectrogramas (Figura 3.2).
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Figura 3.2 - Comparacién de dos espectrogramas, obtenidos a partir de uno de los cantos grabados en el talar,
utilizando distintas opciones de esquema de colores. En ambos casos el brillo y el contraste se mantuvieron al
50%, que es el valor que se utiliz6 en todos los andlisis realizados sobre los espectrogramas para estandarizar las
condiciones de medicién. Izquierda: escala de grises. Derecha: Standard Gamma II. Nétese como el esquema de

colores Standard Gamma II produce un mayor contraste entre la nota y el fondo, y permite ademads identificar los

puntos de la nota con mayor intensidad.

En primer lugar se analizé la atenuacién de los cantos entre su emision y su re-grabacién a
cada una de las distancias. Para ello, se determiné la media cuadritica de la amplitud (o
amplitud efectiva) de cada uno de los cantos originales y de cada uno de los cantos re-

grabados. La media cuadrética de la amplitud de un canto (o una porcién del mismo) es la raiz
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cuadrada de la suma de cuadrados de las muestras temporales individuales de cada canto (o su

porcidn) dividida por el nimero total de muestras:

donde n es el nimero de muestras temporales en el canto (o su porcién) y x; es la amplitud de
la muestra t del canto. Dado que la energia de una sefial varia en funcién del cuadrado de la
amplitud, esta medida permite obtener la cantidad de energia presente en una sefial compleja.
De esta manera se determind la energia presente en cada canto re-grabado y se la expresé
como porcentaje de la energia contenida en el canto original, lo que permitié analizar el
patrén de atenuacién en funcion de la distancia recorrida por la sefal. Es importante tener en
cuenta que dicho patréon puede analizarse de manera cualitativa, pero que los valores
absolutos de amplitud obtenidos a cada distancia de re-grabacion no pueden ser comparados
entre si, ni tampoco con la amplitud del canto emitido. Esto se debe a varias cuestiones
relacionadas con la metodologia de emision y re-grabacién de las sefiales y con la medida de
energia del canto utilizada. En primer lugar, el pasaje de la sefal a través del equipo de
emision obviamente afecta su amplitud, y por lo tanto la comparacién entre los valores
absolutos de amplitud obtenidos en las re-grabaciones y la amplitud del canto original no
refleja exactamente la diferencia existente con el canto emitido. Por otro lado, tal como se
menciond més arriba, el volumen de grabacion fue diferente en las re-grabaciones realizadas a
5 metros del parlante y en aquellas realizadas a 25, 50 y 75 metros. Por dltimo, la medicién de
la media cuadrética de la amplitud indica la energia que posee la sefial, pero ademads incluye el
componente de energia que tiene el ruido de fondo entre las notas. Si bien dicha energia es
practicamente despreciable con respecto a la de la sefial, su influencia sobre la energia total
aumenta al incrementarse la distancia recorrida, ya que la sefial en si se atentia pero el ruido
de fondo tiende a mantenerse relativamente constante. Se debe aclarar sin embargo que la
comparacion de la atenuacion a cada una de las distancias entre los diferentes ambientes, que
constituye el objetivo principal del andlisis de la atenuacion, no se ve afectada por ninguna de
estas cuestiones. Para realizar dicha comparacion se llevaron a cabo ANOVAs en cada una de
las distancias, y en los casos en los cuales dicho andlisis fue significativo se realizaron

contrastes de Scheffé para determinar qué pares de ambientes presentaron diferencias.
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Por otro lado, se analizaron los dos tipos de degradacion que la teoria acustica postula como
los principales responsables de la modificacion de la estructura de los cantos al atravesar el
ambiente: las fluctuaciones irregulares de amplitud y la reverberacién. Ambos se analizaron
tanto en los ambientes abiertos como en los cerrados de las dos areas de estudio para poder
por un lado establecer si las fluctuaciones irregulares de amplitud son mayores en los
ambientes abiertos y la reverberacién en los cerrados, y por otro lado comparar los resultados
entre las dos dreas debido a sus diferencias en el patron de asociacion entre la estructura del

canto y el ambiente.

Como se mencioné mdas arriba, las fluctuaciones irregulares de amplitud consisten en
variaciones de intensidad dentro de un mismo canto. Por lo tanto, para determinar el nivel de
dicha degradacién en los cantos re-grabados se compard la pérdida de energia entre distintas
porciones del canto. Especificamente, en cada uno de los 20 cantos originales se dividi6 al
trino en cuatro porciones de igual duracién y se midi6 la energia de cada una de ellas a través
del cédlculo de la media cuadritica (ver descripciéon mds arriba). Luego, en cada uno de los
cantos re-grabados también se determiné la energia presente en cada porcién del trino y se
calcul6 el porcentaje de dicha energia en relacién a la misma porcion del trino en el canto
original. En ausencia de fluctuaciones en la disminucién de amplitud, dicho porcentaje
deberia ser el mismo en las cuatro porciones del trino de cada canto (més alld de depender en
cada canto del ambiente y la distancia de re-grabacion). Para determinar la variacion en dicho
porcentaje dentro de cada canto, se calcul6 el coeficiente de variacion (desvio estandar sobre
la media). Dicho coeficiente toma el valor cero en caso de no existir diferencias en la
disminucién de la amplitud entre porciones del trino, y aumenta a medida que dichas
diferencias se incrementan. La Figura 3.3 muestra cémo se realiz6 la medicion de las
fluctuaciones irregulares de amplitud sobre el espectrograma. A través de esta medicion se
analizo este tipo de degradacion en funcion de la distancia recorrida por la sefial y se compard
el patrén obtenido en los distintos ambientes. Para ello se llevaron a cabo ANOV As en cada
una de las distancias de re-grabacién, y en los casos en los cuales éstas mostraron diferencias
significativas se realizaron contrastes de Scheffé para determinar qué pares de ambientes

presentaron diferencias.
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Figura 3.3 - Medicién de las fluctuaciones irregulares de amplitud. Arriba: uno de los cantos de talar en su
version original. Abajo: re-grabacién de dicho canto a 25 metros del parlante luego de ser transmitido en uno de
los sitios de la estepa de Magdalena. Se puede ver en el detalle del trino como el mismo no solamente se atenud,
sino que lo hizo de manera irregular, habiendo disminuido mucho mds marcadamente la amplitud de la sefial en
las primeras y las dltimas notas que en las del medio. También en el detalle se puede observar la divisién del
trino en cuatro partes iguales. En el canto original se determind la energia en cada una de dichas porciones del
trino a través del cdlculo de la media cuadritica. En la re-grabacién también se calcul6 la energia de cada
porcién, que se expresé como el porcentaje de la energia contenida por dicha porcién en el canto original. Los
valores porcentuales muestran que efectivamente la atenuacién fue mayor al principio y al final del trino que en

el medio del mismo, lo que se reflejé en un alto valor del coeficiente de variacion.

La reverberaciéon consiste, como se describié mds arriba, en la aparicion de una “cola” a
continuacion de cada una de las notas del canto. Por lo tanto, para cuantificar el nivel de
reverberacion generado en cada canto luego de su transmision, se determiné la proporcién de
la amplitud de dicha cola en relacion al punto de mdaxima intensidad de la nota.

Especificamente, para cada uno de los 20 cantos utilizados se eligieron al azar dos notas del
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trino y se determiné en el canto original la frecuencia de mayor amplitud en las mismas.
Luego, en cada una de las re-grabaciones se midié la amplitud tanto en dicho punto de
maxima intensidad como en la cola de la sefial. La cola estuvo representada por un punto
ubicado en la frecuencia de maxima intensidad pero a una distancia temporal de la nota
equivalente a la duracion de la nota en dicha frecuencia (Figura 3.4). Finalmente se calcul6 la
proporcién que representd en cada caso la amplitud de la cola en relacion a la amplitud de la
nota; dicha proporcidn es siempre menor a 1 y crece al aumentar el eco acumulado luego de la
nota. Esta medicién permitié analizar el patrén de reverberaciéon en funcion de la distancia
recorrida por la sefial y comparar dicho patrén en los distintos ambientes. Al igual que en los
casos descriptos mds arriba, se llevaron a cabo ANOVAs en cada una de las distancias de re-
grabacién, y en los casos en los cuales dicho andlisis mostré diferencias significativas se
realizaron contrastes de Scheffé para determinar qué pares de ambientes presentaron

diferencias.

—_
(=]
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O = amplitud de la sefial: 89 db

= amplitud de la cola: 60 db
0,5 1,0 1,5 20 25
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Indice de reverberacién: 0.68

Figura 3.4 - Medicién de la reverberacion. Se puede observar en el detalle de la primera nota del trino de uno de
los cantos del talar como se determing la reverberacidn. El circulo blanco marca el punto de mayor intensidad de
la sefial en dicha nota del trino, cuya amplitud es 89 decibeles, y el circulo gris marca el punto en el que se
determind la intensidad de la “cola” de la sefial, que es 60 decibeles. Nétese que el punto que representa la cola
se situd en la misma frecuencia, pero a una distancia temporal con respecto a la nota equivalente a la duracién de
la nota en dicha frecuencia. El indice de reverberacién, calculado como la proporcién entre la amplitud en la cola

y la amplitud en la sefial, es en este caso 0,68.

Dado que los vientos intensos caracteristicos de la estepa de la region del sur de la Provincia
de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa han sido postulados como una
posible explicacion para la presencia de intervalos de trino excepcionalmente largos en los

dialectos del chingolo presentes en dicho ambiente, se analizé a continuacién el efecto del
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viento sobre las tres modificaciones sufridas por los cantos re-grabados, es decir la
atenuacion, las fluctuaciones irregulares de amplitud y la acumulacién de eco. Para ello se
tomaron los datos de las transmisiones realizadas en las estepas de ambos ambientes y se

analizo el efecto de la intensidad del viento mediante regresiones.

El dltimo de los andlisis sobre la degradacidon impuesta por cada tipo de ambiente tuvo como
objetivo poner a prueba si las diferencias en la frecuencia del trino que existen en muchos
casos entre dialectos pueden explicarse como una adaptacién de los mismos para minimizar la
degradacion. Esta justificacion tendria sentido si las frecuencias utilizadas en cada ambiente
se atenuasen menos que otras frecuencias posibles. Para que esto ocurra, sin embargo, deberia
pasar que en cada ambiente sean distintos los rangos de frecuencias mas afectados por la
atenuacion, es decir que deberia ser diferente el efecto de la frecuencia de un sonido sobre la
atenuaciéon que sufre. Dado que en Magdalena existen diferencias significativas en las
frecuencias del trino entre dialectos (ver la seccién 2.1 del capitulo 2), pero esto no ocurre en
Guatraché (ver la seccion 2.2 del capitulo 2), se puso a prueba esta explicacion para la
presencia de diferencias en la frecuencia del trino analizando los resultados de las
transmisiones realizadas en Magdalena. Cabe aclarar que en Guatraché se detectaron
diferencias significativas en las frecuencias del tema entre ambientes, pero dado que estas
diferencias no son habituales entre dialectos en esta especie, se decidid analizar solamente el
efecto del ambiente sobre la atenuacién de las diferentes frecuencias del trino, y por lo tanto
solamente se utilizaron las transmisiones de Magdalena. Para este andlisis se utilizaron los
datos de amplitud en las notas del trino que fueron medidos en la determinacién de la
reverberacion (ver mas arriba). Esto permitié contar con datos de la atenuacién sufrida por las
notas del trino en su punto de maxima amplitud en las diferentes distancias de re-grabacion.
Estos datos fueron utilizados para realizar regresiones entre la atenuacién de la sefial en su
punto de maxima amplitud y la frecuencia a la que se encuentra dicho punto. Luego se
compararon las rectas de regresion entre los dos ambientes de Magdalena para cada una de las

distancias de transmision.

Todos los andlisis descriptos hasta el momento tuvieron como finalidad analizar el nivel y
tipo de degradacion impuesta por cada ambiente sobre los cantos de chingolo. Sin embargo,
ninguno de ellos se realiz6 para diferenciar la degradacion sufrida por las sefiales nativas de
aquella sufrida por las sefales no nativas, es decir analizar si las sefiales que en teoria estan

adaptadas a un tipo de ambiente se degradan menos al ser transmitidas en dicho ambiente que
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otras sefiales alternativas no adaptadas al mismo. El dltimo de los andlisis realizados tuvo
justamente como objetivo determinar si efectivamente los cantos nativos sufren un menor
grado real de degradacién que los no nativos. Para ello, dado que la degradacion se define
como “la suma de los cambios de la sefial a una distancia X en relacion a la estructura de la
sefal en su origen” (Morton 1986), se comparé la estructura de la version original de cada
canto con la estructura de las re-grabaciones y se evalué si los cantos nativos sufrieron una
menor alteracidon de su estructura que los no nativos como consecuencia de la transmisién. Se
utilizé como dialecto nativo de un dado ambiente al dialecto tipico de dicho ambiente, y como
no nativo al otro dialecto del area (pero no a los dialectos de la otra 4rea de estudio). Para este
andlisis se utilizaron los datos de un tnico sitio por ambiente. La comparacion de la estructura
de los cantos originales y re-grabados se realizd a través de la funcién “correlacion de
espectrogramas” del programa Raven 1.3, que permite comparar la estructura de dos sefiales
acusticas. Esta funcion correlaciona la amplitud de las sefiales a comparar para cada una de
sus diferentes frecuencias. Dicho andlisis se repite para diferentes valores de superposicion
temporal entre los cantos que se comparan y el valor madximo de correlacion se utiliza como
un indice de similitud entre ellos (Figura 3.5). En esta comparacién se analiz6 tinicamente la
distorsion de la estructura de los cantos al atravesar el ambiente, independientemente de las
posibles diferencias en su atenuacion, ya que se utilizé la versién normalizada de la funcién
de correlacion, que estandariza la amplitud de ambas sefales antes de compararlas. Se puede
encontrar una descripciéon mds detallada de la funcién “correlacion de espectrogramas” en el
manual del Raven 1.3 (Charif et al 2007). Finalmente se compararon a través de pruebas t de
Student los indices de correlacion para cada una de las distancias de re-grabacién entre los

cantos nativos y no nativos.
Todos los andlisis estadisticos fueron a dos colas y se realizaron utilizando el programa
Statistica version 6 (StatSoft 2001).

3.3 - Resultados

Los andlisis de transmision del canto a través del ambiente se basaron en las re-grabaciones
obtenidas a 5, 25 y 50 metros de distancia con respecto al parlante, dado que las grabaciones
obtenidas a 75 metros tenfan un nivel de atenuacién que hacia pricticamente irreconocible la

seflal en relacion al ruido de fondo, imposibilitando la mediciéon de las variables de

48



Dialectos de canto en el chingolo (Zonotrichia capensis) Capitulo 3

CANTO 1

CANTO 2

| J\.

CORRELACION ENTRE CANTOS
>\§ T

-100 -25 0 +100 SUPERPOSICION TEMPORAL ( AT)

Figura 3.5 - Procedimiento de correlacion de espectrogramas realizado por el programa Raven 1.3. Los valores
de correlacion entre pares de cantos se calculan a partir de la amplitud de las sefiales para cada una de sus
diferentes frecuencias. Dicha correlacion cambia de acuerdo al grado de superposicién temporal de los
espectrogramas y por lo tanto el andlisis se repite para diferentes valores de superposiciéon temporal entre los
cantos, utilizdndose el valor maximo de correlacién (CMAX en el esquema) como un indice de similitud entre

ellos. Esquema modificado a partir de Beeman 1996.

degradacion. Por otro lado, la grabacion obtenida en uno de los puntos de la estepa de
Guatraché no pudo ser utilizada por problemas con la cinta. Considerando estas
modificaciones en el conjunto de datos, los anélisis se basaron en un total de 570 cantos (19
sitios en total, tres distancias de transmisién en cada uno y 10 cantos analizados por
transmision, teniendo en cuenta que en cada caso se eligié la mejor re-grabacion de las nueve

copias de cada canto).

El andlisis de atenuacién mostré una notoria disminucién en la amplitud de la sefial a medida
que se increment$ la distancia recorrida por la misma (Figura 3.6). Si bien no pueden
compararse entre si los valores absolutos de amplitud obtenidos a diferentes distancias de re-
grabacién, puede observarse claramente de manera cualitativa que, tal como es de esperar, el
canto se atenud a medida que atravesd el ambiente en los cuatro ambientes considerados. La
comparacion entre ambientes mostré diferencias significativas en la atenuacién en las tres

distancias de re-grabacion (ANOVA, p < 0,001 en todos los casos). Los contrastes de Scheffé
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Figura 3.6 - Atenuacion de los cantos transmitidos en los cuatro ambientes en funcién de la distancia de re-
grabacion (media + error estdndar). La atenuacion se determiné en base a la disminucién porcentual de la media
cuadrética de la amplitud con respecto a la del canto original. Se detectaron diferencias significativas entre
ambientes en las tres distancias al parlante, mostrando una tendencia a atenuarse mds los cantos en Guatraché
que en Magdalena a los 5 metros, y atenudndose mads los cantos en los ambientes cerrados que en los abiertos a

los 25 y 50 metros

indicaron que a 5 metros de distancia del parlante, donde el nivel de atenuacién no fue muy
importante, no hubo diferencias entre los ambientes abiertos y cerrados, sino que hubo una
tendencia a una mayor disminucién de la amplitud en los ambientes de Magdalena que en los
de Guatraché, siendo significativas especificamente las diferencias entre el espinal y ambos
ambientes de Magdalena (p < 0,003 en ambos casos). A 25 y 50 metros de distancia del
parlante, en cambio, los cantos transmitidos en ambientes cerrados sufrieron un mayor grado
de atenuacion que aquellos transmitidos en ambientes abiertos, independientemente del rea
de estudio. De hecho, en ambas distancias de re-grabacién hubo diferencias significativas en
todas las comparaciones entre ambientes abiertos y cerrados independientemente del area
(p < 0,001 en todos los casos), pero no entre los dos ambientes cerrados ni entre los dos

ambientes abiertos.

El andlisis de las fluctuaciones irregulares de amplitud mostr6 diferencias significativas entre

los ambientes a 25 y 50 metros de distancia al parlante (ANOVA, p < 0,001 en ambos casos),
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perono a 5 m (p =0,12), donde la variabilidad interna en la atenuacién del trino era ain muy
baja en todos los ambientes. Tal como se puede observar en la figura 3.7, la comparacién
entre ambientes mediante los contrastes de Scheffé mostré que a 25 y 50 metros de distancia
del parlante las fluctuaciones de amplitud fueron significativamente mayores en los ambientes
abiertos que en los cerrados, independientemente del drea de estudio (p < 0,002 en todas las
comparaciones). Por otro lado, si bien a 50 metros se puede observar una tendencia a la
presencia de mayores fluctuaciones de amplitud en Guatraché que en Magdalena (siendo un
poco mayor el coeficiente de variacion en la estepa de Guatraché que en la de Magdalena y en
el espinal que en el talar), no hubo diferencias significativas entre los dos ambientes cerrados

ni entre los dos ambientes abiertos.

Con respecto a la reverberacion, los ambientes presentaron diferencias significativas en todas
las distancias al parlante (ANOVA, p = 0,004 a 5 metros y p < 0,001 a 25 y 50 metros). Tal

como predice la teoria acustica, en todos los casos la acumulacién de ecos en la cola de la
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Figura 3.7 - Degradacién de los cantos por fluctuaciones irregulares de amplitud en funcién de la distancia de
re-grabacion (media + error estandar). El trino de cada canto re-grabado se dividié en cuatro porciones y las
fluctuaciones irregulares de amplitud se estimaron a través del coeficiente de variacidon de la media cuadratica de
la amplitud de dichas porciones expresada como porcentaje de la media cuadritica de la amplitud en el canto
original. Se detectaron diferencias significativas entre ambientes a 25 y 50 metros de distancia al parlante, siendo

mayores las fluctuaciones de amplitud en los ambientes abiertos que en los cerrados.
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sefal fue mayor en los ambientes cerrados que en los abiertos. Como se puede observar en la
Figura 3.8, a 5 metros del parlante estas diferencias fueron relativamente pequenas, y los
contrastes de Scheffé indicaron que solamente son significativas aquellas entre el talar y la
estepa de Magdalena (p = 0,048). A 25 y 50 metros de distancia las diferencias fueron mas
notorias y la reverberacion fue significativamente mayor en los ambientes cerrados que en los
abiertos, independientemente del area (p < 0,002 en todos los casos). Por otro lado, no hubo
diferencias en el eco generado en las dos estepas, pero los cantos transmitidos en el talar
mostraron una tendencia a presentar mayor reverberacion que los del espinal. Dicha diferencia
de todos modos estuvo lejos de ser significativa a 25 metros del parlante (p = 0,66) y fue s6lo

parcialmente significativa a 50 metros de distancia (p = 0,058).

También se puede ver en la Figura 3.8 que si bien la reverberacion aument6 entre los 5 y los
25 metros en los ambientes cerrados, disminuyé a los 50 metros (disminuyé en ambos
ambientes, aunque mds notoriamente en el espinal que en el talar). Una posible explicacién

para esta disminucion se relaciona con el hecho de que a medida que aumenta la distancia

0,75~

=)

=

)

w

el

< 1

= 0,7 A

= T

=

] 1

g

~

S 0,65

o)

3}

el

]

4=

£ 06

3

£

3 —e— Talar I

g 0,551 Espinal

_q;j —e— Estepa de Magdalena

5 Estepa de Guatraché

5

M 0,5 T T T T T 1
0 10 20 30 40 50 60

Distancia al parlante

Figura 3.8 - Reverberacion generada en las vocalizaciones en funcién de la distancia de transmisién (media +
error estandar). Se midi6 la amplitud de la nota en su punto de mdxima intensidad y en la cola, y luego se estimé
la reverberacién como la proporcién de la segunda medida con respecto a la primera. Se detectaron diferencias
significativas en las tres distancias de transmision, y tal como predice la teoria actistica la acumulacién de ecos

fue mayor en los ambientes cerrados que en los abiertos.
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lineal recorrida por la sefial, la distancia recorrida por el sonido que rebota en la vegetacion
aumenta mds que linealmente. De esta manera, al incrementarse mds la distancia recorrida por
éste ultimo que la distancia recorrida por el sonido que llega directamente al micréfono,
aumenta la diferencia de atenuacion entre ambos y por lo tanto a grandes distancias disminuye

la proporcién de intensidad presente en la cola con relacién a la intensidad de la sefial.

El andlisis de regresion realizado con las re-grabaciones de los ambientes de estepa para
evaluar el efecto de la intensidad del viento sobre la degradacion de la sefial mostré que dicho
efecto varia dependiendo de cudl sea el tipo de modificacion de la sefial estudiado. En primer
lugar, la atenuacién no mostré una relacién consistente con el viento, ya que los cantos re-
grabados a 5 metros del parlante se atenuaron mds a mayor velocidad del viento (p = 0,009),
los re-grabados luego de 25 metros se atenuaron menos cuanto mayor fue dicha velocidad (p
< 0,001), y los que recorrieron 50 metros no mostraron un asociacién significativa entre las
dos variables (p = 0,09). Esta falta de consistencia entre los efectos del viento a diferentes
distancias de re-grabacion, que puede a primera vista parecer extrafia, muy probablemente se
debe a que el efecto del viento sobre la atenuaciéon depende de su direccién (Salomons 2001).
Si la misma es opuesta al sentido de transmisién (es decir desde el micr6fono hacia el
parlante), el sonido tiende a dirigirse hacia arriba por efecto del viento, creando una “sombra
de sonido” adelante del parlante en la cual la intensidad del mismo es muy inferior a la que
habria en ausencia de viento. En cambio, si la direccion es a favor de la transmisién (es decir
desde el parlante hacia el micr6fono), el sonido tiende a dirigirse hacia abajo y se mantiene a
una altura relativamente baja, por lo que la presencia de viento puede tener el efecto contrario
y disminuir la atenuacién de la sefial en comparacién con una situacion sin viento. El hecho
de que la direccion del viento haya sido diferente entre transmisiones puede por lo tanto

explicar la variabilidad observada en la asociacion entre su intensidad y la atenuacién.

El efecto del viento sobre las fluctuaciones irregulares de amplitud fue en cambio mucho mas
claro, incrementandose las mismas al aumentar la intensidad del viento (Figura 3.9). Si bien a
5 metros del parlante no hubo una asociacidn significativa entre las variables (p = 0,88), esto
es ldgico teniendo en cuenta que las fluctuaciones irregulares de amplitud fueron muy
pequeiias a dicha distancia (ver Figura 3.6). Luego de recorridos 25 y 50 metros por la sefal,
en cambio, dichas fluctuaciones mostraron una muy clara asociacién con el viento,
aumentando significativamente al incrementarse la intensidad del mismo (p = 0,03 y

p < 0,001, respectivamente).
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Figura 3.9 - Efecto de la intensidad del viento sobre las fluctuaciones irregulares de amplitud. El andlisis se basé
en los nueve sitios de estepa (cinco sitios en Magdalena y cuatro en Guatraché). No hubo una asociacién
significativa entre la intensidad del viento y las fluctuaciones irregulares de amplitud a 5 metros de distancia del
parlante, lo que es légico teniendo en cuenta que a esta distancia la magnitud de este tipo de degradacién fue
muy pequefia. Los cantos que recorrieron 25 y 50 metros, en cambio, presentaron una asociacién positiva
significativa entre la velocidad del viento y las fluctuaciones de amplitud (25 metros: y = 0,01 x + 0,12;

R*=0,23; p =0,03; 50 metros: y = 0,01 x + 0,12; R*= 0,72; p < 0,001).

Con respecto a la reverberacién, no hubo un efecto significativo de la intensidad del viento
sobre la acumulacién de eco a ninguna distancia de re-grabacion (p > 0,2 en todos los casos).
Si bien no es esperable que el viento genere reverberacion, este resultado es interesante por el
hecho de que contradice una de las posibles explicaciones para la presencia de largos
intervalos de trino en la estepa de Guatraché (o mejor dicho en la estepa del sur de la
Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa en general), que consiste
en que la presencia de vientos intensos en dicha regién genere algin tipo de degradacién con

un efecto similar al de la acumulacién de ecos luego de las notas.

El andlisis de la asociacion entre la frecuencia y la atenuacidn en los ambientes de Magdalena
mostré que, tal como predice la teoria acustica, las frecuencias mas graves tendieron a
atenuarse menos que las mds agudas (Figura 3.10). Esta relacion se puede ver claramente en
las re-grabaciones realizadas a 5 y 25 metros, en donde el anédlisis de regresion mostrd una
asociacién negativa significativa en ambos ambientes entre el porcentaje de amplitud con
respecto al canto original en el punto de maxima intensidad de las notas del trino y la
frecuencia de dicho punto (5 metros: p = 0,01 en el talar y p < 0,001 en la estepa; 25 metros:
p < 0,001 en ambos ambientes). Luego de recorridos 50 metros por la sefial, en cambio, no se

detecté una asociacion significativa entre la frecuencia y la atenuacion en ninguno de los
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Figura 3.10 - Andlisis de regresion entre la atenuacién y la frecuencia en las notas del trino realizado en los
ambientes de Magdalena. Se puede observar una tendencia general a una mayor atenuacién de las frecuencias
mds agudas. La asociacién entre la frecuencia y la atenuacidn fue significativa en las re-grabaciones realizadas a
5 y 25 metros del parlante, pero no a 50 metros. Ambos ambientes presentaron pendientes de regresion
practicamente idénticas en las dos distancias para las que se registré una asociacién significativa entre las
variables (5 metros: talar: y = -2,34 x + 97,398, R? = 0,43; estepa: y = -2,41 x + 99,79, R? = 0,42; 25 metros:
talar: y = -5,22 x + 94,73, R* = 0,65; estepa: y = -5, 10 x + 102,96, R* = 0,90).

ambientes (p = 0,15 en el talar y p = 0,56 en la estepa). Esto puede deberse a que el nivel de
atenuacion del canto a dicha distancia es tal que no logré detectarse la asociacidn entre las
variables (ver Figura 3.6). Mds alld del hecho de que se haya corroborado que las frecuencias
graves se atentian menos que las agudas, debe destacarse que la comparacion entre ambientes
mostré que no existen diferencias entre el talar y la estepa en cuanto a la relacién entre la
frecuencia y la atenuacién. De hecho, si bien como se habia mostrado mds arriba el nivel
general de atenuacién fue mayor en el talar, las pendientes de las rectas de regresion obtenidas
en ambos ambientes fueron practicamente idénticas tanto en las re-grabaciones de 5 metros
como en las de 25 metros, es decir en las distancias que muestran una asociacién significativa
entre las variables (5 metros: talar: y = -2,34 x + 97,398, estepa: y = -2,41 x + 99,79; 25
metros: talar: y = -5,22 x + 94,73, estepa: y = -5, 10 x + 102,96; Figura 3.10).

El andlisis de correlacidn de espectros mostré en primer lugar que, tal como se puede esperar,
la similitud entre las estructuras del canto re-grabado y el original disminuy6 a medida que
aumento la distancia recorrida por el canto (Figura 3.11). Por otro lado, los cantos mostraron
una tendencia a degradarse mds en Guatraché que en Magdalena. Finalmente, no hubo
diferencias apreciables dentro de cada 4rea en la degradacion sufrida por los cantos nativos y
los no nativos (Figura 3.11). Esto fue confirmado por la comparacion mediante la prueba t de

Student, realizada combinando los datos de ambas areas, que mostré que no hay diferencias
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significativas en la modificacion de la estructura de la sefial entre los cantos nativos y no

nativos a ninguna distancia de re-grabacion (p > 0,25 en los tres casos).

1000 ~

900 :

=
O
R3)
S 800
)
g
1)
Q
Q
o
g
kS
=
N—

600 1 A = Nativo Magdalena A = No nativo Magdalena
= Nativo Guatraché = No nativo Guatraché
= Nativo total = No nativo total

5()() T T T T T 1

0 10 20 30 40 50 60

Distancia al parlante

Figura 3.11 - Similitud entre las estructuras de los cantos re-grabados y los transmitidos, en funcién de la
distancia al parlante. La similitud se obtuvo mediante la correlacién de espectros de Raven 1.3. Los cantos
sufrieron un mayor nivel de modificacién de su estructura a medida que se increment6 la distancia recorrida,
pero dicho patrén fue practicamente idéntico entre los cantos nativos y los no nativos, no habiendo diferencias

significativas entre ellos a ninguna de las distancias de re-grabacion.

3.4 - Discusion

Tal como se podia esperar en base a estudios previos, las vocalizaciones de los chingolos se
atenuaron y sufrieron distintos tipos de degradacion al atravesar el ambiente (Morton 1975,
Wiley & Richards 1978, 1982, Richards & Wiley 1980, Brown & Handford 2000, Balsby et
al. 2003). Dicha degradaciéon fue detectada tanto al estudiar la modificacion general de la
estructura de la sefial como al analizar patrones especificos de degradacion. Considerando el
tamafio de los territorios en esta especie (Miller & Miller 1968), se puede afirmar que estas
modificaciones se detectaron en un rango de distancias que es comparable con las que el canto

debe atravesar normalmente entre el emisor y los potenciales receptores de la sefial, lo cual es
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importante si se tiene en cuenta que el estudio de la degradacidn se realizé en el contexto de
como la misma puede afectar a la comunicacioén. Dentro de este rango de distancias, por otra
parte, tanto la atenuaciéon como los distintos tipos de degradacion aumentaron al
incrementarse el recorrido de la sefial. De hecho, la atenuacién fue tal a 75 metros del parlante
que el canto resultd practicamente indistinguible del ruido de fondo. Mds alld de estos
resultados generales, los objetivos especificos de esta parte de la tesis consistieron en
comparar el tipo y nivel de degradacion sufrida por los cantos en los distintos ambientes,
evaluar la presencia de diferencias entre las dos dreas de estudio (dado que presentan
diferentes patrones de asociacion entre la estructura de los dialectos y el ambiente) y analizar
si los cantos adaptados a un determinado ambiente se degradan menos al atravesarlo que
cantos no adaptados a dicho ambiente. Los resultados obtenidos en relacidn a estos objetivos

y sus implicancias se discuten a continuacion.

Tanto la atenuacién como los dos tipos especificos de degradacién analizados difirieron
marcadamente entre ambientes. La atenuacion fue mayor en los ambientes cerrados que en los
abiertos, lo que podria explicarse por la interferencia generada por la vegetacion presente
entre la fuente de sonido y el parlante. Por otro lado, en los ambientes abiertos pareceria ser
mds variable el nivel de atenuacién sufrido por la sefial, ya que el viento posee tener efectos
contrarios sobre la atenuacién dependiendo de su direccién (Salomons 2001). Con respecto a
las fluctuaciones irregulares de amplitud, las mismas fueron significativamente mayores en
los ambientes abiertos que en los cerrados en ambas dreas. Esto es consistente con la nocién
de que la diferencia de temperatura, humedad y velocidad entre celdas de aire genera este tipo
de degradacion especificamente en ambientes abiertos (Brown & Handford 1996). El viento,
de hecho, es sin duda uno de los factores claves en la generacién de esta degradacion de la
seflal, ya que los resultados mostraron que mayores intensidades de viento se asociaron a
mayores fluctuaciones en la amplitud del canto. Si bien no fue significativa, la aparente
tendencia a un mayor nivel de fluctuaciones irregulares de amplitud en la estepa de Guatraché
que en la de Magdalena podria explicarse por este efecto, ya que son caracteristicos los
vientos intensos en este ambiente en toda la region del sur de la Provincia de Buenos Aires y
el sudeste de la Provincia de La Pampa (y de hecho las transmisiones realizadas en Guatraché
tuvieron en promedio un 40% mads de intensidad de viento que las realizadas en Magdalena:
12,5 km por hora en Guatraché y 8,9 km por hora en Magdalena). Finalmente, la
reverberacion fue mayor en los ambientes cerrados que en los abiertos en ambas dreas. Esto

también coincide con lo que esperado, ya que es en este tipo de ambientes donde la presencia
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de troncos, ramas y hojas de la vegetacién produce un rebote del sonido e introduce eco a
continuacién de cada una de las notas de la sefial (Wiley & Richards 1978, 1982, Richards &
Wiley 1980).

El haber encontrado en Magdalena mayores fluctuaciones irregulares de amplitud en la estepa
y mayor reverberacion en el talar brinda sustento a la hipétesis de adaptacién acistica como
explicacion del patrén de asociacidn entre la estructura de los dialectos y el ambiente en esta
area. Esto se debe a que el patrén presente, caracterizado por la presencia de intervalos de
trino mayores en el talar que en la estepa, es justamente el que se esperaria encontrar si los
cantos estuviesen adaptados en cada ambiente para minimizar el efecto de la degradacién. Por
un lado, la marcada separacion temporal de las notas del trino en el talar evitaria la
superposicion de las mismas que podria ocurrir como consecuencia de la acumulacion de ecos
(Wiley & Richards 1978, 1982, Richards & Wiley 1980). Por el otro, la alta tasa de repeticion
y la redundancia de informacion en la estepa incrementarian la oportunidad del receptor de
obtener la informacién codificada en el canto, atin cuando una porcién del mismo se torne
imperceptible o irreconocible debido a las fluctuaciones irregulares de amplitud (Brown &

Handford 1996).

En Guatraché, en cambio, al haber encontrado los mismos patrones de degradacién de la sefial
que en Magdalena, la hipétesis de adaptacion actistica pierde sustento como explicacién de la
asociacién entre los dialectos y el ambiente. Dado que en esta drea dicha asociacion estd
invertida, habiendo mayores intervalos de trino en la estepa que en el espinal, para que esta
hipétesis fuese una explicacion valida deberia haber factores de degradacion diferentes de los
habituales, que generen patrones de degradacion particulares. Al no haberse encontrado
dichos patrones, resulta complicado recurrir a esta hipdtesis como explicacién, ya que la
asociacion entre la estructura temporal del trino y el ambiente es exactamente la contraria de
la que se esperaria para minimizar el efecto de los tipos de degradacién encontrados. En
particular, estudios previos habian planteado que la presencia de intervalos de trino largos en
la estepa de la regién del sur de la Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de
La Pampa podria deberse a los vientos intensos caracteristicos de dicha regién (Tubaro &
Segura 1994). Mas especificamente, esto podria ocurrir si el viento intenso generase una
modificacion de la sefial similar al eco, incrementando la intensidad en la cola de las notas.
Sin embargo, la ausencia de este tipo de degradacién en las re-grabaciones obtenidas en la

estepa de Guatraché, sumada al hecho de que no se detectd ninguna asociacién entre la
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velocidad del viento y la generacién de eco, claramente le quita sustento empirico a esta

posibilidad.

Para descartar por completo a la hipdtesis de adaptacion actistica como explicacién del patrén
de dialectos en esta region se deberian realizar experimentos de transmisién en condiciones
climaticas més extremas, ya que si bien como se menciond mads arriba los vientos fueron
mayores durante los experimentos de transmision en la estepa de Guatraché que en la de
Magdalena, el promedio de velocidad del viento en la primera fue 12,5 km por hora, y los
vientos de esta region pueden alcanzar intensidades mucho mayores. Aun asi, es necesario
tener en cuenta que quizds deben comenzar a estudiarse mds en profundidad las posibles
explicaciones alternativas a la minimizacioén de los efectos de la degradacién para comprender
esta inversion en el patrén. Como se menciond en el primer capitulo, se han planteado en el
pasado explicaciones que no involucran la degradacién de la sefial para analizar la asociacion
entre la estructura del canto de las aves y el ambiente, tales como la hipdtesis de adaptacion
genética (Nottebohm 1969) o la influencia de posibles diferencias morfoldgicas entre
poblaciones dialectales. Sin embargo, dichas explicaciones carecen de sustento tanto tedrico
como empirico en el caso del chingolo. Para el planteo de nuevas hipétesis alternativas deben
tenerse en cuenta ciertas caracteristicas de la region del sur de la Provincia de Buenos aires y
el sudeste de la Provincia de La Pampa, tales como el hecho de que la misma estaria ubicada
en una zona de transicién entre regiones en donde los dialectos se asocian claramente al
ambiente y regiones en donde dicha asociacién no es tan clara, y el hecho de que serfa una
region de contacto secundario entre linajes ancestrales de chingolo y por lo tanto poseeria una
alta variabilidad genética. (ver seccién 2.2.6 del capitulo 2, pag. 37, para una descripcién mas
detallada).

En el drea de Magdalena, no solamente la estructura temporal varia entre los dialectos, sino
que también hay una asociacion entre la frecuencia del trino y el ambiente (Tubaro et al 1993,
Kopuchian et al. 2004). Dicha asociacion se caracteriza por una tendencia a la presencia de
menores frecuencias en el talar que en la estepa (aunque en realidad la frecuencia méxima y la
frecuencia enfatizada son menores en dicho ambiente, pero la frecuencia minima es mayor).
Tradicionalmente, se han intentado explicar las diferencias de frecuencias en el canto de las
aves entre ambientes en base a la minimizaciéon de la atenuacion sufrida por las
vocalizaciones, y de hecho la adaptacién a nivel de frecuencias fue una de las conclusiones a

las que llegé6 Morton (1975) en uno de los estudios fundadores de la hipdtesis de adaptacidn
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acustica. Sin embargo, para que esto tenga sentido, distintos ambientes deben favorecer
diferentes frecuencias, para lo cual deberfan mostrar diferentes patrones de asociacion entre el
nivel de atenuacion y la frecuencia. Los resultados obtenidos en Magdalena claramente
contradicen esta explicacion, ya que se observd no solamente que en ambos ambientes las
frecuencias mds graves se transmiten mejor que las mds agudas, sino también que el patrén de
asociacién entre la frecuencia y la atenuacion es practicamente idéntico en ambos casos. De
esta manera, las diferencias de frecuencia entre ambientes no pueden explicarse simplemente

como una adaptacion de los cantos para minimizar la atenuacion.

Por ultimo, la comparacion de la modificacién de la estructura entre los cantos originales y los
re-grabados mostré que los cantos nativos no se degradaron menos durante la transmisién que
los no nativos (la observacion de la Figura 3.11 muestra que practicamente no hubo
diferencias entre los cantos nativos y no nativos, y que la falta de una deteccién de diferencias
significativas no se debid a una falta de potencia de la prueba estadistica). Esto implica que
los cantos tedricamente adaptados al ambiente en el cual se realiz6 la transmision no sufrieron
un nivel de degradacién menor al experimentado por los cantos que no estan adaptados a
dicho ambiente. Este resultado puede a primera vista resultar sorpresivo y contrario a lo que
se espera de acuerdo a la hipdtesis de adaptacion acustica, ya que indica que la adaptacién de
los cantos no se traduce en una menor degradacién real de los mismos. Sin embargo, si se
analiza la hipdtesis de adaptacién acustica en mayor profundidad (al menos la versién mds
utilizada actualmente de la misma) se puede ver que el planteo de la “minimizacién de la
degradacion” es una simplificacidn, y en realidad postula que los cantos estdn adaptados al
ambiente de modo tal de minimizar los efectos negativos de dicha degradacién. Esto implica
que no es la degradacion real o absoluta en si misma la que debe minimizarse en el proceso de
adaptacion del canto al ambiente, sino los efectos negativos que ésta puede tener sobre la
comunicacion por dificultar el reconocimiento y/o decodificacion de la sefal (ademés de
afectar el proceso de aprendizaje). Concretamente, el eco acumulado en ambientes cerrados
en los cantos que poseen una mayor separacion entre sus notas no tiene por qué ser menor que
el acumulado en los cantos con menor separacion, sino que lo que ocurre es que el eco puede
no permitir al receptor distinguir las notas en el segundo caso pero si en el primero. De
manera andloga, las fluctuaciones de amplitud generadas en ambientes abiertos no tienen por
qué ser menores en los cantos con mayor tasa de repeticion de notas que en los que poseen
una menor cantidad de elementos, pero la redundancia que genera el tener una alta tasa de

repeticion puede permitir al receptor recibir una cantidad de informacion suficiente ain

60



Dialectos de canto en el chingolo (Zonotrichia capensis) Capitulo 3

cuando parte del canto sea imperceptible, cosa que puede no ocurrir con cantos en los que las
notas estdn muy distanciadas. El resultado encontrado es consistente con esta idea. De hecho,
la principal razén por la cual una estructura adaptada a un ambiente en particular podria sufrir
una degradacién absoluta menor que estructuras alternativas seria que tuviese un rango de
frecuencias que en el ambiente en cuestion se atenien menos que otras frecuencias posibles, y
los resultados de los experimentos de transmision descriptos mas arriba indican que la
asociacion entre el grado de atenuacion y la frecuencia son pricticamente idénticos en

ambientes abiertos y cerrados.

Una implicancia légica de esto es que detectar si un dialecto adaptado a un dado ambiente es
el mas eficiente para la comunicacién a distancia en el mismo es bastante mas complejo que
simplemente comparar varias sefiales en funcién de su estructura original y la estructura
degradada que se genera luego de atravesar el ambiente. De hecho, puede ser necesario
analizar el problema considerando las caracteristicas perceptivas de las aves o analizando la
respuesta efectiva de los receptores ante distintos tipos de sefiales luego de que las mismas
son degradadas. Teniendo en cuanta esto, en el capitulo siguiente se analiza el efecto de la
degradacion sobre la comunicacidon a través de experimentos de playback en los que se
estudiaron las respuestas de los chingolos ante cantos no degradados y cantos degradados por

diferentes patrones de degradacion.
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CAPITULO 4: EFECTOS DE LA DEGRADACION DE LAS SENALES ACUSTICAS

SOBRE LA COMUNICACION

4.1 - Introduccion

En el capitulo anterior se demostré que diferentes ambientes imponen distintos tipos de
degradacion a los cantos de chingolo, lo que constituye una condicién necesaria para poder
recurrir a la hipdtesis de adaptacién acustica como explicacion de la existencia de dialectos
asociados al ambiente en esta especie. Sin embargo, esta es una condicidon necesaria pero no
suficiente, ya que es clave poder demostrar que la degradacion generada en los cantos afecta a
la comunicacién. Este efecto negativo se deberia a una disminucion de la capacidad del

receptor de reconocer el canto y/o decodificar la informacién presente en el mismo.

Si bien es clara la importancia de establecer si la comunicacién se ve afectada por la
degradacion, muy pocos estudios han puesto esto a prueba. De hecho, la gran mayoria de los
estudios que han demostrado que algunas especies poseen la capacidad de diferenciar los
cantos degradados de los no degradados han estado relacionados con otros aspectos de la
degradacion. Muchos de ellos, por ejemplo, estudiaron esta capacidad en el contexto del uso
de la degradacién por parte de los receptores para estimar la distancia a la que se encuentra el
emisor (Richards 1981, Morton et al. 1986, Naguib 1995, Nelson & Stoddard 1998, Naguib et
al. 2000). Todavia no esta claro por lo tanto cuan negativa es la degradacion en relacion a la
comunicacion a distancia en aves, y menos aun se conoce sobre la manera especifica en la que
la afectaria. En el caso particular del chingolo, se ha demostrado que los machos pueden
diferenciar cantos degradados de cantos no degradados, y que responden en mayor medida
ante estos ultimos (Simonetti et al. 1996). Sin embargo, este estudio tampoco se realiz6 en el
marco de la hipétesis de adaptacion acustica, sino para estudiar las posibles funciones del
tema y del trino. Por lo tanto, se utiliz6 una mezcla de tipos de degradacion en cada canto, y
se generaron cantos mucho mds degradados que lo que se modifica la sefial habitualmente
entre el emisor y el receptor en un ambiente natural. Por estas razones, estos resultados no
pueden utilizarse para saber si el tipo de degradacidn caracteristica de cada ambiente por si
misma, y en las magnitudes en las que suele ocurrir en la naturaleza, afecta a la comunicacion

en esta especie.
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Por otro lado, los resultados de los experimentos de transmisidon en relacién a los tipos de
degradacion generados en ambientes abiertos y cerrados brindan sustento a la hipétesis de
adaptacion actstica como explicacion de la asociacion entre la estructura del canto y el
ambiente en Magdalena, pero dificultan su utilizacién como explicacién de dicha asociacion
en Guatraché. Consecuentemente, el estudio en ambas dreas de otro aspecto fundamental de
esta hipdtesis, como es el efecto de la degradacion sobre la comunicacién, puede aportar

nuevas evidencias sobre la aplicabilidad de esta hipdtesis en cada una de ellas.

Los resultados del capitulo anterior también mostraron que no existen diferencias en cada
ambiente en el nivel real de degradacién sufrido por cantos nativos y no nativos. Esto muestra
que la adaptaciéon de los cantos al ambiente debe entenderse no como una manera de
minimizar la degradacién en si misma, sino el efecto negativo de dicha degradacién sobre la
comunicaciéon. Dado que dicho efecto negativo se relaciona con la deteccidn, el
reconocimiento y/o la decodificacion del canto, la manera més apropiada de estudiarlo es a
través de la comparacion de la respuesta de los chingolos ante cantos degradados mediante el
tipo de degradacion para la cual en teoria estdn adaptados y cantos que poseen tipos de
degradacion para la cual no estdn adaptados. Especificamente, se esperaria que un receptor
presente en un ambiente X pueda detectar, reconocer y decodificar un canto del dialecto de
dicho ambiente (nativo) que ha sufrido la degradacion tipica de ese ambiente mds facilmente
que un canto de otro ambiente (no nativo) que también ha sufrido la degradacién tipica del
ambiente X. Como consecuencia de esto, el receptor deberia responder en mayor medida ante
el primero de ellos. Esta comparacion, que permitiria establecer si la adaptacién del canto a
cada ambiente efectivamente disminuye los efectos negativos de la degradacién sobre la
comunicacion, no ha sido realizada de manera adecuada hasta el momento ni en chingolos ni
en ninguna otra especie de ave. En el tnico estudio previo de este tipo, realizado justamente
en chingolos, los estimulos utilizados no permitieron realizar esta comparaciéon de manera
apropiada debido a que pertenecian a dialectos muy diferentes de los que poseian los sujetos
experimentales y por lo tanto no se obtuvo un nivel de respuesta adecuado ante la

estimulacién (Lijtmaer 2001).

Teniendo en cuenta los conceptos mencionados en los pérrafos anteriores, el objetivo
principal de esta parte de la tesis fue poner a prueba en las dos dreas de estudio si la
degradacion que sufre un canto de chingolo al atravesar el ambiente afecta la comunicacién a

través de la disminucion de la capacidad del receptor de reconocer el canto y/o decodificar la
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informacion presente en el mismo. Adicionalmente, en caso de poder demostrar que la
degradacion afecta la comunicacion, el segundo objetivo fue analizar si la adaptacién de la
estructura del canto a cada ambiente disminuye los efectos negativos de la degradacion.
Aprovechando que el chingolo es una especie territorial y que por lo tanto los machos
responden agresivamente ante la presencia de otro macho dentro de su territorio (Simonetti et
al. 1996, Tubaro et al. 1996), ambos puntos se pusieron a prueba mediante experimentos de
playback en los que se le pasaron cantos a una serie de machos de chingolo para simular
invasiones territoriales y se compard la respuesta de dichos machos ante cantos no degradados

y ante cantos con diferentes tipos de degradacidon.

4.2 - Metodologia

4.2.1 - Eleccion, captura, identificacion y grabacion de los sujetos experimentales

Los experimentos de playback se realizaron entre noviembre y diciembre de 2005 en
Magdalena y en diciembre de 2006 en Guatraché. Se consideraron como zonas aptas para la
realizaciéon de dichos experimentos a aquellas tipicas dentro de cada uno de los cuatro
ambientes estudiados (talar y estepa en Magdalena y espinal y estepa en Guatraché). Dado
que en estos experimentos se analizd la respuesta ante los cantos emitidos, y no la
degradacion de los mismos al atravesar el ambiente, la decision sobre cudles son las zonas
apropiadas para realizar estos experimentos se basé en el dialecto presente en cada zona,
independientemente de que en la misma la vegetacion pueda haber sido modificada por el
hombre. Como resultado, las zonas consideradas fueron las mismas que en los experimentos
de transmision pero sin descartar las partes en las cuales la vegetacion fue modificada (ver
seccion 3.2.1 del capitulo 3). Dentro de dichas zonas, la ubicacién de los sujetos
experimentales no se eligi6 al azar como en los experimentos de transmision, ya que la misma
debio ser elegida in situ teniendo en cuenta varios criterios especificos. Por un lado, debian
identificarse puntos en los cuales hubiese un macho de chingolo defendiendo activamente un
territorio. En segundo lugar, los territorios a utilizar debian poseer ciertas caracteristicas
necesarias para la realizacién de los experimentos, como por ejemplo no tener una vegetacion
demasiado densa que imposibilitase observar la respuesta de los sujetos experimentales, pero
a la vez incluir vegetacion que pudiese servir como percha a diferentes distancias del punto de
colocacién del parlante para poder evaluar el acercamiento al mismo como parte de la

respuesta. Por dltimo, dado que el disefio de los experimentos de playback implicé acceder
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varias veces a cada uno de los territorios (en cinco ocasiones como minimo, ver més abajo), la

eleccion se baso también en su facilidad de acceso.

En base a los criterios mencionados, se eligieron en cada ambiente nueve territorios de
chingolo. En cada uno de ellos se capturd al macho con una red de neblina, se le colocé un
anillo de color y se lo liber6. El anillo cumple la funcién de permitir diferenciar al macho de
la hembra o los juveniles presentes en el territorio, asi como de machos vecinos que
ocasionalmente pueden estar cerca o dentro del territorio del sujeto experimental. Cierta
proporcién de los machos anillados abandona el territorio, o es desplazado del mismo, en el
tiempo que transcurre entre su captura y el inicio del experimento de playback, o entre las
distintas sesiones de dicho experimento. Debido a esto, en realidad para realizar el
experimento completo con nueve machos en cada territorio fue necesario capturar y anillar

entre 12 y 21 machos de chingolo en cada ambiente.

Cada uno de los sujetos experimentales fue ademads grabado, para lo que se utiliz6 un

grabador Marantz PMD222 y un micréfono preamplificado direccional Senheiser ME66.

4.2.2 - Diseiio experimental

Cada sujeto experimental fue expuesto a cuatro sesiones de playback, incluyendo cada una de
ellas un tipo de estimulo diferente: a) un canto no degradado del ambiente del sujeto
experimental (canto nativo no degradado), b) el mismo canto del punto anterior degradado
siguiendo el patrén tipico de degradacion del ambiente del sujeto experimental (reverberado
en los ambientes cerrados y con fluctuaciones irregulares de amplitud en los ambientes
abiertos; canto nativo degradado), c) un canto no degradado del otro ambiente presente en el
area de estudio (canto no nativo no degradado), y d) el mismo canto del punto anterior
degradado siguiendo el patrén tipico de degradacion del ambiente del sujeto experimental
(canto no nativo degradado). Cada sesién consistié en la emision, dentro del territorio del
sujeto experimental, de un estimulo formado por uno de los cuatro tipos de canto
mencionados arriba repetido 13 veces a lo largo de 3 minutos. La razén por la cual se emitié
una serie de cantos en lugar de un tnico canto se relaciona con que diversos estudios han
mostrado que la degradacién de la sefial puede ser utilizada por las aves para estimar la
distancia a la que se encuentra el emisor (Richards 1981, Morton et al. 1986, Naguib 1995,

Nelson & Stoddard 1998, Naguib et al. 2000). Debido a esto, la utilizacién de un tinico canto
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podria generar una menor respuesta ante cantos degradados simplemente porque el receptor
podria estimar erréneamente que los cantos degradados provienen de un emisor a mayor
distancia que la real (Richards 1981). El disefio utilizado, en cambio, les permite a los sujetos
experimentales definir la posicién del parlante por triangulacidn, y por lo tanto en caso de
registrarse una menor respuesta ante los estimulos degradados, la misma puede atribuirse a
una falta de deteccién, reconocimiento y/o decodificacién de la sefal. Por otro lado, el orden
de presentacion de los estimulos se eligié al azar en cada caso para evitar posibles sesgos
ocasionados por la habituacién, la sensibilizaciéon o el condicionamiento de los sujetos

experimentales.

El disefio experimental utilizado implico la realizacion de 144 sesiones de playback (cuatro
sesiones con cada uno de los nueve sujetos experimentales de cada ambiente). Este disefio
permitié evaluar en primer lugar si la degradacion impuesta por los ambientes tipicos de cada
area afecta la comunicacién en el chingolo, mediante la evaluacién de una respuesta
diferencial ante cantos degradados y no degradados (es decir mediante la comparacion de las
respuestas ante el canto nativo degradado y no degradado y ante el canto no nativo degradado
y no degradado). Por otro lado, el mismo experimento permitié evaluar si la comunicacién
mejora por la adaptacién de la estructura del canto al ambiente y la consecuente disminucién
del efecto negativo de la degradacion. Esto se analiz6 mediante la comparacién de la
respuesta ante el canto nativo degradado y el canto no nativo degradado (dado que el primero
estd degradado con el tipo de degradacién al cual supuestamente estd adaptado y el segundo

no).

Para evitar la pseudoreplicacién, cada sujeto experimental de un dado ambiente fue expuesto
a cantos diferentes, dado que desde un punto de vista estricto si se utiliza el mismo canto
como estimulo para varios individuos éstos dejan de ser puntos de comparacion
independientes (Hurlbert 1984, Kroodsma 1986, 1989a, 1989b, 1990, Searcy 1989, Kroodsma
et al. 2001, Wiley 2003). Por lo tanto, dado que se utilizaron nueve individuos en cada
ambiente, en cada 4rea se eligieron nueve cantos de cada dialecto y se armaron nueve pares de
cantos, cada uno conteniendo un canto del ambiente cerrado y uno del ambiente abierto. Cada
uno de estos pares de cantos fue utilizado para un sujeto de cada ambiente del drea,
presentdandose ambos cantos a cada uno de ellos tanto en su versién no degradada como en la
version degradada utilizando el tipo de degradacidn caracteristica del ambiente del sujeto

(obteniéndose asi los cuatro tipos de estimulo descriptos en el primer parrafo de esta seccion).
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Los cantos utilizados se eligieron entre las grabaciones realizadas en los estudios de ambas
areas, es decir en 1987 y 2000 en Magdalena (Tubaro et al. 1993, Kopuchian et al. 2004) y en
2003 en Guatraché (parte de este estudio). El hecho de utilizar cantos grabados en afios
anteriores disminuye la probabilidad de que la familiaridad de los sujetos experimentales con
el estimulo afecte su respuesta ante el playback (Nelson & Soha 2004). La eleccién de los
cantos se realizd siguiendo los criterios que se describieron en los experimentos de
transmisioén (ver la seccion 3.2.2 del capitulo 3). De hecho, se eligieron los mismos cinco
cantos de cada ambiente que habian sido utilizados para los experimentos de transmision, a
los que se les sumaron cuatro cantos elegidos siguiendo los mismos criterios (el Apéndice 1
incluye las principales caracteristicas de los cantos seleccionados y sus espectrogramas). El
intervalo de trino fue en promedio 122 ms en los cantos elegidos del talar, 58 ms en los de la
estepa de Magdalena, 71 ms en los del espinal y 130 ms en los de la estepa de Guatraché. La
comparacion de estos valores con los intervalos de trino promedio de cada uno de los
ambientes (95 ms en el talar, 69 ms en la estepa de Magdalena, 75 ms en el espinal y 130 ms
en la estepa de Guatraché) muestra claramente que en los cantos elegidos se mantuvo (e
incluso aumentd) la diferencia existente en el intervalo de trino entre los cantos de los
ambientes de cada drea. Esto es sumamente importante, ya que es necesario para poder
aplicarle a cada canto la degradacién para la cual su estructura estd supuestamente adaptada y

la degradacion para la cual no lo esta.

Todos los cantos elegidos fueron filtrados con el programa Raven 1.2 (Charif et al. 2004),
eliminando las frecuencias menores a 2.000 Hz y mayores a 9.500 Hz para disminuir el ruido

de fondo y eliminar los sonidos producidos por anfibios e insectos.

La degradacion de los cantos se realizé utilizando el programa Sound Edit Pro, version 2. El
hecho de haber realizado la modificacién de los estimulos por computadora, en lugar de
hacerla por emisién y re-grabacién de los cantos en un ambiente natural, permite eliminar
fuentes de degradacién no deseadas, mantener una relacion sefial/ruido alta y evitar la
atenuacion de la sefial (Naguib et al. 2000). Para la degradacién por reverberacion se utilizé la
opcion “Eco”, con un retraso con respecto a cada nota de 12,5 ms y una intensidad del 50%
del valor de dicha nota. La degradacién por fluctuaciones irregulares de amplitud consistié en
una disminucion de la intensidad de la sefial, aplicada independientemente en el tema y en el
trino. Dicha disminucién fue gradual, llevandose la amplitud a un 10% de su valor en el pico

de disminucidn, y durd entre un 25% y un 75% de la extension de cada una de las dos partes
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del canto, determindndose al azar tanto la posicidn del pico como la duracién (restringiendo la
posicion del pico de manera tal que toda la duracion de la disminucién de amplitud quede
dentro la porcion del canto correspondiente). En la Figura 4.1 se muestran a modo de ejemplo
un canto de talar y un canto de la estepa de Magdalena, tanto en su versién sin degradar como

degradados por reverberacion y fluctuaciones irregulares de amplitud.

Talar, Magdalena - No degradado Estepa, Magdalena - No degradado
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Figura 4.1 - Dos de los cantos utilizados como estimulo en Magdalena (izquierda: talar, derecha: estepa) en sus
versiones no degradada (arriba), degradada por reverberacién (centro) y degradada por fluctuaciones irregulares

de amplitud (abajo).
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Con el objetivo de determinar la magnitud de la degradacién introducida en los estimulos, se
escogieron cinco de los nueve cantos utilizados de cada ambiente y se los analiz6 siguiendo la
misma metodologia que en el experimento de transmision descripto en el capitulo anterior
(ver seccion 3.2.3). Este andlisis mostré que los niveles de reverberacidn y fluctuaciones
irregulares de amplitud generados fueron levemente superiores al promedio sufrido por los
cantos al atravesar el ambiente en los experimentos de transmisién, siendo comparables con
los niveles introducidos en los sitios de cada ambiente en los que la degradacién fue mayor.
En el caso de la reverberacion, la amplitud en la cola de las notas del trino fue en promedio
0,83 veces la presente en el punto de mayor amplitud de la sefial. Este valor es superior a la
proporcién promedio obtenida en los cantos transmitidos en los ambientes cerrados, que
tuvieron proporciones de 0,72 en el talar y 0,69 en el espinal (en el punto de 25 metros, que
fue el de mayor reverberacion; ver Figura 3.8, pdg 59). Este valor es comparable, sin
embargo, con el obtenido en los sitios de cada uno de los dos ambientes en los que se generd
un mayor nivel de reverberacién (0,77 en el talar y 0,76 en el espinal, datos no mostrados). En
relacion a las fluctuaciones irregulares de amplitud, el coeficiente de variacion entre las
porciones del trino en los estimulos luego de la degradacién fue 0,34. Este valor es superior al
promedio obtenido a los 50 metros de re-grabacién en los experimentos de transmision en los
ambientes abiertos (0,22 en la estepa de Magdalena y 0,25 en la de Guatraché). Sin embargo,
este nivel de fluctuaciones de amplitud fue el que se generd luego de 50 metros en los sitios
con mayores intensidades de viento (aquellos con vientos superiores a los 10 km por hora; ver
Figura 3.7, pag. 58). Este andlisis mostrd, por lo tanto, que el nivel de degradacién
introducido en los estimulos fue comparable a aquel experimentado por los cantos en aquellos
sitios o situaciones en donde mas se degradan las sefiales acusticas en los ambientes en
estudio. Esto permite evaluar el efecto de la degradacién sobre la comunicacion de manera
apropiada, ya que implica utilizar un nivel significativo de degradaciéon pero no generar
estimulos degradados en mayor medida que lo que puede modificarse naturalmente un canto

en los ambientes estudiados.

4.2.3 - Realizacion del playback: emision de los estimulos y medicion de la respuesta

Luego de transcurrido al menos un dia desde la captura de los sujetos experimentales, se los
someti6 a las cuatro sesiones de playback, dejando pasar al menos 24 horas entre sesiones
consecutivas (siempre que fue posible se realizaron las cuatro sesiones en dias consecutivos,

pero en algunos casos esto no fue posible por cuestiones pricticas o climdticas, o porque el
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individuo no pudo ser detectado en algin dia en particular). Para minimizar el posible efecto
de factores climdticos sobre el nivel de respuesta, las sesiones se hicieron durante la mafiana o
la tarde, pero no durante las horas de mayor calor del mediodia (excepto en dias nublados o

relativamente frescos).

Todos los cantos en sus versiones degradadas y no degradadas se grabaron en CD. El equipo
de emision de los estimulos fue el mismo que el utilizado para los experimentos de
transmision, es decir que estuvo formado por un discman Daihatsu D-CD75 conectado a un
amplificador Pioneer GM-X302 (alimentado por una bateria de motocicleta) que a su vez
estaba conectado a un parlante JBL ubicado sobre un tripode a 1,8 metros de altura (Figura
4.2). El parlante se ubicé dentro del territorio del sujeto experimental, lo mas cerca posible del
centro del mismo, y la posicion se mantuvo constante en las cuatro sesiones. El volumen del
equipo de emisidn fue el mismo en todos los casos. La observacion se realizé desde el sitio en
donde se encontraba el discman, de manera tal de poder comenzar y finalizar la emisién de la
serie de cantos sin tener que cortar la observacién del comportamiento del sujeto
experimental. Debido a esto, y para minimizar la perturbacién generada por la presencia de
los observadores, la caja conteniendo el discman, el amplificador y la bateria estaba conectada
al parlante por un cable de 30 metros de longitud, que permitié mantener una distancia de
entre 10 y 25 metros entre los observadores y el parlante (el punto al que tedricamente se

aproxima el sujeto experimental durante la respuesta).

La actividad de los sujetos experimentales se observo durante los dos minutos previos a la
emision del playback, durante los tres minutos de duracion del mismo y durante los seis
minutos posteriores a la estimulacién. La actividad previa se midié6 para contar con una
medicién de la actividad basal de los sujetos experimentales antes de cada sesion. Esto es
importante por dos razones: por un lado para poder analizar la presencia de una respuesta ante
la estimulacidn, es decir un aumento de la actividad como resultado de la misma, y por otro
lado para poder descartar, en caso de obtener diferencias en la respuesta ante distintos
estimulos, que las mismas se deban a diferencias en la actividad basal previa al playback.
Durante la observacion de los sujetos experimentales se contd con la ayuda de asistentes que
se ocuparon de registrar los datos en las planillas. Un asistente diferente participd en las
sesiones realizadas en cada ambiente (Pilar Benites en el talar, Ana Barreira en la estepa de
Magdalena, Nicolds Nieto Moreno en el espinal y Matias Grodzielski en la estepa de

Guatraché). El hecho de haber contado con distintos asistentes en cada ambiente no afect6 la
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Figura 4.2 - Equipo utilizado para la emisién de los estimulos en los experimentos de playback. En primer plano
se observa el discman conectado al amplificador, que a su vez es alimentado por una bateria de auto, y al fondo
el parlante puesto sobre un tripode a 1,8 metros de altura. El amplificador y el parlante estdn conectados por un
cable de unos 30 metros de longitud, que permite manejar el equipo y realizar la observacion a una distancia que

afecte lo menos posible la conducta de los sujetos experimentales

toma de datos ni los resultados debido a que por un lado el rol de los mismos se limitd
principalmente al registro de los datos (sin involucrar el seguimiento de los sujetos
experimentales) y por otro lado la mayor parte de las comparaciones se realizaron entre las
diferentes sesiones de estimulacién de cada individuo (ver seccién siguiente), y en todos los

casos el asistente fue el mismo en las cuatro sesiones a las que se sometid a cada uno de ellos.
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Para determinar la actividad de los sujetos experimentales se utilizaron las siguientes cuatro
variables: tasa de canto, tasa de vuelo, distancia al parlante y latencia de vuelo. Para
determinar las tasas se registraron todos los cantos y todos los vuelos ocurridos durante los 11
minutos de la sesion, separados en bloques de un minuto. La distancia al parlante se
determiné cada 15 segundos, y se categorizdé como: distancia mayor a seis metros (valor = 3),
distancia entre tres y seis metros (valor = 2) y distancia menor a tres metros (valor = 1). A
partir de estos datos se estableci6 la distancia minima al parlante alcanzada por cada sujeto
experimental en cada uno de los 11 minutos de observacion. Para minimizar el error en la
estimacion de la distancia durante la sesidn, antes del comienzo de la misma se midié con una
cinta métrica la distancia entre el parlante y distintos puntos orientadores a su alrededor
(vegetacidn, postes de alambrado, etc.), que indicasen la posicién de tres y seis metros (Figura
4.3). La latencia de vuelo consisti6 en el tiempo transcurrido hasta el primer vuelo luego de la
emision del primer canto de la serie de estimulos. Las respuestas de las hembras y las crias no

fueron consideradas.

Figura 4.3 - Pilar Benites, la asistente en las sesiones de playback realizadas en el talar de Magdalena, tomando
una medicién detrds del parlante antes del comienzo de la sesién de estimulacién para determinar la distancia

entre el mismo y la vegetacion circundante.
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4.2.4 - Analisis estadistico

Debido a que, como suele ocurrir en estudios de comportamiento a campo, hubo un niimero
relativamente bajo de individuos por ambiente (nueve en cada uno, 36 en total), y que ademads
en muchos casos las variables consideradas no presentaban una distribucién normal u
homogeneidad de varianzas, se utilizé estadistica no paramétrica en el anélisis de los datos de
los experimentos de playback. Dichos andlisis se realizaron utilizando el programa Statistica

version 6 (StatSoft 2001) y en todos los casos fueron a dos colas.

En primer lugar se analiz6 de manera grafica la actividad de los sujetos experimentales a lo
largo de las sesiones de playback, considerando por un lado la actividad en cada ambiente y
por el otro la actividad ante cada uno de los cuatro tipos de estimulo utilizados (nativo no
degradado, nativo degradado, no nativo no degradado y no nativo degradado). Para ello, se
grafico la tasa de canto, la tasa de vuelo y la distancia minima al parlante en funcién del
tiempo, lo que permiti6é tener una idea del patrén de respuesta obtenido y de la posible
existencia de diferencias en dicho patrén entre los ambientes o ante diferentes tipos de
estimulo. La latencia de vuelo no se consider6 en esta primera parte del andlisis debido a que

no es una variable que se haya medido a lo largo del tiempo.

El andlisis gréfico de la respuesta se complement6 con un andlisis estadistico para evaluar la
existencia de diferencias significativas entre la actividad previa a la estimulacién y la
actividad durante y después de la misma, analizando especificamente qué variables mostraron
dichas diferencias y en qué momento de la sesién. Este anélisis se realizé para cada uno de los
cuatro tipos de estimulo por separado, en cada una de las dos areas de estudio. Para esto, se
dividieron en primer lugar los 11 minutos de la sesién en cuatro bloques: los dos minutos
previos al playback, los tres minutos de duracion del playback, los primeros tres minutos
posteriores al playback y los ultimos tres minutos posteriores al playback. Luego se evalud la
existencia de diferencias en la actividad de los sujetos experimentales para cada una de las
tres variables mencionadas (tasa de canto, tasa de vuelo y distancia minima al parlante) entre
los cuatro bloques temporales a través de la prueba de Friedman. En caso de detectarse
diferencias significativas entre los bloques, se realizaron contrastes mediante la prueba de
Wilcoxon entre la actividad previa a la estimulacién y la actividad en cada uno de los otros
tres bloques temporales. La utilizacion de estas pruebas es adecuada para este tipo de disefio
de medidas repetidas, ya que se basa en la comparacién de las variables entre las diferentes

sesiones a las que fue expuesto cada sujeto experimental, pero sin comparar la respuesta de
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diferentes individuos entre si, evitando por lo tanto el oscurecimiento de los resultados que

podrian generar las diferencias interindividuales.

En uno de los estudios de playback realizados previamente en esta especie se detectd una
correlacion negativa entre la tasa de vuelo y la tasa de canto, lo que indic6 que algunos sujetos
experimentales tendieron a responder a través de una respuesta de vuelo y otros a través de
una respuesta de canto (Lijtmaer 2001). La presencia de este tipo de comportamiento puede
dificultar el andlisis de la respuesta utilizando las variables individuales, y puede ser
conveniente por lo tanto generar indices de respuesta que combinen diferentes variables. Para
evaluar si hubo diferencias de este tipo en la respuesta se realizaron dos tipos de correlaciones
de Spearman entre la tasa de vuelo y la tasa de canto (en ambos casos considerando los vuelos
y cantos realizados a partir de la emisién del primer estimulo). Por un lado se realizo este
andlisis utilizando la respuesta a cada una de las sesiones independientemente, para analizar si
en cada una de ellas hubo una asociacién entre estas tasas. Por otro lado, se realizo el analisis
por individuo, sumando los vuelos y cantos realizados ante los cuatro estimulos que recibi6
cada uno, con el fin de evaluar si hubo diferencias en el tipo de respuesta que la estimulacion

generd en cada sujeto.

Teniendo en cuenta los cuatro tipos de variables de respuesta medidos, y considerando el
hecho de que tres de ellas se separaron en bloques de tres minutos, se contd en realidad con
un total de 10 variables: tasa de vuelo, tasa de canto y distancia al parlante, cada una de ellas
medida durante la emision del playback, en los tres primeros minutos después del playback y
en los tres tltimos minutos luego del playback, mds la latencia de vuelo. No se incluye en esta
lista a las variables registradas en los dos minutos previos al playback debido a que no
constituyen variables de respuesta, sino Unicamente mediciones que permiten comparar la
respuesta con la actividad basal de los sujetos experimentales. Debido a este considerable
nimero de variables, para evaluar la presencia de diferencias de respuesta ante distintos
estimulos se transformé a las variables a través de un andlisis de componentes principales.
Este analisis permite resumir la informacién de las variables originales en una menor cantidad
de variables nuevas e independientes entre si. Esta transformacién es conveniente
especialmente en casos como este, en el cual es importante tener una medicion integral de la
respuesta pero no se requiere conocer cudles de las variables originales son responsables de la
misma. De hecho, es comin la utilizacién de andlisis de componentes principales para

estudiar la respuesta a la estimulacién en experimentos de playback (por ejemplo Naguib
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1995). El andlisis se realiz6 de manera independiente con los datos de Magdalena y
Guatraché, obteniéndose por lo tanto diferentes factores de respuesta en cada area. Para
realizar el andlisis se estandarizaron previamente las variables y se utiliz6 la opcién de
rotaciéon varimax normalizada, que permite obtener un patrén mds claro de carga de las
variables en los factores, maximizando las diferencias entre los mismos (Tabachnick & Fidell

1996).

Utilizando los factores obtenidos en el andlisis de componentes principales, y antes de realizar
la comparacion de las respuestas ante los cantos degradados y no degradados, se analizaron
tres efectos que podrian afectar la respuesta de los sujetos experimentales. En primer lugar,
aun cuando el orden de presentacién de los estimulos se definié al azar en cada serie, se
evalu6 mediante la prueba de Friedman si hubo un efecto del orden de presentacion sobre el
nivel de respuesta. Por otro lado, se analiz6 el posible efecto de la similitud entre el estimulo
y el canto propio de los sujetos experimentales. Para ello se realizd una correlacion de
Spearman entre los niveles de respuesta y la similitud entre los estimulos utilizados y el canto
de cada individuo. Se analiz6 una posible influencia de la similitud del tema, del trino y del
canto en su version completa. Para poder realizar este andlisis, las grabaciones del canto de
los sujetos experimentales fueron digitalizadas utilizando el programa Raven 1.3 (Charif et al.
2007) a una tasa de 22.050 Hz, y el valor de similitud entre pares de cantos (o sus partes
constitutivas) se obtuvo a través de la funcién “correlacion de espectrogramas” del mismo
programa (siguiendo la metodologia descripta en la pagina 55 de la seccién 3.2.3 del capitulo
3). Por ultimo, dado que estudios previos han mostrado que varias especies de aves,
incluyendo el chingolo, responden mds ante cantos del dialecto propio que ante cantos de
dialectos ajenos (Lemon 1967, Harris & Lemon 1974, Petrinovich & Patterson 1981, Lijtmaer
2001) se compard la respuesta ante los cantos no degradados del dialecto nativo y no nativo.
Esto es relevante atin cuando las comparaciones entre los cantos degradados y los no
degradados hayan sido realizadas entre las dos versiones del canto nativo y entre las dos del
canto no nativo (pero nunca de manera ‘“cruzada”), ya que una respuesta muy débil ante los
estimulos del dialecto no nativo podria dificultar la deteccion del efecto de la degradacidn en
dicho canto. Si bien la presencia de diferencias ante los estimulos nativos y no nativos puede
verse graficamente en el andlisis general de la respuesta, se la evalu6é ademads estadisticamente

a través de la prueba de Wilcoxon.
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Luego de estos tres andlisis, para cumplir el principal objetivo de esta parte de la tesis, es
decir evaluar si la degradacion afecta a la comunicacion en esta especie, se analizé si hubo
diferencias en la respuesta ante las simulaciones de invasiones territoriales realizadas con
cantos en su version normal y aquellas realizadas con cantos degradados. Para ello se
compard la respuesta ante los cantos nativos degradados y no degradados y ante los cantos no
nativos degradados y no degradados. Dichas comparaciones se realizaron utilizando la prueba

de Wilcoxon.

Por otro lado se realizaron comparaciones tendientes a determinar si en el caso de que hubiese
una menor respuesta ante los cantos degradados, la disminucion en la misma fue diferente
dependiendo de si el canto sufrié un tipo de degradacion para el cual en teoria estd adaptado o
un tipo de degradacion para el cual no lo estid. Para ello se compar6 la respuesta ante los
cantos nativos degradados y los cantos no nativos degradados, relativizando las respuestas a
aquellas obtenidas ante la version no degradada de cada canto, ya que es esperable que los
sujetos experimentales respondan de diferente manera ante cantos de distintos dialectos
(Lemon 1967, Harris & Lemon 1974, Petrinovich & Patterson 1981). Esta comparacién
permite establecer si la adaptacion del canto a cada ambiente efectivamente disminuye los

efectos negativos de la degradacidn al atravesar dicho ambiente.

Por ultimo, se comparé la actividad de los sujetos experimentales antes del playback con el
objetivo de descartar que la existencia de diferencias en la actividad basal de los mismos
pudiese influir sobre las respuestas ante la estimulacién. Esta comparacion también se realiz6

utilizando la prueba de Wilcoxon.

4.3 - Resultados

Dos de los sujetos experimentales fueron eliminados del conjunto de datos analizado. Uno de
ellos, perteneciente al espinal, cambié ligeramente la ubicacion de su territorio luego de las
dos primeras sesiones de estimulacion. Esto se evidencié porque dejé de estar en los puntos
del territorio en donde habitualmente se lo encontraba, estando presente a algunos metros de
distancia. De hecho, la posicién del parlante, que debia mantenerse fija en todas las sesiones
de estimulacién, qued6 fuera del nuevo territorio, por lo que se decidié excluir a este sujeto
del conjunto de datos. El otro individuo eliminado fue uno de los de talar. En este caso, el

sujeto respondié ante el primer estimulo, pero a partir de la segunda sesion, si bien mostrd
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cierto nivel de respuesta, permanecidé siempre oculto, imposibilitando verificar a través del
anillo que efectivamente se tratase del sujeto experimental. Dado que tenia una familia muy
numerosa, y por lo tanto no se puede descartar que en realidad parte de los cantos o vuelos
registrados dentro del arbusto en el que se mantenia oculto pertenezcan a otro macho del
grupo, se decidi6 eliminar también a este sujeto del conjunto de datos. De esta manera, los
andlisis se realizaron en base a ocho individuos en cada uno de los ambientes cerrados y

nueve en cada uno de los ambientes abiertos.

El andlisis de la actividad de los sujetos experimentales durante las sesiones de playback
mostré que hubo un alto nivel de respuesta ante la estimulacion. Al observar en primera
instancia la actividad independientemente del tipo de estimulo utilizado, se puede notar que el
patrén de respuesta fue similar en los cuatro ambientes, atin cuando hubo algunas diferencias
en la magnitud de la misma (Figura 4.4). La tasa de vuelo aument6 rdpida y notoriamente
como consecuencia de los estimulos, y tuvo su mayor valor durante los 3 minutos de emision
del playback, disminuyendo gradualmente durante el periodo posterior a la estimulacién. La
tasa de canto subié mas lenta y gradualmente luego de la emisién del primer estimulo, y de
hecho alcanzé en general su méximo valor durante los primeros minutos posteriores a la
estimulacion, manteniéndose relativamente alta durante todo el periodo posterior al playback
(aunque en los tultimos minutos comenzd a descender lentamente). Por dltimo, se puede
observar que en todos los ambientes (aunque en la estepa de Magdalena en menor medida) los
sujetos experimentales se acercaron al parlante luego de percibir los estimulos, alcanzando. el
minimo de distancia durante el periodo de emision de los estimulos y alejdndose luego
nuevamente de manera gradual. Este ultimo resultado es consistente con la mayor tasa de

vuelo registrada durante el periodo de emision del playback.

Por otro lado, el andlisis de la respuesta ante los diferentes tipos de estimulo (nativo
degradado, nativo no degradado, no nativo degradado y no nativo no degradado), realizado
independientemente del ambiente, mostré que en ambas 4reas los chingolos respondieron ante
los cuatro tipos de canto, y que lo hicieron siguiendo el mismo patrén de respuesta (Figura
4.5). Si bien el andlisis cuantitativo y estadistico sobre las diferencias en la respuesta ante los
distintos estimulos se reporta mds adelante, los graficos permiten ver una tendencia a una
mayor variabilidad de respuesta en Magdalena dependiendo del estimulo, en comparacién con

una respuesta mds homogénea e independiente del estimulo en Guatraché.
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Figura 4.4 - Actividad de los sujetos experimentales durante los 11 minutos de duracién de las sesiones de
playback en cada uno de los ambientes. Se muestra la tasa de vuelo (arriba), la tasa de canto (centro) y la
distancia minima al parlante (abajo). En todos los casos, en cada ambiente se obtuvo el promedio de actividad de
los sujetos experimentales independientemente del estimulo utilizado. pre = periodo de dos minutos previo a la
emision del playback; play = periodo de tres minutos durante el cual se emiti6 el playback; post = periodo de seis

minutos posterior a la emision del playback.

La prueba de Friedman confirmé que, tal como muestran los grificos, hubo una respuesta
muy significativa a la estimulacion. En las dos dreas de estudio las tres variables medidas a lo
largo de las sesiones mostraron diferencias significativas en ambos ambientes y con los cuatro
tipos de estimulo al comparar los cuatro bloques temporales (dos minutos previos a la emision

del playback, tres minutos de emisién del mismo, primeros tres minutos luego de la emision y
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Figura 4.5 - Actividad de los sujetos experimentales durante los 11 minutos de duracién de las sesiones de

playback ante cada uno de los tipos de estimulo, separados en las dos areas de estudio (izquierda: Magdalena,

derecha: Guatraché). Se muestra la tasa de vuelo (arriba), la tasa de canto (centro) y la distancia minima al

parlante (abajo). En todos los casos, en cada drea se obtuvo el promedio de actividad de los sujetos

experimentales ante cada uno de los tipos de estimulo independientemente del ambiente. pre = periodo de dos

minutos previo a la emision del playback; play = periodo de tres minutos durante el cual se emiti6 el playback;

post = periodo de seis minutos posterior a la emision del playback.
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ultimos tres minutos luego de la emision; p < 0,02 en todas las comparaciones, siendo en la
mayoria de los casos < 0,001). Los contrastes realizados posteriormente utilizando la prueba
de Wilcoxon mostraron la existencia de diferencias significativas entre la actividad previa a la
estimulacion y la actividad posterior a la misma. La tasa de vuelo difiri6 significativamente en
todas las comparaciones entre el periodo previo al playback y el periodo durante el cual se
emiti6 la estimulacién (p < 0,001 en todos los casos), habiéndose registrado también
diferencias en algunos casos con alguno de los dos bloques posteriores al playback. La tasa de
canto, en cambio, difiri6 significativamente en todas las comparaciones entre el periodo
previo al playback y los primeros tres minutos posteriores a su emision (p < 0,01 en todos los
casos) y en la mayoria de las veces también entre el periodo previo a la estimulacién y los
ultimos tres minutos posteriores al playback. Solamente en algunos casos se registré una tasa
de canto significativamente mayor durante el periodo de emision del playback que durante el
periodo previo a la misma. Por tltimo, los chingolos se acercaron significativamente al
parlante en todos los casos durante el periodo de emision del playback (distancia menor que
antes de su emision, p < 0,01 en todas las comparaciones), manteniéndose en algunos casos
mds cerca también durante el periodo posterior a la emision del estimulo. Los patrones
descriptos en base a los resultados estadisticos confirman lo observado en el andlisis grafico

(ver Figuras 4.4 y 4.5).

La correlacion entre la tasa de vuelo y la tasa de canto llevada a cabo tomando cada una de las
sesiones independientemente mostré una asociacion positiva significativa (p = 0,01; Figura
4.6, izquierda). Esto muestra que en las sesiones en las que hubo mayores respuestas, las
mismas incluyeron valores altos de ambas tasas, y que no hubo una tendencia a responder a
través de una respuesta primordialmente de vuelo en algunas sesiones y de canto en otras. El
mismo resultado se obtuvo al analizar la correlacién entre las tasas sumando todas las
sesiones de cada individuo (asociacién positiva entre las tasas, p = 0,02), lo que indica que
aquellos individuos més “respondedores” volaron mds y cantaron mds, y que no hubo
individuos que tendieron a responder mayormente a través de un aumento de sus vuelos y

otros a través de un aumento de sus cantos (Figura 4.6, derecha).

El andlisis de componentes principales, realizado por separado en Magdalena y Guatraché,
extrajo en ambos casos cuatro factores con autovalores (eigenvalues) mayores a 1. En
Magdalena, cada uno de los factores se relacioné con uno de los cuatro tipos de variables

consideradas: el factor 1 correlacioné positivamente con la distancia al parlante durante los
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Figura 4.6 - Asociacién entre las tasas de vuelo y canto. Izquierda: asociacién positiva entre la cantidad de
vuelos y la cantidad de cantos registrados en cada sesiéon de playback luego de emitido el primer estimulo.
Derecha: asociacién positiva entre la cantidad total de vuelos y la cantidad total de cantos realizados por cada
individuo, también luego de emitido el primer estimulo, sumando las respuestas ante los cuatro tipos de

estimulacion.

tres minutos de emision del playback y los seis minutos posteriores, el factor 2 mostré una
asociacién positiva con la tasa de canto durante el playback y los tres primeros minutos
posteriores al mismo, el factor 3 correlacioné positivamente con la tasa de vuelo durante los
seis minutos posteriores al playback y el factor 4 mostré una correlacién positiva con la
latencia de vuelo (Tabla 4.1). Entre los cuatro factores explicaron un 77% de la variacién total
obtenida en la respuesta. En Guatraché, en cambio, no hubo una asociacion tan clara entre los
cuatro tipos de variables y los factores. El factor 1 correlacioné positivamente con la tasa de
vuelo durante el playback, el factor 2 se asocié positivamente con la distancia al parlante
durante los seis minutos posteriores al playback, y los factores 3 y 4 correlacionaron
positivamente con la tasa de canto, estando el 3 asociado a dicha tasa durante el periodo
posterior a la estimulacién y el 4 durante el periodo de emision del playback (Tabla 4.2).
Ninguno de los factores en esta drea mostré una correlacion importante con la latencia de
vuelo. En este caso, los cuatro factores explicaron un 72% de la variabilidad presente en el

conjunto de datos.

Los andlisis del efecto del orden de los estimulos, del efecto de la similitud entre el estimulo y
el canto del sujeto experimental, y de las posibles diferencias en la respuesta evocada por
cantos del dialecto nativo y no nativo mostraron que ninguno de estos tres factores tuvo una

influencia en el nivel de respuesta, pudiéndose concluir por lo tanto que no generaron un
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Variable Factor 1 Factor 2 Factor 3 Factor 4
Tasa de vuelo play -0,19 0,10 0,62 -0,58
Tasa de vuelo post 1-3 0,03 -0,08 0,81 -0,16
Tasa de vuelo post 4-6 0,15 0,08 0,82 0,26
Tasa de canto play 0,02 0,89 -0,05 0,08
Tasa de canto post 1-3 -0,05 0,86 0,10 -0,25
Tasa de canto post 4-6 0,10 0,46 -0,13 -0,65
Distancia al parlante play 0,87 -0,05 0,07 0,17
Distancia al parlante post 1-3 0,91 0,04 -0,01 -0,10
Distancia al parlante post 4-6 0,90 0,02 0,05 0,14
Latencia de vuelo 0,16 0,03 -0,05 0,83
Prop. de la varianza explicada 24,95 17,61 17,47 16,63

Tabla 4.1 - Carga de los factores del andlisis de componentes principales realizado con los datos de Magdalena.
Los cuatro factores que se incluyen en la tabla son los que tuvieron autovalores mayores a 1 (y son por lo tanto
los que se utilizaron para los andlisis posteriores). Estan resaltadas, en cada factor, aquellas variables que poseen
cargas con valores mayores a 0,7. play = perfodo de tres minutos durante el cual se emiti6 el playback;
post 1-3 = primeros tres minutos posteriores a la emisién del playback; post 4-6 = dltimos tres minutos

posteriores a la emisién del playback.

sesgo en los resultados obtenidos. En el caso del efecto del orden, la prueba de Friedman
indicé que ni en Magdalena ni en Guatraché hubo diferencias significativas en el nivel de
respuesta entre las cuatro posiciones ocupadas por los estimulos en la serie de estimulacion
(p > 0,07 para los cuatro factores del andlisis de componentes principales en ambas areas).
Esto indica que no hubo ni una habituacién, ni una sensibilizacién, ni un condicionamiento de
los individuos al avanzar las sesiones de playback. Con respecto a la similitud entre el
estimulo utilizado y el canto propio del sujeto experimental, no hubo una correlacion
significativa entre el indice de similitud y el nivel de respuesta ni al comparar el canto en su
totalidad ni al correlacionar los temas y los trinos por separado (correlaciéon de Spearman,
p > 0,1 en todos los casos para los cuatro factores del andlisis de componentes principales en
ambas 4reas). Esto muestra que los machos de chingolo no tendieron a responder mas ante
cantos mads similares al propio. Por ultimo, de manera consistente con lo que puede observarse
en la Figura 4.5, los sujetos experimentales no mostraron una diferencia en el nivel de
respuesta ante las versiones no degradadas de los estimulos nativos y no nativos (Wilcoxon,
p > 0,07 en todos los factores en ambos ambientes). De este modo, dado que el nivel de
respuesta fue alto en ambos casos, es apropiado utilizar tanto los cantos nativos como los no

nativos para analizar el efecto de la degradacion sobre la comunicacidn.
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Variable Factor 1 Factor 2 Factor 3 Factor 4
Tasa de vuelo play 0,75 -0,20 018 0,20
Tasa de vuelo post 1-3 0,68 0,04 0,13 0,01
Tasa de vuelo post 4-6 0,54 0,17 0,55 -0,02
Tasa de canto play 0,00 0,04 -0,02 0,89
Tasa de canto post 1-3 0,01 -0,14 0,78 0,30
Tasa de canto post 4-6 0,09 -0,09 0,80 -0,34
Distancia al parlante play -0,51 0,59 -0,04 -0,31
Distancia al parlante post 1-3 0,01 0,90 -0,09 -0,06
Distancia al parlante post 4-6 -0,02 0,83 -0,03 0,18
Latencia de vuelo -0,61 0,05 0,15 0,24
Prop. de la varianza explicada 19,60 19,42 16,42 12,32

Tabla 4.2 - Carga de los factores del andlisis de componentes principales realizado con los datos de Guatraché.
Los cuatro factores que se incluyen en la tabla son los que tuvieron autovalores mayores a 1 (y son por lo tanto
los que se utilizaron para los andlisis posteriores). Estan resaltadas, en cada factor, aquellas variables que poseen
cargas con valores mayores a 0,7. play = perfodo de tres minutos durante el cual se emiti6 el playback;
post 1-3 = primeros tres minutos posteriores a la emisién del playback; post 4-6 = dltimos tres minutos

posteriores a la emisién del playback.

La comparacion de la respuesta de los sujetos experimentales ante los cantos en sus versiones
degradada y no degradada mostré resultados diferentes en las dos areas de estudio. En
Magdalena se encontraron diferencias significativas en el factor 2 del andlisis de componentes
principales, siendo mayor la respuesta ante los estimulos no degradados que ante los
degradados, tanto al comparar los estimulos nativos como los no nativos (Figura 4.7, Tabla
4.3). Dado que el factor 2 correlaciona positivamente con la tasa de canto durante la emisidn
del playback y los tres primeros minutos posteriores a la misma, se puede afirmar que la
respuesta de canto fue mayor cuando la simulacién de invasiones territoriales se realizé con
estimulos no degradados. Los otros tres factores estdn relacionados con la respuesta de vuelo,
ya que involucran la tasa de vuelo, la latencia de vuelo y el acercamiento al parlante. Esto
indica que solamente hubo diferencias en el nivel de respuesta de canto ante estimulos
degradados y no degradados, no habiéndose detectado dichas diferencias en la respuesta de
vuelo. En Guatraché, en cambio, no se detectd ningtn tipo de diferencia en la respuesta ante
la estimulacién realizada con cantos degradados y no degradados (Figura 4.7, Tabla 4.3). Este
resultado muestra una clara diferencia entre las dos dreas de estudio en relacion al efecto de la

degradacion sobre la comunicacion.
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Figura 4.7 - Nivel de respuesta de los sujetos experimentales ante los cuatro tipos de estimulo en cada una de las
areas de estudio, expresado en funcién de los cuatro factores del andlisis de componentes principales. Izquierda:
Magdalena; derecha: Guatraché. En Magdalena, el factor 2 fue mayor ante los estimulos no degradados que ante
los degradados, tanto al comparar los cantos nativos como los no nativos (ver Tabla 4.3). Esto indica que en
Magdalena hubo una mayor respuesta de canto cuando se simularon las invasiones territoriales utilizando cantos
no degradados. En Guatraché no hubo diferencias significativas en ninguno de los factores al comprar la

respuesta ante los estimulos degradados y no degradados.
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Comparacién T zZ P
Magdalena

Nativo ND vs. nativo DEG, factor 1 64 0,59 0,55
Nativo ND vs. nativo DEG, factor 2 32 2,11 0,04
Nativo ND vs. nativo DEG, factor 3 61 0,73 0,46
Nativo ND vs. nativo DEG, factor 4 69 0,36 0,72
No nativo ND vs. no nativo DEG, factor 1 75 0.07 0,94
No nativo ND vs. no nativo DEG, factor 2 30 2,20 0,03
No nativo ND vs. no nativo DEG, factor 3 72 0,21 0,83
No nativo ND vs. no nativo DEG, factor 4 39 1,76 0,08
Guatraché

Nativo ND vs. nativo DEG, factor 1 45 1,49 0,14
Nativo ND vs. nativo DEG, factor 2 56 0,97 0,33
Nativo ND vs. nativo DEG, factor 3 52 1,16 0,25
Nativo ND vs. nativo DEG, factor 4 68 0,40 0,69
No nativo ND vs. no nativo DEG, factor 1 68 0,40 0,69
No nativo ND vs. no nativo DEG, factor 2 67 0,45 0,65
No nativo ND vs. no nativo DEG, factor 3 70 0,31 0,76
No nativo ND vs. no nativo DEG, factor 4 59 0,83 0,41

Tabla 4.3 - Prueba de Wilcoxon comparando en cada drea la respuesta de los sujetos experimentales ante los
estimulos no degradados (ND) y degradados (DEG), realizando por separado la comparacién entre las dos
versiones de los cantos nativos y las dos de los cantos no nativos. Se puede observar que en Magdalena el factor
2 evidencid una respuesta diferencial de los machos ante los cantos en sus versiones normal y degradada, siendo
significativamente mayor la respuesta ante los cantos no degradados (ver Figura 4.7). En Guatraché, en cambio
no hubo diferencias en la respuesta ante los cantos normales y degradados. Las diferencias significativas estdn

resaltadas.

Dado que se detectaron diferencias significativas en la respuesta de canto ante los estimulos
degradados y no degradados, se comparé la tasa de canto de los sujetos experimentales antes
de recibir dichos estimulos. No hubo diferencias significativas en esta tasa antes del playback
entre las sesiones en las que se utilizaron estimulos no degradados y aquellas en las que se
emitieron estimulos degradados (Wilcoxon, p = 0,72 en la comparacién entre los cantos
nativos degradados y no degradados y p = 0,15 en la comparacion entre los cantos no nativos
degradados y no degradados). Esto indica que las diferencias en el nivel de respuesta se
pueden atribuir al hecho de que los cantos utilizados para simular las invasiones territoriales

estuviesen degradados o no, y que se puede descartar una posible influencia de la actividad
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previa de los sujetos experimentales. El andlisis del resto de las variables, en ambas dreas,
mostré que en ninglin caso hubo diferencias significativas en la actividad de los sujetos

experimentales antes de recibir los estimulos degradados y los no degradados.

La Figura 4.7 no parece mostrar diferencias en la respuesta de los sujetos experimentales en
funcién de si la modificacion de los cantos fue realizada con el tipo de degradacidn para la
cual estdn tedricamente adaptados o no. Esto se puede ver en la aparente ausencia de
diferencias entre los cantos nativos y no nativos en la comparacion entre la respuesta a sus
versiones degradadas y no degradadas. Esto fue corroborado por los andlisis estadisticos. En
primer lugar, en Magdalena el factor 2 evidenci6 una diferencia de respuesta de canto ante los
estimulos degradados y no degradados, y ésta se observd tanto entre las dos versiones del
canto nativo como entre las dos versiones del canto no nativo. Mds adn, la disminucion de la
respuesta ante la version degradada del canto en relacion a la no degradada fue muy similar en
ambos casos, no habiendo diferencias significativas en dicha disminucién (valor promedio del
factor 2 ante cantos nativos no degradados: 0,19, valor promedio del factor 2 ante cantos
nativos degradados: -0,29, diferencia entre ambas: 0,49; valor promedio del factor 2 ante
cantos no nativos no degradados: 0,26, valor promedio del factor 2 ante cantos no nativos
degradados: -0,17, diferencia entre ambas: 0,43; Wilcoxon, p = 0,72). En el resto de los
factores, relacionados con la actividad de vuelo, no hubo diferencias en la respuesta ante
cantos degradados y no degradados ni al utilizar los estimulos nativos ni al emitir los no
nativos, lo que indica que tampoco hubo diferencias dependiendo de la utilizacién de un tipo
de degradacién para la cual el canto estd, o no, adaptado. Distinta es en cierto sentido la
situacién en Guatraché, ya que alli no se detectaron diferencias significativas en la respuesta
ante cantos degradados y no degradados en ningtn factor. De todos modos, en este caso
tampoco hubo diferencias entre los cantos nativos y no nativos en cuanto al efecto de la

degradacion.

4.4 - Discusion

En la mayoria de las especies de aves territoriales los machos responden enérgicamente ante
la presencia de un intruso dentro de su territorio. Numerosos estudios han mostrado que en
estas especies la emision del canto de un macho dentro del territorio de otro macho es
suficiente para simular una invasion territorial y generar una respuesta agonistica por parte de

este dltimo, atin en ausencia de un modelo que simule la presencia del invasor (por ejemplo,
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Cardinalis cardinalis, Lemon 1967; Thryothorus ludovicianus, Richards 1981; Zonotrichia
leucophrys, Petrinovich & Patterson 1981; Emberiza calandra, McGregor 1983; Parus
atricapillus, Fotheringham & Ratcliffe 1995; Pipilo erythrophtalmus, Nelson & Stoddard
1998; Fringilla coelebs, Naguib et al. 2000). El hecho de que los machos de chingolo hayan
respondido intensamente ante los playbacks muestra que esta especie no constituye una
excepcion a esta regla y es consistente con estudios previos llevados a cabo en la misma
(Simonetti et al. 1996, Tubaro et al. 1996). El tipo de respuesta observado, que consistié en un
notorio y veloz incremento de la tasa de vuelo, un aumento también marcado pero mas
gradual de la tasa de canto y un claro acercamiento al parlante, fue también muy similar al
registrado en dichos estudios previos en esta especie. Por otro lado, los individuos que més
respondieron a la estimulacion lo hicieron aumentando en mayor medida tanto la tasa de
vuelo como la de canto. Este resultado difiere con el obtenido en uno de los estudios
realizados previamente en esta especie, en el que se observo una correlacion negativa entre las
tasas que indicé que algunos individuos respondieron principalmente a través de una
respuesta de vuelo y otros a través de una respuesta de canto (Lijtmaer 2001). Esta diferencia
podria deberse a que en el mencionado estudio hubo un muy bajo nivel de respuesta, y esto
puede haber hecho que los sujetos que respondieron lo hayan hecho a través de un incremento

de los vuelos o de los cantos, pero no de ambos a la vez.

El nivel de respuesta fue similar ante los cantos nativos y no nativos cuando ambos fueron
emitidos en su version no degradada. Este resultado difiere de lo indicado por varios estudios
previos en distintas especies de aves con dialectos, que han mostrado que generalmente los
machos responden de manera mas marcada ante los cantos del dialecto propio que ante la
emision de cantos de dialectos de otras areas geograficas (Lemon 1967, Harris & Lemon
1974, Petrinovich & Patterson, 1981). De hecho, en uno de los estudios de playback con
chingolos realizados previamente en Magdalena se demostré que los sujetos experimentales
respondieron mucho mds enérgicamente ante cantos del dialecto nativo que ante cantos del
noroeste de Argentina (Lijtmaer 2001). Por otro lado, en el presente estudio tampoco se
detectaron diferencias en la respuesta dependientes de la similitud entre el estimulo y el canto
propio de cada individuo, lo que también difiere en relacién al estudio mencionado, en el que
los chingolos respondieron mds ante los estimulos mds similares a su propio canto. Una
posible causa de ambas diferencias entre el resultado de este capitulo de la tesis y los estudios
previos es que en este caso se han utilizado dos dialectos de ambientes contiguos. Por un lado,

muy probablemente ambos son familiares para los sujetos experimentales dado que solamente
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unos pocos kilémetros separan a cada chingolo del ambiente vecino en el que se usa el otro
dialecto, lo cual podria explicar que no se haya detectado una diferencia en el nivel de
respuesta ante ambos. Esto concuerda con estudios en otras especies de aves en los que se
demostrd que la respuesta a la estimulacion era menor cuanto mds alejada era el drea de la que
provenia el canto utilizado (por ejemplo Lemon 1967). Por otro lado, el haber usado dialectos
de ambientes contiguos puede haber hecho que los cantos usados como estimulo hayan sido
todos relativamente similares a los de los sujetos experimentales, y no haya habido por lo
tanto diferencias muy marcadas entre el estimulo y el canto propio como para afectar el nivel

de respuesta.

En Magdalena, los sujetos experimentales tuvieron una respuesta de canto significativamente
mayor ante los estimulos en su version no degradada que ante los estimulos degradados.
Teniendo en cuenta que en el capitulo 3 se demostré que los patrones de degradacion de los
cantos son diferentes en cada ambiente, y que en esta area la estructura de las vocalizaciones
utilizadas en cada uno de ellos es la que se esperaria encontrar si estuviese adaptada para
disminuir el efecto negativo de la degradacion, el hecho de demostrar que dicha degradacion
afecta la comunicacion brinda sustento a la hipdtesis de adaptacion acustica como explicacion
de la existencia de una asociacidén entre la estructura de los dialectos del chingolo y el

ambiente en esta area.

Si bien estudios previos llevados a cabo con chingolos justamente en Magdalena habian
utilizado cantos degradados y no degradados en experimentos de playback para comparar las
respuestas de los machos, este es el primer estudio que demuestra en esta especie que el tipo y
nivel de degradacién que puede sufrir una sefial al atravesar naturalmente el ambiente afecta
la comunicacion. Esto se debe a ciertas caracteristicas de los estudios previos. Por un lado,
uno de dichos estudios habia sido realizado no para poner a prueba la hipdtesis de adaptacion
acustica, sino la funcién especifica de cada una de las partes constitutivas del canto (Simonetti
et al. 1996). Para ello, los estimulos habian estado sujetos a varios tipos de degradacion
superpuestos y estaban por lo tanto degradados de una manera diferente y mucho mas intensa
en comparacion a las modificaciones que sufre un canto al atravesar un ambiente natural. En
este caso, en cambio, los estimulos fueron modificados por el agregado de solamente uno de
los dos tipos principales de degradaciéon que suele sufrir una sefal (reverberacién o
fluctuaciones irregulares de amplitud), utilizdndose ademds un nivel de degradacién

comparable al maximo que puede sufrir el canto en los ambientes del area. Por otro lado, en el
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unico estudio experimental que se habia realizado en esta especie para analizar el efecto de la
degradacion sobre la comunicacidn, los estimulos utilizados pertenecian a dialectos muy
diferentes de los que poseian los sujetos y por lo tanto no se obtuvo un nivel de respuesta
adecuado ante los playbacks que permitiese realizar el andlisis (Lijtmaer 2001). Por estos
motivos, se ha demostrado en este capitulo de la tesis por primera vez que el tipo y el nivel de
degradacion que sufre el canto de chingolo al atravesar el ambiente afecta la comunicacidn,

algo que es fundamental para el planteo de la hipdtesis de adaptacion acustica.

Ademdas de ser fundamental el hecho de que la degradacién afecte negativamente a la
comunicacion, para que la hipétesis de adaptacion acustica pueda explicar satisfactoriamente
la existencia de una asociacién entre los dialectos y el ambiente debe ocurrir que la adaptacion
de la estructura del canto a un dado ambiente disminuya dicho efecto negativo. En otras
palabras, la estructura de los cantos utilizados en un dado ambiente debe ser tal que la
degradacion sufrida por dichos cantos sea menos negativa para la comunicacion que si cantos
de otro ambiente son expuestos al mismo tipo de degradacién. En el contexto de los
experimentos de playback realizados, esto implica que los sujetos experimentales deberian
haber respondido mds ante los cantos nativos degradados que ante los no nativos degradados,
ya que estos ultimos son de un ambiente distinto al del sujeto experimental pero fueron
sometidos a la degradacidn tipica de su ambiente. Sin embargo, esta diferencia no pudo ser
detectada. En particular, no se la detecté siquiera en el caso de la respuesta de canto en
Magdalena, que fue la que mostré diferencias entre los cantos degradados y los no
degradados. Distintas causas podrian explicar este resultado. En primer lugar, se podria
mencionar que el nimero de sujetos experimentales utilizado (nueve en el talar y ocho en la
estepa en el adrea de Magdalena) no fue suficiente como para detectar una diferencia
significativa. Sin embargo, si esta fuese la explicacion adecuada se esperaria encontrar un
patrén que sugiera que hubo una diferencia en la respuesta ante los cantos degradados nativos
y no nativos, ain cuando el mismo no muestre diferencias significativas. En este caso, ni
siquiera se encontr6 dicho patron. Otra posibilidad es que se necesiten condiciones mas
“extremas” para detectar este tipo de diferencia, tales como mayores niveles de degradacion
(aunque las magnitudes utilizados estdn en el limite superior de las que pueden generarse
naturalmente en los ambientes de Magdalena) o diferencias mayores entre los intervalos de
trino de los cantos utilizados como estimulo (utilizando por ejemplo los cantos més extremos
de cada dialecto en lugar de los mas representativos). Estas cuestiones deberian tenerse en

cuenta en el futuro al realizarse nuevos estudios para intentar demostrar experimentalmente
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que la adaptacién del canto a un dado ambiente efectivamente mejora la comunicacién al
disminuir los efectos negativos de la degradaciéon. También debe tenerse en cuenta, sin
embargo, que las diferencias entre la respuesta a un canto nativo degradado y uno no nativo
que ha sufrido la misma degradacion pueden ser muy sutiles, y que puede ser complicado
detectarlas en experimentos a campo, donde hay muchas condiciones no controladas y por lo

tanto hay muchas variables en juego que pueden introducir “ruido” en los resultados

Por dltimo, en el drea de Guatraché no se detectaron diferencias en la respuesta ante cantos
degradados y no degradados. Este resultado claramente quita sustento a la hipétesis de
adaptacion acustica como explicacion para la asociacién entre la estructura del canto y el
ambiente en esta drea (y en toda la regién del sur de la Provincia de Buenos aires y el sudeste
de la Provincia de La Pampa). Este resultado negativo se suma al obtenido en el capitulo 3,
que mostré que la degradaciéon de los cantos en esta drea sigue los patrones tradicionales
(reverberacidon en los ambientes cerrados y fluctuaciones irregulares de amplitud en los
abiertos), y que por lo tanto resulta complicado explicar la inversién en el patréon de
asociacién entre los dialectos y el ambiente en base a la minimizacién de la degradacion.
Teniendo en cuenta ambos resultados se puede concluir que definitivamente deberian
buscarse explicaciones para esta inversion apelando a hipétesis alternativas a la de adaptacion
acustica. Sin embargo, tal como se ha discutido en los capitulos anteriores, las hipdtesis que
han sido planteadas hasta el momento carecen de apoyo tanto tedrico como empirico
(hipdtesis de adaptacion genética, diferencias morfoldgicas entre poblaciones dialectales), y
es necesario analizar por lo tanto nuevas hip6tesis. Las mismas deberfan considerar ciertas
caracteristicas de la region del sur de la Provincia de Buenos aires y el sudeste de la Provincia
de La Pampa, tales como su ubicacion en una zona de transicién entre regiones en donde los
dialectos se asocian claramente al ambiente y regiones en donde dicha asociacién no es tan
clara, y el hecho de que seria una region con una alta variabilidad genética. (ver seccién 2.2.6

del capitulo 2, pdg. 37, para una descripcién mds detallada).

90



Dialectos de canto en el chingolo (Zonotrichia capensis) Capitulo 5

CAPITULO 5: PRODUCCION DE LAS VOCALIZACIONES A NIVEL DE LA SIRINGE Y

SUS EFECTOS SOBRE LOS DIALECTOS DE CANTO EN EL CHINGOLO

5.1 - Introduccion

Tal como se menciond en varias ocasiones en los capitulos previos, los dialectos de canto del
chingolo difieren entre ambientes en varias caracteristicas, que incluyen tanto variables
temporales como de frecuencia (Nottebohm 1969, 1975, Handford 1981, 1988, Lougheed et
al. 1989, Handford & Lougheed 1991, Tubaro et al. 1993, Tubaro & Segura 1994, Kopuchian
2004). La hipétesis de adaptacion acustica explica la existencia de diferencias en la estructura
temporal, ya que los dialectos poseen generalmente las caracteristicas mas adecuadas para la
comunicacién a distancia en el ambiente en donde son utilizados (Nottebohm 1975, Handford
1981, 1988, Lougheed et al. 1989, Handford & Lougheed 1991, Tubaro et al. 1993,
Kopuchian et al. 2004; ver la seccién 3.1 del capitulo 3 para una descripcién mas detallada).
Los resultados obtenidos en los capitulos 3 y 4 de esta tesis en el drea de Magdalena, que
muestran respectivamente que los cantos de chingolo se degradan de la manera esperada en
cada tipo de ambiente y que la degradacion afecta la comunicacién, brindan sustento a esta
hipétesis como explicacién de la variabilidad de estructuras temporales en esta especie (al
menos en las dreas en las cuales la asociacion entre la estructura de los dialectos y el ambiente

es la esperada y no presenta inversiones).

Con respecto a las frecuencias, las diferencias entre los dialectos del chingolo estin
usualmente restringidas al trino y tiende a haber mayores valores en los ambientes cerrados
que en los abiertos (Nottebohm 1975, Handford & Lougheed 1991, Tubaro & Segura 1994),
lo que implica un patrén invertido en relacién al resto de las aves (Morton 1975, Wasserman
1979, Gish & Morton 1981, Shy 1983, Wiley 1991, Bertelli & Tubaro 2002, Tubaro &
Lijtmaer 2006). De todas maneras, esto es solamente una tendencia, ya que dicha asociacién
es muy poco consistente en esta especie, mostrando patrones diferentes en distintas dreas,
dependiendo ademas de cuéles sean las variables de frecuencia medidas (frecuencia maxima,
frecuencia minima, frecuencia enfatizada o ancho de banda). De hecho, esta complejidad
puede verse claramente en las dreas de estudio de esta tesis. En Magdalena, el patrén es
diferente al que se encuentra usualmente en esta especie y difiere ademds entre distintas
variables, ya que hay mayores frecuencias méximas pero menores frecuencias minimas y

enfatizadas en el talar que en la estepa (Tubaro et al. 1993, Kopuchian et al. 2004). En
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Guatraché, en cambio, no hay diferencias significativas en el trino entre dialectos, pero si las
hay en el tema, un patrén que no se ha encontrado al comparar dialectos en otras dreas de

Argentina (ver seccion 2.2 del capitulo 2).

Si bien las diferencias de frecuencia entre distintos ambientes, tanto en las aves en general
como en el chingolo en particular, han sido interpretadas frecuentemente en el marco de la
hipétesis de adaptacion acustica (por ejemplo Morton 1975, Nottebohm 1975, Wiley 1991),
no es claro que esto sea adecuado. Esto se debe a que si el emisor se encuentra a mds de un
metro por encima del suelo, una sefial de menor frecuencia (mas grave) se propaga mejor que
una de mayor frecuencia (mds aguda) independientemente del ambiente (Richards & Wiley
1982). En el caso particular de los cantos de chingolo, esto ha sido demostrado en los
experimentos de transmision llevados a cabo en esta tesis, en donde se observo por un lado
que en Magdalena tanto en el ambiente cerrado (talar) como en el abierto (estepa) las
frecuencias graves se propagan mejor que las agudas y por el otro que no hay diferencias

entre ambientes en la atenuacién dependiente de la frecuencia (ver capitulo 3).

El hecho de que las frecuencias graves se degraden menos que las agudas podria proveer una
explicacién diferente, basada en la densidad de individuos. En ambientes con menor densidad
de chingolos se podria esperar que hubiese frecuencias mds graves, ya que la sefal debe
recorrer mds distancia en promedio entre el emisor y el receptor (Nottebohm 1985). Sin
embargo, si bien esta explicacién puede parecer atractiva desde el punto de vista tedrico, no
hay evidencias que muestren diferencias en la densidad en el sentido esperado. De hecho, en
la mayoria de los casos esto implicaria menores densidades en ambientes cerrados (donde las
frecuencias suelen ser menores en esta especie) y por lo general son estos ambientes los que
poseen una mayor cantidad de chingolos. Mds atn, esta hipdtesis no permite explicar la
presencia de patrones mas complejos, como el de Magdalena, en donde distintas variables de
frecuencia muestran patrones contrastantes entre ambientes (Tubaro et al. 1993, Kopuchian et

al. 2004).

La discusién precedente muestra que el patrén de asociacion entre la frecuencia y el ambiente
en esta especie no puede explicarse satisfactoriamente a partir de la minimizacién de la
degradacion. Por lo tanto, es necesario buscar explicaciones alternativas. Un posible conjunto
de explicaciones se relaciona con el hecho de que ademds de estar influida por el ambiente, la
estructura de las vocalizaciones de la aves depende de otros factores, tales como las

caracteristicas de la siringe y el proceso de fonacién (Podos 1997). De hecho, estd bien
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documentado que existe una correlacién negativa entre el tamaifio corporal y la frecuencia del
canto en aves, la cual ha sido atribuida principalmente a las diferencias en el tamafio de la
siringe (Wallschldger 1980, Ryan & Brenowitz 1985, Wiley 1991, Badyaev & Leaf 1997,
Tubaro & Mahler 1998, Bertelli & Tubaro 2002). Tal como se discutié en el capitulo 2, sin
embargo, varias evidencias muestran que la variacion en el tamafio corporal no es adecuada
para explicar las diferencias de frecuencia entre dialectos en esta especie. En primer lugar,
esta correlacion entre tamafio y frecuencia suele estudiarse comparando distintas especies
entre si, pero a nivel intraespecifico mayores tamafios corporales no siempre se asocian a
menores frecuencias (Bowman 1979, 1983, Shy 1983). Ademads, no hay evidencias de la
existencia de diferencias importantes de tamafio entre los individuos de ambientes contiguos
separados por unos pocos kilémetros, que son justamente los que han mostrado diferencias en
la frecuencia en la mayor parte de los casos (Handford & Lougheed 1991, Tubaro et al. 1993,
Tubaro & Segura 1994, Kopuchian et al. 2004). Por tltimo, Handford & Lougheed (1991)
mostraron que el tamafio corporal parece no estar relacionado con el tamafio de la siringe en
esta especie y que las diferencias de frecuencia entre dialectos no pueden ser explicadas

unicamente por diferencias de tamafio.

Con excepcién del andlisis de la variacién de la frecuencia como consecuencia del tamaifio
corporal, muy pocos estudios han abordado la influencia de las caracteristicas de la siringe y
el proceso de fonacién sobre la estructura de las vocalizaciones. Esto se debe principalmente a
que hasta hace muy poco tiempo no se habia desarrollado una descripcion concreta de cdmo
pueden afectar al canto. Recientemente, sin embargo, se ha desarrollado un modelo que
permite relacionar clara y explicitamente las caracteristicas de la siringe y el proceso de
fonacién con la estructura de las vocalizaciones, y la aplicacion del mismo puede proveer una
explicacion alternativa para comprender el patron de asociacion entre la frecuencia y el

ambiente en el chingolo.

La idea central de este modelo es que el canto de las aves depende de la actividad de un
nimero pequefio de musculos, que a su vez estdn controlados por unos pocos centros
neuronales discretos (Goller & Suthers 1996, Gardner et al. 2001, Laje et al. 2002).
Especificamente, propone que la mayoria de los sonidos generados durante la vocalizacion de
las aves son consecuencia de dos gestos motores bdsicos: la presion en el saco aéreo y la
tension de los labios siringeos, ésta tltima dependiente de la actividad del musculo siringealis

ventralis, el mas grande de la siringe (Goller & Suthers 1996, Gardner et al. 2001). La presion
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en el saco aéreo determina la amplitud o intensidad de la sefial emitida, mientras que la
tension en los labios determina la frecuencia. De esta manera, la combinacién en un dado
instante entre la cantidad de aire presente en el saco aéreo y la tension de los labios define las
caracteristicas del sonido que se estd produciendo. A pesar de la aparente simplicidad de este
mecanismo, la combinacién del ciclo de variacién de ambos pardmetros a lo largo de una
expiracion permite generar practicamente cualquier nota producida habitualmente por un ave
(Figura 5.1). La diversidad de notas que se pueden producir depende de cémo se combinen
estos dos ciclos y por lo tanto el pardmetro clave es el desfasaje entre la presion en el saco
aéreo y la tensiéon muscular (Gardner et al. 2001, Laje et al 2002, Mindlin & Laje 2005). La
Figura 5.2 muestra un esquema de las diferentes notas que pueden generarse dependiendo del
desfasaje introducido. Una serie de notas en el canto puede interpretarse entonces como el
resultado de una sucesion de ciclos de presion en el saco aéreo y tension en los labios
siringeos durante las expiraciones, separados entre si por las inspiraciones, durante las cuales
no se produce ningin sonido (durante el canto, las inspiraciones entre notas pueden ser muy

breves, y se las suele denominar mini-inspiraciones; Laje 2005).

Una version ligeramente mds compleja de este modelo implica el agregado de un tercer
pardmetro, relacionado con el control activo del flujo de aire ejercido por los miusculos
aductores de la siringe (Goller & Suthers 1996, Laje et al 2002, Mindlin & Laje 2005). Estos

musculos pueden cerrar la entrada de aire a la siringe, y por lo tanto modificar el momento del

P t

Figura 5.1 - Produccion de una nota en base a la variacién de los dos gestos motores principales propuestos por
el modelo: la tensién de los labios siringeos (€) y la presién de aire en el saco aéreo (p). Izquierda: trayectoria en
el espacio de pardmetros. La secuencia se inicia en el punto 1, y se sigue el circulo en sentido anti-horario (como
indica la flecha). Cuando se estd en la zona gris, en donde la presién de aire en los sacos aéreos (p) es positiva, se
produce sonido, y la frecuencia es mayor cuanto mayor es el valor de la tensién de los labios. Derecha:
espectrograma cualitativo resultante (f = frecuencia, t = tiempo). Esquema modificado a partir de Mindlin & Laje

2005, con permiso de los autores.
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Figura 5.2 - Produccién de diferentes tipos de notas dependiendo de la diferencia de fase (@) entre los gestos
ciclicos de tension de los labios siringeos (g) y presion en los sacos aéreos (p). Para cada uno de los valores de
diferencia de fase se muestra el espacio de pardmetros (izquierda; la flecha indica el sentido de recorrido de la
trayectoria) y el espectrograma de la nota resultante (derecha; f = frecuencia, t = tiempo). Esquema modificado a

partir de Mindlin & Laje 2005, con permiso de los autores.

comienzo y/o finalizacién de las notas dentro de la secuencia ciclica de presion de aire y
tension de los labios durante la expiracién. Esta versiéon un poco mds compleja del modelo
puede explicar, hasta un nivel asombroso de detalle, la produccién de cantos reales de aves.
Resulta interesante desde la dptica de esta tesis que los cientificos que desarrollaron este
modelo han usado justamente al chingolo como ejemplo para mostrar su funcionamiento

(Laje et al. 2002, Mindlin & Laje 2005; Figura 5.3).

Dado que el chingolo ha sido elegido para ejemplificar la utilidad de este modelo para el
estudio de las vocalizaciones de las aves, es indudablemente apropiado utilizar dicho modelo
para el andlisis de la variabilidad de estructuras de canto existentes en esta especie y su
adaptaciéon al ambiente. En particular, resulta adecuado para estudiar la variacién de
frecuencias entre dialectos. El hecho de que la frecuencia del canto dependa de la tension de
los labios siringeos, y que dicha tensién complete un ciclo entre el principio y el final de la

expiraciéon que produce cada nota, muestra de manera explicita la existencia de una
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Figura 5.3 - Evolucioén ciclica de los pardmetros para producir un canto tipico de chingolo. & = tensién de los
labios siringeos, p = presion de aire en el saco aéreo, f, = nivel de cierre de la siringe al pasaje de aire. Izquierda:
trayectoria continua en el espacio de pardmetros, en donde cada elipse corresponde a una nota y las flechas
indican el sentido del recorrido. Las partes de linea continua de las elipses son aquellas en las que los misculos
aductores de la siringe permiten el pasaje de aire, mientras que éste estd bloqueado en las partes punteadas.
Derecha: series temporales de los parametros (arriba), su resultado plasmado en un espectrograma (centro) y

evolucién de los pardmetros a lo largo del canto (abajo). Esquema tomado de Laje 2005, con permiso del autor.

interdependencia entre las variables de frecuencia y las variables temporales. De este modo, si
bien las hipétesis de adaptacién del canto al ambiente para minimizar la degradacién no
pueden aplicarse de manera directa para explicar las modificaciones en la frecuencia, si podria
ocurrir que el efecto del ambiente sobre otras variables, como por ejemplo las temporales,

afecte a la frecuencia de manera indirecta.

La interdependencia entre ciertas variables del canto y la existencia de limitaciones en la
produccion del mismo a nivel de la siringe ya han sido postuladas anteriormente (Podos et al.
1995, Podos 1996, 1997). Sin embargo, debido a que hasta hace poco tiempo no existian
modelos que permitiesen relacionar de manera explicita la produccion de las vocalizaciones a
nivel de la siringe y las variables estructurales del canto, esta presencia de limitaciones podia
plantearse solamente de manera especulativa, sin analizarse de manera directa los correlatos

entre las caracteristicas de la produccién del canto y las variables del mismo.

Es importante destacar que el modelo descripto se aplica a aquellos casos en los que las notas
estan separadas por mini-inspiraciones. Sin embargo, se ha demostrado en ciertas especies de

passeriformes, como por ejemplo el canario (Serinus canarius) y el cardenal (Cardinalis
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cardinalis), que este tipo de patrén respiratorio es reemplazado por el de expiracién pulsatil si
la tasa de repeticion de notas supera cierto limite, que es de aproximadamente 30 notas por
segundo en el canario y 16 notas por segundo en el cardenal (Suthers 1997). En este patrén no
se registran mini-inspiraciones entre notas, sino que se mantiene una presion elevada en el
saco aéreo y las notas se producen permitiendo e interrumpiendo alternativamente el flujo de
aire mediante la actividad coordinada de los musculos aductores y abductores de la siringe. Si
bien todavia no se ha desarrollado un modelo que permita explicar la generacién de
vocalizaciones con un patrén de expiraciéon pulsitil, se cree que el mismo involucraria “una
ligera variacion” con respecto al modelo de mini-inspiraciones explicado mas arriba (Laje
2005). Esto implica que algunos de los principios bdsicos descriptos podrian aplicarse atin

cuando la respiracién sea pulsatil.

El chingolo, al igual que el canario y el cardenal, posee cantos con separaciones entre notas
muy diversas. De hecho, la separacién entre las notas del trino puede estar por encima o por
debajo de los valores que en dichas especies constituyen el punto de transicion entre el patrén
respiratorio de mini-inspiraciones y el de expiracioén pulsatil. Si bien este punto de transicion
no se conoce en esta especie, se podria especular que aquellos individuos que canten dialectos
con intervalos de trino largos (como por ejemplo en la mayoria de los ambientes cerrados)
presentardn un patrén respiratorio con mini-inspiraciones entre notas, mientras que aquellos
que presenten intervalos de trino muy chicos (como en algunos ambientes abiertos)

probablemente tendran el patrén de expiracion pulsatil.

Teniendo en cuenta los puntos precedentes, este capitulo de la tesis tuvo dos objetivos. El
primero de ellos fue estudiar por primera vez el patrén de respiracion del chingolo durante el
canto y poder asi validar la utilizacién de las distintas variantes de este modelo de fonacién en
esta especie. En segundo lugar, y utilizando un enfoque basado en este modelo, se estudid la
interdependencia de variables en los dialectos de chingolo y su posible origen en la
produccion del canto a nivel de la siringe. En particular, se evalué si dicha interdependencia
puede explicar los patrones de variacion de la frecuencia entre dialectos, brindando asi una
vision mds completa sobre la diversidad de estructuras de dialectos existentes en el chingolo y

su asociacion al ambiente.
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5.2 - Metodologia

5.2.1 - Analisis del patrén respiratorio durante el canto

El patrén respiratorio del chingolo fue estudiado mediante la grabacion de cantos y el registro
simultaneo de la evolucién temporal de la presién en el saco aéreo tordxico durante su
produccion. Para ello se utilizaron dos machos de chingolo que poseian el dialecto de estepa

del este de la Provincia de Buenos Aires.

Los dos ejemplares fueron capturados durante octubre de 2007 con redes de neblina y
anillados para su identificacion individual. Luego de su captura, fueron trasladados al Museo
Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”. Alli fueron alimentados con una
mezcla de semillas que contenia mijo como componente principal y la presencia de ciertas
vitaminas, y estuvieron sujetos al fotoperiodo natural (que puede en realidad haber estado
alterado por el encendido y apagado de la iluminacion del laboratorio en el que fueron
alojados). Con el objetivo de incentivar su actividad vocal, ambos sujetos recibieron una dosis
diaria de 50 mg de testosterona 1%, que fue aplicada a través de una pomada (Androlone,
Laboratorios Beta) en el musculo pectoral. Una vez que ambos individuos mostraron un nivel
de actividad vocal apropiado, fueron trasladados al laboratorio del Dr. Gabriel Mindlin, en el
Departamento de Fisica de la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales de la Universidad de

Buenos Aires, para el andlisis del patrén de respiracion durante el canto.

La evolucién de la presiéon del saco aéreo tordxico se registrd desviando una pequefia
proporcién del aire presente en el mismo y haciéndolo pasar a través de un transductor de
presion. Para ello, ambos chingolos fueron sometidos a una pequefia cirugia. En primer lugar,
se les aplicé de manera intramuscular una anestesia consistente en la mezcla de Xilazina y
Ketamina (0,32 ml de Ketamina y solucidn salina en proporcién 1:10 més 0,1 ml de Xilazina
y soluciodn salina en proporcion 1:5) y se esper6 alrededor de 10 minutos a que hiciese efecto.
Luego se insert6 una canula sildstica (Dow Corning, 0,76 mm de didmetro interno y 1,65 mm
de didmetro externo) a través de la pared abdominal mediante una incisién por debajo de la
ultima costilla, de manera tal de que la misma ingresase unos pocos milimetros dentro del
saco aéreo toraxico. Finalmente se fijo la canula mediante 2 puntos de sutura y una gota de
cianoacrilato (adhesivo instantineo). Luego de la cirugia, el lado libre de la cdnula fue
conectado a un transductor de presion (Fujikura, modelo FPM-02PG) que se mont6 en la

espalda de los sujetos mediante la sujecion a una “mochila de velcro” que habia sido colocada
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previamente. Una vez recuperados los chingolos de la anestesia, se conectd el transductor a
una computadora, en donde se registré la evolucién de la presion del saco aéreo (previa
amplificacién y modulacién de la sefial). Simultdineamente, se grabod el canto digitalmente
utilizando la tarjeta de sonido MAYA 1010 y un micréfono direccional Takstar SGC 568. La

figura 5.4 muestra las diferentes etapas del estudio del patron respiratorio durante el canto.
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Figura 5.4 - Etapas del estudio del patron respiratorio durante el canto en el chingolo. Arriba izquierda: uno de
los chingolos recibiendo la anestesia. Arriba centro: Jorge Alliende, uno de los miembros del laboratorio del Dr.
Mindlin, realizando la cirugia. Arriba derecha: el mismo chingolo recibiendo los puntos de sutura luego de
insertada la cdnula. Abajo izquierda: el mismo sujeto luego de la operacién, aun bajo el efecto de la anestesia;
puede observarse claramente la cdnula insertada a través de la pared abdominal. Abajo centro: el chingolo al dfa
siguiente de la operacion; puede observarse la cdnula conectada por su lado libre al transductor de presion
montado en la espalda sobre una “mochila de velcro”, y éste a su vez conectado a un cable que transfiere la
informacién a la computadora. Abajo derecha: el mismo sujeto en su jaula (al fondo) siendo grabado y al mismo
tiempo monitoreado en relacién a su presion en el saco aéreo tordxico, la cual puede observarse en primer plano

en la pantalla de la computadora.
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5.2.2 - Analisis de interdependencia entre variables y aplicacion del modelo de fonacion

Con el objetivo de poder estudiar la estructura de la mayor diversidad posible de dialectos del
chingolo, y poder asi encontrar patrones generales de interdependencia entre las variables del
canto, se utilizaron dialectos pertenecientes a varias regiones de Argentina, cubriendo un
amplio rango de intervalos de trino. Se utilizaron en total 16 dialectos para el andlisis: talar
(Magdalena, Buenos Aires), estepa de Magdalena (Buenos Aires), espinal (Guatraché, La
Pampa), estepa de Guatraché (LLa Pampa), palmar (Colén, Entre Rios), Iberd (Corrientes),
Punta Tombo (Chubut), Capilla del Monte (Cérdoba), cuyo (Laguna Amarga, La Pampa),
bosque de alisos (noroeste argentino), bosque de transicién (noroeste argentino), chaco
(noroeste argentino), estepa del noroeste (noroeste argentino), puna (noroeste argentino),
monte (noroeste argentino) y desierto (Mendoza). De cada dialecto se eligieron entre 1 y 3
cantos dependiendo de la disponibilidad de grabaciones de buena calidad, utilizdndose 29
cantos en total. En el Apéndice 2 se incluyen las principales caracteristicas de los dialectos

seleccionados y el espectrograma de un canto tipico de cada uno de ellos.

La digitalizacion y las mediciones de los cantos se llevaron a cabo utilizando el programa
Raven 1.3 (Charif et al. 2007). La digitalizacién se realiz6 a una tasa de 22.050 Hz. Para la
medicién de las variables del canto, realizada sobre los espectrogramas, se utilizé la funcién
de ventana “hamming”, un cuadro de 256 muestras, un ancho de banda de 112 Hz y la opcién
“Standard Gamma II” de esquema de colores (ver la seccidon 3.2.3 del capitulo 3 para una
justificacién del uso de este esquema de colores en lugar de la escala de grises tradicional).
Con el fin de estandarizar las condiciones de medicion se mantuvo el brillo y el contraste en

50% en todos los casos.

Se midieron seis variables para analizar sus patrones de asociaciéon y estudiar su
interdependencia, estando tres de ellas relacionadas con el patrén temporal y tres con la
frecuencia. Las variables temporales analizadas fueron: el intervalo de trino (medido como el
tiempo transcurrido entre dos puntos equivalentes de dos notas consecutivas), el silencio entre
notas (el tiempo transcurrido entre el final de una nota del trino y el comienzo de la siguiente)
y la duracién de cada nota del trino (el tiempo transcurrido entre el comienzo y el final de
cada nota). En la Figura 5.5 se esquematiza la medicidn de estas tres variables temporales
sobre el espectrograma. Se eligieron estas tres variables, ya que la primera es la que
caracteriza a los dialectos en el chingolo y las otras dos son relevantes desde la perspectiva de

la produccion del canto a nivel de la siringe: en el caso de presencia de mini-inspiraciones el
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Figura 5.5 - Esquema mostrando la medicién de las variables temporales del trino sobre el espectrograma. En el
detalle ampliado de las dos primeras notas del trino se puede observar la duracién de la nota, el silencio entre

notas y el intervalo de trino.

silencio entre notas equivale a la duracién de la inspiraciéon y la duracién de cada nota
equivale a la duracién de la expiracién (esto en ausencia de actividad de los misculos
aductores de la siringe, ya que cuando los mismos estdn activos parte del silencio entre notas
puede ocurre durante la expiracidon). En cuanto a las variables de frecuencia, se midi6 la
frecuencia méaxima, la frecuencia minima y el ancho de banda del trino, que son a la vez las
mads utilizadas en los andlisis de los dialectos y las mas relevantes desde la perspectiva del

modelo de fonacién.

Dado el relativamente pequefio nimero de muestras independientes (los 16 dialectos
utilizados) y debido a que algunas variables no cumplian con el supuesto de normalidad, la
asociacion entre variables se midié a través de la prueba no paramétrica de correlacion de

Spearman (a dos colas), utilizando el programa Statistica version 6 (StatSoft 2001).

Luego de establecer las correlaciones entre variables se analizaron las notas del trino de los
diferentes dialectos mediante la aplicaciéon del modelo de fonacién. Especificamente, se
analizé de manera cualitativa cudles serian las trayectorias en el espacio de pardmetros que le

corresponderian a las notas del trino de cada canto y se compararon los diferentes dialectos.

Finalmente se integrd la informacién obtenida a partir de ambas aproximaciones y se analiz
si los patrones de correlacion entre las variables de frecuencia y las variables temporales
pueden explicarse a partir de las restricciones impuestas por el proceso de fonacién

(evidenciadas a partir del modelo).
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5.3 - Resultados

5.3.1 - El patron respiratorio durante el canto

Se pudo registrar el patrén respiratorio durante la produccion del canto en uno de los dos
chingolos utilizados, ya que en el otro individuo se desprendid la cdnula pocas horas después
de realizada la cirugia. Se grabaron alrededor de 10 cantos de este sujeto, y en todos ellos se
registré simultdneamente la presion del saco aéreo tordxico. Todos los cantos muestran el

mismo tipo de patrén, que se puede observar en el ejemplo mostrado en la figura 5.6.

Si se mide el intervalo de trino de este canto de la manera en la que suele hacerse en los
estudios de los dialectos del chingolo, es decir como el promedio entre todos los intervalos
entre las notas del trino (duracién del trino dividido por el nimero de intervalos), el mismo es
de 62 ms. Sin embargo, si se observa mds cuidadosamente el canto, se puede ver que en
realidad el trino posee menores intervalos entre las primeras notas que entre las dltimas. La
medicion del intervalo individualmente entre cada par de notas consecutivas confirmé esta
observacion, ya que el mismo es aproximadamente 50 ms en los tres primeros casos y 70 ms
en los cuatro dltimos (correspondiendo a alrededor de 12 ms de silencio entre el final de cada
nota y el principio de la siguiente en los tres primeros y alrededor de 25 ms en los cuatro
ultimos). Este tipo de trino, en el que hay distintos intervalos entre notas en diferentes
porciones del mismo, es relativamente comtin, pero suele pasar inadvertido debido a que en
los estudios de la asociacion entre los dialectos y el ambiente es suficiente con determinar el
intervalo promedio entre notas en cada canto y no se suele analizar todos los intervalos

individuales.

Interesantemente, el patrén respiratorio del sujeto tampoco fue uniforme a lo largo del trino,
ya que utiliz6 el patrén de expiracion pulsdtil para generar las primeras cuatro notas (las que
poseian separaciones en el orden de 50 ms) pero realizd mini-inspiraciones en los tres
intervalos entre las tultimas cuatro notas (cuya duracioén estaba en el orden de los 70 ms).
Entre la cuarta y quinta nota, es decir en el intervalo del medio, el comportamiento fue
intermedio entre ambos, disminuyendo la presion del saco aéreo mds que en los tres primeros
casos pero sin llegar al valor basal. Este resultado concuerda con estudios previos que han
mostrado que en otras especies de passeriformes el mismo individuo puede poseer los dos

tipos de patrén respiratorio durante la produccion del canto (R. Laje, comunicacién personal).
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Figura 5.6 - Presentacion simultdnea del espectrograma de un canto (abajo) y la evolucién de la presién en el
saco aéreo tordxico durante su produccion (arriba). Se puede observar que el intervalo es menor entre las cuatro
primeras notas (alrededor de 50 ms) y mayor entre las cuatro dltimas (alrededor de 70 ms). Consistentemente, se
observa la utilizacién del patrén de expiracion pulsatil para generar las primeras cuatro notas (la presiéon se
mantiene elevada) pero se utilizan mini-inspiraciones en los intervalos entre las dltimas cuatro notas (la presién
alcanza el nivel basal). Entre la cuarta y quinta nota, es decir en el intervalo del medio, el comportamiento fue
intermedio entre ambos, disminuyendo la presion del saco aéreo mds que en los tres primeros casos pero sin

llegar al valor basal.

El resultado obtenido concuerda con la expectativa previa de encontrar ambos tipos de patrén
respiratorio en chingolos debido a que poseen una alta variabilidad de separacién entre notas.
Ademads, dado que el individuo analizado utilizé la expiracion pulsétil cuando los intervalos
entre notas fueron del orden de 50 ms (12 ms de silencio entre el final de una nota y el
principio de la siguiente) y las mini-inspiraciones cuando fueron del orden de 70 ms (27 ms
de silencio), se puede concluir que en algiin valor intermedio se encuentra el punto de
transicién entre ambos tipos de patrén. Esto equivale a decir que dicho punto estd situado
entre las 14 y las 20 repeticiones por minuto, lo que es consistente con las tasas de repeticion
de notas en las que se da la transicion entre patrones respiratorios en las especies estudiadas
previamente (estando mds cerca del cardenal, que posee dicho punto en una tasa de 16

repeticiones por minuto, que en el canario, en el que es de aproximadamente 30).
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5.3.2 - La interdependencia entre variables analizada desde la perspectiva de las

limitaciones durante la produccion del canto

Las tres variables temporales analizadas (intervalo de trino, silencio entre notas y duracién de
las notas) presentaron una muy alta correlacion entre si (p < 0,001 en las tres comparaciones
entre pares de variables; Figura 5.7). Esta alta correlacion no es sorpresiva, pero es interesante
para el estudio de la asociacién con las variables de frecuencia. Por un lado, la correlacion
entre el intervalo de trino y las otras dos variables, que son mds relevantes desde el punto de
vista del modelo de fonacion, indica que dicho intervalo puede ser utilizado en el marco de
este modelo. Esto es importante ya que el intervalo de trino constituye la variable més usada
para definir los dialectos en el chingolo. Por otro lado, la muy alta correlacion entre el silencio
entre notas y la duracién de las mismas es clave para el andlisis de los diferentes dialectos
desde la perspectiva del modelo, y se discute mds adelante. La alta correlacién entre estas
variables implica que seria suficiente analizar la asociacién de una sola de ellas con las
frecuencias, ya que el patrén seria el mismo para las tres. A pesar de ello, se analiz6 la
correlacion utilizando tanto el silencio entre notas como el intervalo de trino. Esto se debe a
que si bien ambas variables indican la separacién temporal entre las notas, la primera de ellas
es la mds relevante desde el punto de vista del modelo y las restricciones que el proceso de
fonacion puede imponer a las frecuencias, mientras que la segunda es la més analizada en los
estudios de bioacistica en el chingolo, siendo por lo tanto la que se reporta en la literatura y la
que puede permitir aplicar mas claramente las conclusiones obtenidas a los diversos estudios

previos realizados en esta especie.

300 7

Silencio entre notas (ms)
3 8
[ ]
Silencio entre notas (ms)
wn
(=}

(=)

g

~

wn
I

~

W
I

200 7

100 1 .

N
W
1
°
N
W
1
[ )

Duracion de las notas (ms)

0 T T T | I.
0 100 200 300 400 0 100 200 300 400 0 100 200 300

o
IS

Intervalo de trino (ms) Intervalo de trino (ms) Duracién de las notas (ms)

Figura 5.7 - Correlacién entre las tres variables temporales incluyendo 16 dialectos de canto del chingolo de

diferentes regiones de Argentina. Las tres variables muestran una muy alta y significativa correlacién.
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Las tres variables de frecuencia (frecuencia maxima del trino, frecuencia minima del trino y
ancho de banda) correlacionaron significativamente tanto con el intervalo de trino como con
el silencio entre notas (Figura 5.8). Dicha correlacion fue positiva en el caso de la frecuencia
maxima, incrementidndose ésta al aumentar la separacién temporal entre notas (p = 0,01 en
ambas comparaciones), mientras que fue negativa en el caso de la frecuencia minima, la que
disminuy6 al aumentar la separaciéon entre notas (p = 0,003 en ambas comparaciones).
Consecuentemente, el ancho de banda aument6 al incrementarse la separacion entre las notas
(» = 0,001 en ambas comparaciones). Al analizar los graficos de la Figura 5.8 se puede
observar que en realidad la asociacién entre las variables de frecuencia y las variables
temporales no es lineal. La dependencia entre variables ocurre cuando las notas del trino estan
poco separadas, pero la frecuencia parece independizarse de la separacion entre notas cuando
ésta es mayor. Si bien se necesitaria contar con mds dialectos de intervalos intermedios para
poder establecer el umbral exacto en el que se da este cambio en la asociacién entre variables,
éste pareceria estar en algtin punto entre los 50 y 75 ms de intervalo de trino, lo que equivale a
aproximadamente entre 10 y 20 ms de silencio entre notas. Este patrén en definitiva muestra
que en los cantos con notas relativamente separadas la frecuencia no se ve afectada por
cambios en dicha separacion, mientras que en trinos con intervalos temporales pequefios la
frecuencia maxima tiende a disminuir y la frecuencia minima tiende a aumentar a medida que
el tiempo transcurrido entre notas consecutivas disminuye, generando a su vez como resultado

un menor ancho de banda.

Este patrén de asociacién entre las variables del canto puede explicarse claramente a través
del modelo de fonacién. En primer lugar se debe mencionar que, tal como se coment6 en la
seccion anterior, el estudio de la respiracion durante la produccién del canto mostré que en
algin punto entre los 50 y 70 ms de intervalo de trino se produce la transicién entre un patrén
de mini-inspiraciones a otro con expiracion pulsatil. Este punto coincide exactamente con el
umbral que separa el rango de intervalos de trino en el cual las frecuencias muestran una
asociacién con las variables temporales de aquel en el cual ambas son independientes. Cabe
destacar que los dos umbrales fueron encontrados de manera independiente, analizando el
canto desde perspectivas diferentes. La combinacidon de ambos resultados implica que cuando
el intervalo de trino es mayor a dicho umbral, el trino se produce realizando mini-
inspiraciones entre notas y los cambios en la separacién temporal entre las mismas son
independientes de las frecuencias. Cuando los intervalos de trino son menores a este umbral,

en cambio, el trino se produce utilizando un patrén respiratorio pulsétil y cambios en dicho
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intervalo se asocian a modificaciones a nivel de las frecuencias. A continuacién se describen
las posibles causas de este patrén, integrando los resultados del andlisis de variables y el

modelo de fonacién.
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Figura 5.8 - Correlacion entre las tres variables de frecuencia (arriba: frecuencia maxima; centro: frecuencia
minima; abajo: ancho de banda) y dos de las variables temporales (izquierda: intervalo de trino; derecha: silencio
entre notas). En todos los casos la correlacidn es significativa (Spearman, p < 0,01). La relacién no es lineal,
habiendo un umbral entre los 50 y 75 ms del intervalo de trino (10-20 ms del silencio entre notas) por debajo del
cual la frecuencia méxima disminuye y la frecuencia minima aumenta al disminuir la separacién entre notas,
resultando en un menor ancho de banda. Para intervalos de trino superiores a dicho umbral, la frecuencia tiende a

independizarse de la separacion entre notas.
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Entre los dialectos que poseen intervalos de trino por encima del umbral de 50-70 ms no hay
diferencias importantes a nivel de las frecuencias, lo que implica que la forma bdsica de las
notas se mantiene. La diferencia entre los dialectos por lo tanto se restringe casi
exclusivamente la separacion entre las notas y la duracién de las mismas. En este rango de
intervalos de trino se puede aplicar el modelo de mini-inspiraciones para analizar la
produccion del canto, y el hecho de que la forma de las notas se mantenga entre dialectos
implica que la trayectoria que se debe recorrer en el espacio de pardmetros para generar cada
nota es la misma en todos los dialectos. En otras palabras, el desfasaje entre el ciclo de
presion en el saco aéreo y el ciclo de tension de los labios siringeos se mantiene constante
entre dialectos. La trayectoria seria similar a la que figura como “d” en la Figura 5.3.
Practicamente la unica diferencia entre dialectos seria entonces el tiempo que se tarda en
recorrer la trayectoria en el espacio de pardmetros. Para producir dialectos con menores
intervalos de trino la misma se debe recorrer mas rapidamente, es decir que se deben producir
expiraciones e inspiraciones mds cortas, lo que genera que el ciclo se complete en menos
tiempo y por lo tanto la duracién de las notas sea menor y su separacion también. Esto es
claramente consistente con la muy alta y significativa correlacién obtenida entre la duracién
de las notas y el silencio entre las mismas (ver Figura 5.4), ya que si la forma de la trayectoria
se mantiene entre dialectos, ambas variables deben necesariamente cambiar conjuntamente (si
se tiene en cuenta el tercer pardmetro del modelo, se debe asumir que también se mantiene
constante la proporcién del tiempo en la que estin activos los musculos aductores que

impiden el pasaje de aire a la siringe durante parte de la expiracion).

Sin embargo, la velocidad a la que se puede recorrer la trayectoria del espacio de parametros
tiene un limite, que pareceria alcanzarse cuando el intervalo de trino esta entre los 50 y 70 ms.
La consecuencia de esto es que los cantos con intervalos de trino menores que dicho umbral
no pueden generarse simplemente por un incremento ain mayor de la velocidad. En estos
casos, ocurren dos fendmenos simultdneamente. Por un lado, las notas se producen sin mini-
inspiraciones entre ellas, ya que se pasa a un patréon de expiraciéon pulsatil, en el que el
individuo mantiene relativamente alta la presién en el saco aéreo y genera notas discretas
mediante la actividad coordinada de los musculos aductores y abductores de la siringe. Por
otro lado, por debajo de este umbral, a medida que se hace menor el tiempo de separacidn
entre notas disminuye el ancho de banda del trino por una disminucién de la frecuencia
maxima y/o un aumento de la frecuencia minima. Esto puede explicarse claramente si se

analiza desde una perspectiva mds fisioldgica, que es de hecho la que da origen al modelo.
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Las notas del trino son siempre descendentes, y por lo tanto la frecuencia de cada nota es
maxima al principio y desciende a lo largo de la misma hasta ser minima al final. Si la
separacion temporal entre notas es grande, el individuo no tiene problemas en realizar este
cambio entre la frecuencia minima y la médxima entre el final de una nota y el principio de la
siguiente. Sin embargo, cuando dicha separacién pasa a ser menor que el umbral de 50-70 ms.
de intervalo de trino, el tiempo de silencio que transcurre entre notas (10-20 ms) comienza a
imponer una limitacion al pasaje del estado de minima tensién de los labios al final de una
nota al estado de maxima tension al principio de la nota siguiente. Esto se debe a que existe
un tiempo requerido para que ocurra la contraccidon y relajacion del musculo siringealis
ventralis. De esta manera, cuando la separacion entre notas estd por debajo del umbral
mencionado, es necesaria una disminucion del ancho de banda (obtenida por una disminucion
de la frecuencia maxima y/o un aumento de la minima) para que el tiempo entre las notas sea
suficiente para que se produzca el cambio necesario de tension de los labios. Cudnto menor
sea la separacion entre las notas, menor deberd ser el ancho de banda, lo que explica que por
debajo del umbral encontrado haya una marcada y significativa asociacion entre las tres

variables de frecuencia y las variables temporales.

Debe aclararse de todas maneras que debido a que no existe atin un modelo explicito sobre la
produccion del canto con expiracion pulsatil, no puede descartarse que pueda haber también
otros factores que jueguen un rol en la modificacién de las frecuencias cuando se estd por
debajo del umbral de 50 -70 ms de intervalo de trino. En particular, la actividad de los
musculos aductores y abductores de la siringe podria modificar la frecuencia del canto de
manera independiente de la tension del musculo siringealis ventralis (Goller & Suthers 1996,
Laje et al. 2002). Sin embrago, el hecho de que la Figura 5.6 muestre que las notas del trino
generadas mediante expiracion pulsatil y aquellas generadas mediante mini-inspiraciones son
practicamente idénticas, y que especificamente se pueda observar que poseen el mismo ancho
de banda, sustenta la idea de que las frecuencias dependerian en ambos casos del mismo

musculo, es decir del siringealis ventralis.

5.4 - Discusion

Las diferencias en la frecuencia del canto entre distintos ambientes han sido interpretadas
frecuentemente en el marco de la minimizacién de la degradacién, tanto en el caso del

chingolo como en otras especies de aves (Morton 1975, Nottebohm 1975, Wiley 1991). Sin
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embargo, las frecuencias graves se atendan siempre mds que las agudas y no hay razones para
esperar que en diferentes ambientes sean distintas las frecuencias que minimizan la
degradacion de las vocalizaciones (Wiley & Richards 1982). Esto ha sido demostrado en el
caso particular del chingolo al comparar la degradacion sufrida por los cantos en ambientes
abiertos y cerrados en los experimentos de transmision llevados a cabo en esta tesis (Capitulo
3). Por lo tanto, la minimizacién de la degradaciéon no puede explicar satisfactoriamente el
patrén de asociacién entre la frecuencia y el ambiente en esta especie. El estudio de
interdependencia entre las variables del canto del chingolo, analizado desde la perspectiva de
la produccion de las vocalizaciones a nivel de la siringe, permite postular una explicacion

alternativa para esta asociacion.

En primer lugar, el andlisis de correlaciéon mostr6 una asociacion muy clara entre las variables
de frecuencia del trino y las variables temporales: en aquellos dialectos que presentan un
intervalo de trino menor a un valor umbral de entre 50 y 70 ms, a medida que las notas estdn
mds juntas la frecuencia mdxima tiende a disminuir y la minima a aumentar, por lo que el
ancho de banda disminuye. Este patrén de asociacién es consistente con el encontrado en un
estudio previo con datos de otras 34 especies de passeriformes que incluyen trinos en sus

vocalizaciones (Podos 1997).

El andlisis de esta asociacién entre las variables de frecuencia y las temporales puede
explicarse claramente desde la perspectiva del modelo de fonacién. Los dialectos con una
considerable separacion entre las notas del trino se producen realizando mini-inspiraciones
entre notas, y en esta situacion modificaciones en dicha separacién no se asocian a
alteraciones en la frecuencia debido a que simplemente implican un cambio en la velocidad a
la que se recorre cada ciclo combinado de presion en el saco aéreo (responsable de la
amplitud de la sefial) y tensién de los labios siringeos (responsable de la frecuencia). Sin
embargo, para producir trinos con periodos de silencio entre notas menores a un umbral
minimo de tiempo (10-20 ms, lo que equivale a intervalos de trino entre 50 y 70 ms), los
chingolos por un lado utilizan un patrén respiratorio de expiracion pulsatil y por el otro
requieren una disminucién de la diferencia entre la frecuencia mdxima y la minima (es decir
del ancho de banda). La razén de esto dltimo es que la frecuencia estd determinada por la
tension de los labios siringeos y por debajo de este umbral el tiempo de silencio entre notas
impone una limitacién a la modificacién de dicha tension entre el final de una nota y el

principio de la siguiente. Cuanto menor sea la separacion entre notas por debajo de este
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umbral, menor deberd ser el ancho de banda. Debe tenerse en cuenta también, como se
menciond mads arriba, que podria haber otros factores adicionales involucrados en la
determinacion de la frecuencia cuando el individuo estd utilizando un patrén de expiracion

pulsatil para producir el canto.

Esta interpretacion de limitaciones en la produccion del canto como explicacién para la
correlacion entre la frecuencia y ciertas variables temporales es consistente con la planteada
por Podos (1997) en su estudio sobre la correlacion entre el ancho de banda y la tasa de
repeticion de las notas del trino en passeriformes. De todas maneras, por falta de modelos
adecuados en el momento de realizado dicho estudio, Podos solamente pudo mencionar que
probablemente existiese alguna limitacion en la produccion del canto, sin aludir a causas
especificas. Por lo tanto, este constituye el primer estudio en el que se describen
explicitamente las limitaciones en la produccion del canto a nivel de la siringe que llevarian a
esta interdependencia entre variables (ademds de incluir la primera descripcién del patrén

respiratorio del chingolo durante la produccién del canto).

La dependencia de la frecuencia del trino con respecto a las variables temporales permite
explicar por qué dichas frecuencias difieren entre ambientes en el chingolo. La razén de ello
es que si la estructura temporal del canto estd adaptada al ambiente de manera tal de
minimizar el efecto negativo de la degradacion, tal como postula la hipétesis de adaptacion
acustica, en aquellos casos en donde se desarrollen dialectos con intervalos de trino pequefios
(menores a 50-70 ms) las frecuencias se verdn modificadas concomitantemente por las
limitaciones impuestas durante la produccién del canto. Dicho de otro modo, el ambiente
determina la frecuencia del trino de manera indirecta, a través de su efecto sobre la estructura
temporal. Esta explicacion permite comprender satisfactoriamente los patrones de asociacion
entre las variables de frecuencia y el ambiente, ain cuando su interpretacion desde la

minimizacion de la degradacién sugeria que eran inconsistentes.

De manera general, se puede predecir que en aquellas comparaciones que se establezcan entre
dialectos que poseen intervalos de trino mayores a 70 ms no se esperaria encontrar diferencias
en las variables de frecuencia del trino, ain cuando pueda haber diferencias significativas en
la separacion entre notas. En cambio, al incluir en la comparacién al menos un dialecto con
intervalos de trino menores al umbral de 50-70 ms, se esperaria encontrar diferencias en las

variables de frecuencia si existen diferencias en la separacion entre notas.
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Si se analizan casos especificos, esta explicacion permite comprender por ejemplo los
patrones encontrados en las dos dreas de estudio de esta tesis. En el caso de Magdalena, desde
la perspectiva de la minimizacion de la degradacién parecia dificil explicar por qué diferentes
variables de frecuencia muestran asociaciones distintas entre ambientes, ya que la frecuencia
méaxima es menor en los ambientes abiertos (estepa y bafiado) que en el ambiente cerrado
(talar), mientras que la frecuencia minima muestra el patrén contrario (y como consecuencia,
el ancho de banda es menor en la estepa y el bafado, aunque la significacion de esta
diferencia no fue evaluada en los estudios llevados a cabo en esta drea). Sin embrago, este es
justamente el patron esperado si se analiza la situacion en base a la interdependencia de
variables generada por las limitaciones en la produccion del canto, dado que el intervalo de
trino es mucho mayor en el talar que en la estepa y el bafiado. De hecho, en el talar el
intervalo de trino es en promedio 97 ms, estando muy por encima del umbral de 50-70 ms,
mientras que en los ambientes abiertos es de 69 ms en promedio, siendo por lo tanto lo
suficientemente chico como para ser afectado por la limitacién impuesta a la variacién de la
tension de los labios durante la produccién del canto. En el caso de Guatraché, el patrén estd
invertido, y las notas del trino estin mds separadas en el dialecto de estepa que en el de
espinal. Consistentemente, la frecuencia maxima del trino muestra una tendencia a ser menor
y la frecuencia minima a ser mayor en el espinal que en la estepa, lo que genera un canto con
un menor ancho de banda en el espinal (ver Tabla 2.1, pdg. 32). Las diferencias mencionadas
son sin embargo menores que en el caso de Magdalena, y de hecho no son significativas (ver
Tabla 2.3, pdg. 34), lo que es consistente con el hecho de que el intervalo de trino en el
espinal es de 74 ms y por lo tanto tendria menores limitaciones al momento de ser producido
que el de los ambientes abiertos de Magdalena. Més atn, en el caso de los ambientes abiertos
de Magdalena, el 61% de los individuos grabados poseian intervalos de trino menores a los 70
ms (Kopuchian et al. 2004, datos crudos no publicados), por lo que tenian una separacion
entre notas que ya comienza a imponer restricciones sobre el ancho de banda, mientras que en

el espinal de Guatraché este porcentaje fue tan solo del 38% (datos no mostrados).

Esta explicacion para la variacion de frecuencias entre ambientes permite también explicar los
patrones encontrados en otras dreas en donde se han comparado diferentes dialectos de
chingolo en el pasado (por ejemplo Nottebohm 1975, Handford & Lougheed 1991). Un
ejemplo relevante para esta tesis es el de la laguna de Chasicd. Esta laguna se encuentra a
alrededor de 100 km de la de Guatraché, en la misma regién del sur de la Provincia de Buenos

Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa en donde el patrén de asociacion entre las
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variables temporales y el ambiente estd invertido. A pesar de pertenecer a la misma region, las
lagunas presentan diferencias en la asociacién entre las frecuencias y el ambiente, ya que en
Chasico si hay diferencias significativas entre las frecuencias de la estepa y el espinal, siendo
mayor la frecuencia minima y menor el ancho de banda en este dltimo (Tubaro & Segura
1994). Esto implica que el patrén de asociacion es similar en ambos casos, pero en Chasicé
las diferencias son mayores que en Guatraché (y por lo tanto son significativas). Esta
diferencia entre dreas puede comprenderse facilmente si se tiene en cuenta que el intervalo de
trino registrado en el espinal de Chasicé fue menor que en Guatraché (71 ms en vez de 74), lo
que implica que las restricciones sobre el ancho de banda son mayores durante la produccion
del canto. Es interesante que en Chasic se registraron diferencias significativas en la
frecuencia minima y el ancho de banda, pero no en la frecuencia maxima, variable que si
mostrd diferencias significativas en Magdalena, donde el intervalo de trino en los ambientes

con poca separacion entre notas es ain menor (69 ms).

En base a la discusiéon precedente se puede concluir que el estudio de la interdependencia
entre las variables de frecuencia y las variables temporales en el canto del chingolo, enfocado
desde la perspectiva de las limitaciones impuestas por la siringe durante la produccién de las
vocalizaciones, permite explicar la asociacidn existente entre la frecuencia y el ambiente en
esta especie, que hasta este momento parecia ser sumamente inconsistente. La integracién de
dicha explicacion con la hipdtesis de adaptacion acustica permite postular que las frecuencias
varfan entre dialectos debido al efecto indirecto que ejercen sobre ellas los ambientes como

consecuencia de su efecto directo sobre la estructura temporal del canto.
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CAPITULO 6 - CONCLUSIONES GENERALES: UNA EVALUACION INTEGRAL DE LA

HIPOTESIS DE ADAPTACION ACUSTICA

El chingolo constituye una de las especies paradigmadticas del estudio de la variacion
intraespecifica del canto en aves, habiéndose descripto los dialectos en esta especie desde
fines de la década del '60 (Nottebohm 1969, 1975, Handford 1981, 1988, Lougheed et al.
1989, Handford & Lougheed 1991, Tubaro et al. 1993, Tubaro & Segura 1994; Kopuchian et
al. 2004). Estos estudios han mostrado que usualmente la estructura de los dialectos difiere
entre ambientes, y que por lo general los cantos poseen mayores intervalos entre las notas del
trino en los ambientes cerrados que en los abiertos. Este patrén coincide con el que se
esperaria encontrar si la estructura presente en cada ambiente estuviese adaptada para
minimizar los efectos negativos de la degradacién que sufre el canto entre el emisor y los
potenciales receptores. Por un lado, en los cantos de ambientes cerrados la mayor separacidn
temporal entre notas reduce el efecto negativo de la reverberacion, que genera una cola en la
sefal y produce una superposicion entre las notas si éstas estin muy proximas (Richards &
Wiley 1980, Wiley & Richards 1982). En los ambiente abiertos, en cambio, la alta tasa de
repeticion y la redundancia de informacién aumenta la probabilidad de que el receptor de la
seflal reconozca y decodifique el canto aun cuando parte del mismo no sea percibido debido a

las fluctuaciones irregulares de amplitud (Brown & Handford 1996).

La presencia de estos patrones de asociacion entre los dialectos del chingolo y el ambiente ha
llevado a que esta especie sea una de las que ha brindado mas sustento a la hipétesis de
adaptacion acustica, que postula que los cantos de las aves estdn estructurados de manera tal
de minimizar los efectos negativos de la degradacion sufrida al atravesar el ambiente (Morton
1975, Rothstein & Fleischer 1987). Sin embargo, mas alld de la descripciéon de esta
asociacion, hasta la realizacién de esta tesis otros aspectos cruciales de la hipétesis de
adaptacion acustica practicamente no habian sido estudiados en esta especie. Por un lado,
nunca se habfan puesto a prueba (o al menos no de manera apropiada) tres condiciones
necesarias para poder postular a esta hipdtesis como explicacion de la presencia de dialectos
asociados al ambiente: a) que el nivel y tipo de degradacién sufrida por la sefial dependa de
las caracteristicas del ambiente que atraviesa, b) que cada dialecto represente la estructura
acustica 6ptima para la propagacion a distancia en su ambiente nativo, y c) que la degradacién
de la sefial afecte negativamente a la comunicacion. Por otro lado, ciertas cuestiones de la

asociaciéon entre la estructura de los dialectos y el ambiente no habian podido explicarse
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satisfactoriamente mediante esta hipdtesis. Entre dichas cuestiones se encuentran las
diferencias de frecuencia entre dialectos y la presencia en algunas regiones de una inversion

en el patron de asociacion entre la estructura temporal del canto y el ambiente.

En esta tesis se estudiaron estos aspectos de la hipétesis de adaptacion actistica en dos dreas
de Argentina que presentan caracteristicas opuestas en relacion a la asociacién entre la
estructura de los dialectos y el ambiente, utilizando una aproximacién integral que incluyé
andlisis descriptivos, experimentales y basados en modelos. A continuacién se discuten las

principales conclusiones obtenidas a partir de dichos anélisis.

En primer lugar, el estudio de los dialectos en los alrededores de la laguna de Guatraché
mostrd que en esta area el patrén de asociacion entre la estructura del canto y el ambiente estd
invertido, habiendo mayores intervalos de trino en la estepa (el ambiente abierto) que en el
espinal (el ambiente cerrado). Este resultado, sumado al obtenido previamente en la laguna de
Chasico (Tubaro & Segura 1994), sugiere que dicho patrén seria el caracteristico de toda la
region del sur de la Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa. Esta
area es por lo tanto apropiada para estudiar las posibles causas de este tipo de inversion,
intentando resolver si puede atribuirse a la hipédtesis de adaptacidn actstica o si deben
buscarse explicaciones alternativas. En cuanto a las frecuencias, no se detectaron diferencias
significativas entre dialectos en el trino, pero por primera vez se detectaron diferencias entre
dialectos contiguos a nivel del tema. Por ltimo, el estudio de una parte de esta drea en la que
el espinal fue transformado en pastizal durante la primera mitad del siglo pasado sugirié que
la estructura temporal del canto en dicha porcién del drea puede estar cambiando, adaptdndose

a las condiciones acusticas impuestas por un ambiente que actualmente es abierto.

Los resultados de los andlisis experimentales, que incluyeron experimentos de transmision y
playback realizados a campo, tienen implicancias muy distintas para las dos dreas de estudio

consideradas y se discuten por lo tanto en cada una de ellas por separado.

En el caso de Magdalena, estos resultados sustentan claramente a la hipétesis de adaptacion
acustica como explicacién de la asociacion entre la estructura del canto y el ambiente. En
primer lugar, los experimentos de transmisiéon mostraron que el ambiente abierto (estepa) y el
ambiente cerrado (talar) imponen distintos tipos de degradacidn a las sefiales actsticas. En los
ambientes cerrados se generd eco, expresado como una “cola” de sonido a continuacién de las

notas del trino, mientras que en los ambientes abiertos se produjeron fluctuaciones irregulares
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en la amplitud, que se tradujeron en diferentes grados de disminucién de la intensidad de la
sefal en distintas porciones del trino. Estos patrones de modificacion del canto son
consistentes con la presencia de un disefio de la sefial en cada uno de los ambientes que
minimiza la degradacidn, ya que los cantos del talar poseen una mayor separacion entre las
notas del trino que los de la estepa. Por otro lado, en los experimentos de playback se registrd
en esta drea una menor respuesta a la estimulacién con cantos degradados que a la
estimulacion con cantos no degradados, lo cual también respalda a la hipétesis de adaptacién
acustica al demostrar que la degradacion afecta a la comunicacién. En definitiva, estos
resultados muestran que en Magdalena no solamente el tipo de patrén de asociacion entre la
estructura de los dialectos y el ambiente es consistente con la hipdtesis de adaptacion acustica,
sino que los andlisis experimentales de la degradacién sufrida por los cantos al atravesar el
ambiente y el efecto de dicha degradacién sobre la comunicacién también sustentan la

hipétesis.

Debe mencionarse, sin embargo, que ninguno de los dos tipos de experimentos realizados en
Magdalena han permitido establecer que cada dialecto represente la estructura acustica éptima
para la propagacién a distancia en su ambiente nativo, lo cual es importante desde la
perspectiva de la hipdtesis de adaptacion actstica. Las causas de esto serian diferentes en el
caso de los experimentos de transmision y los de playback. En el primer caso, se pudo
observar que la magnitud de degradacién acumulada al atravesar el ambiente por los cantos
nativos y no nativos fue sumamente similar, ain cuando la estructura de los primeros estd en
teoria adaptada al ambiente que estd atravesando y la de los segundos no. Este resultado, que
puede resultar sorpresivo a primera vista, confirma en realidad que la adaptacion de los cantos
no se relaciona con una minimizacién de la magnitud real de degradacién sufrida por los
mismos, sino que implica una minimizacién del efecto negativo de la degradacion (evitar la
superposicion de notas en ambientes cerrados por la reverberaciéon y la pérdida de
informacion por fluctuaciones de amplitud en ambientes abiertos). En el caso de los
experimentos de playback, no se pudo demostrar que la adaptacion de los cantos al ambiente
logre disminuir el efecto negativo que tiene la degradacién sobre la comunicacién. Muy
probablemente para poder demostrar esto sea necesario realizar modificaciones al disefio
experimental, tales como utilizar mayores niveles de degradacién (aunque las magnitudes
utilizadas estdn en el limite superior de las que pueden generarse naturalmente en los
ambientes de Magdalena) o cantos con mayores diferencias entre los intervalos de trino

(utilizando por ejemplo los cantos mds extremos de cada dialecto en lugar de los mads
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representativos). Debe tenerse también en cuenta, sin embargo, que las diferencias buscadas
pueden ser muy sutiles, y que puede ser complicado por lo tanto detectarlas en experimentos a
campo, donde hay muchas condiciones no controladas y por lo tanto hay muchas variables en

juego que pueden introducir “ruido” en los resultados.

En el caso de Guatraché, en cambio, los resultados de los experimentos de transmision y de
playback fueron contrarios a los que se esperaria obtener de acuerdo a la hipétesis de
adaptacion acustica. En primer lugar, los tipos de degradacion sufridos por la sefial durante su
transmisiéon fueron los mismos que los que se detectaron en Magdalena, es decir
reverberacion en el ambiente cerrado (en este caso el espinal) y fluctuaciones irregulares de
amplitud en el ambiente abierto (estepa). Dado que el patrén de asociacion entre el intervalo
de trino y el ambiente estd invertido en esta area, habiendo mayores intervalos entre las notas
en la estepa que en el espinal, este resultado implica que en cada ambiente la estructura del
canto es la contraria de la que se deberia encontrar para minimizar el efecto de la degradacion.
En otras palabras, para que pudiese explicarse la inversion del patron en esta drea en base a la
hipétesis de adaptacidon acustica, deberia haber factores de degradacion diferentes de los
habituales, y dichos factores no fueron detectados. Por otro lado, contrariamente a lo que
ocurrié en Magdalena, en Guatraché los chingolos no respondieron diferencialmente ante los
cantos degradados y no degradados, lo que brinda atin més evidencias de que la hipétesis de
adaptacion acustica no puede explicar en esta region la asociacion entre la estructura de los

dialectos y el ambiente.

Debido a que el patrén de asociacion invertido entre los dialectos y el ambiente en la regién
del sur de la Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa no puede
explicarse mediante la hipétesis de adaptacion actstica, es necesario recurrir a otro tipo de
hipétesis que no estén necesariamente relacionadas con la minimizaciéon de la degradacion.
Sin embargo, tal como se coment en capitulos anteriores, las hipétesis alternativas que han
sido planteadas en el pasado carecen de sustento. Por un lado, la hipétesis de adaptacion
genética plantea un posible rol de los dialectos como una barrera al flujo génico entre
poblaciones adaptadas a condiciones ambientales diferentes (Nottebohm 1969), pero esta idea
posee por un lado varios problemas de tipo tedrico y por el otro se ha demostrado que no
existen diferencias genéticas entre los chingolos que habitan ambientes contiguos, atin cuando
posean dialectos diferentes (Lougheed & Handford 1992, Lougheed et al. 1993). Por otro

lado, se sabe que el tamafio corporal y la morfologia del pico afectan las caracteristicas del
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canto de las aves (Wallschldger 1980, Ryan & Brenowitz 1985, Wiley 1991, Badyaev & Leaf
1997, Tubaro & Mahler 1998, Podos 2001, Bertelli & Tubaro 2002, Ballentine 2006) y por lo
tanto la presencia de diferencias de este tipo entre los chingolos de diferentes poblaciones
dialectales podria también constituir una explicacién alternativa para la existencia de
diferentes estructuras de canto en esta especie. Sin embargo, por diversas razones, entre las
que se destaca la ausencia de diferencias morfoldgicas marcadas entre poblaciones dialectales
contiguas del chingolo (Handford 1983, 1985), esta explicacién tampoco es apropiada para
explicar la inversion del patron de asociacion entre la estructura del canto y el ambiente en el

chingolo en esta region.

Debido a que las hipdtesis planteadas en el pasado no explican el patrén presente en la region
del sur de la Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La Pampa, serd
necesario en estudios futuros considerar la formulacién de nuevas hipétesis alternativas. Para
ello, hay dos caracteristicas de esta regién que deben tenerse en cuenta. Por un lado, esta seria
una zona de transicion entre las regiones al noroeste, centro y este de Argentina, en las cuales
hay una clara asociacién entre los dialectos y el ambiente (Nottebohm 1969, 1975, Handford
1981, 1988, Lougheed et al. 1989, Handford & Lougheed 1991, Tubaro et al. 1993, Tubaro &
Segura 1994, Kopuchian 2004) y la regién patagdénica, en la cual aparentemente dicha
asociacion no es tan clara (P. Edelaar, comunicacién personal). Debido a esto, debe tenerse en
cuenta que la conducta vocal de los chingolos en esta region puede ser diferente que en otras
areas que han sido estudiadas en el pasado. Por otro lado, esta regién seria una zona de
contacto secundario entre los dos principales linajes ancestrales de esta especie, lo que
seguramente se traduce en una alta variabilidad genética (datos no publicados). Si bien no esta
claro aun el posible efecto de dicha variabilidad, es sin dudas otra particularidad de esta
region que debe tenerse en cuenta a la hora de plantear hipdtesis alternativas sobre la

asociacién entre el canto y el ambiente en esta especie.

Por ultimo, el andlisis de la interdependencia entre las variables de frecuencia y las variables
temporales del canto en el chingolo, combinado con la aplicacién de un modelo de fonacién
en aves recientemente desarrollado (Gardner et al. 2001, Laje et al. 2002, Mindlin & Laje
2005), mostré que la variacion de frecuencia entre dialectos y su asociacion al ambiente se
puede explicar como resultado de las limitaciones impuestas por la siringe durante la
produccion del canto. Cuando el intervalo de trino de un determinado dialecto es menor a un

umbral de entre 50 y 70 ms, la frecuencia maxima se ve forzada a disminuir y/o la minima a
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aumentar, de manera tal de achicar la diferencia entre ambas. Esto se debe a que la frecuencia
depende de la tensién de los labios siringeos y separaciones muy cortas entre notas (menores
a 10-20 ms de silencio entre el final de una nota y el principio de la siguiente) no permiten
pasar de un estado de minima tensién de los labios al final de una nota al estado de mdxima
tension al principio de la nota siguiente si la diferencia entre la frecuencia mdxima y minima
es grande. De esta manera, se puede postular que la asociaciéon de la frecuencia con el
ambiente en los dialectos del chingolo se debe a un efecto indirecto generado por el ambiente
a través de su efecto directo sobre las variables temporales. Esta interpretacion permite
explicar los patrones de asociacion entre la frecuencia y el ambiente encontrados en diversas
regiones de Argentina, aiin cuando parecian sumamente inconsistentes al intentar analizarlos
desde la perspectiva de modificaciones en la frecuencia tendientes a la minimizacion de la

atenuacion o degradacion de la sefial.

En definitiva, la aproximacion desde distintos dngulos al estudio de la asociacién entre la
estructura del canto y el ambiente en el chingolo permitié obtener una vision mads integral de
sus caracteristicas y del rol que jugaria la hipotesis de adaptacion acustica. Esta hipdtesis
parece ser la explicacion mds adecuada para la presencia de diferencias entre ambientes en la
estructura temporal de la sefial en las regiones en las que el patrén de asociacidn es el
esperado de acuerdo a la teorfa acustica, pero no seria suficiente para explicar dicha
asociacion en al menos algunos de los lugares en donde hay una inversion del patrén, como
por ejemplo en el sur de la Provincia de Buenos Aires y el sudeste de la Provincia de La
Pampa. La adaptacion actistica de los cantos al ambiente serfa también responsable de las
variaciones de frecuencia entre dialectos, pero en este caso de manera indirecta, a través de su
efecto sobre la estructura temporal acoplado a las limitaciones existentes en la produccién del

canto a nivel de la siringe.
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APENDICE 1: CARACTERISTICAS Y ESPECTROGRAMAS DE LOS CANTOS

UTILIZADOS EN LOS EXPERIMENTOS DE TRANSMISION Y DE PLAYBACK
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Canto Experimento Int. de trino  Amplitud
(ms) efectiva
1 transmision 65 1546
y
playback
2 playback 82 1403
3 transmision 80 1637
y
playback
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Canto Experimento Int. de trino  Amplitud Espectrograma
(ms) efectiva (kHz vs. seg)
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Guatraché, estepa

Canto Experimento Int. de trino  Amplitud Espectrograma
(ms) efectiva (kHz vs. seg)
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Canto Experimento Int. de trino  Amplitud Espectrograma
(ms) efectiva (kHz vs. seg)
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APENDICE 2: CARACTERISTICAS Y ESPECTROGRAMAS DE LOS DIALECTOS
UTILIZADOS PARA EL ANALISIS DE INTERDEPENDENCIA ENTRE VARIABLES Y LA

APLICACION DEL MODELO DE FONACION

Dialecto Cantidad de Int. de trino Espectrograma de un canto
cantos utilizados promedio (ms) tipico (kHz vs. seg)
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Dialecto

Ibera,
Corrientes

Punta Tombo,
Chubut

Capilla del Monte,
Cordoba

Cuyo,
Laguna Amarga,
La Pampa

Bosque de alisos,
noroeste argentino

Bosque de transicion,
noroeste argentino

Cantidad de
cantos utilizados

Int. de trino
promedio (ms)

2 361
3 342
1 33
1 21
1 173
1 238
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Dialecto Cantidad de Int. de trino Espectrograma de un canto
cantos utilizados promedio (ms) tipico (kHz vs. seg)
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