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RESUMEN GENERAL 

Las señales acústicas juegan un papel importante en la comunicación para aves que presentan 

una compleja organización social, como los psitácidos. Sin embargo, existen pocos estudios de 

la comunicación vocal en psitácidos, y ningún estudio ha integrado la comunicación acústica 

en distintos niveles de organización social. Por tal motivo, analicé la comunicación vocal del 

loro c orona l ila (Amazona finschi) e n el bos que t ropical s eco de  la R eserva d e l a B iosfera 

Chamela-Cuixmala a distintos niveles del individuo, dentro de la pareja y entre grupos.  

En el primer capítulo analizamos el repertorio y su flexibilidad contextual registrando 

en 9 c ontextos c onductuales, un re pertorio di verso de  101 t ipos de  no tas. E l c ontexto 

conductual explicó s ignificativamente l as v ariaciones en l as car acterísticas acústicas, y l as 

notas m ás comunes fu eron e mitidas e n diferente propor ción en c ada contexto. Además, las 

características acú sticas de v ocalizaciones del l oro co rona lila en  co ntextos e specíficos 

siguieron reglas de diseño donde, al modificar la tasa de emisión y la contribución de notas en 

cada contexto, existe variación para transmitir la información.  

En los capítulos dos y tres investigamos cómo influyen y d ifieren aspectos acústicos 

como l a f onología, s intaxis o  composición d e n otas en el l lamado de an idación por parejas 

reproductivas. P rimero, en el capítulo dos  analizamos es tadísticamente l a co mposición d e 

notas y la sintaxis de los llamados de los machos, encontrando que existen notas exclusivas de 

ciertas áreas de anidación. Asimismo, encontramos que entre más cercano aniden dos machos 

vecinos, mayor será el repertorio individual de ambos. Finalmente, determinamos que existen 

reglas s intácticas en l a s ecuencia d e n otas p or m acho y  área d e an idación, que v arían 

visualmente entre individuos y áreas. Esto sugiere que la sintaxis podría tener un papel en la 

identificación individual y de grupo.  
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En el capítulo t res evaluamos experimentalmente s i l a f onología, s intaxis o  la 

composición de notas influyen en el reconocimiento de la pareja. Realizamos experimentos de 

“playback” presentando a las hembras incubadoras el l lamado d e an idación d el m acho, en 

cuatro pruebas modificando los tres atributos acústicos y una prueba del llamado natural del 

macho sin modificar. Además, incluimos un control donde registramos el  encuentro real del 

macho y la hembra. Encontramos que la modificación de cualquier atributo reduce la respuesta 

de l a h embra, m ientras l as h embras n o d ifieren en  s u r espuesta al  p layback n atural ( sin 

modificar a tributos) comparado con el control. Esto podría indicar una función crítica de la 

comunicación acústica en coordinar la reproducción para aves anidadoras de cavidad cuando 

carecen de contacto visual con la pareja, evitando así falsos positivos y riesgos a la nidada por 

conspecíficos o depredadores.  

Finalmente, en  el  cuarto capítulo, probamos ex perimentalmente l a i mportancia de l a 

comunicación v ocal en  las i nteracciones en tre v ecinos y ex traños. R ealizamos p ruebas d e 

playback de  una  pareja vecina, ot ra extraña y un c ontrol (un c arpintero) a  parejas anidando, 

para comprobar si existía discriminación vocal entre vecinos y extraños. Las parejas focales 

presentaron m ayor r espuesta ag onística h acia ambos vecinos y e xtraños, c omparado con e l 

control. La ausencia de discriminación vocal entre vecinos y extraños sugiere que las parejas 

consideran a cualquier conspecífico como competidor potencial o amenaza a la nidada. 

 Concluimos que el loro corona lila posee un sistema de comunicación vocal complejo, 

con u na a lta ad aptabilidad an te co ntextos co nductuales es pecíficos o  i nteracción co n o tros 

individuos. Esto refleja la importancia de estudios en la comunicación vocal en psitácidos, un 

grupo q ue d ebido al  ap rendizaje v ocal y s u co mplejidad s ocial p ermiten en tender m ejor l a 

evolución cultural de la comunicación en aves no canoras.   
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GENERAL ABSTRACT 

Acoustic signals play an  i mportant r ole in co mmunication f or birds with a co mplex social 

organization, s uch a s Psittaciformes. However, few s tudies have an alyzed vocal 

communication in Psittaciformes, and no studies have integrated acoustic communication at 

different l evels o f s ocial o rganization. Therefore, we  analyzed v ocal communication of the 

Lilac-crowned parrot ( Amazona finschi) i n the t ropical dr y fore st of t he Chamela-Cuixmala 

Biosphere Reserve at distinct levels of the individual, with a mated pair, and among groups. 

In the first chapter we analyzed the vocal repertoire and its contextual flexibility over 9 

behavioral co ntexts, registering a di verse re pertoire of 101 note-types. Behavioral co ntext 

significantly ex plained v ariations i n acoustic ch aracteristics, w here the m ost common n ote-

types were emitted in differing proportions in each context. Acoustic characteristics of Lilac-

crowned Parrot vocalizations also followed design rules for specific contexts, where changes 

in the e mission rate an d proportional contribution of no te-types i n e ach context produc e 

variation for information transmission. 

In the second and third chapters, we evaluated the influence of variations in acoustic 

features of phonology, syntax, and composition of note-types in nesting calls for reproductive 

pairs. In Chapter Two we statistically analyzed note composition and syntax of male nesting 

calls, and d etermined that t here were exclusive notes for certain n esting ar eas. We a lso 

determined that males n esting closer to a conspecific neighbor had l arger vocal repertoires. 

Finally, we found t hat di stinct syntactic rules applied for each  nesting ar ea, w ith variations 

among males in syntactic complexity. This indicates that syntax may play a role in individual 

and group identification. 
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In Chapter Three w e experimentally evaluated whether phonology, s yntax or note 

composition influenced mate recognition. We conducted playback experiments to incubating 

females presenting four trials o f the male nesting call, t hree with modified attributes, and a 

playback of the natural unmodified male call. We included as a control, the female’s response 

to a real en counter with the m ale. W e found t hat m odification of any attribute r educed 

response of t he incubating female, whereas female response to the natural playback (without 

modification) did not  vary from that of t he control. This may indicate a cr itical function of 

acoustic s ignals i n c oordinating re production for  cavity-nesting bi rds when t hey l ack visual 

contact with their mate, thereby avoiding false positives and r isks to the nest contents from 

conspecifics or predators.  

Finally, in Chapter Four, given that parrots present territoriality around the nest, we 

experimentally tested the importance of vocal communication in interactions between 

neighbors and strangers. We performed playback tests of a neighboring pair, a stranger pair, 

and a control (Golden-cheeked Woodpecker) to focal nesting pairs, to evaluate vocal 

discrimination between neighbors and strangers. Focal nesting pairs presented a similar high 

agonistic response to both neighbors and strangers, compared to the control. This lack of 

neighbor-stranger vocal discrimination by parrots suggests that parent birds may consider any 

conspecific pair as a potential competitor, or threat to the nestlings. 

In conclusion t he Lilac-crowned Parrot has a complex vocal co mmunication s ystem, 

which i s highly adaptable to s pecific b ehavioral co ntexts o r individual interactions. T his 

highlights the importance of studies on vocal communication in Psittaciformes, a group with 

vocal learning and social complexity, which may enable greater understanding of t he cultural 

evolution of acoustic communication in non-oscine birds.  
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

Las s eñales acú sticas tienen u na i nfluencia i mportante s obre l a conducta d e l os animales, 

donde su función y su complejidad dependen del contexto conductual en  que se desarrollan 

(Kroodsma y Byers 1991, Catchpole y Slater 2008). El mayor número de estudios acerca de la 

comunicación v ocal s e h an r ealizado en aves Passeriformes (Ca tchpole y  S later 2008), c on 

pocos estudios en aves no oscinas como los Psittaciformes (Bradbury et al. 2001, Wright et al. 

2008). Los psitácidos son aves vocalmente interesantes debido a que presentan una estructura 

social co mpleja, ut ilizan s eñales acú sticas en  d istintos co ntextos s ociales, y  de muestran 

aprendizaje v ocal por a mbos s exos dur ante t oda su v ida (Bradbury 2003). T odas e stas 

características podrían influenciar fuertemente el tamaño y el uso del repertorio vocal e inducir 

variaciones vocales en su estructura y organización (Bradbury y Vehrencamp 2011).  

Estudios del repertorio vocal en la comunicación animal se han enfocado en investigar 

la r elación d el r epertorio v ocal con l a evolución d e l as es pecies ( Rand y  R yan 1 981), l a 

conducta de  los organismos (Winter e t a l. 1966) y sus relaciones filogenéticas (Ficken et al. 

1978, McComb y Semple 2005). En aves, la mayoría de los estudios sobre repertorio vocal se 

han realizado empleando cantos en  aves canoras t erritoriales (Catchpole y Slater 2008). Sin 

embargo, l a mayoría d e l as aves t ienen un r epertorio vocal q ue varía en  estructura acú stica 

entre distintos contextos conductuales, no sólo en la reproducción (Hailman y Ficken 1996). 

Esto es importante debido a que la caracterización del repertorio vocal en distintos contextos 

conductuales p ermitiría comprender e l c omportamiento d e l as es pecies y  cómo éstas han 

evolucionado en los mecanismos de comunicación vocal. 

 Las s eñales acú sticas t ienen el  p otencial d e p ermitir el  r econocimiento a d iferentes 

niveles d e o rganización s ocial, d esde u n n ivel i ndividual h asta u n r econocimiento a n ivel 
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poblacional. Dentro de es te r econocimiento, u n aspecto importante d e las vocalizaciones es  

que p ueden p resentar d iferentes t ipos d e v ariación, co mo v ariación en  la s intaxis ( orden y 

tiempo de las notas), en la composición de notas (ocurrencia y abundancia relativa de tipo de 

notas), y en l a fonología (variación fina en l a estructura de las notas) (Yule 1996, Dahlin y 

Wright 2009) . En  cu anto al r econocimiento i ndividual, es ta v ariación p odría indicar 

información acerca de los individuos (Freeberg y Lucas 2002, Bloomfield et al. 2004, Clucas 

et al. 2004, Charrier 2004, Bloomfield et al. 2005, Blumstein y Turner 2005), y miembros de 

grupo (Smith 1972, Mammen y Nowicki 1981, Nowicki 1983). Un reconocimiento individual 

efectivo p odría p ermitir a los i ndividuos r elacionarse, en  m uchos cas os p ermitiendo fuertes 

lazos de pareja y/o una correcta coordinación durante el periodo reproductivo. Por otro lado, 

un r econocimiento ef ectivo d e los m iembros d e g rupo p ermitiría a l os individuos ev itar 

confrontaciones innecesarias, relacionarse con otros individuos y permanecer en grupo. 

El reconocimiento vocal entre vecinos y extraños es importante principalmente para las 

aves t erritoriales, p ermitiendo r econocer d e m anera ef ectiva co mpetidores p otenciales d e 

posibles c ongéneres (P hillmore e t al. 20 02, Lovell y Lein 2004). La hi pótesis de l “querido 

enemigo” propone que  e l due ño de  un t erritorio o s itio de  a nidación de mostraría un m ayor 

nivel de agresión territorial hacia un extraño que el mostrado hacia un vecino conespecífico 

familiar (Fisher 1954). E sto se debe a que un e xtraño implica mayores riesgos al desconocer 

su identidad y su estatus territorial, mientras que para los vecinos que tengan un t erritorio es 

menos proba ble qu e i ntenten p elear y  obtener ot ro (Brunton e t al. 2008). Los ps itácidos 

pueden presentar alta actividad agonística alrededor de los nidos (Waltman y Beissinger 1992, 

Renton 2004) de fendiéndolos de  ot ros c ongéneres, s in e mbargo, se d esconoce s i és tos 

presentan distintos niveles de agresión según la identidad del intruso.  
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Por lo tanto, en el  presente estudio se analizó la comunicación vocal del loro corona 

lila (Amazona finschi) en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala, indicando su probable 

función y l os mecanismos por l os que  ocurre a t ravés de d iferentes n iveles de organización 

social: en tre i ndividuos, dentro y entre parejas, y  el  r epertorio v ocal d e la es pecie. En el 

Capítulo 1 de la tesis, se determinó el repertorio vocal del loro corona lila caracterizando las 

vocalizaciones en distintos contextos conductuales para evaluar la diversidad de su repertorio. 

En los Capítulos 2 y 3 , se analizó a n ivel individual el papel de l a composición, sintaxis, y 

fonología de l os l lamados d e an idación en  el  r econocimiento i ndividual. P or ú ltimo, en  el 

Capítulo 4 se evaluó la discriminación vocal a nivel poblacional comparando la respuesta de la 

pareja reproductora ante vocalizaciones de vecinos y extraños de la misma o diferente área de 

anidación. 
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CAPITULO 1: C ONTEXTUAL F LEXIBILITY I N TH E V OCAL R EPERTOIRE O F 

AN AMAZON PARROT 
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fl .. l>I t;¡ in ,he< , """,1 "'f'I"'Oi '~ ard whe1!le< ' he>e ao;ou"~ .ign.ll! fdk>w de>i!1' nJ le> ,ha, <ooJd maxm", 
Il>rnmLII'Ii",tion 

JIe>uIt>, The l lao; -<; !Owned """'ron Md a a""", """,1 "'P""<>re 01 101 rote-types ",,"to:d a' 1"", tw.". 58 of 
....n,;, we<e emtted ~5 ~me>. Th"", ard nestT>g <or<e>n liad ,he g ",''''' v .. iet;I and p"'f<'lfioo of .. duO", 
rote-type>, .. moug, me """'" """"""'" rore-<ype> w.:re ",,"to:d in a l beN";ou .. 11;Df'lem bI.t w im alfe1ing 
p"' f<' ~on.l l <oottbl.<ioo. s.,¡, .... o"' .. <00"" ~gnilío;>n"~ .".,~ ned ",M";oo in a.;ou,,~ fe.rue>, ....,."" ,I'<eat 
and nestT>g Il>rtem h.ld ,he highest """'" ~eqJ=ie> ard b<ood tDrdwKJ'h<, ard " .. m .ig n'" h.ld a hig h 
emi»ioo 'ate ci J.6 ncte>I~ Th ,,,, F'mOfD l Comp<>nef'l> .".,~ ned lLOJ ~ ci ,he ",M"on in .....,po .. 1 and 
>pea", 1 ,;, .. ao; .... ;,,~. ci ntte<. F'em>uta"" CMoi mn>n' Frncoo AA~;' u~'9 ' he>e F'lir<;~ Cem¡. "'e" " 
d<:Jno.rottated ,h .. 28 roo,-types (emttcd ~ > 1 ird ... dua~ <ooJd be <OI",,!I~ d.,,¡fie<j and ~gnilío;>n!l~ 
di>oi mnated I.,m a ,......nm rrodd. 

ConcII.>ion" k.ousti< fe"""", ci l lao; -<;~ """'ron "", .. uo", in 'ped~< be!1 .... o "' .. <00""" <oofolmed 
ro ~!1''' <hig n nJ !e<. lIao;-<; !Owned """'ron. rmd~ed ,he emi»ioo "'., and p"'f<'lfioo" <oottbl.<ioo of roo,­
types U>ed n "..;, Il>rte>!. ~ ,he "'" 01 g ,aded and <ornOO...".;., 1 v .. "tioo ., """"" n lolm.ltioo. We 
P"'fX>'" m .. ""''''' 00 ci """,1 'epero'''' b.>scd 00 n<Jte-f)'pe> woud ..,!le<! ,he true e>íef't ci a 'F""ie>' ""' .. 
fled>l if)' , ard me pttef'ti" 101 <ornbn.1tori .. , ttu;tu"" in p.YlO' a.;ousti< ~!1'''~ 

Koyw<><d> ' AAffil l """""",,,,,' o,, U ~-<;l'"""","" """""" Ntt><ifOl""", $ign.l l desig n "'es, T'q¡<o;aj Ó')' 1'0"", 

... bbow_" GlMM, Goner.> hed li""" M>:ed ~~ P(A, F'mOfD l Coml""""" """~~~ Pe. PMrdpoj 
Coml""""": Of .... Di><;rTnin.lrt Ñ.m;tioo "'~i<; filf .... f'em¡1.fed [);><;rirnn..n, FLII'o;~on """o/>i' 

8od'!I",und 
I(n"", .. <tge or U.e ,0001 "'p<rtohe of ' ''''0 ' p<a .. . 00:1 
ti!< ... ockol»n wilII b<~"", ...-. rurtil .. uoo:l .. • 
. .. 00:1 .. & of U.e runc:tion . 00:1 OOO'Ip~ al w>al. """'. 
mun.,,,,,,, 11-31. H"""",,, U.e ...... it)' al . ...... on 
.... kon ,0001 cOO\m,",.,,,,,,, h .... b"", condu<t<d on 

• c.-""""""", .............. """"'" 
"""""' .. _ o-.b, .......... _ ""-"""_ """"""' .. ___ ""~" 1."" '_ o-.b. """" ~_-.oo 
... k'''' __ ......... " .... . .... ''' ......... 

p .... tIn~, ,,'ilII r .... "u~ on "' .. po ........ 14-61. 
<ff<"""oir """""'"& "", uod<. ... oo:Ilng oftl!< . " . y al 
' P <l«i¡p> ~ "" rontn'Iu_lIoo "' ti!< animo[ 
kinjJlorn. l'<iI.ladf"""'. lpo"" .. ) .. e . o ...... aing mocld 
roo e..tu'"'"&; ti!< MI....,., ... """""" al ti!< "",.o[ ,.".. . 

tob< .. p"''''' h .... OOO'Ip"", <od.ol 'Y'''''''' tilo/. ,,,,, .. . 
• kn\k1orly c"",pi.<> OOO'I"'u_lIoo . ,........ and .... 000"" 
tic OOO'Imun_ "' . v_f)' al """"""'171 ........ 1 .. 
b< blg ,oc.ot ., ...... . !JI< lO . "", .. . rou1tlc . ig<>oI< 
u..,..n <od.ol .. ,,_ 181 . Furtb<""""" po""'" .... 

o"". "" __ _ • _ _ _ . _ ... """ ... _ ..... c-o..""-,-.."" 
--..0'-. .. ..,..... ~.· ____ '..-.-L ... _ .......... ... '-. ... ~ ... -.... _,....~-"' ....... ., .... ~ .... ~_ ....... _ •. _.~ ... ... c...o.. "'"""", ._ .... _ . _ _ ._ .""o .. _c-__ ~_.. _ _ 
~ .... "' .. - ....... --"-"'_ ........ _-~ ~ .. -..... _-
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¡¡ll' ll!,!1:lll,!·!lllll;111l'!.!I!: ]1:11;il111!l ll 
'JI, lil!llll!;lf! 'I'¡,:1 111:i,!tfl~II!'1':1 ,:!¡l¡illf!lli¡ 

- ¡¡,~" .~ __ . ~ .J -~ . . jt t- r~ · ~" ~!gi . ~!E: 
.Jflll . l,h1 • ;¡~l.B~~j n ~! 

,., 11'1'" i¡:!l" l"ll>It!A 'j";";l Pd il]. '¡!Jtl, HI;]' .. . t-t3. B. - -li;l. J !-~ _~ no. t · !i . j~~-3~H'e~ 

¡It 11, 1:lill ·I· !II. ;1"!I~¡ll'!'llllt!.! 1!I!Jli~I!IIII! 1 • ¡!Jl"'! 1 j'l 1·1j"¡' ",,! . '1 " ¡{,,,1!"" 
;!íl.lf¡ 11lilll ljj¡i'llflf¡!lllll;i 1.!J1illi ¡tjj;jj 
!11111!1!llljlllll!¡;II¡I! l'al!!!I;II}l) lill:1111111 

}fíl111i!i!llilIJilt!lflif,!~ilj~ft!I!¡}lt ,j;tllllllji¡ 
lill!lf'l¡l!· . f;11il¡JI!!¡~l'-""rljHl'18 l"lj!jll l¡ 
.,,,¡o'l,¡. ,q'lllPI¡'&I,lJjl"l' !¡a ltj'! ; ,!' " .. 1 

'j"~l· ,d, !"'!I Ij' ¡I'" , 
¡¡¡fll .ll'li,' I·l'llj'l!l: ¡'!lll¡¡llli 

• ·~l · ~ ~ 2 lJl ~ í ;;~:!l! . - =", li..!' - i 

lfilli~j fll!lll!['l¡l !ll1l;l~t;l't!i 'Ji" ~H~lllÍ"I" 
!"I ¡. " H •• ~~r.e~ nl~¡'~~p >-in l ~¡ ~U -. ,re ~'= - p'~ 
j !~¡h h!j¡! !J.¡,Jm wmh t~J 1, r¡ ,jlu,1l!! ,¡¡il n 
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¡Jllj'ii'! jll'III:I'l:111111 l¡llj"!,Illj" i!f1!lll'I':! I! 
L~'e - . - - _ . . E .. I _~ ' 11 _. _ '1, 2~' _ j·-:o _~~ aá5~ .. 

'!!!~: _ ~ f 1l,d~ ~ f if ".liOr¡ --J I~l'e "U ~lldl..tEhd 

¡,!f l;;lil¡'ll'!h!! W¡n"l'~l;r1iíl q!¡ ,. 

I¡q;. ¡lt"!I ' p "t". "¡;llj "¡l'J"j,¡j1' 1"'1" U¡'í,!Hl!,,¡,:l,~Id'l,m fl: .• ,hi,,¡, . lll ¡JI m 
¡111 i'11 ¡liltU~l i"fl~ni ;U; ilj!P ¡ij1j n j lj'¡; 
1!!11 !II:,J I li::11 .'1. 1jII11,l!lIIJ'lll,1 : : ' 
;¡li;t l~;~ s~h~ i~tt~ ~ ~lhl~l! ~:LaJlt]tt~l~f:,l!.-I f-l'!l~ ~1 

¡" '"';JI1l' ' ' '1" .,1, . . 1' ! ., ~ ! ~ llz 1!~ í .. ~..., f _= ~ : ¡ . "IO" "'eH 'il~~ :n 

rl.!lf[ tI nHi J!lIJl W! 1J' kJi ti H nm H m W Wl'Pl' H : " ' -1 i "j'fjl l ,,1 • , l¡l""I'1 jj l.! " 1', ''11 f r" ji 1" l¡'¡ : ll¡¡ . -1i'l 1 hj l,i t ¡r,,¡, 
}:¡!¡ ,lif1i,1: IIflif'Wt t1 !! tijil ¡Ji" h¡ I ~l,HJIF ;la, i 'IiI,;:llH.l ¡ ¡¡!dhí i i wLifl!l!lilml!,t 
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SUII<1Ia1 . ... "' ... 
A U.ud of oot<·l)'p'" ",'", .m~"d 001)' 00«, ud "" .. 
oot eoo . ... '«I bl i",u.,,, ..... ,... , I_bl& • tot> l 01 
8571 oot<. u. .. eOn'lpriud 101 00 .... '»- <ml,t«! . , 
1 .... ,,,,K:<. Foo .. dI 0IU.. obl. _ .. "" .. 1 mot<, .. , 

.... d<t<nnl .. d tb< <ml .. "o .. " of 00'" pe' «rond, 
akuhud • • u.. ,ot>! nun'lb .. 01 00'" <ml't«! di.oOl.d 
b)' ti .... &0n'I ""tI<o u.. S .. , """ ..... . m~"d to tb< 
1 .. , 00" foo u.a< eoo"", ""bid. ..... "ud .. . ...... , .. 
01 lo"" ,~y 01 "",,1 .o<<NI'y du,bl& u.. noronl;,,& 
p",1od roo .. di .. 11>,;"" .. 1 mot<,,- W • .0110 d<t<,· 

m;".d tb< f .. ",.""y 01 0''''''''0« 01 u.. """" eCD'o' 
"",o "" .... ,»- <ml't«! b)' .du~ po"ot • .0<,,," .01 1 
,,,,ood;ng< bl .. eh b<ll ... ""'>! mot< .. , .. d ",plOd 
dll."" ... eooting'''''y .. 111< ... Iy<" to d<t<nri .. 
..... tb<, oot<·' yp<. ",'", uoodot«! ",, ;u, • ' p<cifoc be­
h ... "",>! ron",'- w. e_u~d ad¡""d ... odanl..,. 
, .. 01 .... ", .. di «u 1391 to <I<",m;". "" bidl oc'" 
_ ..... d n>OO' u. .. "p"'t«! bl .. eh e",,"''-

Foo . bli<tic>! ...". ... 01 aro ... tIc p .. """"", .... 
"'m"",t«! 43 o_' YP'" u.., "" ... <m~t«! .,.. u..o r .... 
u..-, o. had 1'''''' ",>lit Y "","diog< ",, ;u, • ", 01 b.o<k· 
gruuod noi .. o, <w<""pp«l otb<, oClt«. Th .. gav< • 
tot.oI 01 58 not<.trI>« 01 • .rllc~, oound q"'¡~y . nd 
&"1 .... '" 01 <m"doo """ ",'", ""d bl . .. tl&k.ol F'" 
.............. ,... ' '''''''& .. t...."" .. 1 eoo ...... W • .....t 
G<n .. a!ko<d Un .. , Mt.«I Mod<lo 1GL.\IM) lit b)' ..... 

On"m Ul:dibood, "'" ....... ron . ... m:I .. 11>""" .. 1 «1 ... 

,.." .. . r. • ...t ""'n, .. ~ ....... ..wt .. ....., ............... ,ó<) .. 

• , .. <10m .r"" .""' .. ""' ...... W. <xd.<I<d tb< food 
_ng ""' ... , fro", u. ... .".¡y..., .. u. .. bld.oIod 
",.,.¡; .. tloo. 01 ... ~Ing< u..t ",'",", oot "",,,d<o«l bl 
otiI .. eoo.,. ... W • • p¡:iO<d GL.\IM ",'itII Ioj¡.link ... Ing . 
o~. blnomlool .. "" d""hotloo u. .. . h""",d u.. I>«t 
St to tb< plot 01 , ...... .01. '" th. ",.,.¡ po .......... 01 
<m ... "" ,al<, duo,.;" .. 1""" .. d h;gII f .. "",,,,,.,., . nd 
bond~ . To .>'.oI"al< o.mb .. 01 II>n"",Üe. _& 
mOk<","" .mpkl~ Gl.\lM ",'itIIlng.link .. d . Poko.­
<00 "ro, do.tib.otloo n><><:Id u..t .... lit tb< , ..... >10 
", tII. <lob . W. obuin«l . tgn;fIco"'. >'.01 .... by F'" 
" nn;,,& ..."bond .. tlo ..... eOn'lporin& tb< f.a l n'oCld< l 
ble¡"d;,,& u.. <ff.", of b<ll. ,;o",>! mo ... t ,&>bl .. tb< 
,«I,,«d "",dd ",, ;u,o", u.. eff",,- W. eompo,«I po" 
. ...... , .. ti"", ... ",, ;u, u.. bl"",.r:t< «t .. tb< eoo'u' 
",, ;u, lo ........... 0 ",I"u W .... d tb< A,,""""tie [}If· 
f ... .. .. tioo Modol .... ~do, lpmJ.DM8) po&'W' 1101 
to ",o o""ti,.. 111000\1.01 GL.\IM. , .. d u.. Lm04 po"" 
' g' 141 1 foo u.. PoI""o d",,;b.,t]oo GL.\IM, b,u, 
.... ~abi< lo R 3 .2.31411 

To . m ... tIc.oli, dWOnIn.o" ' '''''''& "" .... ,»- ... It· 
t«! b)' . dutu t>klng blto .«"" .. bld" .... >! ~. ""tIo<. bl 
oot<. , ",'. «""t«! . d ..... of28 oot<·typ<' u..t ..... 
<m~t«! b)' n>OO. tII. o oo. bld¡,;dual &CJn\ u.. 58 0_ 
,»- ,",~"d a< ., .. t r",. tim ... W. fu .. ",plOd 

....... n 

princlpo l mmp"" .. t . noly.' lPCAI 00 u.. d ... ... 01 
28 "" .... trI>« to m",'" u.. II ' p"' ... 1 ud ti_ ",ri · 
ab.,. ", _h not< to . ,<dooc«l ... of lin<ody """" .. . 
Iot<d ""~. w. tb<o ....,¡ tb< P,,,,,,,. <::orn""" .... 
witb • ., .... 1 .... , 1 bl . p<nn ..... [>;o(:rlmbunt F. nctIoo 

AnoI)'* 1pOFAI witb • 0_ d ..... u..t d_ ",, ;u, 
pot< ....... ooo.Ino:lq>en<l<n« 01 <lob "" h<n ...... ,.¡ ""' ..... . 
tloo . f""" 00< bldMd ...... Indu<l<d bl tb< da .. "' 14J~ 
Am" .. te p . .......... ",' ... m .. I<I<,«I to . OI d;f", .. ti · 
. tloo """0& oot<·,»- "" h .. u.. 00 .. ,,«1 ' 00'''' ' 
d ... ifIc«loo ...... lgnlfIc .. tly ),;gII" 1";U. P < 0.(5) 
u.. o u. ... p<<t<d eoo,,,,' d . .. ifIc .. "" ", ... o.a l 
hypotb< ... of 00 d"",lmlnotioo ""00& o"">trI>« 
Th. "p«t«! d"";t,,,tloo 01 tb< mn«"" e¡, .. if .. d 
.Ign.o" ""d .. tb< o" U bypoU. .... u. .. oot<·l)'~ ao · 
oot b • .o<o ... tia[l)' d;=lml .... d "" .. ollbbl, d p<" 
foo",lng lOO) p<om,,"tloo " Th. pOFA ..... p<rfoo .... d 
". ;,,& . <cri r:< fo, R " ... 100 3 .0 .1 141 1 ""'~",. b)' R 
M"odO)', b_d 00 u.. funetloo Ola 01 u.. R F.o<"g. 
MA5S 144 1. 0.. ...... foo ttl< .. «l .. te • • n.oI)"<. ". 
pro"OI«1 bl .. . ddiIJ .... 1 úoed rol< (Add;tlon.ol Si< 1) 
o.=lptlv . .... l<tIc. ". f" ... o"d ........ ",;u, 
. .. odanl '''00, . ppt)'bl& • P <O.05 . ig<>ISao", 1 ..... 1 
foo . tIOJ. tIc..t . n.oI)'<" 

R .... k . 
D<oIgn dI ... ct _ _ of vocol ..olon . 1>1' _"", ... 1 

w. "'..., ....... "...,..~_ h( ....... ",tr • ...t ........... "' , 
dI .. >ct<"'tlc:o oI .. dI e",,"" lo .. additioo.ol Wood 111 • 
l ..... ditionol 111. 1). o,. ... U, • to .. 1 0173 o_l)'POO ",'",", 
.. el ... ", to • pootk .... , _ ... _aI mOk<' (T_ 1), 

althou¡;' tII ..... it)' 01 tb< .. ",' ... '"'~t«! bl''''l''''''''' 
.. . _0 bl Additloou.! fol< 3, TabI< 51 tII .. gl"" u.. 
p<"'''' <m ... "" bl .... to<ft"'¡"",aI ""' ..... '" u.. 
101 not<.,»- <mlud .. .,,,t ,wIc. (Add itioo.ollll. 3) 

Th. V ...... "'Mty 0164 """.,»- ",' ... <m~ttd d .. · 
;,,& u. ... ""' ..... (T_ 1). n. ... ttu"",tiM . ..... 

had tb< hlgb<" O""""" 01 ....... ". """. , ....... 64 '" 
01 """.,»- <m~t«! duobl& u. ... , ttu .. ctlono ",'",", 
.. e,",,,, to "'" mot< .. (T. III< 1). Vocaüo<llo .. ""~,,d 

during u. ... mot< ... ol"o ln"oIv<d m"" .... co!Ióng .. . 
, ...... e .... p<cifIco, and ",' ........... tIn>« . <ro ,.poni<d 
b)' " ... 01 do.pt.>)'<, . udI .. tb< wIn& d;'I'1oy "',,"'" 
po""" ..... d botil ""Ing< bl .... e . _. u.. ~ 1451. 
o. th . .. ~ ("" lAddiUo ... 1 (.lo ~I · 01 .. ""1; _~ .. 
........... ht¡;.1y d"" ... , ",'itII tb< ...""d.high'" O"m-
.. ,01 .. """,.. """. (T_ 1), pootk"¡"ly witb,~ 
to mM< "oooli<otloo . ",,, ... 51.9 '" of """.typ« ",'",", 
ncl ... ",t)' " .. d to col l u.. "mM< fro", u.. 0""- """"'& 
tb<", u. ....... ¡,.. oot< VI "" .. <m~t«! by .,.¡". oo 
r .... 1 'l'l'ro.cr. to tb< .... , .. d ..... ' p<rung<>phlcolI)' 
.. d . rouJllcall)' IimU.. to tb< f"'~Ip. "000" .. • .... 
,."., ..... ", u.. lII .... ioot«! A ..... oo 124~ .. _ ... bl 
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_., ,- _ ,....1 ro'" .... ,~-
_ ., __ 0' _ -- ~~. -- - - -- --- • • " m • • 

'N' » • = ,~ • " 
.~ • • " ~ • • 
T . ... e l " " .. •• " -- " " ~ ,,. • • -- " " , .. ~ , 
"- • " " "' " • 
"'_ ""'" (Jo.<ü. ""'''l 10(11.1) '(~ 1) OJ f4. '. MI 10l "" 11 M . 1) Hl; 1) 

-...-., ........ ¡ .. at. lS) ~" 02' .... ..,11 ~~M ,,~. "~ .. 1) 

.. odditiono! 1Ig ... ", (Additio .... fol< 4) ...:1 • ..:1" l\It 
(Additiono! &t 5). 11)' ro"" .. kooo, al...., ,,>c~. 

VWn "' u.. 9 ..... "". of ...... po«l"","< • ..dI .. u.. 
O ... tú .... (G<r .... ",pó>.< "'""'"_"') .. d CoIl>o-«I 
roo .. , Falcoo (Mh""~r .. ".. .... q"", ... ) hod 1iI. "",,'<S' 

"'''''y al ott>¡ nut< <bfi< .... nCJk.t)'pt<, .... ,.,. of .. flkiI 
_ ... xduliv. lO ........ (T_ 1). n. ... .....,. b. 'Un~ 
lO . .... n'IIII)' "¡pul<" "" " .. ",,, ... ,,,, ,." _ .... 6 

Ubo< ... ""' ..... An\HOO ' Ilyb>g lO ""'~ "' .. . ... 
oth .. ""'>ü<kn& P'" "' ",_ lO u..u • ...., c.u. 
g/wn "" . ppoodl br • P'" al Co/L> .... F"",. FaIc"" . 

.No""",C po"""'" . .... 1)'. ", 58 not<·typ« ..... " . 
t<d ,5 tim<~ d<t<m\, .. d u. .. kn<lu<bng I>d • .,;"" .. 1 
<on"'" .. . lb ... (. <too "' GL..\I~u <Ig»ifoconlly <x' 
pI .... d •• .,Uoo. In Mi< du .. ..", (GL..\I~I xl _ IB.l , 

P . OJlll), """ r .. ", .. cy (GL..\IM ;J . 74 .2 , p< 
0 .001), hlgll &"1"'''<)' lGL..\I~1 xl - 53.5 , P<O.OOI). 
"", odw<ltb (GL..\I~I # . ... it, P <0001), "umbt, al 
h ...... ".üc. (GL..\IM, X' . SO.O, P < 0 .001), ud 'n\k<d"" 
, ... 1GL..\t~t Xl _ 755 , P<O.OOt) Th. 1><1<0';0,,,, 1 
<00"'" wilb """" dk<<inct . rou.tIc cl<o .. ct<ri.o.;« 
_'" o .. <ing .. d U" ... kn"",ctioo< jf"og. 1). N .. <ing 
'oco""'~""< I<od 00 "'''''11' "" ... 01 kong« du .. tioo, 
wlU. u.. g« ..... numb .. 01 h .. """,." <On\po",d to 

otIo", c"""",. jf"og. 1). lo g"''''', """" ""u.'yp« 
had u. •• b ro", I<om\"""" 1M .. " 3.4,176 h. · 
"""'." , , .. g • • 0-13 1<0"",,01« , ,, _ 5./1 oCJk.'yp«), ' 
do .. , ct<ri<tIc or kong ... ng. <Ign.o~ kn otIo .. A ..... "" 

po""" 1241. Th. b<h ... "" .. 1 """, .... or o .. <ing ' oo:I 
u. ... " .... <tiooo hod oot« ",Oh hlgb<o """ . 00:1 hi¡;o 
&"" .. _ , and boood boondwldUo jf"og. 1). 11)' rompori<oo, 

"'nn ,oco_. ""'''' .... tinct kn u... b;glo ""' .. "" 
.. " 013.6 -..1< jf"og. 1), ",tMI< """""" 01 p<ttb<d and 
n>j¡ing had """ _al . ctMty jf"og. 1) 

' lo . oIIb llooo 1>1' "_PO 
COO . .... kng.tl oot« ""'~t<d ""'" .ti b .... """'.t <o ... 
""", ""'0 oCJk.'yp« jf"og. 20) "'p" .. oud """. u. .. 
80 '11 oI . u oot« <n\~t<d, .. d ... knd..:l<d kn . dditio .... 1 

.. dO> B.,. 1Additioouol 111 .. 6, 7, 8. 9, 10, 11, 12, 13, .. d 
14) . Of u.«<, """"yp« e 126.4 '11 01 oot«), 8 (23.7 '11), 
.. d 14 111.5 '11) _. <n\~t<d ""' .. &"" .. u,., . 00:1 u"'" 
kn u.. ""')orily oIboto.,;"",.t <o<k<". Not« 8 .. d e 
_'" "",~t<d kn .ti b .... """'aI """""", !out wilb 
g«_ p<"'''' """tribWoo kn """"" .. ",'lo",. ~ "' .. 
o"' .... ')' to ..... ct ""o~"" 01 u.. V~ o, knd;,;d ... 1 
<""h .. lo . Ioon\, u.", .. , (;gIo', IondDlg. and o .. tlng 
,oco ... tioo . lflg. 3). 11)' romp .. _, 00l< 14 "' .. u"d 

nW~ ...... " .. ¡;ng. «oüc>ting rood , )oo .. poto. b ...... 

01( . 00:1 ""h<n peodo«l ..... , 1FIg. 3) Th. '''''''C)' 01 
"",1 .. "" '" tO ........ ""' .. ..,""'''''''' """"yp« "' .. 
<tgn;focoody . <1OCiot<d wilb 1><1<0""" .. 1 c"""", 1xL -
3984, P <OOOI). lo p .. tlc:ut.., oCJk.typ< 14 ..... u"d 
<tgn;focoody """" ","'o roo>j¡ing 157 '11 0I"""< 'n\~t<d; 
,:eA , _ 30.3), «oIOcjting rood ( 3\1 ... ,:<u , . 16.7), ¡UO, 
poloo to .... .CJif (32 '11 ; crlI , _ 9 .8), ..,d ",'lo .. p<",h<d 
122'" cd.l , _ 5.0). no. otIo .. """" rom"",o 00l<'l)p< 
<n\1tt<d by pon_ ",'lo .. p«do<d ..... """ D, ",foldo 
<On\po ... d )U<' uoo:l", hall" 01 oot« "",~t<d ",'lo .. 
p<","d lflg.. 3), .. d ..... <n\~t<d .i6< .. u,. """. tO .. 
"p"'''d kn tIMo <oou.t 1cd.l :. 280). NOl< e ..... u.. 
"""" c""'''''''' oCJk.t)'p< ...... kn u. ... , <oou" 126'" 
,:<u , • 5'); f"og. 3), ",Oh u.. gro"'t .... 00l< [,"", 'n\~. 

t<d """. f""lU<ody tIIoo "p<ct<d kn tO", .. kn"", ct;e"" 
1,d ,. 114), bu, ...... kn'"" .. u,. lo otIo .. <o<k<" 
jf"og. 3) AIonn ,ocolliotioo . ",',,", do ... ct<ri«d by ""t< 
8 145 '11 ; c<il , _ 8 .7), . Itbo~ 00l< <;2 ..... . Ion <n\~t<d 
""". tIIoo "'1,«t<d kn "'nn <o<k<" 124 ... c<il , _ 
20.3), . 00:1 tO«< ,",'o "" ... rompri«d aImooo, 70 '11 01 
oot« 'n\~"d kn.olom\ """"" ... NCJk.'yp< <;2,.... poo . 
tlc:ulooty do .. "", ... tIc 01 "mol< o .. tIng _.&.010 ... 
152'" <d I , _ 26.4), ""hOI. mol< n<Jling _......, ... 
_'" doo .. """ ..... by OCJk.'yp« e ( 30 '11 ; "'u , . 6.5) 
.. d 8 117 '11 ; ",U , _ 6.8) 

Prin<1poo! Co"" ,,,,,,, .. An>Ir<k< p<tfClrn'><d wilb II <po< . 
... l .. d ""'l""'1 ",""bI« yl<kl«l u... prindpol rompo · 
o .... ",iUO .;¡¡ .. "' ..... , I n 28 oCJk.' yp« <n\~t<d,5 
........, "" __ h nou.t)'p< ..... ..... t<d by , 1 Ind;Yidu.t 
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¡: . - ~ T r I i • , , i I o ) ¡: ¡: ... " ... 
• ; • . . · • . • • ,--.----' ............. ,_ ...... . ---' .......... --- ................... 

... , MNn~ ""'.--.<f=--....... '" lk ......... """.". .,"'" bo _ _ óol_ .... _ .. ¡ ... ..........,. 
(~ ¡q, .........,. ( .. _;.¡....-" .............. .. ___ 511-.-....... »"""'~ """'_ J}-..n "n .. , 
, ....... "",_ .. ..-._.,_ bo'-"~ _lrn, _ ....... -.. .... __ """'"""' ..... , <Mi. - " M . 
• _ " .... Fa..,. _~ ...... _"""'''' .,''''''''' .... __ ... _ ......... """" _ ... _ ... """"", """'" 

(T_ 2). n.... COn'Ir><-tU <>püin«l T.!.03 '" aI_1 

"' .... '" """"'& "~. Th. ~_ .. wilII g« ..... kIodkng 
"" PtO>dp>l Compoo'" 1 _ .. ~ .. . n<. al pildl, f .... 
<p.o"""y n><><IuIooIoo, jJIOd .... al p;tdI, . 00:1 du....", 
(T_ 1). Compo<o<o>t 1 ,... . .. 1 ... ",,«1 ...... I¡ by ..-. 

pitdI, """ r.."'«o<)', .. d w .... , .~y (rablt 1). n.. 
p" ......... "'iItI W ..... t~t.. Prlntipo!Compo"" 
3 "' ... bonm.'ldlll, bigII &<qu<n<y, .. d n_, al t.... 
""",b (T_ 1). Diw'tnUunt F"",lIon An>Iy. (DrAI 

in c",,_. al 28 """" ')'1" " u""g u.. .. u. .. rom~ 
................... .. _,..d roo",,' do .. ""...", al 
717 '" 1iIot,.... ~~ loog .. 1iIo. u.. "p<<t<d rol ' 

"" . <~i6c""" bo u.. • .,¡¡ ~ ... ¡r.,.p"' .. d . 
240 ... p . 0001). 5In\~!y, ",11<0 ..... ty<i< ,.... c:ootrull<d 
by kndMd..olo kn u.. pOF'" roo 28 0lJk.t)'~ ......... by 

"""" 111 .. o .. kndivOl .... u.. 46.9 '" o"""'" ... roo .. " . 

d u .""' .. " " ..... . 1gn06c .. 1!y ~fI" lb .. u.. 96 '" <x. 
ptct<d ron"'t<bo<i/l""'" Ir)' el ... ", (p . 0001) 

Di><union 
H ;gh""afd~ 
n.. UUo«""",,<.:l Amotoo _ ...... d. hl!ll di\I ... ~y 

al 101 0lJk.t)'pt< ..... ~t<d """. tIlO. 00"', ",iIt1 58 not< . 
'yp<<<oritt<d .. ~. Iho • .m-, "flkb k< 00< alU..lo.fI'. 
.oco! ",,,,,,,_ . '" f .. ,,,,onI<d ro. Nttd""",.1 12, 13, 
19_11, 23_:l'\I, H"""" .. """" .. ud;¡,. <q>ort calk l 12 13, 
1"-17. 19_24, r7. 281. o. """_.1 14, l/ll "' .. ....,. 
ro"" ..... a tumbe, al.""" F",nlnd< .. I ... Kic .. . l. fUI 
d<..,.;t,¡, ."'" c.oll t)'pt< fo. tb< 8 1 .... fooot<d Amo""" 

"ti"", ¡"" "'. gul'''''' co U tJo • • , .... , 23 dOft""", .. . ""' . 
'yp<.ln l, . no:! In«ling....", ""'V.- 17 OlJk.')'pt< 

124~ 0-"""""" d"'''''Dlg by u.. _·b ..... d 
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(SH) Adult soliciting food 
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• (SH)Chick soliciting food 

<-.. 
• !" • .... .. '-' 

TI_ (o) 

.... """""" .... ,, (al , _P"' ''''''' __ ......... "'lJoc"""""", ~."" '" _ ""' ........ "'-'" """"'''''''' ' ' --
~ot (_p;.,¡", <~lhMt) .~ cCJn\~ 23 
"""'.r,,- 117]. Sbnlb .ty, dt M_ . .. ... 1191 d .. fi6td 9 
""'~ romp.-ded of . tob! al 36 not<-t)'p« roo u.. 
Orong ... 'O'Ing«l An\HOO (,\_~ """""""'J, ' oo:I ~u,. 
1261 "'~d 3\I . oou1tic coI l 'yp« roo u.. G,"I P..,ot 
(1'1:/1""' ... ,,11_ ... ) In . Iin\~ , "I'P .... dI lO u.. P""" 
. ... <!y, Zdt..o: <t . l 1251 .... lifotd r7 ."""u..u,. ~<1 
"""' . .",.. "' u.. .oco! .. pn ...... al u.. P>In\ Cod<;too. 
n.... .. ""'" dt""""' ..... tilo • .......,. purut 'p«~ h_ 
• tMgh d ....... y o{:t:\-40 not<-' YP'" """"""'Ir u .. d kn 
u...oai '<f><'''"''' wilII u.. LIb«""" ..... Arrwoo p .... .-in, .".,. al u.. ...... , di. .... "",,01 ~~ t....n& 

s.8 """"""'Ir u.I<d 0"'" .'l'P'" 

0. ... p~tioo roo u.. hlgll d""' it)' al ........ ,yp« 
r"".d", o ... <tudy 0\.,. bt tilo.,... h .... . h;fI1 ,,,,,,,d · 
kn& "",pi.< . tv._,.." "", " ",pi' of 75 h al ,,,,,,,ding< 
k< In lb< n\1 ... .. ng. ofU.. t 'q><M"t<d b)' otile. .. "di~, 
",;u, lo" •• " "",.".di", "",p'" al 10 h obbkn«l by 
F.,""ndtH",",", .. d ~u.t< 1Io 1121 u d JO h by ~u,. 
1261, bu< ~fI" <an\pi.<. al 100 h ,.,.,. .. d by F .......... • 
1 ... 1cic .. ... 124I ..,d 110 h ot.uu..d by Zd<od: <t '" 125~ 
n. .. <f",., ünt r*' . k!< al .. roodknv , . ... llI:dy lO .. • 

p~ u.. hlgh div ... it)' al "ot< .• yp .. (""no:! .. o ... 
.. udy. A "umb<, al hypotb .... 0\.,. ap io .. u.;. lO#< 

d ...... ~y al ""'"~"" . (o. lb. U.N''''''''''' An'"'''''' 
. no:! oth .. p .. ., .. , .... d. .. .oc""u • ....,toIJ"" lO ("'~' 
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... • _ .. "' __ .. ""'_,.~ """'" <f"" _ """''''''- '''-'' '' (k"""""", ~ _~ _ , ....... 

d...,"' ....... _ <f ...-. ., """ """'" 

h>bi .... , wd. 1 COO'Ip""-lt)', . 00:1 <oo"V<oI d. . .. ct<rio­
tic. o{ .p.d.~ 

Th. Llbc«""' ..... Án\HOo ""'y '«J"o. . i><fP """,1 
.. p"' .... lO r-. romn\unk .. "o kn . rompb r""", 
hobit>t 146, 47] . n.o. coukI lo< or putIcuW ""portan'" kn 
u.. """,col do')' bo .. , "' ..... u.... k< d ....... tIc ---..! 
"'_ kn phMCJicJgIaoI d. ... ctt.~tIc:o or u.. r"",. 1311. 
..,d!tl .... o ..... hobit>Uord"'Ol""" • ...:I umI..:1"' ..... 
o .... t " .. , h .... dd'f<ri", >'<get>tIon .. ,.,n",. 133, 341 
Acc",dOng lO u. • • 00 .... tIc . <bputlon hypou...k< 146_ 
4111. ~ .... tIon. kn hobita' ,",u<1u" . ,...<1 w oald ""00-
mk<d"o 1411, 491 ¡"'d;og lO u. ..... ctlon or .. V" '-
• trun",'" lO """n\~ "" it!I n\kn_1 d;.""tIon u.",~ 
0Ullw _146-481. roo""'" rompi.<. __ .-., 

TMIo • 1'n~ C/lmpoooo11> ... h .."."' .. "', >1 lo< 1ll ...... 
""'" ...,.,«1 ..,; .".... """" ,ti! ~. _ .....m ""'''"'lf>O! 
w ... ..... _ t". >1 -... <f ""'u~dMl»m. 

"",","" .--" (I;¡ 
~ 

., 
" 

v...,,~ ""''' - ~ "" 
~~- ~ - -Go::<l "", 01 l'O<Il ~.~ 0.1,1 = 
tu .. '" ~., 4'" ~ 

-~. 4~ .., ". 
"'" '"",--" ~ .rn --,- =, _. 

4 " -- . ~ ~ " . -- - , ." .~ 

~'""'--" - ~ ... ,. _. 
40' - ~ .... ___ ,_ .... u_""_~_ 

,-

ud ..... 0 <hghl. d.ug .. lo ~<\! ... tioo ' '''''''m' 
"""" .. h .... • ,...<1. "" w oald """n\k<d"" .,..¡u. """,1 
.,. "'1", ' p«'" obw, lO ,op O:l ty .... pt . <o ... tlc ' Ign>'-
1471 . po"Ol holty ,,"'kng lO g. ..... d"",,,~y lo ~oa l 
cOO'ln\oallcotioo 131 

_ .. 1 o ogo ..... tIon ....,. . k>o kn11u .. '" ""'o! 'q>a" ' 

toi .. roo . p<d< •• ud. .. po n"", .,..¡u. "og., oon\pln 
_101 W""P'- Th. _101 cOn\pw,ny h)"pOtil~k< ISOI 
• ..... u. .. V"" P' ""it!I cOO'Ip b _ .. 1 .,..", ... "qu~. 
""' .. COO'IP '" oon\n\uolcou,., . y ...... lO ,<\!ulott kn · 
.... <tio'" . 00:1 ''''tIon. ' '''''''g gruup _ ... . Th k< 
~-t)' o{ IOC Io! kn"",<<Io ... ....,. !ti .. ¡.,.,j lO u.. <1<""", • 
..... , o{ I>og. ""'o! oq><rtoD,," 1 50-52~ P.",,.. .cdIlNt 
00""",, oodo! . ,....",. 171 ... bn. bo ...,.. 'p«~ u.. 
boA< y oit k< u.. mot<d poit, rur. 'p«~ .ud. .. u.. Lb; . 
,,""' ..... Án\HOo ..., bm\ "og. romn\un.o! ''''''''', 
. ...u... r""""g I\od:o,..,d .. ~ ....... rio! .. """d ....... kn 
u.. In ..... g .... "'" IlO, 511 . Otb .. p .. rut 'p«~.,..¡u. . 
i><fI' d ..... <ity o{ ooto-,»- kn """,l ,.".otob<~ a.ch .. 
u.. _ ·b ..... d P.,.ot, O .... fI' ...... fI'd A",,,,,,,,, 81 ... • 
r"",,,,d Amotoo, ...:1 Go..,. P .. rut, .cdIi1it ,,",lb, 1It,;t, ~· 

~y kn IOCIoI "'~ 117, 19, 24, 261. Th k< p""' .... 
......,. occ ...... ",tJtn kndMohok....,. .... W. _ .r&;. 
..."" .. quIring "",m..~ ... "" n<:O¡pmlng kndMdu .... 
~ """"'<in¡;¡ vOCloi d ~",dy. 1'_ >1<0_ 
<10m .... '" _eH« by ><>COl <On\n'u"""" 171 , """o. 
kng rompi.<. """,1 .."... ..... lO ....oukn !tI~ IOCIo I """. 
pI<xlty . A ,,",pi<, . uditcwy <I«c:ri¡JtIoo o{ ~ by 

Un< purut ~ kn A ... "oI" """'*" lO Ind~"" tilo/. 
u.. "",_ ","l1li • """" rompi.<. ¡,¡",..my o{ W~ ..,d 
Ind~""'" h>o u.. _"'" .....- o{ ddtinct .. dilwy 
.~ I s..~ P""" Il21. 00 _u '" frv. Au<to>IWl 
purut~, tbo,,,,,,_ ,,,, ;u, """"'II"""tIc ~ 
hov • • W ..... 0 __ o{ .. dil:Joy .oig"""- ~, 00 

.b:I ~. _ .. )'<t _u_ tb< wdoI romplo!oól.y ~ 

~k< ","ilII ,_d lO ponot ><>COl <;<Jn\n\oal~""" 
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s..<h.')' ..,d IIokny 1551 ,"' .. "" .~ .. , "'. d;t,. 
<l."". wdol d)'<UD\lc. "'"" "'plan ....... ,.. .0001 
~"'''g'' I'<~bo<b.-. P."" .. c""'u .... toghl)' ",ri· 
.. ., pIJool "'JO",~ '" lo,.,,,., rruiU. '" _do 1561, , ... 

""krlng ...... "" "''''''''dg. '" p<Jt<n~" rood "''''"'~, 
.. d "'>&ing .. l'.<dII< I'ood:. o,.., . ...... .... , ",ti<", 

..:.al "'*',,;ng with ... . c:quk<itioo "' ..... . oo ... tic . Ig. 
n>k """ .. r",,1Iibt< .... tifoao». or .. dioi .... >k with 

"''''''''dg. '" bod ""'''' .. 1551. n.. LIboc«""",,'" 
Ama"", t.. • • po<don\Inonll)' w .. ,,""' ... d;tt 1571. ..... 
OOrnm."'.oI ,""' .. 1531, . 00:1 "' ... r""'ging i\xh ,,;u, 
I><g. h."".. .. ng .. 1381. n.; •• p<d< • ...., uoo:l ........ 

....".... n\lw""'" lO ","" rood """""' .. 153, 571 tll>t 
"'"" ""luU' • "I'acXy lO bnt ..... ",a!; .. ~"", .. 

difi,,"'ol ",¡;c."" h-''', .. d ""' ... gruupo 158, 5\11 
P .. rut ' p<do< with .0001 ~ntlng t..,.. b ... ""00:1 lO 
n>ndify tII.h .oc~. 00 "¡oootloo ....... . it« 

,,;'" ..... .00.01 gru~' 1601, ud n\1g<o""y MI ... ,,'" 
k< .. "",Iot<d ... ;u, I .. g .. "'.g 'q>a'toV« ",;u, .. g .... 
"'. '" P'_rin. blnl. 1611. n..",""" &1"" "'>t P" · 
,au "", .. taUt .oc.ol ~"'''g . bilit)' ",oughout ~" 
171 , 100:1"' .... .01. ""'y"""'.'" .. d .oc""I. ....... ~ 
....... l. tb< .oc.ol 'q>«toV. during ""g..:l ..... « 
"""'''''' .... , .. d In ... ct..ng. "''''''g r"'>&ing r.ocl:<, 
.,adlng lO hlgll "",,1 d"''''oity ..,d • " ... po"!""tIoo 
'" coo""'·nc l ... " •• "'«, .. "".d .. "' •• oc" "'P" 
"'''''''' or",. LII.oc·",,,,,,.'" A ..... oo 

n.. O' .. g .. ("' ..... P .. >I:<<t ¡C~p<I".'" """"~ ... ,;.) 
>loo loh"it .... "''''1 """.,.1 <l.y r", .. t, . 00:1 nh;biu 
B"""lfu<"" i\od: d)'namk. 17\. bu!. "' • • p<d<. t.. • • 
• ",.¡¡", .oc" "'1""""'" 17, 11, 611 cCJn\p'",d lO tb< 
Uboc«""' ..... An'WOO . Th"",""" "tII .. (acto .. "'"" 1>< 
"!u .. dng .0001 dioi""it)' '" "'. U¡'":.",,,,,,,,,'" An\OUIn. 

CIn. r"""" "'"" b. "'. 1>"" ... ging . "' .. "''''. ut.c· 
"'''''' .... An'WO. ,,;'" .. . ,.. .. g. hOn\ .... ng ... ti· 
"",t<d lO 1>< 4674 t.. 1381 oontp ... d lO 666 h. r", tb< 
o.' ng •. (", ... d P .. >I:«t ... hkh .xiObiU "ng' ",.gtilo 

'" juot 6-9 km 1631. Lo"" """'''''' .... by tb< LII.oc· 
"'''''' .... Amaro • .-. tll>t "'. ' p«.,. I. t>l:<1)' lO .... 
""'..., h<t«ng...., ... '''''''''''""nbl .. d <OC:!>! coodi· 
tIooo tIlO/. ""' .. p_ dioi""it)' .. "'. roa! "'p"' ....... 

A.totb<. k<')' ~I diII""",,,,, k< tll>t ... o.ong ... 
i-.d I'>_t .,.,. ..... "",t·C*>'ilX< .. . .t.o.eoI ... mI· 

""'" 1111 tII>, ... W"",.uy "."mOl """"'~ b u!. ... itI1 
001)' . hart· ... n\ kIotg"'it)' 164, 65~ I!y cOn\Pu_ , """,t 
purut . p<d ... btdudUtg th< LIboc<"""n<d An\OUIot, de-
pend o. p,.,.eUoting .... "'.uy.(~ .... <*>'itI<. 1561 
tll>t ... limil<d but ""g.t<rnt _~, .. d .cot.N 

.. "" ......... p<ci6c cOn\p<tItIoot '" ...... it« 145~ HI¡;I 
"",.01 dioi""it)' ""'y u. .. lO .. tIm ..... """..,.ci6c~ pu. 
tlc:uIody cOn\p<tlt<n ", ..... .a_, . 00:1 ""y ,,,,",<1 

..o..:u.. p"" ...... "' . t..fI" "",.01 "'f>""Ob< d ... "g .... 
riloo ... dd" ..... Iot ""ppoo' '" "'ko, .... (ound V ..... "",,1 
dioi",,~y '" LIboc«"", ... d Ama""" In ", ... t .. " .. ctlooo 

with """~~' . "",00:1 ..... contpu'" lO oth .. I><hooI · 
"" ... c_u. Tb<.<b., .... c""' .... tIlO/. oontp<titIoot 

with """<p<ci6c. r", *,"tt::<,"""" ...... _t)' """""'" 

"'"" 1>< . "",,~;t,wng ÍIo<'" """'oing ""' ... c"""w,.;,y 
..d ""' .. d""''''''. ~"'" tII. LiIloc«"", ... d An'WOO 

"'"" h .... . dioi ..... ocoI '<f>"' .. u. vw. tII>, tb<..,.­
Inh.bU • • he"",!!""""" .--l, "' ..... """"" ........ , 
h .. oontpi.<> wdo l dylumb btcludDtg"""'g knlt>.<¡>«:ifk 
oo~u. r", ",'.<il«, _g" o"" . 1><&' ..... .. d 
uoo:l<_ "ng..:!;ow.c. n\i¡¡>"-" .1"""" hobit.u 

..d 'ov-' .011 '" ",,,"di "'"" ""l'" roa! .~ lO 
dI .. ¡;ng ___ """dit;ooo .. d wdo l oontplo<xir)' 

Doolgn dI .. OCI«I<II« of tilo vocal ~ 

II<hooI"" .. 1 """"'" . lfptifoaot"" "pI.>I .. d ",riotloo . .. 
.ocou1tic dJ> .. ct«dtic. o( ""'........", . "",~t<d t.y "'. 
Uboc«"", .. d AmHoo . l • .oc"",,..,,,, ... ;u, . i¡pt.o! <l<oi¡pt 

",I<~ .. "' •• oc~ . .... ", 00 ...... fI' '" .ha" d ... • 
,.;on. ,,;tII • togh 'n\k<<io. , ... , boCJoO<! booo:lwldlh, .. d 
r""lU<nll)' "'.,¡,. ... c""" ... .alling. ",,,,,h "'"" .. 000:1. 
In"""""'. 00 """",...., ... u. .. t .ocoI k<otloo . Th",. 
.000-....,., . ""' •• 01. o( 1"", r",,,,,,,,<I<. "'. could 
.. & ... t..fI' body . 1><, but hod tb< ¡,;" .. t i<q .... <y 

~.oIu .. "'.011 """"" ... n.o. "'"" "'&<<1 "'. <lI""., .. fI' 
• ...,... '" u. ... . 1gB> ....... <1<, .. d ,""""", •• g""'. 
.. 1)' .. d"", pooxlmit)'. Fmtll","""", 1*"''' r",qu<.~ , 
oontbln'" .oc_tic u. .. , . 1gB>" with ..... .01 d«pIJo)" "'. 
"'"" <fi<c:tJ.¡d)' In& ... 00d)' . 1><, n>Om.t;on. . 00:1 .. 
«eolotlo. '" ' Un,.."" . Otb<, p'nOl. . p<d« t..,.. >loo 
.... "'poot<d lO .... contpouoo:l . i¡pt.o!. '" hlgll r", · 
"""C)' ..:.aIk<o~"", ,,, ;u, ..... .01 d«pIJo)" .. tII",. coo · 
"'" 119, 11, 241. n.. .. r .. ",,,,. oon"p""d lO tb< <1<,... 
",l<. ", u. ... d«pIJo)", ",he", . hl¡;l.oc.ol dioi""it)' '" 
.""" "",~t<d t.y LIboc<""" .. d Ama"", . , . 00:1 ...... 
oontbl.ut;oo with ... ~ .. d«pIJo)", ",'ouId P"'"'~ .neodOtg 
'" . dditloo.ol kaI",,,,,,,,,, o • • "'u<, body . 1><, knl<",~y, 

.. d n'oOtiv...", duriog u. .. t ..... "",.,'" PI 
N<JIJng .oc,,¡; .. tIoo . .... '" . ¡,., '" hlgll r",,,,, .. <y, 1>< . 

Ing _ " '''ng' . 1gn>Io u .... I><t ...... "' •• <JIJng P' " 
N«tlng .ooolk<atloo. had "'. ""g"'t Mi< du .. tIoo 
",hkh """ .... "'._ tb<. duty <)d., O, p<"'''' '" 
tln>< tII>, tb< . 1gn.oI k< . c:tJ.¡., . 00:I boood bo.""'O:Ith "'. 
""'y t..,.. c",""~y lO cony "'" .. """",,tIoo l. tb< 
. 1gn.oI. Th ... . '" , ""Ib, lO "'. d .. 1g>t ru",. fO< 00"" · 
uoP ' 1gn>Io h ... lng Ooth n\OI • • oo:I """,1< contp"" .... 
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RESUMEN 

La s intaxis y l a co mposición d e n otas s on atributos acústicos i mportantes p ara l a co rrecta 

transmisión d e las s eñales acústicas, pero poc os e studios ha n evaluado c omo v arían éstos 

atributos en aves no oscinas, como los psitácidos. Por lo tanto, evaluamos la composición de 

notas y l a s intaxis d el l lamado d e anidación p ara 18 machos del loro c orona l ila (Amazona 

finschi) en tres áreas de anidación de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala en la costa 

de Jalisco. Primero se contabilizaron los tipos de notas, su duración y el orden de emisión para 

todos los machos. Posteriormente, para cada macho se determinó la aportación proporc ional 

de cada tipo de nota, evaluando la correlación entre individuos y entre áreas de anidación en la 

composición d e n otas. P ara evaluar la sintaxis, determinamos la probabilidad secuencial a  

intervalos de  + 1 y  + 2, analizando por j i cu adrada la asociación de la  nota criterio (la nota 

emitida) con la nota objetivo ( la nota que l e continúa). Además, aplicamos correlaciones de 

Pearson para co mprobar s imilitudes en l a t ransición c ondicional al i ntervalo +1 y  +2 entre 

individuos y e ntre s itios. P or úl timo, realizamos p ruebas d e M antel para c omprobar s i la 

matriz d e coeficientes d e correlación d e l a transición co ndicional d e n otas en cada 

comparación pareada entre machos de la sintaxis al intervalo +1 estuvo correlacionada con la 

distancia entre sus nidos. E ncontramos notas emitidas ex clusivamente para ciertas ár eas de 

anidación y u na co rrelación n egativa en tre e l repertorio v ocal (tipo de  not as emitidas) del 

macho y l a d istancia al nido vecino m ás cercano. A demás, re portamos que e l l lamado d e 

anidación del macho presenta reglas sintácticas, con una asociación significativa entre notas 

criterio y objetivo para el intervalo +1 y +2. Nuestros resultados demuestran que los machos 

del loro c orona l ila no emiten n otas al  azar en  e l llamado de  anidación, p ero s ugiere una  

sintaxis combinatoria, que podría variar entre individuos y áreas de anidación.   
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ABSTRACT 

The acoustic attributes of syntax and note composition may be important for correct 

transmission of acoustic signals, but few studies have evaluated how these attributes may vary 

in non-oscine birds, such as parrots. We analyzed note composition and syntax in the nesting 

call of 18 male Lilac-crowned Parrots (Amazona finschi) in three nesting areas of Chamela, 

Cuixmala and Careyes within the Chamela-Cuixmala Biosphere Reserve on the coast of 

Jalisco. Firstly, we quantified note types, their duration, and order of emission for all males. 

We then determined the proportional contribution of each note-type for each male nesting call, 

and evaluated the correlation in note composition between individuals and nesting areas. To 

evaluate syntax, we applied lag sequential analysis of probabilities at intervals of +1 and +2, 

and used chi-square to evaluate the association of criterion notes (focal note) with objective 

notes (following note). We used Pearsons correlation to assess similitude in conditional 

transition of notes at intervals of +1 and +2 between individuals and nesting areas. Finally, we 

perform Mantel tests to determine whether the matrix of correlation coefficients for note 

transition of each paired comparison between males was correlated with the distance between 

their nests. We found note-types exclusive to certain nesting areas, and a negative correlation 

between male vocal repertoire (number of note-types emitted) and distance to the nearest-

neighbor nest. We report that male nesting calls present syntactic rules, with a significant 

association between criterion notes and objective notes at intervals of +1 and +2. Our results 

demonstrate that male Lilac-crowned Parrots do not emit notes at random, but suggest the 

existence of combinatorial syntax in male nesting calls that may vary among individuals and 

nesting areas. 
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INTRODUCCIÓN 

Las aves emplean señales acústicas en sus interacciones sociales y conductuales, donde estas 

señales se componen de repertorios vocales, los cuales generalmente están regidos por re glas 

sintácticas (Hailman y Ficken 1986). El papel que juegan la composición de notas y la sintaxis 

se ha investigado principalmente analizando los cantos de aves canoras (Kroodsma et al. 1999, 

Doutrelant 1999), con poc os e studios de l os a tributos acústicos e n llamados d e av es 

suboscinas ( Leger 2005 ). En cuanto a  l a co mposición d e not as, existen pocos e studios que  

investigan la v ariación de e ste a tributo para la co municación v ocal, encontrando 

principalmente estudios en atracción de pareja (Searcy y Andersson 1986) o que la variación 

puede indicar diferencias geográficas entre poblaciones (Kroodsma et al. 1999).  

A diferencia de la composición, la sintaxis es uno de los atributos acústicos que mayor 

atención ha g enerado, e ncontrando qu e la m odificación d e l a s intaxis en  ex perimentos d e 

playback modifica l a respuesta de los individuos ( Holland e t a l. 2000 , Nowicki e t a l. 2001,  

Dahlin y Wright 2012), que algunas aves pueden presentar una sintaxis de tipo combinatoria 

(Hailman 1986),  que l a s intaxis puede m odificarse para transmitirse m ejor en  el am biente 

(Doutrelant et al. 1999) o para producir diferentes mensajes (Suzuki 2014, Suzuki et al. 2016). 

Sin em bargo, Marler (199 7) propone  que  p odría ex istir u na m uestra au ditiva i nnata q ue 

facilitara el  aprendizaje d e can tos o  v ocalizaciones es pecíficas d e cada es pecie, l o c ual 

provocaría at ributos es tables en  s intaxis y composición de notas, con variación potencial en 

fonología entre individuos y poblaciones.  

La sintaxis combinatoria ha sido definida como un proceso jerárquico (Todt y Hultsch 

1998), entramado (G il y S later 2000) y  con una  rut a org anizada ( Ficken e t a l. 2 000). Esto 

puede ser p rincipalmente d e d os tipos: u na secuencia r ígida d el o rden d e n otas; o d e m odo 
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flexible d onde h ay variación en  el n úmero d e r epeticiones de n otas o  combinando n otas d e 

distinta manera (Leger 2005). Se ha determinado sintaxis en señales acústicas para diferentes 

especies de aves canoras (Beer 1976, Hailman 1985, Hailman et al., 1987; Ficken et al., 1994, 

Freeberg y Lucas 2002, Re ndall y Kaluthota 2 013), y  en  es casas ocasiones para av es 

suboscinas (Leger 2005), no oscinas como los colibríes (Rusch et al., 1996) y una especie de 

psitácido (Wright y Dahlin 2007). 

En el cas o de l os psitácidos, existe u n g ran n úmero d e es tudios q ue an alizan el  

repertorio vocal en diferentes contextos conductuales (Saunders et al. 1983, Fernández-Juricic 

et al. 1998, de Araujo 2011, Montes-Medina et al. 2016); sin embargo, pocos estudios analizan 

variación individual en  el r epertorio v ocal y  l as r eglas s intácticas q ue l o g obiernan. Entre 

estos, Wright y  D ahlin (2007) reportan que en  e l l lamado d e d ueto d el loro n uca a marilla 

(Amazona auropalliata), la co mposición d e n otas y la s intaxis presentan características 

específicas para m achos y  p ara h embras. Asimismo, d eterminaron que la sintaxis y l a 

fonología s on car acterísticas a cústicas m ás co nservadas q ue l a co mposición de n otas a 

distintos niveles d e o rganización s ocial desde i ndividuo ha sta pobl ación (D ahlin y W right 

2009). Por lo tanto, faltan estudios que analicen la importancia de estos atributos en el llamado 

de an idación d el m acho, q ue se caracteriza p or s er u n l lamado d e v ital i mportancia p ara l a 

correcta coordinación de la pareja durante la anidación (Renton y Salinas-Melgoza 1999).  

El l oro co rona l ila p resenta u n r epertorio v ocal m uy am plio ( hasta 1 01 n otas), con 

flexibilidad en el uso de notas y un empleo diferencial dependiendo del contexto conductual 

(Montes-Medina et al. 2016). Para el llamado de anidación, se reporta que existe variación en 

el re pertorio de  m achos y he mbras, don de e l m acho pr esenta un re pertorio m ayor que  l a 

hembra y  u na can tidad i mportante d e n otas ex clusivas d el l lamado (Montes-Medina et  al . 
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2016). A demás, t ambién s e r egistró v ariación f onológica entre m achos en  l as notas m ás 

comunes del l lamado d e an idación, probablemente como es trategia p ara d iferenciarse en tre 

otros m achos dura nte e l p eriodo re productivo (Montes-Medina 2012) . S in e mbargo, s e 

desconoce si: 1) El repertorio vocal del llamado de anidación presenta diferencias entre áreas 

de a nidación o e ntre i ndividuos; 2) S i la sintaxis del l lamado d e anidación es rígida o 

combinatoria y si esto presenta variación entre áreas y entre individuos, y por úl timo 3) si la 

composición y la sintaxis son modificados para permitir un reconocimiento de los machos más 

eficiente por parte de la hembra. Por lo tanto, en el presente estudio se analizó la composición 

de notas y la sintaxis del llamado de anidación de machos del loro corona lila individualmente 

y en tres diferentes áreas de anidación en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala.  

 

HIPÓTESIS 

El llamado de anidación del macho presenta una estructura en sintaxis y composición de notas 

con diferencias entre individuos y entre áreas de anidación.  

 

OBJETIVO 

Evaluar la composición de notas y la sintaxis en el llamado de anidación del macho de manera 

individual y entre diferentes áreas de anidación. 

 

MÉTODO 

Obtención de grabaciones 

Se g rabaron los l lamados de  anidación de 18 m achos del loro c orona lila en t res ár eas de 

anidación: Chamela (n=4 machos), Cuixmala (n=10 machos) y Careyes (n=4 machos) dentro 
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de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala (19o22’N 104o56’W a 19o35’N 105o03’W) en 

la co sta d e J alisco. En p romedio, l a d istancia en tre n idos para cad a ár ea de an idación fue 

Chamela = 1592.3 ± 969.6 m, Cuixmala = 1753.7 ± 1056.0 m, y Careyes = 1122.5 ± 448.3 m. 

Por otro lado, la distancia entre áreas de anidación fue de 5402 m entre Chamela y Careyes, 

2240 m  entre Careyes y  C uixmala, y 7755 m  entre C hamela y  C uixmala. E stas ár eas 

comparten u n t ipo d e v egetación car acterística d el bosque tropical seco (Lott et  al . 1 987), 

donde hay una marcada estacionalidad en fenología de las plantas (Bullock y Solis-Magallanes 

1990), con una temporada de lluvias entre los meses de Julio-Octubre y una sequía hasta de 8 

meses (Bullock 1986). 

Realizamos grabaciones de los llamados de anidación del loro corona lila en los meses 

del final de enero hasta finales de marzo 2011, durante la etapa de incubación de huevos por 

las hembras (Renton y Salinas-Melgoza 1999). Debido a que el loro corona lila presenta una 

alta sincronía en el inicio de la anidación (Renton y Salinas-Melgoza 1999), a que la mayoría 

de l as especies de psitácidos son socialmente monógamas (Forshaw 1989, S poon 2006 ) y a  

que s ólo em pleamos l as v ocalizaciones del m acho cu ando ex istió r espuesta d e l a h embra, 

asumimos que los llamados de anidación en cada nido pertenecían a un solo macho. 

Las grabaciones se realizaron en las mañanas (0700-0930) o en las tardes (1700-1900) 

cuando los machos visitaban el nido. Se utilizó una grabadora portátil Marantz PMD 670 de 

estado sólido y un micrófono direccional largo Sennheiser ME66 03285 con soporte de pistola 

anti-vibración. Para o btener u na correcta r esolución, l as g rabaciones fu eron g uardadas e n 

formato 16bit.wav, en tarjetas de memoria Compact Flash, con una tasa de muestreo de 44.1 

kHz. 
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Análisis de grabaciones 

Se obt uvo un a proximado de  163 min grabados p ara l os 1 8 m achos en  l as tres ár eas d e 

anidación, c on un prom edio de  9. 1 ± 7.2 min (rango: 1.2 – 26.4 min) por m acho. Para el 

análisis, s ólo s e e mplearon l a e tapa i nicial (en v uelo aproximándose a l ni do) y la et apa 

principal (cuando e l macho vocaliza perchado cerca del n ido) de los l lamados de an idación 

(Montes-Medina e t a l. 2016) . A demás, sólo em pleamos l as g rabaciones s in p erturbaciones, 

eliminando las grabaciones donde el llamado del macho se encontraba influenciado por ot ros 

conespecíficos, un depredador o por perturbación humana.  

Cada grabación fue analizada por medio de espectrogramas en el  programa Audacity 

2.1.2 (http://audacity.sourceforge.net/), registrando el t ipo, pos ición y el inicio y t érmino de 

cada nota en etiquetas, las cuales fueron exportadas en un archivo ‘.txt’ que fue empleado para 

los análisis estadísticos. Utilizamos como unidad básica a las notas, definidas como un sonido 

continúo delimitado por silencio (Tchernichovski et al. 2000). Mediante la clasificación visual 

de espectrogramas en el programa Raven Pro 1.5 (Corne ll Laboratory of O rnithology, Nueva 

York), se registró un total de 43 tipos de notas para los 18 machos. Esto es mayor que el total 

de 25 t ipos de nota anteriormente reportados para el llamado de anidación de los machos del 

loro corona lila (Montes-Medina e t al. 2016) debido a  que  en el presente estudio obtuvimos 

una mayor can tidad d e g rabaciones d urante l a et apa i nicial d e l legada d el m acho al n ido, 

pudiendo distinguir una mayor variedad de notas largas introductoria y algunas notas nuevas 

de l a et apa p rincipal. Reportamos ap roximadamente 2 3 t ipos d e n otas en  l a e tapa i nicial, 

mientras que registramos aproximadamente 27 tipos de notas en la etapa principal del llamado 

de anidación para los 18 machos. 
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Análisis de composición de notas 

Al cuantificar el número total de notas por área de anidación observamos variaciones debido a 

diferencias en el tamaño de muestra en cada área, por lo que se optó por realizar una prueba de 

proporciones iguales o dadas (Test of Equal or Given Proportions) con la función prop.test en 

el programa R versión 3.2.3 (R Development Core Team). Esto permite probar la hipótesis de 

que l as proporc iones e ntre g rupos s on l as m ismas, o que  son i guales d adas ci ertos valores 

(Wilson 1927, Newcombe 1998a, 1998b), por lo que se comparan proporciones de las notas en 

relación al total por área. Sin embargo, debido a que la función prop.test se basa en emplear 

una ji cuadrada para realizar el análisis y esta prueba es susceptible a los ceros, se excluyeron 

los tipos de notas C2, G y K las cuales fueron emitidas exclusivamente por machos del área de 

Cuixmala. Además, para las comparaciones pareadas con el área de Careyes, se eliminaron las 

notas F y J  que t uvieron v alor d e cer o al n o es tar em itidas p or l os m achos e n C areyes. 

Posteriormente, s e r ealizó u na p rueba n o p aramétrica d e Kruskal-Wallis p ara co mprobar s i 

existían d iferencias en  l a d uración de notas entre las t res áreas de an idación. Finalmente se 

realizó u na prue ba pos thoc de  D unn c on a juste d e B onferroni de l a lfa al P = 0.017 para 

determinar cuáles áreas de anidación presentaron diferencias significativas con otras áreas. Las 

pruebas no paramétricas se realizaron en el  programa R versión 3.2.3 ( R Development Core 

Team) con los paquetes “FSA” y “dunn.test”. 

 Para evaluar si el repertorio vocal (número de diferentes tipos de notas empleadas) de 

un m acho estaba co rrelacionada co n la distancia a l n ido v ecino más c ercano s e re alizó un 

análisis de correlación de Pearson, empleando la función rcorr de la librería “Hmisc” (Alzola 

y Harrell 2006). Debido a que el tiempo de grabación varió entre machos, se decidió eliminar 
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del análisis los machos que tuvieran ≤2 min de tiempo total de grabación, quedando con 16 

machos.  

 

Análisis de sintaxis 

Para e l an álisis d e s intaxis s e em pleó el análisis d e intervalo s ecuencial (Lag s equential 

analysis) propuesto por Bakeman y Gottman (1986) pa ra describir los patrones de transición 

de notas en el llamado de anidación empleando el programa GSEQ 5.1.23 (Bakeman y Quera 

1995, 2016). Este análisis examina la secuencia de notas determinando si la asociación entre 

notas se d a d e f orma azarosa p or medio d e p robar s i la t ransición o curre a  t asas 

significativamente d iferentes q ue l as es peradas d ada l a f recuencia o bservada d e ev entos 

(Bakeman y Gottman 1986, Waas 1991).  

 Para reducir el número de categorías con frecuencias bajas en el análisis de ji cuadrada, 

comprimimos 28 de los 43 t ipos de notas en dos categorías: 1) notas de baja tasa de emisión 

donde incluimos 11 tipos de notas que fueron emitidas menos de 15 veces; y 2) notas largas 

donde i ncluimos 17 not as i ntroductorias de  l arga dura ción (P romedio: 0.44 ± 0.045 s ; 

comparado c on el r esto de  las not as: 0.2 05 ± 0.061 s ), que fu eron e mitidas pri ncipalmente 

durante la etapa inicial del llamado de anidación.. Esto dejó un total de 17 categorías de tipos 

de not a, a lo cual incluimos además una 18ava categoría de los pe riodos de  s ilencio >4.8 s  

entre notas. Este valor de tiempo de silencio es mayor al promedio general de 3.15 ± 6.34 s de 

intervalo entre notas, por lo que se consideró como una pausa significativa en el llamado.  

El an álisis d e i ntervalo s ecuencial s e r ealizó ex aminando l a frecuencia d e n otas al  

intervalo +1 (la nota que inmediatamente sigue a la nota criterio) y al intervalo +2 (la segunda 

nota qu e l e s igue a la n ota cr iterio). S e empleó la f unción d e estadísticos de  t abla en el  
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programa G SEQ 5.1.23 , considerando t odas l as not as c omo criterios u  o bjetivos (targets) y 

obteniendo una tabla de  v alores de  18x 18 notas. El an álisis s e r ealizó para cada ár ea d e 

anidación y para cada macho, comprobando primero si existía relación entre notas al intervalo 

+1 aplicando un análisis de ji cuadrada para conocer si existía relación entre columnas y filas. 

Posteriormente, s i l a r elación fue significativa se obt uvieron l os v alores de  probabilidad 

condicional y los valores de P para la transición a cada tiempo. Para el intervalo +2, se realizó 

el mismo procedimiento solamente s i el  intervalo +1 presentó relación en tre l as notas. Para 

reducir el riesgo de errores de Tipo I, se aplicó un ajuste de Bonferroni a toda la tabla en cada 

intervalo (Bakeman y Gottman 1986).  

Para los intervalos de not a +1 y + 2 qu e t uvieron una asociación en  l a frecuencia 

secuencial significativa, se realizaron correlaciones de Pearson utilizando la función cor.test 

para evaluar si la probabilidad condicional entre cada una de las notas estuvo relacionada entre 

individuos o entre sitios. El  co eficiente d e co rrelación n os p ermite co nocer q ué tanto s e 

asemeja la transición condicional de las notas a los intervalos +1 y +2 de las tres áreas o de los 

18 individuos en l a s intaxis. Posteriormente, se realizó una prueba de  Mantel (1987) con l a 

función Mantel.rtest de la librería ‘ade4’ (Dray y Dufour, 2007) para comprobar si la matriz 

de los coeficientes de correlación de la transición condicional de notas de los machos estuvo 

correlacionada con la matriz d e distancia g eográfica entre los n idos d e cad a m acho. Las 

pruebas estadísticas se realizaron en el programa R versión 3.2.3 (R Development Core Team) 

Para r epresentar g ráficamente l a s intaxis, se r ealizaron r edes d e transición s intáctica 

con l as p robabilidades co ndicionales p ara t odos l os m achos y d iagramas d e f lujo p ara cada 

área y  p ara cad a i ndividuo. P ara esto, s e t omaron las t ransiciones d e l as n otas a intervalos 

entre notas de mínimo 1 segundo, debido a que la evaluación a intervalos <1s produjeron redes 
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muy s encillas y  a > 1s produjeron r edes de masiado complejas. Las r edes m uy s encillas n o 

reflejan las interacciones entre notas, dejando a la mayoría de las notas sin ninguna asociación, 

mientras las redes muy complejas crean redes donde la mayoría de las notas tienen asociación 

con las otras notas. 

 

RESULTADOS 

Composición de notas 

Los tipos de nota emitidas con mayor frecuencia en la base de datos conjunto, fueron la nota C 

(32.37%), la nota B (23.84%) y la nota A (6.66%), siendo estas notas además las emitidas por 

el mayor número de  individuos (Tabla 1) , lo cual concuerda con lo reportado anteriormente 

por M ontes-Medina e t a l. (2016) . D el t otal d e n otas e mitidas, l as n otas C 2, G  y K  f ueron 

exclusivas del área de Cuixmala, aunque no exclusivas para algún macho en específico (Tabla 

1). E n c uanto a l e mpleo de  not as por m acho, e ncontramos que  l os m achos e mplean e n 

promedio 10.2 ± 2.8 tipos de notas (rango: 5 - 14 tipos de notas, n = 18 machos). La prueba de 

correlación de Pearson demostró una correlación significativa negativa del número de tipos de 

notas empleadas por cada macho y la distancia al vecino más cercano (r = -0.58, P = 0.019), lo 

que i ndica que  los m achos anidando cerca d e u n v ecino co nespecífico p resentan m ayor 

riqueza del repertorio vocal.  

Se encontraron diferencias significativas en la proporción de cada tipo de nota emitida 

entre las ár eas de an idación (Chamela vs Cuixmala: χ2
13 = 181.7, P ˂ 0.001; C uixmala vs 

Careyes: χ2
11 = 62.3, P ˂ 0.001; Chamela vs Careyes: χ2

11 = 57.1, P ˂ 0.001). Las tres áreas de 

anidación coinciden en que las notas C y B son las notas más emitidas proporcionalmente, sin 

embargo, para Chamela le siguen las notas J4, A y D; para Careyes las notas G2, F5 y A y 
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finalmente p ara C uixmala las n otas H5, A  y  J4. Las n otas m enos em pleadas 

proporcionalmente fueron para Chamela las notas largas, H5 y J; para Careyes las notas N y P, 

además de otras notas de baja ocurrencia, y finalmente Cuixmala fueron las notas C2, K y N y 

P.  

Adicionalmente, hubo d iferencia s ignificativa en  la duración de notas en tre las t res 

áreas d e anidación ( H2 = 52.6, P ˂ 0.001), donde  e l área d e C hamela p resentó u n m ayor 

tiempo de duración de las notas (4.66 ±  8.53 s), comparado con el área de Cuixmala (2.93 ±  

5.98 s; q = 6.9, P ˂ 0.001) y de Careyes (2.7 ± 4.73 s; q = -5.5, P ˂ 0.001). Por otro lado, no 

existieron diferencias en duración de las notas entre Cuixmala y Careyes (U = -1.6, P = 0.32). 

 

Tabla 1. Valores de emisión para las 17 categorías de notas emitidas por 18 machos del loro 

corona lila durante su llamado de anidación en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala 

Categoría de nota 
Número de 

notas emitidas 

Porcentaje 

emisión (%) 

Individuos 

que la emiten 

Área 

donde se 

emite 

Nota C 919 32.37 17 Todas 

Nota B 677 23.84 18 Todas 

Nota A 189 6.66 18 Todas 

Nota J4 179 6.31 13 Todas 

Nota H5 133 4.68 4 Todas 

Nota D 126 4.44 14 Todas 

Nota F 118 4.16 8 
Chamela, 

Cuixmala 
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Nota E 105 3.70 12 Todas 

Nota F5 88 3.09 10 Todas 

Nota G2 68 2.39 14 Todas 

Nota J 43 1.51 6 
Chamela, 

Cuixmala 

Nota G 27 0.95 3 Cuixmala 

Nota C2 25 0.88 5 Cuixmala 

Nota K 22 0.77 4 Cuixmala 

Notas N+P 18 0.63 9 Todas 

11 notas emitidas ≤15 

veces 
56 1.97 10 Todas 

17 notas de larga 

duración 
46 1.62 13 Todas 

 

Sintaxis 

El análisis s ecuencial d e la s intaxis d e notas e mpleadas en  e l l lamado d e anidación de l os 

machos d el l oro co rona l ila d emostró u na r elación s ignificativa d e l as n otas cr iterio ( nota 

inicial) con las notas objetivo (notas que le siguen) para los intervalos +1 y +2 (Intervalo +1: 

χ2
289 = 6778, P ˂ 0.01, Intervalo +2: χ2

289 = 6060, P ˂ 0.01). Registramos principalmente que 

las n otas más co munes ( A, B  y C ) presentaron alta probabilidad transicional entre s í, sin 

embargo, también presentaron la mayor cantidad de asociaciones con otras notas, por lo cual 

los otros 14 tipos de  not as presentaron p ocas i nteracciones (Figura 1). En general, l as 
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combinaciones de notas con mayor probabilidad secuencial fueron CC, EE, C2C, BC, C2C2, y 

BB (Figura 1). 

De i gual f orma, p ara los t res s itios de an idación s e en contró u na asociación 

significativa entre las notas criterio (nota inicial) y las notas objetivo (nota que sigue) para el 

intervalo +1 (Chamela: χ2
289 = 798, P ˂ 0.01, Cuixmala: χ2

289 = 5899, P ˂ 0.01 y Careyes: 

χ2
289 =380, P ˂ 0.01), así como para la segunda nota que le sigue al intervalo +2 (Chamela: 

χ2
255 = 535, P ˂ 0.001; Cuixmala: χ2

289 = 5653, P ˂ 0.01; Careyes: χ2
144 = 221, P < 0.001). Al 

intervalo +1, encontramos que el área de Cuixmala (Figura 2A) tuvo una gran similitud con las 

reglas sintácticas generales para todas las áreas (Figura 1). Por otro lado, las áreas de Chamela 

y Ca reyes pre sentaron r eglas s intácticas ap arentemente m ás s encillas, ex istiendo p ocas 

interacciones entre notas al intervalo +1 (Figura 2B y 2C). En Chamela las combinaciones más 

probables e ntre not as fue ron CC, B C y E E ( Figura 2 B), m ientras en  Careyes l as 

combinaciones más probables fueron EE, CC, BC, G2C y AC (Figura 2C). 
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Figura 1. Red general de relaciones sintácticas entre las 17 categorías de notas y el silencio para 18 machos del loro corona lila en tres 

áreas de anidación dentro de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala. Las flechas indican la interacción al intervalo +1 con su 

valor de probabilidad. Las flechas sin nota destino indican que a esa nota le sigue un silencio de más de 1 segundo. 
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Figura 2. Redes sintácticas entre 17 categorías de tipos de nota emitidos por 18 machos del loro 

corona lila por área de anidación de A) Cuixmala, B) Chamela, y C) Careyes. Las flechas indican 

la interacción al intervalo +1 con su probabilidad. Las fechas al vacío indican >1 s de silencio. 

 

 

B) Chamela 

A) Cuixmala 

24 

 



 

 

 

C) Careyes 
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Hubo una  c orrelación s ignificativa e n l a proporc ión c ondicional de  no tas e ntre l as t res 

áreas de anidación para ambos el intervalo +1 como el intervalo +2, aunque los coeficientes de 

correlación fueron mayores para el intervalo +1 (Tabla 2).  Para el intervalo +1, hubo una mayor 

correlación del área de Chamela con el área de Cuixmala (Tabla 2A), y una menor correlación en 

general con el área de Careyes (Tabla 2A y 2B). Para el intervalo +2, hubo una mayor correlación 

entre las áreas de Cuixmala y Careyes (Tabla 2B). 

 

Tabla 2. Resultado de la correlación de Pearson de la proporción condicional de notas que siguen 

la nota inicial relacionando entre las tres áreas de anidación, para A) Intervalo +1, y B) Intervalo 

+2. 

A) Intervalo +1 

 Cuixmala Careyes 

Chamela r = 0.583; t170 = 9.3, P < 0.001  r = 0.374; t171= 5.3, P < 0.001  

Cuixmala - r = 0.402; t170 = 5.7, P < 0.001,  

 

A) Intervalo +2 

 Cuixmala Careyes 

Chamela r= 0.279, t202 = 4.1, P < 0.001  r = 0.243; t123= 2.8, P < 0.006  

Cuixmala - r = 0.344; t189 = 5.0, P < 0.001,  

 

Cuando analizamos individualmente la sintaxis de cada macho, encontramos diferencias 

visibles entre las r edes s intácticas, principalmente en  el n úmero d e i nteracciones en tre n otas 

(Apéndice 1). El análisis de ji cuadrada demostró que para el intervalo +1 la asociación de la nota 
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criterio con el objeto que le sigue es significativa para cada uno de los machos (exceptuando el 

macho 1C), indicando que los machos no emiten las notas al azar. Dado que la emisión de notas 

por el macho 1C podría ser azarosa, lo eliminamos del análisis del intervalo +2 y del análisis de 

correlación con la distancia entre nidos. Para el intervalo +2, encontramos que los machos CO y 

CP no presentaron una asociación significativa entre las notas criterio y la segunda nota objeto 

que les sigue (Tabla 3). Finalmente, la prueba de Mantel demostró que la matriz de coeficientes 

de correlación de la t ransición condicional de notas al intervalo +1 para cada macho no estuvo 

correlacionado con la distancia entre nidos (Mantel: r = -0.059, P = 0.694, repeticiones 9999), lo 

que i ndica que  al parecerse en l a t ransición c ondicional de s ecuencia d e n otas no e stá 

correlacionada con que tan cerca o lejos se encuentran los nidos de los machos. 

 

Tabla 3. Resultados de ji cuadrada para cada uno de los 18 machos indicando la 

asociación entre las notas criterio y objetivo para los intervalos +1 y +2.  

Identificación del 

macho 
Intervalo Ji cuadrada 

Grados de 

libertad 
Valor de P 

1C 
+1 36.2 36 0.461 

+2 - - - 

AS 
+1 197.6 49 < 0.001 

+2 118.2 36 < 0.001 

CA 
+1 253.7 81 < 0.001 

+2 222.7 81 < 0.001 

CB 
+1 285.8 64 < 0.001 

+2 148.7 49 < 0.001 

CJ 
+1 323.4 81 < 0.001 

+2 348.3 81 < 0.001 

CM +1 444.6 196 < 0.001 
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+2 543.4 196 < 0.001 

CO 
+1 91.4 36 < 0.001 

+2 33.3 36 0.599 

CP 
+1 34.5 16 0.005 

+2 13.4 9 0.147 

FC 
+1 295.6 169 < 0.01 

+2 225.3 169 0.002 

FH 
+1 287.6 100 < 0.001 

+2 173.0 100 < 0.001 

GA 
+1 778.6 144 < 0.001 

+2 580.9 144 <0.01 

GB 
+1 347.3 81 < 0.001 

+2 302.7 81 < 0.001 

GJ 
+1 334.3 169 < 0.001 

+2 391.8 169 < 0.001 

GU 
+1 462.2 64 <0.01 

+2 314.1 64 < 0.001 

HE 
+1 226.4 121 < 0.001 

+2 148.6 121 0.045 

K3 
+1 2027.1 196 < 0.001 

+2 1570.4 169 < 0.001 

KR 
+1 462.4 144 < 0.001 

+2 384.6 144 < 0.001 

UC 
+1 154.3 100 < 0.01 

+2 127.2 100 0.035 
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DISCUSION 

Diversidad y variación en composición de notas 

Reportamos que el llamado de anidación es una conducta vocalmente diversa, con un re pertorio 

vocal de  43 tipos de  notas p ara 18 machos, donde las n otas A , B  y C  s on l as m ás emitidas. 

Dichos resultados concuerdan con la alta diversidad de notas y las notas más comunes registradas 

en el  l lamado d e an idación p or Montes-Medina et  al . (2016), au nque en  el  p resente es tudio 

registramos un m ayor núm ero de  tipos d e n otas en  e l l lamado d e an idación. Esto s e d ebe 

principalmente a que  diferentes individuos fue ron g rabados en el pre sente estudio. Existe la 

posibilidad de que el repertorio pueda aumentar al considerar diferentes individuos, dado que en 

el loro nuca amarilla se ha determinado variación en la composición de notas a distintos niveles 

de organización social (Dahlin y Wright 2009). Asimismo, en el presente estudio se obtuvieron 

una m ayor can tidad d e g rabaciones d urante l a etapa i nicial d e llegada d e los m achos al  n ido, 

pudiendo distinguir una mayor variedad de notas largas introductorias. Por lo tanto, al tener una 

mayor c antidad d e g rabaciones y  de  nue vos re gistros de  i ndividuos s e obt uvieron un t otal d e 

aproximadamente 2 3 t ipos d e n otas en  l a et apa inicial, d iferente a  l o r eportado por M ontes-

Medina et al. (2016) que reportó sólo 15 notas iniciales, lo que explica el mayor número de tipos 

de notas. 

 Cabe destacar que el repertorio vocal empleado por cada macho tuvo correlación negativa 

con la d istancia a l v ecino m ás cer cano, indicando que, a u na menor d istancia entre ni dos, los 

machos emplearían un mayor repertorio en su l lamado de anidación. Una hipótesis por l a cual 

hay diferencias en el repertorio empleado por los machos es debido a la densidad poblacional, por 

lo que  l os i ndividuos t endrían qu e e mplear un m ayor re pertorio pa ra di ferenciarse d e ot ros 

machos y ser reconocidos por la hembra. Esto ocurre en otras especies de aves, donde la densidad 
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de individuos puede afectar el tamaño de repertorio. Sin embargo, en aves sólo existen estudios 

previos que indican que la densidad de individuos afecta el tamaño del repertorio a nivel especie 

(Catchpole 1980, Kroodsma 1977), sin tener pruebas de que esto pueda ocurrir a nivel individual. 

Otra explicación para la correlación negativa con distancia entre vecinos, es que los machos del 

loro corona l ila están aprendiendo las vocalizaciones vecinas, por lo que solamente los machos 

que tengan nidos cercanos presentarán un mayor repertorio. Esto es muy similar a lo reportado 

para los m achos adultos del C arbonero común (Parus major), l os cu ales aumentan l a 

composición de  s u repertorio v ocal a prendiendo nu evos c antos de  s us v ecinos (McGregor y  

Krebs 1989 ). Los p sitácidos s on es pecies de aprendizaje abierto, p or l o q ue s on cap aces d e 

aprender nuevas vocalizaciones en edad adulta y entre mayor número de vecinos cercanos, mayor 

posibilidad de aprender nuevas vocalizaciones. 

Por último, un mayor repertorio con mayor cercanía de vecinos podría indicar una función 

de territorialidad en el llamado de anidación. Para el loro corona lila, el contexto agonístico tiene 

la mayor variedad de tipos de notas y notas exclusivas (Montes-Medina et al. 2016). En especies 

de av es can oras, c antos c on u n m ayor r epertorio son m ás e fectivos pa ra de fensa de l territorio 

(Krebs e t a l. 19 78). En p sitácidos, l a c acatúa enlutada ( Probosciger aterrimus) presenta un 

repertorio vocal complejo que podría tener función en la defensa territorial (Zdenek et al. 2015). 

Dado que los psitácidos presentan comportamiento agonístico alrededor del nido (Renton 2004), 

es posible que el llamado de anidación también tiene una función territorial, aunque su función 

principal sea la comunicación entre pareja, como ocurre por ejemplo con el llamado de dueto del 

loro nuca amarilla (Wright 1996). 

Por otro lado, encontramos variación entre las tres áreas de anidación en la composición y 

la proporc ión de  notas en el  l lamado de anidación, además de la duración de las notas, lo cual 
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podría indicar la existencia de variación geográfica. En otras especies de aves se ha reportado que 

al cambiar la proporción de notas en el canto pueden modificar el mensaje (Mahurin y Freeberg 

2009), m ientras en  el  Gorrión Cantor ( Melospiza melodía) se h a encontrado d iferencias en tre 

poblaciones en  la composición de  not as (H arris y Lemon 1972).  En p sitácidos, s e r eporta l a 

existencia de v ariación g eográfica e n composición y  proporc ión de  not as e n l os l lamados de  

dueto en el loro nuca amarilla (Amazona auropalliata), donde encuentran que la composición de 

notas es la característica menos conservada (Dahlin y Wright 2009). E sto podría indicar que los 

psitácidos em plean co mo m ecanismo d e r econocimiento en tre p oblaciones la co mposición y 

proporción de notas en los llamados, permitiendo reconocer a individuos de diferentes áreas.  

 

Sintaxis combinatoria 

Los l lamados d e an idación d e l os m achos d el l oro co rona l ila es tuvieron co mpuestos d e u n 

repertorio v ocal de  not as que  pre sentaron un orde n s ecuencial e n s u e misión, c on m ayor 

probabilidad s ecuencial p ara al gunas c ombinaciones d e n otas. Encontramos u na asociación 

significativa entre notas criterio y objetivo, lo que indica que los machos del loro corona lila no 

emiten notas al azar en el llamado de anidación, pero más bien existen reglas sintácticas ambos 

por m acho i ndividual y  por  á rea de  a nidación. Esto s ugiere l a ex istencia d e r eglas s intácticas 

combinatorias, parecida al de los humanos, donde un pequeño set de fonemas son agrupadas para 

formar unidades léxicas más complejas (Hailman et al., 1987). La generación de combinaciones 

de notas es un requisito para considerarlo una sintaxis combinatoria (Leger 2005).  

Una s intaxis combinatoria h a s ido r eportada en l as s eñales a cústicas d e o tras av es, 

principalmente para aves canoras (Beer 1976, Hailman 1985, Hailman et al., 1987; Ficken et al., 

1994, F reeberg y Lucas 2 002, R endall y  K aluthota 2 013), y  en  m uy es casas veces p ara av es 
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suboscinas (Leger 2005) y no oscinas como los colibríes (Rusch et al., 1996). Suzuki et al. (2016) 

reportan ex perimentalmente p ara i ndividuos s ilvestres d el car bonero j aponés, l a existencia d e 

sintaxis combinatoria. Para los psitácidos, únicamente se ha reportado sintaxis combinatoria en 

los llamados de dueto del loro nuca amarilla (Wright y Dahlin 2007, D ahlin y Wright 2009). El 

loro c orona l ila pre senta un us o c onstante de  l as no tas m ás co munes B  y C, p resentando 

variaciones importantes en la sintaxis de su empleo, en el número de notas, la tasa de emisión de 

éstas y en el empleo de las demás notas menos comunes, lo cual podría reflejar una comunicación 

más compleja. S in embargo, aún faltaría demostrar experimentalmente s i l a modificación de la 

sintaxis podría modificar el mensaje original. 

Existen d iferentes t eorías acer ca d e l a f unción d e l a s intaxis co mbinatoria en  l a 

comunicación, l a p rincipal es  q ue d iferentes t ipos d e n otas d entro d e u n co njunto s intáctico 

indican diferentes mensajes, mientras el número de repeticiones de las notas indican la intensidad 

del mensaje (Hailman et al., 1987, Ficken et al. 1994, Freeberg y Lucas 2002). En el llamado de 

anidación de los machos del loro corona lila encontramos una gran diversidad de tipos de notas 

con una mayor duración de las notas (Montes-Medina et al. 2016), además de variaciones en la 

probabilidad secuencial combinatoria de notas entre individuos y áreas de anidación. Esto indica 

que el  llamado d e an idación d el macho p odría s ervir p ara: 1 ) en viar m ayor i nformación y  

comunicar l a importancia d el m ensaje; y 2) i ndicar l a i dentidad d el i ndividuo y  d el ár ea d e 

anidación d e d onde p roviene. L a co mplejidad y  f lexibilidad en  l a s intaxis co mbinatoria que  

registramos para los llamados de anidación de los machos del loro corona lila podría reflejar la 

importancia de es ta señal acústica en  atraer l a a tención de l a hembra dentro del nido para que 

salga a s er al imentada. P or l o t anto, es i mportante r ealizar es tudios ex perimentales p ara 
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comprobar la f unción d el l lamado d e anidación y  cl arificar e l p apel q ue j uega l a s intaxis 

combinatoria en la comunicación animal.  

 

Variación individual y entre áreas de anidación en la sintaxis 

Pudimos obs ervar variaciones en  la p robabilidad s ecuencial p ara l as co mbinaciones d e n otas 

entre ár eas d e an idación y m achos i ndividuales, l o q ue i ndica u na f lexibilidad en  l a sintaxis 

combinatoria empleada por el loro corona lila. Hubo variación en el grado de correlación entre 

áreas de anidación para las secuencias al intervalo +1 (nota objetivo inmediato) y +2 (segunda 

nota obj etivo), aunque a  nivel de individuos, la s imilitud en tre machos en  secuencias de notas 

criterio con not as obj etivo no  estaba c orrelacionado co n la d istancia en tre sus nidos. Para 

psitácidos, el único estudio que ha reportado reglas sintácticas fue para el llamado de dueto del 

loro nuca amarilla (Amazona auropalliata), con variación entre áreas y entre individuos (Wright 

y Dahlin 2007, D ahlin y  Wright 2009). Variaciones en l a sintaxis podrían co municar d istintos 

mensajes o  i ndicar identidad, como en e l Carbonero Japonés (Parus minor) donde 

modificaciones de la sintaxis combinatorio en los llamados de alarma pueden indicar el tipo de 

depredador y tienen distintos significados para los individuos receptores de las señales acústicas 

(Suzuki 2014, S uzuki e t a l. 2016) . Por l o t anto, la v ariación entre m achos en l a s intaxis d el 

llamado de anidación podría trasmitir distintos mensajes y permitir al macho ser eficientemente 

reconocido p or la h embra, ev itando llamar l a atención d e conspecíficos o  d epredadores y  

reduciendo e l ri esgo de  fa lsos pos itivos prov ocados por l os l lamados de  ot ra p areja c ercana 

(Waltman y Beissinger 1992, Beissinger et al. 1998, Renton 2004).  
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Estrategia de diferenciación individual 

El repertorio vocal del llamado de anidación de los machos del loro corona lila tuvo como base el 

empleo de 3 tipos de notas principales; sin embargo, existió una gran variabilidad en el empleo de 

las 40 notas restantes por pa rte de  los machos, encontrando un ra ngo que  va desde 5 hasta 14 

tipos de  notas e n s u re pertorio. Además d e l a v ariación en  el  t amaño d e r epertorio v ocal 

individual, r egistramos diferencias en las r eglas s intácticas entre m achos. La m odificación 

experimental de la composición de notas y la sintaxis puede permitir a los animales el aumentar 

la v ariedad de  los m ensajes que  pue den e mitir (S mith 1988, 1991;  F reeberg y Lucas 2002; 

Freeberg et  al . 2003; Arnold y Z uberbuhler 2006)  o cam biar l a i dentidad d el em isor y s u 

reconocimiento (Zuberbühler 2002, A rnold y Zuberbühler 2006, B riefer et al. 2008, Ouattara et 

al. 2009a , O uattara e t al. 2009b) . Por ej emplo, en a londras (Alauda arvensis), B riefer (2013) 

encuentró que los individuos pueden volverse familiares o de sconocidos a partir de modificar la 

sintaxis por medio de experimentos de playback 

  Sin embargo, aumentar e l repertorio vocal puede ser contraproducente. Bolhuis y Eda-

Fujiwara (2010) propone n qu e una  s eñal m onótona con un  pe queño re pertorio c ausa l a 

habituación de la hembra identificando más fácilmente a su pareja. Por lo tanto, sería interesante 

investigar para el loro corona lila si el tiempo de respuesta de la hembra está relacionado con el 

tamaño de l re pertorio de l m acho, donde  a  m ayor re pertorio m ayor t iempo de  r eacción de  l a 

hembra.  

La p osible es trategia p ara la d iferenciación i ndividual en  e l l lamado d e an idación d el 

macho no solamente se encontraría en la composición de notas y en la sintaxis. Estudios previos 

en la fonología de las notas más comunes B y C y la sílaba BCC del llamado de anidación del 

loro corona l ila demostró que  existía variación individual en las características acústicas de los 
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machos (Montes-Medina 2012). De igual forma, el empleo de notas de larga duración, emitidas 

principalmente d urante l a e tapa i nicial del l lamado d e an idación cu ando el  m acho s e acer ca 

volando al nido, podría indicar identidad del individuo. Sin embargo, a pesar de que sabemos la 

existencia d e v ariación en  l a f onología, co mposición d e n otas y s intaxis, d esconocemos l a 

importancia d e cada v ariable p or l o q ue el  s iguiente p aso s ería p robar experimentalmente l a 

importancia de estas variables, probablemente a través de experimentos de playback, como se ha 

realizado para otras especies (Holland et al. 2000, Nowicki et al. 2001, Cluca et al. 2004, Dahlin 

y Wright 2012). 

 

CONCLUSIÓN 

A partir de lo encontrado en este estudio, la variación existente en la composición de notas y la 

sintaxis t anto de manera i ndividual cómo r egional sugiere que el  l lamado d e an idación es u na 

forma de comunicación compleja y fl exible, permitiendo a los machos comunicarse a partir de 

múltiples variantes y evitando r eplicaciones y r iesgos p ara l as p arejas q ue l o emiten. Además, 

estas variaciones podrían indicar la existencia de variación geográfica, debido a una diferencia en 

repertorio, lo cual podría estar influenciado principalmente por l a necesidad de diferenciarse de 

otros machos cuando la cercanía al vecino es estrecha. Por lo tanto, el llamado de anidación del 

macho del loro corona lila presenta una composición de notas amplia y una sintaxis combinatoria 

flexible, l o cu al l o h ace un m ecanismo de co municación complejo, capaz d e ad aptarse y 

moldeado principalmente por la interacción entre la pareja reproductiva.  
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Apéndice 1. Redes sintácticas para cada uno de los 16 machos de la Reserva de la Biosfera 

Chamela-Cuixmala con un intervalo de tiempo entre notas de 1 segundo. Cada red está 

identificada por dos letras que definen el macho que la emitió.            
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RESUMEN 

Los psitácidos pueden presentar variación en la composición de notas, sintaxis y fonología de sus 

llamados, pero pocos estudios han probado la importancia de estos atributos en el reconocimiento 

y discriminación de individuos. Realizamos experimentos de playback modificando los atributos 

del llamado de anidación de los machos del loro corona lila (Amazona finschi), y registramos la 

respuesta a  es to d e 6 h embras incubando de ntro d e l a c avidad de l ni do. Los t ratamientos 

consistieron en un llamado natural del macho, una prueba modificando la composición de notas, 

otro l a s intaxis, o tro l a fonología y f inalmente registramos el  encuentro real del macho con su 

hembra como control. Para cada tratamiento, registramos 4 variables conductuales de respuesta 

de las hembras, reduciendo las variables con un análisis de componentes principales. Se obtuvo 

un c omponente pr incipal que  explico e l 74.6% de  l a v ariación total de  l os da tos. A  pa rtir de l 

componente r esultante u samos u na A NOVA d e Friedman p ara d eterminar d iferencias en l a 

respuesta de la hembra entre tratamientos de playback, empleando además pruebas posthoc para 

comprobar diferencias entre tratamientos. Además, realizamos pruebas pareadas no paramétricas 

de W ilcoxon p ara co mparar la respuesta d e l a h embra a c ada tratamiento co n el  control. 

Encontramos diferencias significativas entre tratamientos de playbacks, donde el análisis posthoc 

demostró q ue l a p rueba co n el l lamado n atural d el m acho d ifirió s ignificativamente d e l os 

playbacks con modificación de sintaxis y fonología. Asimismo, el análisis pareado de Wilcoxon 

mostró que las hembras respondieron significativamente menos a los playbacks con modificación 

de s intaxis, fonol ogía y  c omposición de  notas c omparado c on e l control, pe ro s u re spuesta a l 

playback natural sin modificación del l lamado no difirió de los encuentros reales. Las hembras 

discriminaron en tre t ratamientos, d onde la m odificación d e cu alquier a tributo d el l lamado d el 

macho r edujo l a r espuesta d e la h embra. Es to p odría r eflejar l a i mportancia d el l lamado d e 
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anidación en coordinar la reproducción entre machos y hembras, sugiriendo una función crítica 

en la comunicación. Para aves anidadoras de cavidad sin pistas visuales para identificar al emisor, 

las señales acústicas podrían ajustarse para reflejar individualidad, eliminando el riesgo de falsos 

positivos. 

 

ABSTRACT 

Parrots show variation in composition, syntax and phonology of due t calls, however few studies 

have tested the importance of these attributes in call recognition and discrimination. We recorded 

response of 6 incubating Lilac-crowned Parrot (Amazona finschi) females to playback trials of the 

male n esting cal l: a n atural cal l, m odified n ote co mposition, s yntax an d p honology; an d t he 

response to a real encounter with the male nesting call as a control. For each trial, we registered 4 

behavioral v ariables in t he f emale r esponse, and r educed ax es f or an alysis w ith Principal 

Components A nalysis. W e t hen u sed a F riedman A NOVA t o d etermine d ifferences i n f emale 

response among playback trials, and Wilcoxon test to compare female response to each playback 

with the control. O ne P rincipal Component explained 74.6%  of v ariance, a nd d iffered 

significantly among playback trials. Posthoc comparison showed that playback of the natural call 

differed significantly from playback with modified syntax and phonology. Paired comparisons of 

playbacks with the control determined that females responded significantly less to modifications 

of syntax, phonology, and composition, but female response to playback of the natural call did 

not di ffer from real encounters. Female Lilac-crowned Parrots discriminated among p laybacks, 

where modification of any attribute reduced female response. This may reflect the importance of 

the acoustic s ignal in c oordinating re production, s uggesting a  c ritical c ommunication func tion. 
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For cavity-nesting b irds without visual cues to identify callers, acoustics s ignals could be f ine-

tuned to reflect individuality and avoid risks of false positive identification. 

 

INTRODUCCIÓN 

Las s eñales acú sticas co mplejas p ermiten a l os o rganismos co municarse y /o i dentificarse en  

diferentes contextos conductuales y diversos ambientes, modificando y adaptando las principales 

características acústicas como sintaxis, fonología y composición de notas. Esta modificación de 

características acústicas puede permitir a los organismos aumentar la variedad de mensajes que 

pueden enviar o modular más exactamente un limitado número de mensajes (Smith 1988, 1991,  

Freeberg y  Lucas 2002, Freeberg e t a l. 2003, A rnold y Zuberbühler 2006, Cl arke e t a l. 2006).  

Para que  o curra e sto, los i ndividuos de ben conocer las v ariaciones en  c aracterísticas a cústicas 

para comprender los diferentes mensajes que se pudiesen expresar.  

En la comunicación vocal de aves, se ha determinado que la sintaxis, la composición de 

notas, la fonología o l os t res pue den i nfluir e n el a prendizaje v ocal (S oha y  Marler 2001, 

Plamondon et al. 2010), la diferenciación entre individuos o sexos (Bretagnolle 1996), la elección 

de pareja (Baker et  al . 1987, Nowicki et  al . 2000), interacciones t erritoriales (Doutrelant et  al . 

2000, Holland e t a l. 2000, ), l a i nteracción entre di ferentes poblaciones (Shiovitz y Thompson 

1970, Marler y  Sherman 1985, B alaban 1988, Thompson y  B aker 1993, H ailman y  G riswold 

1996, S oha y M arler 2000, Cha rrier y S turdy 2005 , Briefer e t a l. 2008 ) y  l a i nteracción entre 

diferentes especies (Doutrelant et al. 2000).  

Para conocer el papel en la comunicación que juegan éstas características acústicas, se han 

realizado principalmente ex perimentos d e p layback con aves can oras y  cantos t erritoriales d e 

machos o cantos de atracción de pareja entre machos y hembras (Balaban 1988, Mitani y Marler 
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1989, D outrelant e t a l. 1999, H olland e t a l. 2000, O kanoya e t a l. 2000, N owicki e t al. 2001,  

Zuberbühler 2002, Cl ucas e t a l. 2004 , Briefer e t a l. 2013). Sin e mbargo, pocos e studios ha n 

evaluado la influencia de la sintaxis, composición de notas y la fonología sobre la respuesta a las 

señales acústicas por especies no canoras, como los psitácidos. 

En p sitácidos, s olamente el e studio re alizado por D ahlin y  Wright (2012) e valúa por  

medio de experimentos de playback la influencia de la sintaxis en el llamado de dueto del loro 

nuca am arilla ( Amazona auropalliata), re portando que  no hubo di ferencia e n re spuesta de  la 

pareja an te u n estímulo co n s intaxis r ota. S in em bargo, el  l lamado d e d ueto es principalmente 

empleado para indicar posesión de un  territorio (Smith 1994), en alarma (Harcus 1977) y pa ra 

reafirmar l os l azos de  pa reja ( Thorpe y  North 1965). Cabe d estacar q ue l as s eñales acú sticas 

también p ueden s er u tilizadas p ara c oordinar l as ac tividades re productivas (B radbury y 

Vehrencamp 2011). Durante l a r eproducción, l os p sitácidos em plean s eñales a cústicas p ara 

coordinar sus actividades durante la anidación, como es el caso del llamado de anidación emitido 

por l os m achos pa ra coordinar l a a limentación d e l a h embra mientras es ta anida d entro d e la 

cavidad incubando los huevos o crías pequeñas (Saunders 1983, Renton y Salinas-Melgoza 1999, 

Montes-Medina et al. 2016). Esta diferencia en función entre los duetos y el llamado de anidación 

es importante debido a que en el caso del llamado de anidación la alimentación de la hembra y 

seguridad de la nidada depende de una correcta discriminación y respuesta a la señal acústica, por 

lo tanto, se podría decir que la motivación y el riesgo es mayor en el llamado de anidación que en 

el due to. S in embargo, s e d esconoce l a i mportancia y  func ión de  los a tributos acústicos en el  

reconocimiento y discriminación del llamado de anidación, cuya función principal aparente es la 

de coordinar la alimentación de la hembra, por lo que es de gran importancia para los loros. 
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En el loro corona lila (Amazona finschi) las señales acústicas que emplean los individuos 

varían en composición de notas de acuerdo al contexto conductual en que se desarrollan (Montes-

Medina et al . 2016), p or l o q ue la composición y l a s intaxis p odrían j ugar u n p apel v ital p ara 

transmitir diferentes mensajes. Durante la anidación, los machos del loro corona lila presentan un 

repertorio d iverso en s us l lamados a las h embras (Montes-Medina et al . 2016, C apitulo 2 ), y 

demuestran reglas sintéticas en el llamado de anidación con variaciones entre individuos y áreas 

de a nidación (Ca pitulo 2), i ndicando qu e s on señales es tructuralmente co mplejas ( Hailman y 

Ficken 1986) . Es to sugiere que  la co mposición y  l a s intaxis transmiten i nformación d e 

importancia para el mensaje o indican identidad. Además, a partir de experimentos de playback 

se determinó que las hembras del loro corona lila podrían discriminar entre los machos con base 

en su llamado de anidación, indicando el papel de la fonología en el reconocimiento individual 

(Montes-Medina 2012). Sin embargo, se desconoce si la sintaxis, la fonología, la composición de 

notas o los tres atributos son esenciales para la correcta transmisión del mensaje en el llamado de 

anidación del loro corona lila. Por lo tanto, a t ravés de experimentos de playback, se analizó el 

papel que juegan estos tres atributos en los llamados de anidación de machos del loro corona lila, 

esperando que la modificación de alguno de estos atributos altere el mensaje original y produzca 

un cambio en la respuesta de la hembra. 

 

HIPÓTESIS 

Las h embras d el loro co rona l ila presentarán u na respuesta nul a o de  m enor intensidad ante 

llamados de  m odificados e n c omposición, s intaxis y fonol ogía, en r elación al  l lamado d e 

anidación natural. 
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OBJETIVO 

Por medio de experimentos de playback, investigamos la importancia de la composición, sintaxis 

y fonología para la respuesta de la hembra en el llamado de anidación del macho 

 

MÉTODO 

Obtención de grabaciones 

Durante los meses de febrero a marzo se realizaron grabaciones del llamado de anidación de 6 

machos de loro corona l ila en  l a Reserva de l a Biosfera de Chamela-Cuixmala. El  l lamado de 

anidación del macho se realiza al momento de que éste arriba al nido a alimentar a la hembra, que 

permanece dentro de la cavidad del nido incubando los huevos o pol luelos pequeños (Renton y 

Salinas-Melgoza 1999). Para asegurarnos de la identidad de la pareja, utilicemos únicamente las 

grabaciones de llamados del macho donde hubo respuesta de la hembra a salir del nido y juntarse 

con el  macho para ser alimentada. Asimismo, todas las grabaciones fueron obtenidas el  mismo 

año e n que  fue ron r ealizados l os pl aybacks. Las grabaciones fue ron r ealizadas ut ilizando un a 

grabadora portátil Marantz PMD 660 c on un m icrófono di reccional SennheiserTM ME66 03285 

con soporte de pistola anti-vibración a u na distancia de 30 metros aproximadamente para evitar 

perturbar a la p areja. P ara as egurar o btener u na co rrecta r esolución d e l as g rabaciones, és tas 

fueron guardadas en formato 16 bit.wav en tarjetas de memoria Secure Digital (SD), con una tasa 

de muestreo de  44.1 kH z. Posteriormente, las grabaciones fueron visualizadas y analizadas por 

medio de  espectrogramas e n Ra ven 1.4  (Corne ll Laboratory of O rnithology, N ueva Y ork), 

eliminando co mpletamente e l r uido am biental y vocalizaciones aj enas al  m acho ( en al gunas 

ocasiones l as h embras r esponden a m itad d el llamado d el m acho, I nformación P ersonal), 

quedándonos exclusivamente con las vocalizaciones del macho. 
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Experimento de playback 

Se llevaron a cabo los experimentos de playback a 4 hembras en 2013, 4 hembras en 2014 y una 

hembra e n 2015.  S in embargo, de bido a  que  en algunos c asos, como en e l ni do K M3 o CO 3 

(Figura 1) , los ex perimentos s e r ealizaron en  añ os co ntiguos en  l a m isma cavidad, s e t omó 

solamente el experimento realizado en un año, por lo que obtuvimos finalmente un número de 6 

hembras experimentales. R ealizamos 4  d iferentes p istas d e p rueba p ara cad a h embra: n atural, 

sintaxis, fonol ogía y c omposición. E mpleamos l as de finiciones de scritas por Y ule (1996) y 

Dahlin y Wright (2009) donde : composición de  notas es la ocurrencia y abundancia relativa de 

tipos de notas que están en una secuencia, la sintaxis son las reglas que gobiernan la organización 

y el tiempo de las notas en una secuencia de notas, y por último la fonología es la variación en 

estructura acústica fina de algún tipo de notas.  

Las pistas d e au dio fueron p reparadas utilizando e l p rograma A udacity 1 .3.12 B eta 

(http://audacity.sourceforge.net/) que consistían de 2 minutos de grabación de la prueba a realizar 

y 5 min de silencio para registrar alguna respuesta al estímulo vocal, dando un total de 7 min de 

pista de prueba. La prueba Natural (N) consistió en la grabación natural del macho focal, editado 

para e liminar c ualquier rui do de  fondo que  no pe rteneciera a  é ste, pe ro c onservando l a 

composición y s intaxis (Cuadro 1). Para l a p ista de s intaxis (S), a  pa rtir de  l a pista natural, se 

modificó de m anera a rbitraria por A CMM el o rden d e las n otas d el l lamado, s in al terar l a 

composición de notas ni los tiempos en que aparecen (Cuadro 1), lo cual se le conoce también 

como s intaxis rot a, o “broken s yntax”. L a pi sta de  c omposición de not as (CN) consistió e n 

modificar la composición de notas de la pista Natural, empleando de manera arbitraria otras notas 

emitidas por el macho focal momentos previos y posteriores a la salida de la hembra (Cuadro 1).  

Para la fonología (F), se dejó íntegro la composición y la sintaxis, pero se recortó cada nota del 
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llamado Natural reemplazándolo con la misma nota, pero de un macho diferente (Cuadro 1). Las 

pistas de  prueba fue ron reproducidas de  forma a leatoria una  por dí a en e l nido focal donde  se 

encontraba l a h embra, d urante l a m añana o  l a t arde, p ara u n total d e 4  d ías en q ue d uró e l 

experimento. P or ú ltimo, s e utilizó co mo co ntrol e l registró de r espuesta d e l a h embra al 

encuentro real del llamado de anidación, cuando el macho focal llegaba al nido para alimentar a 

la hembra, comparándolo con la respuesta de l a hembra ante las pruebas de  pl ayback. Sólo se 

emplearon estímulos acústicos para los experimentos debido a que la hembra permanece dentro 

de la cavidad sin observar lo que ocurre fuera de ésta, por lo que las vocalizaciones del macho 

son lo único que emplea para reconocer a su pareja. 

Cuadro 1. Pruebas d e p layback, ej emplos e importancia b iológica d e las d iferentes p istas 

aplicadas a hembras anidando 

Variable a modificar Ejemplo de secuencia Importancia biológica  

Natural (sin modificar) BCC BCC B B B BCCCC 
Coordinar actividades 

reproductivas1 

Sintaxis CBC CBC C C C CBBBB 
Identidad, información del mensaje, 

competencia intraespecífica2 

Composición de notas DJJ DJJ D D D DJJJJ 
Identidad, variación geográfica, 

organización social3 

Fonología (otro macho) BCC BCC B B B BCCCC Reconocimiento individual4 

1 Montes-Medina et al. 2016 

2 Doutrelant et al. 2000, Briefer et al. 2013, Suzuki 2014, Suzuki et al. 2016. 

3 Catchpole 1980, Kroodsma 1996, Dahlin & Wright 2009 

4 Montes-Medina 2012, Berg et al. 2011, Thomsen et al. 2013 
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Para la respuesta de la hembra a los experimentos de playback, se registraron 4 variables 

cuantitativas y t emporales: 1) Latencia de r espuesta d e la h embra ( segundos ha sta observar 

alguna respuesta de la hembra, generalmente al asomarse fuera de la cavidad); 2) Latencia de la 

hembra en salir volando de la cavidad (segundos hasta la hembra vuela de la cavidad); 3) Número 

total de vocalizaciones emitidas por la hembra; y 4) Índice de Actividad de la hembra que va en 

una escala i ncremental de 0 a  5, dond e: 0= N ingún reacción por la h embra, 1 = La h embra se 

asoma a la entrada de la cavidad, 2= La hembra saca la cabeza de la cavidad y busca al macho, 

3= La hembra saca el cuerpo de la cavidad, 4= La hembra sale volando de la cavidad, y 5 = La 

hembra sale volando y vocaliza. 

Todas las pruebas se reprodujeron con una bocina MIPRO MA-202 (MIPRO Electronics) 

de 15 a 30 m del árbol focal y en el caso del encuentro real, se mantuvo puesta la bocina durante 

la visita del macho para eliminar un efecto visual de la bocina. A pesar de que el volumen de la 

bocina no  s e e stableció con un m edidor de  s onido (s oundmeter), el v olumen se e stableció 

reproduciendo un dí a a ntes e l l lamado para c orroborar q ue s e es cuchará l o más r eal p osible, 

observando resultados positivos con la respuesta natural de la hembra. La bocina se colocó desde 

un dí a a ntes, o el  m ismo d ía co mo m ínimo u na h ora antes d e l a v isita d el macho ( evitando 

perturbar a la hembra), en una posición elevada entre las ramas de un árbol en dirección al nido y 

las reproducciones fueron dirigidas a la entrada de la cavidad donde se encontraba la hembra. El 

experimento se realizó durante las mañanas (07:30-09:00) o las tardes (16:00-18:00 hrs) previo al 

arribo de  los m achos foc ales, en l os m eses d e ab ril y  m ayo cu ando l a m ayoría d e l os n idos 

presentan crías pequeñas y se reduce el riesgo de que las hembras pudieran abandonar los huevos. 

La respuesta de la hembra ante el estímulo se registró con ayuda de una cámara de video de alta 
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definición Samsung HMX-F800 y de igual manera se realizó una grabación de las vocalizaciones 

con la grabadora Marantz PMD660 y el micrófono direccional Sennheiser ME66 03285. 

 

Análisis estadístico 

Para eliminar la varianza producida por las diferentes unidades de medición empleadas para cada 

variable, empleamos un Análisis de Componentes Principales para reducir las cuatro variables de 

respuesta de la hembra, obteniendo un componente principal que explicó el 74.9% de la variación 

total de los datos con un eigenvalor de 2.98. Aplicamos una prueba de Kolmogorov-Smirnov para 

comprobar la normalidad de los datos, encontrando un re sultado significativo (P=0.007), por l o 

que se aplicaron pruebas no paramétricas. Para detectar diferencias entre las pruebas de playback, 

aplicamos una ANOVA de Friedman no paramétrica para medidas repetidas sobre el componente 

principal re sultante, c on análisis p ost-hoc de  Dunn (Z ar 1999). A dicionalmente, a plicamos 

análisis p areados d e Wilcoxon para comparar l a r espuesta d e l a h embra an te c ada u no d e l as 

pruebas de playback contra su respuesta en el encuentro real con el macho Aplicamos el ajuste de 

Bonferroni para un valor de P = 0.0125 para las 4 comparaciones. 

 

RESULTADOS 

Las variables de respuesta de la hembra que tuvieron mayor peso en el Componente Principal 1 

fueron el Índice de Actividad de la hembra (0.936), seguido por la latencia en salir volando de la 

cavidad (-0.855), el número total de vocalizaciones emitidas por la hembra (0.847) y, por último, 

la latencia a cualquier respuesta de la hembra tuvo un peso de (-0.819). Al realizar el ANOVA de 

Friedman s obre e l componente p rincipal 1 encontramos d iferencias s ignificativas en tre las 
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pruebas de playback (Z3= 9.5, P=0.023). El análisis posthoc de Dunn mostró que la respuesta de 

las h embras an te l a p rueba d e p layback d el l lamado d e an idación n atural d el macho d ifirió 

significativamente de las pruebas con modificación de la sintaxis (q=-2.3, P=0.02) y la fonología 

(q=-1.96, P=0.05). Al realizar las comparaciones pareadas de cada prueba de playback contra el 

encuentro real encontramos diferencia significativa en respuesta de las hembras a la modificación 

experimental de la sintaxis (Z4 = -3.0, P = 0.007), a  la fonología (Z 4 = -2.6, P = 0.019), y a  la 

composición de notas (Z4 = -2.3, P = 0.044), pero la respuesta al playback del llamado natural no 

difirió de l e ncuentro re al (Z 4 = -0.88, P = 0.43). A l g raficar los prom edios de l Com ponente 

Principal 1 de  la respuesta de la hembra an te l as pruebas y al  evento real, observamos que l as 

hembras respondieron con mayor intensidad a la prueba natural y a la respuesta real, con poca o 

nula respuesta ante modificaciones del llamado del macho (Figura 1).  

Finalmente, al observar los datos descriptivos para cada variable encontramos una menor 

latencia de respuesta y l atencia a volar del nido por parte de las hembras para el  playback del 

llamado natural y el  en cuentro real, c on una m ayor can tidad d e v ocalizaciones e Índi ce de  

Actividad d e l as h embras (Tabla 2). En cam bio, p ara l as prue bas c on s intaxis rot a, no hubo 

ninguna respuesta por pa rte de  l as hembras (Tabla 2). D e i gual form a, pa ra l as prue bas c on 

modificación de  composición de  not as y de  fonol ogía hubo una  m uy ba ja re spuesta por las 

hembras, llegando en algunos casos a asomarse a l a entrada de la cavidad, pero sin vocalizar ni 

volar del nido (Tabla 2). 
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Figura 1. Valor promedio (± ES) del Componente Principal 1 de la respuesta de la hembra del 

loro corona lila para cada prueba de playback del llamado del macho y en el encuentro real con el 

macho. 
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Tabla 2. Promedio (± DS) de las 4 variables de respuesta registradas para 6 hembras del loro corona lila en 

experimentos de playback del llamado del macho y en el encuentro real. 

Variable de respuesta Sintaxis Fonología Composición Natural Real 

Latencia de respuesta 120 ± 0 96.4 ± 52.8 82.5 ± 58.1 24 ± 47.1 33.6 ± 44.3 

Latencia en volar del nido 120 ± 0 120 ± 0 120 ± 0 75.6 ± 49.6 82.2 ± 37.9 

Número de vocalizaciones 0 0 0 8.5 ± 13.9 12 ± 4.3 

Índice de Actividad 0 0.6 ± 0 0.66 ± 1.2 3.33 ± 1.9 5 ± 0 
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DISCUSIÓN 

Las he mbras de l l oro corona l ila re spondieron con mayor i ntensidad an te estímulos d e 

playback del l lamado natural del m acho, similar a s u r espuesta al  en cuentro r eal co n el  

macho, y  diferenciándose s ignificativamente d e l os l lamados m odificando l a s intaxis, 

fonología y la composición de notas. Esto es contrario a lo reportado en sintaxis para el loro 

nuca am arilla, d onde al  r ealizar ex perimentos d e p layback del l lamado d e d ueto con 

modificación a una sintaxis rota, no hubo di ferencia en la respuesta territorial de la pareja 

(Dahlin y Wright 2012). S in embargo, los dos tipos de llamados, de dueto y de anidación, 

podrán t ener di stintas func iones. E n pa rticular, el l lamado d e an idación del m acho s e 

emplea para coordinar las actividades de anidación al estimular a la hembra para que salga 

del n ido a s er al imentada. En  cambio, el  llamado d e d ueto es  em pleado principalmente 

para denotar territorialidad, y fortalecer los lazos con la pareja. Por lo cual, el contexto en 

que s e de sarrollan l os l lamados podrí a influir s obre l a importancia d el m ensaje. Por l o 

tanto, propon emos t res pos ibilidades pa ra e xplicar la r espuesta d e m ayor i ntensidad a  

estímulos no modificados por parte de las hembras. 

Primero, l a t eoría d e l a s elección d e l a señal y  l a d ecisión ó ptima i ndica q ue l os 

organismos cambian sus reglas de decisión basados en el contexto conductual en el que se 

desarrollan las señales (Bradbury y Vehrencamp 2011). En este sentido, los animales que 

emplean señales acústicas para elegir pareja deben ser selectivos porque puede ser costoso 

seleccionar u na p areja d e b aja c alidad o u n m iembro d e o tra es pecie, p or l o que l os 

organismos s ólo s eleccionarán o rganismos co n l as car acterísticas acú sticas c orrectas. 

Contrario a esto, los organismos que defienden t erritorio (generalmente machos) tendrían 

un mayor costo si subestiman una señal acústica modificada, por lo que es mejor responder 
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de i gual o m ayor i ntensidad ante un individuo, aunque las c aracterísticas acú sticas s ean 

diferentes (Nowicki e t a l. 2001). E n este s entido, l os pos ibles c ostos de  u na mala 

identificación d el macho p or p arte d e l a h embra l a p ondrían en r iesgo p otencial d e s er 

depredada o  d e p erder l a cav idad ante conespecíficos, af ectándola n o s ólo a e lla, s ino 

también a las crías (Waltman y Beissinger 1992, Beissinger et al. 1998, Renton 2004). Por 

lo t anto, l as h embras d eben d e s er s electivas al  m omento d e r esponder al  l lamado d e 

anidación de un macho y sólo responder al llamado de anidación de su macho.  

Segundo, el objeto auditivo definido por Gentner (2008) establece que un grupo de 

eventos acú sticos p ueden s er p ercibidos co mo u n t odo y  q ue l leva en  es to i nformación 

conductual relevante, por lo que al modificarse alguna característica éste pierde el mensaje 

o la información original. En la Alondra común (Alauda arvensis), la modificación de un 

objeto auditivo ( modificando l a s intaxis o  co mposición d e n otas) cambia o  s uprime la 

información contenida (Briefer et al. 2013). Además, Dahlin y Wright (2009) i ndican que 

las características de señales que son más integrales para la función de comunicación serían 

menos variables, a lo cual llaman hipótesis de la función crítica. En el caso del loro corona 

lila, las t res características q ue an alizamos r esultan i ndispensables p ara la comunicación, 

debido a l a i mportancia d el m ensaje, u n m ensaje co mplejo q ue l as h embras d eben d e 

responder sólo cuando el emisor es la pareja, en caso contrario ponen en peligro la nidada, 

por lo que estas características deberían de tener una selección estabilizadora fuerte (Boyd 

y Richerson 1985).  

Tercero y , por úl timo, u n cam bio en  l a s intaxis, l a composición d e n otas o  l a 

fonología podrí a i ndicar un a m odificación de  l a identidad. El l oro co rona l ila emplea 

principalmente 3  t ipos d e n otas p ara el l lamado d e an idación, co mplementando l os 
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llamados co n 4 0 tipos d e n otas q ue s e d istribuyen d e m anera h eterogénea entre l os 

repertorios de  l os m achos (Ca pítulo 2). Esto indicaría q ue la co mposición d e n otas y l a 

sintaxis t ienen u n p apel f undamental en indicar la identidad d el em isor, co mo ha s ido 

comprobado para la fonología (Montes-Medina 2012). Por lo tanto, al modificar la sintaxis, 

fonología o composición de notas del llamado de anidación se podría modificar la identidad 

del macho o la información del mensaje original, haciéndolo irreconocible para la hembra. 

La sintaxis juega un papel en la identificación de individuos para la Alondra Común donde 

los i ndividuos re sponden a  una  m odificación de  l a s intaxis, c onvirtiendo a  un i ndividuo 

familiar en uno d esconocido (Briefer e t al. 2013). Por l o t anto, la comunicación en tre el 

macho y la hembra del loro corona lila sería funcional, debido a que cualquier cambio en 

las características acústicas afectaría el mensaje final, con altos costos para la pareja. 

 

CONCLUSIÓN 

La m odificación de l a composición d e notas, l a f onología o  l a s intaxis en  el  llamado de 

anidación del loro corona lila produjeron que las hembras tuviesen una reacción de menor 

intensidad en  comparación co n el  es tímulo s in m odificar, s imilar a  l a m odificación d e 

alguno de es tos factores en o tras especies ( Becker y Miller 1982, Mitani y Marler 1989, 

Holland et al. 2000, Nowicki et al. 2001, Clucas et al. 2004, Gentner 2008, Dahlin y Wright 

2012). La supresión o di sminución de  re spuesta por pa rte de  las h embras demostró que 

están p ercibiendo e l ca mbio co mo n o n atural o  el  m ensaje i rrelevante, i ndicando q ue l a 

composición de notas, la sintaxis y la fonología t ienen importancia en el  mensaje. Por lo 

tanto, el llamado del macho a la hembra sería una señal estabilizada compleja que requiere 

de muchos componentes para ser reconocidos por la hembra, sirviendo como una llave para 
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evitar falsos positivos. Sin embargo, faltaría realizar un mayor número de pruebas con las 

parejas para mejorar el tamaño de muestra y obtener resultados más sólidos.  
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RESUMEN 

La h ipótesis d el “q uerido en emigo” p ropone q ue l as av es t erritoriales d eben d e ex hibir 

mayor a gresión h acia ex traños n o f amiliares q ue a vecinos co nespecíficos co n t erritorios 

establecidos. Los psitácidos son aves altamente agonísticas contra conespecíficos alrededor 

del ni do, s in embargo, se d esconoce s i l a co nducta ag onística v aría con l a identidad d el 

intruso. Se realizaron experimentos de playback a 12 parejas reproductivas del loro corona 

lila ( Amazona finschi), p ara comprobar s i ex iste d iscriminación v ocal d e v ecinos y 

extraños. Cada pareja reproductiva fue sometida a pruebas de playback con vocalizaciones 

agonísticas de parejas vecinas (nidos a 1.09 km) y distantes (nidos a 10.66 km), además de 

vocalizaciones de  un c arpintero ( Melanerpes chrysogenys) c omo c ontrol. Re gistramos 6 

variables d e r espuesta co nductual y  d espués d e r educir l as v ariables co n u n análisis d e 

componentes p rincipales, s e o btuvieron d os co mponentes p rincipales q ue ex plicaba el 

74.6% de la variación total de los datos. Las parejas reproductivas mostraron una respuesta 

agonística s ignificativamente m ayor co ntra a mbos v ecinos y ex traños co nespecíficos, 

comparados con el control. Sin embargo, la respuesta agonística no difirió entre vecinos y 

extraños. Es ta f alta d e d iscriminación vocal de vecinos y ex traños p or p arte d e los l oros 

podría sugerir que las parejas consideran a cu alquier pareja conespecífica como potencial 

competidora para el sitio de anidación, como amenaza para las crías, o que podrían atraer 

depredadores al nido.  
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ABSTRACT 

The Dear Enemy Hypothesis s tates that territorial birds should exhibit greater aggression 

towards u nfamiliar s trangers t han co nspecific n eighbors w ith es tablished territories. 

Psittacines are highly agonistic to conspecifics around the nest; however, it i s not  known 

whether ag onistic b ehavior v aries w ith i dentity o f t he i ntruder. W e ap plied playback 

experiments t o t est w hether n eighbor-stranger v ocal d iscrimination ex ists f or 1 2 

reproductive p airs of  the L ilac-crowned A mazon ( Amazona finschi) in M exico. Ea ch 

nesting p air w as p resented w ith p laybacks o f a gonistics v ocalizations b y a n eighboring 

(nests a t 1.09 km ) a nd di stant (ne sts a t 10.66 km ) ne sting pa ir, a nd a  c ontrol ( Golden-

cheeked W oodpecker). W e measured 6 behavioral re sponse v ariables, w hich c onformed 

two P rincipal C omponents f or s tatistical an alysis t hat ex plained 7 4.6% o f t he v ariation. 

Nesting p airs ex hibited a s ignificantly h igher ag onistic r esponse t o b oth co nspecific 

neighbors and strangers compared to the control. However, agonistic response did not differ 

between ne ighbors a nd s trangers. T his l ack of n eighbor-stranger v ocal d iscrimination b y 

parrots s uggests t hat p arent b irds m ay co nsider an y co nspecific p air as  a p otential 

competitor, or threat to the nestlings, that could attract predators to the nest. 
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INTRODUCCIÓN 

El r econocimiento v ocal en av es p uede permitir a  l os i ndividuos d iscriminar d e manera 

efectiva e ntre individuos que  c ompiten por un re curso y l os que  no s on una  a menaza, 

aspecto importante principalmente en especies territoriales (Phillmore et al. 2002, Lovell y 

Lein 2004). D ado que  l a de fensa de  éstos re cursos pue de t raer c ostos, l a h ipótesis o 

fenómeno de l que rido e nemigo ( Fisher 1954) e specifica que  l as a gresiones t erritoriales 

hacia un extraño desconocido serán mayores que lo mostrado hacia un vecino conspecífico, 

debido a  q ue u n ex traño implicaría mayores r iesgos y p osibles co stos al  d esconocer s u 

estatus t erritorial, mientras q ue los vecinos q ue t engan u n t erritorio s erá menos p robable 

que intenten usurpar otro (Brunton et al. 2008). Este fenómeno puede llegar a ser dinámico 

a través del tiempo dependiendo de la importancia, características o demanda del recurso. 

Briefer e t al. (2008) r eportan que  dur ante e l pe riodo re productivo de  l a a londra c omún 

(Alauda arvensis), el fenómeno de mayor agresión hacia extraños sólo ocurre a m ediados 

de la temporada cuando los territorios son estables, ausentándose al principio y al final de la 

temporada, cuando los territorios son aún flexibles o existe una densidad poblacional alta.  

El fe nómeno de l que rido e nemigo ha  s ido re portado p ara un a g ran di versidad de  

animales (Temeles 1994). En aves, los estudios se han realizado principalmente por medio 

de experimentos de playback (Temeles 1994), encontrando que el querido enemigo no e s 

un fenómeno universal. Por ejemplo, en Northern Harriers (Circus cyaneus) se reportó que 

los dueños de territorio responden con mayor intensidad a vecinos que a machos y hembras 

flotantes (Temeles 1990), mientras que White (1971) reportó en los Gannets (Sula bassana) 

que l os a dultos re conocen a  s u pa reja, pe ro que  re sponden c on igual i ntensidad a nte 

llamados de vecinos y de otros miembros de la colonia.  
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Los P sittaciformes ( parrots) tienen la c apacidad d e r econocerse i ndividualmente 

entre parejas y miembros de grupo (Rowley 1980, Wanker et al. 1998, S alinas-Melgoza y 

Wright 2012,  Balsby and Adams 2011, Berg et al. 2011, D ahlin y Wright 2009).  Aunque 

representan un g rupo de  a ves que  no mantienen t erritorios de  forra jeo, l os p sitácidos 

demuestran defensa territorial reproductiva de un área que ofrece recursos de cavidades que 

pueden ser potenciales sitios de anidación (Salinas-Melgoza et al. 2009).  

La defensa territorial se observa principalmente durante la época reproductiva, con 

comportamiento ag onístico y  d espliegues t erritoriales al rededor d el s itio d e an idación 

(Skeate 1984, Waltman y Beissinger 1992, Renton 2004), lo cual limita el tiempo que otros 

individuos pue den p asar e n e l s itio (Re nton 2004). Esta d efensa t erritorial d el sitio d e 

anidación podrí a oc urrir d ebido a que  otras pa rejas c onespecíficas podrí an us urpar l a 

cavidad nido, resultando en la pérdida de la nidada (Renton 2004). T ambién podría haber 

riesgos de  de predación ya que  l os l lamados pue den ser empleados por l os de predadores 

como pi sta p ara localizar a s us pre sas ( Mougeot y Bretagnolle 2000, H ale 2004 , H aff y 

Magrath 2011).  

En el loro corona lila (Amazona finschi), durante la anidación ambos padres cuidan 

y alimentan a l as crías cu ando éstas ecl osionan, pre sentando comportamiento t erritorial 

alrededor del sitio de anidación (Renton y Salinas-Melgoza 1999). Además, tanto machos 

en el llamado de anidación como hembras en su respuesta a éste, presentan variación vocal 

individual (Montes-Medina 2012) . Sin embargo, se desconoce si los loros discriminan en 

su defensa territorial del nido entre conespecíficos vecinos y extraños, y si los extraños de 

estatus d esconocido r eciben m ás ag resiones co mparados co n v ecinos co nocidos q ue ya 

tengan su nido, como predice el fenómeno del querido enemigo.  
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Por l o t anto, en el pr esente e studio s e c omprobó por m edio d e e xperimentos d e 

playback s i p arejas del l oro c orona l ila que se en cuentren anidando pue den di scriminar 

entre vecinos y extraños y si esta discriminación sigue las reglas del fenómeno del querido 

enemigo. Debido a que el loro corona lila presenta territorialidad alrededor del nido y que 

presenta variación individual en sus vocalizaciones, predecimos que éstos son capaces de 

discriminar y que esta discriminación se asemeja al fenómeno del querido enemigo, debido 

a q ue u na co rrecta d iscriminación y  u na r espuesta t erritorial d iferencial p ermitirían a l a 

pareja co n t erritorio r educir el r iesgo d e at racción d e o tras p arejas co mpetidoras o  

depredadores al sitio de anidación. 

 

HIPÓTESIS 

El loro corona lila presentará discriminación de vecinos y extraños en forma del fenómeno 

del querido enemigo para reducir riesgos para la nidada. 

 

OBJETIVO 

Determinar, p or m edio d e ex perimentos d e p layback, s i ex iste r espuesta d iferencial a  

parejas vecinas y ex trañas por parte de los progenitores y si es ta respuesta se asemeja al 

fenómeno del “querido enemigo”. 

 

MÉTODO  

Obtención y preparación de grabaciones 

Se realizó el estudio en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala (19o22’N 104o56’W 

to 19 o35’N 105 o03’W) en  l a co sta d e J alisco, M éxico ( Figura 1 ). El  s itio d e es tudio 
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presenta u na v egetación c aracterística d e b osque s eco tropical, co n u na marcada 

estacionalidad con la temporada de lluvias concentrándose entre los meses de Julio-Octubre 

y la temporada de secas pudiendo durar hasta 8 meses (Bullock 1986). 

Figura 1. Ubicación de nidos del loro corona lila empleados para los experimentos de 

playback en la Reserva de la Biosfera de Chamela-Cuixmala. Cada punto representa un 

nido con código de referencia de la pareja. 
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Se g rabaron l as vocalizaciones d e l as p arejas r eproductoras d e l oro co rona l ila 

(Amazona finschi) en 10 nidos dentro de la reserva (Figura 1). Se realizaron las grabaciones 

durante l os m eses de  A bril y M ayo de l 2013 y  2 014, c uando l as c rías t enían 

aproximadamente t res s emanas d e ed ad y  l as h embras ya n o p ermanecían de ntro de  l a 

cavidad incubando las crías (Renton y Salinas-Melgoza 1999). Los loros presentan una alta 

sincronía en el  inicio d e la anidación, p or l o cu al d urante es te p eriodo t odas l as p arejas 

reproductivas se encuentran en la etapa de crianza de los pollos (Renton y Salinas-Melgoza 

1999). Por l o t anto, i dentificamos a l a pareja f ocal cuando és ta r egresaba a l a cavidad a 

alimentar a las crías, y para evitar errores de identificación, esperamos a que uno o  ambos 

padres entrará a la cavidad para alimentarlas, escuchando las vocalizaciones de solicitud o 

sonidos de alimentación de las crías (Montes-Medina et al. 2016).  

Para obtener las grabaciones agonísticas de la pareja focal, cuando la pareja focal se 

encontraba en el nido, se reproducía una grabación agonística del loro corona lila registrada 

anteriormente d e m anera n atural ( sin p layback), g rabando l a r espuesta ag onística d e l a 

pareja focal. L as v ocalizaciones emitidas p or el  l oro co rona l ila d urante en cuentros 

agonísticos p resentan car acterísticas s imilares a l os l lamados d e am enaza ( threat cal l) o  

agonísticas d e o tras es pecies d e p sitácido ( Fernández-Juricic et al. 1 998), co n u na a lta 

diversidad de  no tas y  fr ecuencia d e e misión ( Montes-Medina et  al . 2 016). L a act ividad 

territorial en el  l oro corona l ila g eneralmente p resenta u n es calamiento d e i ntensidad, 

iniciando con v ocalizaciones y  p udiendo l legar h asta d espliegues v isuales co mo cola e n 

abanico o  ataques d irectos (M ontes-Medina e t al. 2016). E l loro c orona l ila no presenta 

dimorfismo sexual, por lo que no fue posible conocer el sexo de los individuos. 
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Las grabaciones acú sticas f ueron r ealizadas em pleando u na g rabadora p ortátil 

Marantz PMD 660 y un micrófono direccional largo Sennheiser ME66 03285 c on soporte 

de p istola an ti-vibración. P ara o btener una co rrecta r esolución d e l as g rabaciones, l as 

grabaciones fue ron g uardadas e n for mato 16bi t.wav, e n tarjetas d e m emoria Compact 

Flash, co n u na t asa d e m uestreo d e 44.1 kH z. P osteriormente, l as g rabaciones s e 

visualizaron y modificaron a partir de espectrogramas en Raven 1.4 (Cornell Laboratory of 

Ornithology, N ueva Y ork), se eliminó todo el  f ondo acú stico y  l as vocalizaciones d e l a 

pareja ag resora ( del p layback r eproducido), d ejando s ólo l as v ocalizaciones ag onísticas-

territoriales de la pareja focal. 

 

Experimentos de playback 

Durante los meses de abril y mayo se realizaron experimentos de playback a 5  parejas en 

2013 y 7 parejas adicionales en 2014, durante las mañanas (8:30-10:00) y las tardes (16:00-

18:00 hrs). Las pruebas sólo iniciaron después de comprobar que al menos un individuo de 

la pareja entraba a l a cavidad a al imentar a sus crías, asegurándonos así de trabajar con la 

pareja focal. La pareja se sometió a tres diferentes pruebas (una prueba por día) con un día 

de de scanso e ntre c ada prue ba, pa ra 5 días t otales. T odas las pi stas de  prue ba fue ron 

emitidas d e manera ar bitraria, m odificando e l orde n d e pre sentación e n c ada nido. S e 

realizaron pi stas de  a udio ut ilizando e l prog rama A udacity 1.3.12  B eta 

(http://audacity.sourceforge.net/).  

Los e stímulos t uvieron una  dura ción t otal d e 120  s egundos de  v ocalizaciones 

agonísticas ya s ea de  un ni do vecino, un ni do e xtraño o un c ontrol y  300 s egundos de  

silencio. Para la prueba de vecino, se emplearon las grabaciones de parejas anidando a una 
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distancia pro medio de  1.1  ±  1.06  km  del ni do fo cal. P ara l a p rueba d el ex traño, s e 

emplearon las vocalizaciones agonísticas de parejas que anidaban al otro lado de la reserva 

(Figura 1), con una distancia promedio de 10.7 ± 1.15 km del nido de la pareja focal. Para 

el co ntrol s e e mplearon las v ocalizaciones t erritoriales d el c arpintero ( Melanerpes 

chrysogenys) q ue h abita en  l a m isma á rea q ue el  l oro corona l ila y  t ambién an ida e n 

cavidades.  

Los e xperimentos fue ron re alizados u tilizando una  bo cina M IPRO M A-202 

(MIPRO E lectronics) a  15 -30 m etros de di stancia del ár bol f ocal co locada u n d ía an tes 

(evitando pe rturbar a  l a pa reja), en e l d osel a proximadamente a  la m isma al tura d e la 

cavidad (10 metros o más) y en dirección a la cavidad, por lo que las reproducciones fueron 

dirigidas a l a entrada de la cavidad, lugar donde la pareja llega a al imentar a l as crías. El 

volumen de las pruebas en la bocina fue establecido auralmente, imitando en lo más posible 

las co ndiciones n aturales. F inalmente, aunque l as d iferentes p ruebas d e p layback f ueron 

aplicadas en orden aleatorio a cada pareja focal, se analizó si existía un efecto en el orden 

de presentación de las pruebas de playback debido a que el orden de emisión podría influir 

en l a h abituación, f amiliaridad o  aumento de  a gresión que  t ienen l os i ndividuos foc ales 

(Ydenberg et al. 1988). 

Para cada prueba, se registró la hora del día en que se realizaron los experimentos 

(mañana o  t arde) y  6  v ariables q ue r eflejan la intensidad d e r espuesta ag onística d e la 

pareja: i ) n úmero d e v ocalizaciones r ealizadas; i i) n úmero d e vuelos; i ii) nú mero de  

despliegues visuales en forma de cola en abanico ( tail fan); iv) número de individuos que 

responden ( sólo u n i ndividuo o  a mbos); v) l atencia d e r espuesta c alculada co mo tiempo 

total - tiempo que tardan en responder los progenitores (420 s – X s); y vi) duración total de 
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la re spuesta (s ). A demás, s e g rabaron l as re spuestas v ocales c on una  g rabadora portátil 

Marantz PMD 670 y un micrófono Sennheiser ME66 03285, las cuales fueron visualizadas 

espectrográficamente con el software Raven 1.4 (Cornell Laboratory of Ornithology, Nueva 

York) p ara f acilitar l a d iferenciación d e i ndividuos v ocalmente. Asimismo, s e 

videograbaron l as r espuestas d e l a p areja f ocal al p layback p or m edio d e u na cámara de 

video Samsung HMX-F800 (Samsung Inc.). 

 

Análisis estadísticos 

Las 6 variables cuantitativas y temporales de respuesta de la pareja focal al playback fueron 

reducidas en uno o más componentes principales empleando un A nálisis de Componentes 

Principales con rotación de componentes utilizando el método de Varimax y eligiendo los 

componentes co n v alores p ropios > 1, l as cu ales f ueron u tilizadas p ara el  an álisis 

estadístico. Para corroborar que los datos se distribuían de manera normal se empleó una 

prueba de Kolgomorov-Smirnov. A partir de la distribución de los componentes principales 

resultantes, se empleó una ANOVA de medidas repetidas o una ANOVA de Friedman para 

comprobar si existían diferencias entre el orden de presentación de las pruebas de playback. 

La ANOVA d e m edidas r epetidas s e r ealizó co n el  p rograma R versión 3.0.1 (R 

development core t eam 2 013) co n el p aquete “ aov.tbys”, m ientras q ue l a A NOVA d e 

Friedman se realizó con el paquete “Friedman.test”.  

 

RESULTADOS 

De l as 6  v ariables d e r espuesta d e l as p arejas f ocales al p layback, s e o btuvieron d os 

componentes principales con valores propios >1 que  explicaron e l 76.5% de  la variación 
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total d e l os d atos. El  Componente Principal 1 fue  i nfluenciado pri ncipalmente por  

respuestas v ocales y  l a i ntensidad d e r espuesta ( número d e v ocalizaciones, n úmero d e 

individuos que  re sponden, l atencia a  r esponder y dura ción d e r espuesta; T abla 1). E l 

Componente Principal 2  es taba co mpuesto p rincipalmente p or v ariables d e r espuesta 

visuales, como número de vuelos y número de despliegues de cola en abanico (Tabla 1). El 

Componente P rincipal 1 pre sentó di stribución nor mal, m ientras que  e l Com ponente 

Principal 2 no presentó distribución normal (Kolgomorov-Smirnov P ˂ 0.05). 

 

Tabla 1. Matriz de componentes principales rotados para las 6 variables de respuesta de las 

parejas f ocales d el l oro co rona l ila a  l os p laybacks d e i ntrusos. Se m uestran l os 

componentes principales con valores propios >1. Texto en negritas indica las variables con 

mayor peso para cada componente (r >0.70) 

Variable Componente 1 Componente 2 

Valores propios iniciales 3.56 1.03 

Variación explicada (%) 59.34 17.14 

Tiempo de respuesta inicial (420s-Xs) 0.892 0.173 

Número de individuos que responden 0.887 0.250 

Tiempo total de respuesta 0.816 0.112 

Número de vocalizaciones 0.702 0.431 

Número de cola de abanico 0.083 0.905 

Número de vuelos 0.360 0.776 
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El A NOVA d e m edidas r epetidas co n los v alores d el C omponente P rincipal 1  

determinó que  e xisten diferencias s ignificativas en  r espuesta al  p layback en tre los t res 

tratamientos d e ex traño, v ecino y  co ntrol ( F2,10= 6.1, P = 0.019).  E l a nálisis posthoc 

demostró que la respuesta de la pareja focal al playback control variaba significativamente 

de la respuesta al playback del vecino (q = -0.836, P = 0.012) y del extraño (q = -0.923, P = 

0.006). S in e mbargo, no hubo di ferencia s ignificativa e n la respuesta ha cia v ecinos y  

extraños (q = -0.087, P= 0.942). Para el Componente Principal 2, no e xistieron diferencias 

significativas en la respuesta de la pareja ante los tres playbacks (ANOVA de Friedman: Z2 

= 1.2, P = 0.56). Para ambos componentes, observamos una mayor intensidad de respuesta 

al playback para ambos los vecinos y extraños en comparación con el control (Figura 2A y 

B).  
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Figura 2. Valor promedio (± ES) de respuesta de las parejas focales del loro corona lila al 

playback de una pareja extraña, vecina y al control (Melanerpes chrysogenys) para A) 

Componente principal 1, B) Componente principal 2. 

A) 

 
B) 
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Al r ealizar u n an álisis es pecífico p ara c ada v ariable, encontramos en g eneral u na 

mayor i ntensidad de  re spuesta h acia l os i ndividuos v ecinos, c on mayor núm ero d e 

vocalizaciones, d e vuelos, d e co las d e abanico, menor l atencia a r esponder, y  m ayor 

duración de respuesta, seguido por los extraños (Tabla 2). Finalmente, no existió diferencia 

significativa para el orden de presentación de las pruebas de playback (PC1: ANOVA de 

medidas repetidas: F2,12 = 0.45, P>0.05; PC2: ANOVA de Friedman: Z2 = 4.217, P> 0.05). 

 

Tabla 2. Promedio (± DS) de las 6 variables de respuesta de 12 parejas focales del loro 

corona lila a tres estímulos de playback. 

 

Variable de respuesta Vecino Extraño Control 

Número de vocalizaciones 43.9 ± 36.1 37.9 ± 21.3 27.5 ± 42.5 

Número de vuelos 1.8 ± 1.9 1.6 ± 1.4 0.2 ± 0.6 

Número de cola de abanico 0.8 ± 1.3 0.3 ± 0.6 0 

Número de individuos que responden 1.7 ± 0.7 1.8 ± 0.6 0.9 ± 0.9 

Latencia de respuesta inicial (s) 53.5 ± 118.9 59.7 ± 124.8 232.6 ± 174.3 

Duración de respuesta (s) 166.6 ± 123.1 146.3 ± 105.1 67.3 ± 68.9 

 

DISCUSIÓN 

Las p arejas r eproductivas d el l oro co rona l ila q ue p oseen u na cav idad-nido pue den 

discriminar en tre especies, r espondiendo co n u na menor i ntensidad a intrusos n o 

conespecíficos como el carpintero y respondiendo con mayor intensidad a conespecíficos 
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vecinos y extraños. Por lo tanto, el hecho de que los loros corona lila discriminen, pero no 

exista una respuesta diferencial ante vecinos y extraños no apoya el fenómeno del querido 

enemigo, contrario a lo que ocurre en diferentes especies animales (Temeles 1994, Mackin 

2005). Esto podría deberse principalmente a tres factores: los costos ante vecinos y extraños 

son similares, hipótesis de oportunidad reproductiva limitada y a posibles diferencias en la 

respuesta agonística a través del periodo reproductivo. 

Temeles (1994) indica que e l fenómeno del que rido enemigo ocurre debido a  que 

los extraños representan mayores costos para los dueños de los territorios (generalmente la 

pérdida d e t erritorio o  d e p areja), p or l o q ue es  m ejor i nvertir más en  la d efensa co ntra 

ellos. S in embargo, s e h a o bservado en  o tras especies q ue la r eacción ag onística y  l a 

territorialidad contra ot ros i ndividuos van a  e star da dos por e l c osto que re presenta cada 

amenaza, s in importar s u e status. P or e jemplo, Temeles (1989, 1990) e ncontró qu e el  

gavilán rastrero (Circus cyaneus) responde más a vecinos que a extraños debido a que los 

vecinos re presentan un c osto m ayor pa ra e l due ño d el t erritorio, y a que  roba n t erritorio 

mientras que los extraños sólo roban comida. En psitácidos, los costos asociados a vecinos 

y extraños cercanos al sitio de anidación pueden llegar a ser altos, ya que se ha observado 

que pa rejas c onespecíficas pue den impedir que  l os due ños de l territorio a limenten a  l as 

crías (KR observación personal), pueden destruir los huevos (Waltman y Beissinger 1992, 

Beissinger e t a l. 1998),  m atar a l as crías (Re nton 2004) o f inalmente podrí an atraer a  

potenciales depredadores al sitio de anidación (Renton 2004). 

La similitud en  r espuesta a v ecinos y  ex traños t ambién p odría s er d ebida a l as 

oportunidades limitadas para anidar (Beissinger 1996). En el caso del loro corona lila, las 

parejas pue den de fender un á rea a lrededor de l ni do que  e ngloba v arias c avidades 
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potenciales como sitios de anidación (Salinas-Melgoza et al. 2009). Además, una cavidad 

exitosa se convierte en un recurso importante ya que se ha registrado mayor probabilidad de 

reúso d e la m isma c avidad cu ando t uvieron u n ev ento r eproductivo ex itoso ( Salinas-

Melgoza et  al . 2 009). P or l o t anto, l as cav idades q ue p ermiten u na an idación ex itosa 

representan un recurso limitado y valioso a defender ante cualquier pareja, que al perderlo 

tiene costos para futuros eventos reproductivos.  

Finalmente, aún faltaría conocer s i el periodo reproductivo en  el  que se realizó el 

estudio tiene un efecto significativo en la respuesta de vecinos y extraños del loro corona 

lila, como ocurre en otras especies de aves. Se ha observado que el fenómeno del querido 

enemigo p uede s er f lexible o  p lástico, m ás q ue u n p atrón f ijo car acterístico d e l as 

relaciones entre vecinos ( Leiser 2003). P or e jemplo, Briefer e t a l. (2008) p ara el Skylark 

(Alauda arvensis) encontraron d iferencias en  l a respuesta de los p laybacks a l o l argo del 

periodo reproductivo, donde a principio y a final de la temporada reproductiva no existieron 

diferencias en la respuesta a vecinos y extraños, pero sí justo a la mitad. En el loro corona 

lila d esconocemos s i ex iste v ariación en l a d iscriminación d e v ecinos y  ex traños al  

principio y a la mitad del periodo reproductivo, periodos donde los loros presentan también 

agonismo t erritorial, por l o qu e podrí a existir una  re spuesta di ferencial. S in e mbargo, a l 

principio de periodo reproductivo tanto machos y hembras buscan cavidad para anidar, por 

lo que  ambos d efienden s u t erritorio de ot ros i ndividuos, s in e mbargo, durante é ste 

momento l os t erritorios aún n o es tán co mpletamente es tablecidos, p or l o q ue s ería 

complicado d efinir a l d ueño d el t erritorio. P osteriormente u na v ez es tablecidos l os 

territorios y h asta q ue l os p ollos ecl osionan y p ueden t ermorregular s olos, l a hembra 

permanece dentro de la cavidad y el macho sólo regresa para alimentarla dos veces al día, 
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siendo am bos m uy s igilosos y p oco l lamativos v ocalmente ( Renton y  S alinas-Melgoza 

1999), respondiendo poco o nada ante otras parejas (Observación personal ACMM). Por lo 

tanto, l as p osibilidades d e en contrar el  fenómeno d el q uerido enemigo son m ás f actibles 

durante el periodo final del periodo reproductivo, donde machos y hembras se encuentran 

más activos vocalmente y defienden su territorio de otros individuos. 

 

CONCLUSIÓN 

Debido a que el loro corona lila presenta territorialidad y el reconocimiento de individuos 

en a lgunas d e s us v ocalizaciones, es perábamos en contrar d iscriminación y  u na r espuesta 

diferencial de o tras parejas conespecíficas. S in embargo, no encontramos pruebas de  que  

exista una discriminación de vecinos y extraños y por lo tanto, que esta discriminación siga 

el fenómeno del querido enemigo. Parece que los costos sobrepasan a los beneficios cuando 

no se es agresivo contra individuos vecinos, por lo que la pareja dueña de la cavidad-nido 

tendría que ser agresiva contra todos los individuos. Sin embargo, aún faltaría por conocer 

si l os l oros corona lila mantienen es te n ivel d e agresión s imilar p ara v ecinos y  ex traños 

durante todo el ciclo de anidación o podría variar como en el caso de otras especies de aves 

(Skylard, Briefer et al. 2008).  
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CONCLUSIÓN GENERAL 

La comunicación vocal en psitácidos, en especial en especies con anidación en cavidad, con 

interacciones s ociales complejas y  u na d istribución a mplia, r esulta v ital p ara p oder 

relacionarse eficientemente co n o tros i ndividuos en  d iferentes h ábitats. O btuvimos en  

general, resultados que nos indican que el loro corona lila emplea un complejo sistema de 

comunicación, obteniendo conclusiones particulares para cada capítulo y generales para la 

población de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala. 

 Para el primer capítulo, concluimos que el loro corona lila posee un repertorio muy 

diverso q ue es  em pleado en  u na v ariedad d e co ntextos co nductuales. En  g eneral e l 

repertorio d el l oro co rona l ila es am plio co mparado co n o tros p sitácidos, em pleando 

principalmente 3  t ipos d e n otas en  t odos l os co ntextos, l o q ue i ndica f lexibilidad y  

adaptación vocal. Esta adaptación (incluyendo reglas de diseño) podría también beneficiar a 

los individuos en  d iferentes ambientes sociales o  hábitats. Proponemos que la evaluación 

del repertorio vocal debe realizarse basados en notas emitidas reflejando de mejor forma la 

evolución y la diversidad vocal potencial de cada especie, permitiendo comparaciones entre 

especies de psitácidos. Conocer el repertorio vocal de psitácidos en vida libre es esencial si 

se d esea r ealizar es tudios p osteriores s obre l os m ecanismos d e comunicación y  

reconocimiento vocal, l a evolución d e la co municación y l as cap acidades d e ap rendizaje 

(Bradbury y Balsby 2016). 

Para e l s egundo c apítulo, re portamos que  la co mposición d e n otas y  l a s intaxis 

presentaron d iferencias en tre ár eas d e an idación e i ndividuos. Es ta variación en tre ár eas 

podría indicar la existencia de variación geográfica, debido a una diferencia en repertorio. 

Además, parece que la estrategia de los machos para diferenciarse de los demás vecinos es 
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emplear un repertorio y una sintaxis diferente, lo cual permitiría a la especie tener múltiples 

variantes del l lamado de anidación evitando replicaciones. Esto indica que el  loro corona 

lila p resenta en el  llamado d e anidación, u n m ecanismo co mplejo q ue s e e ncuentra 

moldeado por factores como la densidad de nidos.  

Para el  t ercer capítulo encontramos q ue l as h embras d el l oro co rona l ila t uvieron 

una reacción de menor intensidad en comparación al estímulo sin modificar o al encuentro 

real. Esta reducción de r espuesta i ndicaría l a i mportancia en  el mensaje, e l cual a l sufrir 

cambios d eja d e s er ef ectivo, f uncionando co mo u na es pecie d e l lave q ue as egura l a 

identidad d el m acho, ev itando f alsos p ositivos. Finalmente, f altaría r ealizar u n m ayor 

número de pruebas de playback para fortalecer los resultados.  

Para el  ú ltimo capítulo, concluimos q ue, aunque el  loro co rona l ila p resenta u na 

territorialidad y  r econocimiento i ndividual v ocal, n o en contramos d iscriminación ni  una  

respuesta diferencial entre parejas conespecíficas vecinas y extrañas. Considerando costos-

beneficios de esta estrategia, parece que los costos sobrepasan a l os beneficios cuando la 

pareja no es agresiva contra parejas vecinas. Esto podría explicarse, además del riesgo de 

atraer depredadores, debido a que los loros corona lila tienden a anidar año tras año en el 

mismo sitio (Salinas-Melgoza et al. 2009), y cuando los sitios de anidación son un recurso 

limitado, vale la pena defenderlo.  

Finalmente, co ncluimos q ue l a co municación v ocal en  e l l oro co rona l ila e s 

dinámica, modificándose dependiendo del contexto conductual o social en el que se emita y 

por l o t anto r esulta d e v ital i mportancia p ara r elacionarse co n s u p areja y  co n o tros 

individuos. Con es te es tudio ab rimos el  cam po en el  l oro co rona l ila p ara n uevas 

96 

 



 

investigaciones acerca de los mecanismos de la comunicación vocal a diferentes niveles de 

organización social y a d iferentes escalas geográficas, además de investigar l as reglas de 

diseño cuando el hábitat es diferente.  
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