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RESUMEN GENERAL

Las sefales acusticas juegan un papel importante en la comunicacion para aves que presentan
una compleja organizacion social, como los psitacidos. Sin embargo, existen pocos estudios de
la comunicacién vocal en psitacidos, y ninglin estudio ha integrado la comunicacion acustica
en distintos niveles de organizacion social. Por tal motivo, analicé la comunicacion vocal del
loro corona lila (Amazona finschi) en el bos que tropical seco de la Reserva de 1a Biosfera
Chamela-Cuixmala a distintos niveles del individuo, dentro de la pareja y entre grupos.

En el primer capitulo analizamos el repertorio y su flexibilidad contextual registrando
en 9 c ontextos ¢ onductuales, un re pertorio di verso de 101t ipos de no tas. E 1 ¢ ontexto
conductual explico s ignificativamente | as v ariaciones en | as car acteristicas acusticas, y las
notas mas comunes fueron e mitidas en diferente proporcion en cada contexto. Ademas, las
caracteristicas acu sticas de v ocalizaciones del | oro co rona lila en co ntextos e specificos
siguieron reglas de disefio donde, al modificar la tasa de emision y la contribucion de notas en
cada contexto, existe variacion para transmitir la informacion.

En los capitulos dos y tres investigamos coémo influyen y difieren aspectos acusticos
como la fonologia, sintaxis o composicion de notas en el llamado de anidacidon por parejas
reproductivas. P rimero, en el capitulo dos analizamos es tadisticamente 1a co mposicion d e
notas y la sintaxis de los llamados de los machos, encontrando que existen notas exclusivas de
ciertas areas de anidacion. Asimismo, encontramos que entre mas cercano aniden dos machos
vecinos, mayor sera el repertorio individual de ambos. Finalmente, determinamos que existen
reglas s intacticas enlas ecuenciad e n otas p orm achoy daread e an idacion, que v arian
visualmente entre individuos y areas. Esto sugiere que la sintaxis podria tener un papel en la

identificacion individual y de grupo.



En el capitulot res evaluamos experimentalmente s il a f onologia, s intaxis o la
composicion de notas influyen en el reconocimiento de la pareja. Realizamos experimentos de
“playback” presentando a las hembras incubadoras el 1lamado d e anidacion del macho, en
cuatro pruebas modificando los tres atributos acusticos y una prueba del 1lamado natural del
macho sin modificar. Ademas, incluimos un control donde registramos el encuentro real del
macho y la hembra. Encontramos que la modificacion de cualquier atributo reduce la respuesta
de I a h embra, m ientras I as h embras n o d ifieren en s ur espuesta al p layback n atural ( sin
modificar atributos) comparado con el control. Esto podria indicar una funcion critica de la
comunicacion acustica en coordinar la reproduccion para aves anidadoras de cavidad cuando
carecen de contacto visual con la pareja, evitando asi falsos positivos y riesgos a la nidada por
conspecificos o depredadores.

Finalmente, en el cuarto capitulo, probamos ex perimentalmente la importancia de la
comunicacion vocal en las i nteracciones en tre v ecinos y ex trafios. R ealizamos p ruebas d e
playback de una pareja vecina, otra extrafia y un c ontrol (un c arpintero) a parejas anidando,
para comprobar si existia discriminacion vocal entre vecinos y extrafios. Las parejas focales
presentaron mayor respuesta agonistica hacia ambos vecinos y e xtrafios, c omparado con el
control. La ausencia de discriminacion vocal entre vecinos y extrafios sugiere que las parejas
consideran a cualquier conspecifico como competidor potencial o amenaza a la nidada.

Concluimos que el loro corona lila posee un sistema de comunicacién vocal complejo,
con una alta ad aptabilidad an te co ntextos co nductuales es pecificos o interaccion con o tros
individuos. Esto refleja la importancia de estudios en la comunicacion vocal en psitacidos, un
grupo que debido al aprendizaje vocal y su complejidad social p ermiten entender mejor 1a

evolucion cultural de la comunicacion en aves no canoras.



GENERAL ABSTRACT

Acoustic signals play an important role in co mmunication for birds with a complex social
organization, s ucha s Psittaciformes. However, fews tudies have an alyzed vocal
communication in Psittaciformes, and no studies have integrated acoustic communication at
different levels o f s ocial organization. Therefore, we analyzed vocal communication of the
Lilac-crowned parrot (Amazona finschi) in the tropical dry forest 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 variations in acoustic ch aracteristics, w here the most 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 in 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 nesting closer to a conspecific neighbor had larger vocal repertoires.
Finally, we found that distinct syntactic rules applied for each nesting area, with variations
among males in syntactic complexity. This indicates that syntax may play a role in individual

and group identification.



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 of the male nesting call, three with modified attributes, and a
playback of the natural unmodified male call. We included as a control, the female’s response
toa real en counter with the male. W e found t hat m odification of any attribute r educed
response of the 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 signals in c oordinating re production for cavity-nesting birds when they lack visual
contact with their mate, thereby avoiding false positives and risks 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 the Lilac-crowned Parrot has a complex vocal communication 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 the cultural

evolution of acoustic communication in non-oscine birds.



INTRODUCCION GENERAL

Las s efiales act sticas tienen una i nfluencia i mportante s obre 1 a conducta d e I os animales,
donde su funcién y su complejidad dependen del contexto conductual en que se desarrollan
(Kroodsma y Byers 1991, Catchpole y Slater 2008). EI mayor nimero de estudios acerca de la
comunicacion vocal se han realizado en aves Passeriformes (Catchpole y Slater 2008), c on
pocos estudios en aves no oscinas como los Psittaciformes (Bradbury et al. 2001, Wright et al.
2008). Los psitacidos son aves vocalmente interesantes debido a que presentan una estructura
social co mpleja, ut ilizan s efiales acu sticas en d istintos co ntextos s ociales, y de muestran
aprendizaje v ocal por a mbos s exos dur ante t oda suv ida (Bradbury 2003). T odas e stas
caracteristicas podrian influenciar fuertemente el tamao y el uso del repertorio vocal e inducir
variaciones vocales en su estructura y organizacion (Bradbury y Vehrencamp 2011).

Estudios del repertorio vocal en la comunicacién animal se han enfocado en investigar
la r elacion d el r epertorio v ocal conla evolucién d e 1as es pecies (Randy R yan 1981),1a
conducta de los organismos (Winter et al. 1966) y sus relaciones filogenéticas (Ficken et al.
1978, McComb y Semple 2005). En aves, la mayoria de los estudios sobre repertorio vocal se
han realizado empleando cantos en aves canoras territoriales (Catchpole y Slater 2008). Sin
embargo, la mayoria de las aves tienen un repertorio vocal que varia en estructura act stica
entre distintos contextos conductuales, no sélo en la reproduccion (Hailman y Ficken 1996).
Esto es importante debido a que la caracterizacion del repertorio vocal en distintos contextos
conductuales p ermitiria comprender e 1 c omportamiento d e 1 as es pecies y cémo éstas han
evolucionado en los mecanismos de comunicacion vocal.

Las s efiales acu sticas tienen el p otencial d e p ermitir el reconocimiento a d iferentes
niveles d e o rganizacion s ocial, d esde un nivel i ndividual h asta un r econocimiento a n ivel
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poblacional. Dentro de este reconocimiento, un aspecto importante de las vocalizaciones es
que pueden presentar d iferentes tipos d e variacion, como v ariacion en la sintaxis (orden y
tiempo de las notas), en la composicion de notas (ocurrencia y abundancia relativa de tipo de
notas), y en la fonologia (variacion fina en la estructura de las notas) (Yule 1996, Dahlin y
Wright 2009) . En cu anto alr econocimiento i ndividual, es ta v ariacion p odria indicar
informacion 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 odria permitir a los individuos relacionarse, en muchos casos p ermitiendo fuertes
lazos de pareja y/o una correcta coordinacion durante el periodo reproductivo. Por otro lado,
un r econocimiento ef ectivo d e los m iembros d e g rupo p ermitiria al os individuos ev itar
confrontaciones innecesarias, relacionarse con otros individuos y permanecer en grupo.

El reconocimiento vocal entre vecinos y extraiios 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 et al. 2002, Lovell y Lein 2004). La hipotesis del “querido
enemigo” propone que el duefio de un t erritorio o s itio de anidacidon de mostraria un m ayor
nivel de agresion territorial hacia un extrafio que el mostrado hacia un vecino conespecifico
familiar (Fisher 1954). E sto se debe a que un e xtrafio implica mayores riesgos al desconocer
su identidad y su estatus territorial, mientras que para los vecinos que tengan un territorio es
menos proba ble qu e i ntenten p elear y obtener ot ro (Brunton et al. 2008). Los ps itadcidos
pueden presentar alta actividad agonistica alrededor de los nidos (Waltman y Beissinger 1992,
Renton 2004) de fendiéndolos de ot ros ¢ ongéneres, s in e mbargo, se d esconoce s i €s tos

presentan distintos niveles de agresion segun la identidad del intruso.



Por lo tanto, en el presente estudio se analizé la comunicacion vocal del loro corona
lila (Amazona finschi) en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala, indicando su probable
funcién y los mecanismos por | os que ocurre a través de diferentes niveles de organizacion
social: en tre i ndividuos, dentro y entre parejas,y el repertorio vocal de la especie. En el
Capitulo 1 de la tesis, se determind el repertorio vocal del loro corona lila caracterizando las
vocalizaciones en distintos contextos conductuales para evaluar la diversidad de su repertorio.
En los Capitulos 2 y 3, se analiz6 a n ivel individual el papel de 1a composicion, sintaxis, y
fonologia de 1os llamados d e anidacion en el reconocimiento individual. P or i ltimo, en el
Capitulo 4 se evaluo6 la discriminacion vocal a nivel poblacional comparando la respuesta de la
pareja reproductora ante vocalizaciones de vecinos y extrafios de la misma o diferente area de

anidacion.



CAPITULO 1: C ONTEXTUAL F LEXIBILITY IN THE VOCAL REPERTOIRE OF

AN AMAZON PARROT
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RESUMEN

La sintaxis y la composicion d e notas son atributos acusticos i mportantes p ara la co rrecta
transmision d e las s efiales acusticas, pero poc os e studios han evaluado c omo v arian éstos
atributos en aves no oscinas, como los psitacidos. Por lo tanto, evaluamos la composicion de
notas y la sintaxis del 1lamado de anidacion para 18 machos del loro corona lila (Amazona
finschi) en tres areas de anidacion de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala en la costa
de Jalisco. Primero se contabilizaron los tipos de notas, su duracion y el orden de emision para
todos 1os machos. Posteriormente, para cada macho se determin6 la aportacion proporcional
de cada tipo de nota, evaluando la correlacion entre individuos y entre areas de anidacion en la
composicion d e notas. Para evaluar la sintaxis, determinamos la probabilidad secuencial a
intervalos de +1y +2, analizando por ji cuadrada la asociacién de la nota criterio (la nota
emitida) con la nota objetivo (la nota que le continta). Ademas, aplicamos correlaciones de
Pearson para comprobar similitudes en la transicion c ondicional al intervalo +1y +2 entre
individuos y e ntre s itios. P or ul timo, realizamos p ruebas d e M antel para c omprobar si la
matrizd e coeficientes d e correlaciond el a transicion co ndicional d e n otas en cada
comparacion 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 areas de
anidacion y una co rrelacion negativa entre el repertorio vocal (tipo de notas emitidas) del
macho yla distancia al nido vecino mas cercano. A demads, re portamos que el l1lamado de
anidacion del macho presenta reglas sintacticas, con una asociacidn significativa entre notas
criterio y objetivo para el intervalo +1 y +2. Nuestros resultados demuestran que los machos
del loro corona lila no emiten notas al azar en el llamado de anidacion, p ero sugiere una
sintaxis combinatoria, que podria variar entre individuos y areas de anidacion.
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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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INTRODUCCION

Las aves emplean sefiales acusticas en sus interacciones sociales y conductuales, donde estas
sefiales se componen de repertorios vocales, los cuales generalmente estan regidos por re glas
sintacticas (Hailman y Ficken 1986). El papel que juegan la composicion 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 del os a tributos actsticos e n llamados d e av es
suboscinas ( Leger 2005). En cuanto a la composicion d e notas, existen pocos e studios que
investigan la v ariacion dee stea tributo para laco municacion v ocal, encontrando
principalmente estudios en atraccion de pareja (Searcy y Andersson 1986) o que la variacién
puede indicar diferencias geograficas entre poblaciones (Kroodsma et al. 1999).

A diferencia de la composicidn, la sintaxis es uno de los atributos acusticos que mayor
atencion ha g enerado, e ncontrando que la m odificacion de | a s intaxis en ex perimentos d e
playback modifica la respuesta de los individuos (Holland et al. 2000, Nowicki et al. 2001,
Dahlin y Wright 2012), que algunas aves pueden presentar una sintaxis de tipo combinatoria
(Hailman 1986), que la sintaxis puede m odificarse para transmitirse mejor 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 odria ex istir u na m uestra au ditiva i nnata q ue
facilitara el aprendizaje d e can tos o v ocalizaciones es pecificas d e cada es pecie, | o ¢ ual
provocaria atributos estables en sintaxis y composicion de notas, con variacion potencial en
fonologia entre individuos y poblaciones.

La sintaxis combinatoria ha sido definida como un proceso jerarquico (Todt y Hultsch
1998), entramado (Gil y Slater 2000) y con una ruta organizada ( Ficken et al. 2000). Esto
puede ser principalmente de dos tipos: una secuencia rigida del orden de notas; o de modo
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flexible donde hay variacion en el ntimero de repeticiones de notas o combinando notas de
distinta manera (Leger 2005). Se ha determinado sintaxis en sefales acusticas 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 Kaluthota2 013),y en es casas ocasiones para av es
suboscinas (Leger 2005), no oscinas como los colibries (Rusch et al., 1996) y una especie de
psitacido (Wright y Dahlin 2007).

En elcaso delos psiticidos, existe un gran n umero d e es tudios q ue an alizan el
repertorio vocal en diferentes contextos conductuales (Saunders et al. 1983, Fernandez-Juricic
et al. 1998, de Araujo 2011, Montes-Medina et al. 2016); sin embargo, pocos estudios analizan
variacion individual en el repertorio vocal y 1as reglas s intacticas que 1 o gobiernan. Entre
estos, Wright y D ahlin (2007) reportan que en el llamado de dueto del loro nuca amarilla
(Amazona auropalliata), la co mposicion d e n otas y la s intaxis presentan caracteristicas
especificas para m achosy p ara h embras. Asimismo, d eterminaron que la sintaxis y1a
fonologia s on car acteristicas a clsticas m 4s co nservadas q ue | a co mposiciéon de n otas a
distintos niveles d e o rganizacion s ocial desde i ndividuo ha sta pobl acion (D ahlin y W right
2009). Por lo tanto, faltan estudios que analicen la importancia de estos atributos en el llamado
de anidacion del macho, que se caracteriza por ser un llamado de vital importancia para la
correcta coordinacion de la pareja durante la anidacion (Renton y Salinas-Melgoza 1999).

Elloro corona lila p resenta un repertorio vocal muy 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 anidacidn, se reporta que existe variacion en
el re pertorio de m achos y he mbras, don de e I m acho presenta un re pertorio m ayor que la
hembra y una cantidad i mportante d e notas ex clusivas d el I lamado (Montes-Medina et al .
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2016). A demas, t ambién s e r egistrd v ariacion f onoldgica entre m achos en 1as notas m as
comunes del llamado de anidacion, probablemente como estrategia p ara diferenciarse entre
otros m achos dura nte e 1 p eriodo re productivo (Montes-Medina 2012) . S in e mbargo, s e
desconoce si: 1) El repertorio vocal del llamado de anidacion presenta diferencias entre areas
de a nidaciéon o e ntre i ndividuos; 2) S 1 la sintaxis del 1 lamado d e anidacién es rigida o
combinatoria y si esto presenta variacion entre areas y entre individuos, y por ul timo 3) si la
composicion y la sintaxis son modificados para permitir un reconocimiento de los machos mas
eficiente por parte de la hembra. Por lo tanto, en el presente estudio se analizé la composicion
de notas y la sintaxis del llamado de anidacion de machos del loro corona lila individualmente

y en tres diferentes areas de anidacion en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala.

HIPOTESIS
El llamado de anidacion del macho presenta una estructura en sintaxis y composicion de notas

con diferencias entre individuos y entre areas de anidacion.

OBJETIVO
Evaluar la composicion de notas y la sintaxis en el llamado de anidacién del macho de manera

individual y entre diferentes areas de anidacion.

METODO

Obtencion de grabaciones

Se grabaron los 1lamados de anidacion de 18 m achos del loro c orona lila en tres areas de
anidacion: 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 (19°22°N 104°56°W a 19°35°N 105°03°W) en
la costa de Jalisco. En promedio, 1a distancia entre nidos para cada area de anidacion fue
Chamela = 1592.3 + 969.6 m, Cuixmala = 1753.7 = 1056.0 m, y Careyes = 1122.5 £ 448.3 m.
Por otro lado, 1a distancia entre areas de anidacion fue de 5402 m entre Chamela y Careyes,
2240 m entre Careyesy C uixmala, y 7755 m entre C hamela y C uixmala. E stas ar eas
comparten un tipo d e vegetacion car acteristica del bosque tropical seco (Lott et al. 1987),
donde hay una marcada estacionalidad en fenologia de las plantas (Bullock y Solis-Magallanes
1990), con una temporada de lluvias entre los meses de Julio-Octubre y una sequia hasta de 8
meses (Bullock 1986).

Realizamos grabaciones de los llamados de anidacion del loro corona lila en los meses
del final de enero hasta finales de marzo 2011, durante la etapa de incubacién de huevos por
las hembras (Renton y Salinas-Melgoza 1999). Debido a que el loro corona lila presenta una
alta sincronia en el inicio de la anidacion (Renton y Salinas-Melgoza 1999), a que la mayoria
de las especies de psitacidos son socialmente monogamas (Forshaw 1989, Spoon 2006) y a
que s 6lo em pleamos 1as v ocalizaciones del m acho cuando ex istio r espuesta d e l a h embra,
asumimos que los llamados de anidacion en cada nido pertenecian a un solo macho.

Las grabaciones se realizaron en las mafnanas (0700-0930) o en las tardes (1700-1900)
cuando los machos visitaban el nido. Se utiliz6 una grabadora portatil Marantz PMD 670 de
estado solido y un micréfono direccional largo Sennheiser ME66 03285 con soporte de pistola
anti-vibracion. Para o btener una correcta r esolucion, 1 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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Anélisis de grabaciones

Se obt uvo un a proximado de 163 min grabados paralos 1 8 machos en las tres dreasde
anidacion, c on un prom edio de 9.1 £ 7.2 min (rango: 1.2 — 26.4 min) por macho. Para el
analisis, s 0lo s e e mplearon 1 a e tapa i nicial (en v uelo aproximandose a1l ni do) y la et apa
principal (cuando el macho vocaliza perchado cerca del nido) de los 1lamados de anidacion
(Montes-Medina et al. 2016). A demaés, so6lo em pleamos 1as grabaciones sin p erturbaciones,
eliminando las grabaciones donde el 1lamado del macho se encontraba influenciado por otros
conespecificos, un depredador o por perturbacion humana.

Cada grabacion fue analizada por medio de espectrogramas en el programa Audacity
2.1.2 (http://audacity.sourceforge.net/), re gistrando el tipo, posicion y el inicio y término de
cada nota en etiquetas, las cuales fueron exportadas en un archivo “.txt’ que fue empleado para
los analisis estadisticos. Utilizamos como unidad basica a las notas, definidas como un sonido
contintio delimitado por silencio (Tchernichovski et al. 2000). Mediante la clasificacion visual
de espectrogramas en el programa Raven Pro 1.5 (Cornell Laboratory of O rnithology, Nueva
York), se registro un total de 43 tipos de notas para los 18 machos. Esto es mayor que el total
de 25 tipos de nota anteriormente reportados para el llamado de anidacion de los machos del
loro corona lila (Montes-Medina et al. 2016) debido a que en el presente estudio obtuvimos
una mayor cantidad d e grabaciones d urante 1a etapa inicial de llegada d el macho al nido,
pudiendo distinguir una mayor variedad de notas largas introductoria y algunas notas nuevas
de l a etapa principal. Reportamos ap roximadamente 2 3 tipos d e notas en 1la etapa inicial,
mientras que registramos aproximadamente 27 tipos de notas en la etapa principal del llamado

de anidacion para los 18 machos.
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Anadlisis de composicion de notas

Al cuantificar el niimero total de notas por area de anidacion observamos variaciones debido a
diferencias en el tamafio de muestra en cada area, por lo que se optd por realizar una prueba de
proporciones iguales o dadas (Test of Equal or Given Proportions) con la funcion prop.test en
el programa R version 3.2.3 (R Development Core Team). Esto permite probar la hipotesis de
que las proporciones entre grupos son las mismas, o que son i guales dadas ciertos valores
(Wilson 1927, Newcombe 1998a, 1998b), por lo que se comparan proporciones de las notas en
relacion al total por area. Sin embargo, debido a que la funcion prop.test se basa en emplear
una ji cuadrada para realizar el andlisis 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 area de
Cuixmala. Ademas, para las comparaciones pareadas con el area de Careyes, se eliminaron las
notas F yJ que tuvieron valorde cero al no estar emitidas p or | os m achos en C areyes.
Posteriormente, se realizo una prueba no p aramétrica d e Kruskal-Wallis p ara co mprobar si
existian diferencias en la duracion de notas entre las tres areas de anidacion. Finalmente se
realiz6 u na prue ba pos thoc de D unn c on a juste d e B onferroni delalfa al P =0.017 para
determinar cudles areas de anidacion presentaron diferencias significativas con otras areas. Las
pruebas no paramétricas se realizaron en el programa R version 3.2.3 (R Development Core
Team) con los paquetes “FSA” y “dunn.test”.

Para evaluar si el repertorio vocal (numero de diferentes tipos de notas empleadas) de
un macho estaba correlacionada con la distancia al nido vecino mas cercano s e re aliz6 un
andlisis de correlacion de Pearson, empleando la funcion rcorr de la libreria “Hmisc” (Alzola

y Harrell 2006). Debido a que el tiempo de grabacion vari6 entre machos, se decidi6 eliminar
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del analisis 1os machos que tuvieran <2 min de tiempo total de grabacion, quedando con 16

machos.

Anélisis de sintaxis

Para e I an alisis d e s intaxis s € em pled el andlisis d e intervalo s ecuencial (Lag s equential
analysis) propuesto por Bakeman y Gottman (1986) para describir 1os patrones de transicion
de notas en el llamado de anidacién empleando el programa GSEQ 5.1.23 (Bakeman y Quera
1995, 2016). Este analisis examina la secuencia de notas determinando si la asociacion entre
notas sed ad ef orma azarosap or mediod e p robars i lat ransiciéon o curre a t asas
significativamente d iferentes q ue 1 as es peradas d ada 1 a f recuencia o bservada d e ev entos
(Bakeman y Gottman 1986, Waas 1991).

Para reducir el nimero de categorias con frecuencias bajas en el analisis de ji cuadrada,
comprimimos 28 de los 43 tipos de notas en dos categorias: 1) notas de baja tasa de emision
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 1 arga dura cion (P romedio: 0.44 +0.045s ;
comparado con el resto de lasnotas: 0.205 + 0.061 s), que fueron emitidas principalmente
durante la etapa inicial del llamado de anidacion.. Esto dejo un total de 17 categorias de tipos
de nota, a lo cual incluimos ademés una 18ava categoria de los periodos de silencio >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 consideré como una pausa significativa en el llamado.

El an alisis d e i ntervalo s ecuencial s e r ealizd ex aminando 1 a frecuencia d e n otas al
intervalo +1 (la nota que inmediatamente sigue a la nota criterio) y al intervalo +2 (la segunda
notaquelesigue a lanotacriterio). Se empled la funcion de estadisticos de tabla en el
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programa G SEQ 5.1.23, considerando todas las notas como criterios u objetivos (targets) y
obteniendo una tabla de v alores de 18x 18 notas. El an lisis s e realiz6 para cadaareade
anidacion y para cada macho, comprobando primero si existia relacion entre notas al intervalo
+1 aplicando un analisis de ji cuadrada para conocer si existia relacion entre columnas y filas.
Posteriormente, s i1a relacion fue significativa se obt uvieron | os v alores de probabilidad
condicional y los valores de P para la transicion a cada tiempo. Para el intervalo +2, se realiz
el mismo procedimiento solamente si el intervalo +1 presentd relacion entre las notas. Para
reducir el riesgo de errores de Tipo I, se aplico un ajuste de Bonferroni a toda la tabla en cada
intervalo (Bakeman y Gottman 1986).

Para los intervalos denota +1 y+2 que tuvieron una asociacién en la frecuencia
secuencial significativa, se realizaron correlaciones de Pearson utilizando la funcion 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 rrelacion n os p ermite co nocer q ué tanto s e
asemeja la transicion condicional de las notas a los intervalos +1 y +2 de las tres areas o de los
18 individuos en la sintaxis. P osteriormente, se realizd una prueba de Mantel (1987) con la
funcion Mantel.rtest de la libreria ‘ade4’ (Dray y Dufour, 2007) para comprobar si la matriz
de los coeficientes de correlacion de la transicion condicional de notas de los machos estuvo
correlacionada con la matriz d e distancia g eografica entre los nidos d e cad a m acho. Las
pruebas estadisticas se realizaron en el programa R version 3.2.3 (R Development Core Team)

Para representar graficamente 1a sintaxis, se realizaron redes de transicion s intactica
con las probabilidades condicionales para todos los machos y diagramas de flujo para cada
area 'y para cada individuo. Para esto, se tomaron las transiciones de las notas a intervalos
entre notas de minimo 1 segundo, debido a que la evaluacion a intervalos <1s produjeron redes
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muy sencillas y a>1s produjeron redes de masiado complejas. Las redes muy s encillas no
reflejan las interacciones entre notas, dejando a la mayoria de las notas sin ninguna asociacion,
mientras las redes muy complejas crean redes donde la mayoria de las notas tienen asociacion

con las otras notas.

RESULTADOS

Composicion 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 ademas las emitidas por
el mayor nimero de individuos (Tabla 1), lo cual concuerda con lo reportado anteriormente
por M ontes-Medina et al. (2016). Del total de notas emitidas, las notas C2, G y K fueron
exclusivas del 4rea de Cuixmala, aunque no exclusivas para algan macho en especifico (Tabla
1). E n c uanto a 1 e mpleo de not as por m acho, e ncontramos que 1 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
correlacion de Pearson demostr6 una correlacion significativa negativa del namero de tipos de
notas empleadas por cada macho y la distancia al vecino més cercano (r =-0.58, P =0.019), lo
que i ndica que los m achos anidando cerca d e un v ecino co nespecifico p resentan m ayor
riqueza del repertorio vocal.

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

entre las areas de anidacion (Chamela vs Cuixmala: x213 = 181.7, P < 0.001; Cuixmala vs

Careyes: in =62.3, P <0.001; Chamela vs Careyes: in =57.1, P <0.001). Las tres areas de

anidacion coinciden en que las notas C y B son las notas mas emitidas proporcionalmente, sin

embargo, para Chamela le siguen las notas J4, A y D; para Careyes lasnotas G2, FS y A y
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finalmente p ara C uixmala lasn otas HS5,A y J4. Lasn otasm enosem pleadas
proporcionalmente fueron para Chamela las notas largas, HS y J; para Careyes las notas N y P,
ademas de otras notas de baja ocurrencia, y finalmente Cuixmala fueron las notas C2, Ky Ny
P.

Adicionalmente, hubo diferencia significativa en la duracion de notas entre las tres
areas d e anidacion (H; = 52.6, P < 0.001), donde el area de C hamela p resentdé un m ayor
tiempo de duracion de las notas (4.66 = 8.53 s), comparado con el area de Cuixmala (2.93 +
5.98s;0=6.9, P<0.001)y de Careyes (2.7 £4.73 s; g = -5.5, P < 0.001). Por otro lado, no

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

Tabla 1. Valores de emision para las 17 categorias de notas emitidas por 18 machos del loro

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

Area
Numero de Porcentaje Individuos
Categoria de nota donde se
notas emitidas emision (%) que la emiten
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
Chamela,
Nota F 118 4.16 8
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
Chamela,
Nota J 43 1.51 6
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
56 1.97 10 Todas
veces
17 notas de larga
46 1.62 13 Todas
duracion
Sintaxis

El analisis secuencial de la sintaxis d e notas e mpleadas en el Ilamado de anidacion de I os
machos d el 1oro corona lila d emostrd una relacion significativa d e 1 as n otas criterio ( nota
inicial) con las notas objetivo (notas que le siguen) para los intervalos +1 y +2 (Intervalo +1:
X2289 =6778, P <0.01, Intervalo +2: X2289 = 6060, P < 0.01). Registramos principalmente que
las n otas mas comunes (A, B y C) presentaron alta probabilidad transicional entre si, 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, 1 as
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combinaciones de notas con mayor probabilidad secuencial fueron CC, EE, C2C, BC, C2C2, y
BB (Figura 1).
Dei gual f orma, p ara lost ress itios de an idaciéns e en contré u na asociacion

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

intervalo +1 (Chamela: X2289 =798, P < 0.01, Cuixmala: X2289 =5899, P < 0.01 y Careyes:
X2289 =380, P < 0.01), asi como para la segunda nota que le sigue al intervalo +2 (Chamela:
Y255 = 535, P < 0.001; Cuixmala: 250 = 5653, P < 0.01; Careyes: %144 = 221, P < 0.001). Al

intervalo +1, encontramos que el area de Cuixmala (Figura 2A) tuvo una gran similitud con las
reglas sintacticas generales para todas las areas (Figura 1). Por otro lado, las dreas de Chamela
y Ca reyes pre sentaron r eglas s intacticas ap arentemente m 4s s encillas, ex istiendo p ocas
interacciones entre notas al intervalo +1 (Figura 2B y 2C). En Chamela las combinaciones mas
probables e ntre not as fue ron CC,B C yE E ( Figura2 B), m ientrasen Careyes| as

combinaciones mas probables fueron EE, CC, BC, G2C y AC (Figura 2C).
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Figura 1. Red general de relaciones sintacticas entre las 17 categorias de notas y el silencio para 18 machos del loro corona lila en tres
areas de anidacion dentro de la Reserva de 1a Biosfera Chamela-Cuixmala. Las flechas indican la interaccion al intervalo +1 con su

valor de probabilidad. Las flechas sin nota destino indican que a esa nota le sigue un silencio de mas de 1 segundo.
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Figura 2. Redes sintacticas entre 17 categorias de tipos de nota emitidos por 18 machos del loro
corona lila por area de anidacion de A) Cuixmala, B) Chamela, y C) Careyes. Las flechas indican

la interaccion al intervalo +1 con su probabilidad. Las fechas al vacio indican >1 s de silencio.
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C) Careves
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Hubo una correlacion significativa en la proporcién c ondicional de notas entre las tres
areas de anidacion para ambos el intervalo +1 como el intervalo +2, aunque los coeficientes de
correlacion fueron mayores para el intervalo +1 (Tabla 2). Para el intervalo +1, hubo una mayor
correlacion del area de Chamela con el drea de Cuixmala (Tabla 2A), y una menor correlacion en
general con el area de Careyes (Tabla 2A y 2B). Para el intervalo +2, hubo una mayor correlacion

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

Tabla 2. Resultado de la correlacion de Pearson de la proporcion condicional de notas que siguen

la nota inicial relacionando entre las tres areas de anidacion, 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; t,71=5.3, P <0.001
Cuixmala - r=0.402;t70=5.7,P<0.001,
A) Intervalo +2
Cuixmala Careyes
Chamela r=0.279, tyo, = 4.1, P <0.001 r=0.243; t;,3=2.8, P <0.006
Cuixmala - r=0.344; t;3 = 5.0, P <0.001,

Cuando analizamos individualmente la sintaxis de cada macho, encontramos diferencias
visibles entre las r edes s intacticas, principalmente en el nimero d e i nteracciones en tre n otas

(Apéndice 1). El analisis de ji cuadrada demostro que para el intervalo +1 la asociacion 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 emision de notas
por el macho 1C podria ser azarosa, lo eliminamos del analisis del intervalo +2 y del analisis de
correlacion con la distancia entre nidos. Para el intervalo +2, encontramos que los machos CO'y
CP no presentaron una asociacion significativa entre las notas criterio y la segunda nota objeto
que les sigue (Tabla 3). Finalmente, la prueba de Mantel demostro que la matriz de coeficientes
de correlacion de la transicion 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 enl at ransicidon ¢ ondicional de s ecuenciad e n otas no e sta

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

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

Identificacion del Grados de
Intervalo Ji cuadrada Valor de P
macho libertad

+1 36.2 36 0.461
1C

+2 - - -

+1 197.6 49 <0.001
AS

+2 118.2 36 < 0.001

+1 253.7 81 < 0.001
CA

+2 222.7 81 < 0.001

+1 285.8 64 <0.001
CB

+2 148.7 49 < 0.001
ol +1 3234 81 < 0.001

+2 348.3 81 < 0.001
CM +1 444.6 196 <0.001
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CO

CP

FC

FH

GA

GB

aJ

GU

HE

K3

ucC

+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2
+1
+2

543.4
91.4
333
34.5
13.4

295.6

2253

287.6

173.0

778.6

580.9

347.3

302.7

3343

391.8

462.2

314.1

226.4

148.6

2027.1
1570.4

462.4

384.6

154.3

127.2

196
36
36
16

169
169
100
100
144
144
81
81
169
169
64
64
121
121
196
169
144
144
100
100

<0.001
<0.001
0.599
0.005
0.147
<0.01
0.002
<0.001
<0.001
<0.001
<0.01
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.01
<0.001
<0.001
0.045
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.01
0.035
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DISCUSION

Diversidad v variacién en composicion de notas

Reportamos que el llamado de anidacion es una conducta vocalmente diversa, con un re pertorio
vocal de 43 tipos de notas para 18 machos, donde lasnotas A, B y C son las més emitidas.
Dichos resultados concuerdan con la alta diversidad de notas y las notas mas comunes registradas
en el 1lamado d e anidacion p or Montes-Medina et al. (2016), aunque en el presente es tudio
registramos un m ayor nium ero de tipos d e n otas en el llamado d e an idacion. Esto s e d ebe
principalmente a que diferentes individuos fue ron grabados 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 variacion en la composicion de notas a distintos niveles
de organizacion social (Dahlin y Wright 2009). Asimismo, en el presente estudio se obtuvieron
una mayor cantidad d e grabaciones durante 1 a etapa inicial de llegada de los machos al nido,
pudiendo distinguir una mayor variedad de notas largas introductorias. Por lo tanto, al tener una
mayor c antidad d e grabaciones y de nue vos re gistros de individuos se obtuvieron unt otal de
aproximadamente 2 3 tipos d e notas en la etapa inicial, d iferente a 10 reportado por M ontes-
Medina et al. (2016) que report6 sélo 15 notas iniciales, lo que explica el mayor nimero de tipos
de notas.

Cabe destacar que el repertorio vocal empleado por cada macho tuvo correlacion negativa
con la distancia al vecino mas cercano, indicando que, a una menor distancia entre nidos, los
machos emplearian un mayor repertorio en su llamado de anidacion. Una hipotesis por la cual
hay diferencias en el repertorio empleado por los machos es debido a la densidad poblacional, por
lo que I osindividuos t endrian 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 tamafio de repertorio. Sin embargo, en aves so6lo existen estudios
previos que indican que la densidad de individuos afecta el tamafo del repertorio a nivel especie
(Catchpole 1980, Kroodsma 1977), sin tener pruebas de que esto pueda ocurrir a nivel individual.
Otra explicacion para la correlacion negativa con distancia entre vecinos, es que los machos del
loro corona lila estdn aprendiendo las vocalizaciones vecinas, por lo que solamente 10os machos
que tengan nidos cercanos presentaran un mayor repertorio. Esto es muy similar a lo reportado
para los m achos adultos del C arbonero comun (Parus major), 1 os cu ales aumentanl a
composicion de su repertorio v ocal a prendiendo nu evos c antos de s us v ecinos (McGregor y
Krebs 1989 ). Los p sitacidos s on es pecies de aprendizaje abierto, porlo quesoncapacesde
aprender nuevas vocalizaciones en edad adulta y entre mayor nimero de vecinos cercanos, mayor
posibilidad de aprender nuevas vocalizaciones.

Por ultimo, un mayor repertorio con mayor cercania de vecinos podria indicar una funcion
de territorialidad en el llamado de anidacion. Para el loro corona lila, el contexto agonistico tiene
la mayor variedad de tipos de notas y notas exclusivas (Montes-Medina et al. 2016). En especies
de aves can oras, cantos con un mayor repertorio son mas e fectivos para de fensa del territorio
(Krebsetal. 19 78). En p sitacidos, 1 a c acatia enlutada ( Probosciger aterrimus) presenta un
repertorio vocal complejo que podria tener funcion en la defensa territorial (Zdenek et al. 2015).
Dado que los psitacidos presentan comportamiento agonistico alrededor del nido (Renton 2004),
es posible que el 1lamado de anidacion también tiene una funcidn territorial, aunque su funcion
principal sea la comunicacidn entre pareja, como ocurre por ejemplo con el llamado de dueto del
loro nuca amarilla (Wright 1996).

Por otro lado, encontramos variacion entre las tres areas de anidacion en la composicion y
la proporcién de notas en el 1lamado de anidacion, ademés de la duracion de las notas, lo cual
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podria indicar la existencia de variacion geografica. En otras especies de aves se ha reportado que
al cambiar la proporcion de notas en el canto pueden modificar el mensaje (Mahurin y Freeberg
2009), mientras en el Gorrion Cantor (Melospiza melodia) se ha encontrado d iferencias en tre
poblaciones en la composicion de notas (Harris y Lemon 1972). En psitacidos, se reporta la
existencia de v ariacion geografica en composicion y proporc ién de notas en los 1lamados de
dueto en el loro nuca amarilla (Amazona auropalliata), donde encuentran que la composicion de
notas es la caracteristica menos conservada (Dahlin y Wright 2009). E sto podria indicar que los
psitacidos em plean co mo m ecanismo d e r econocimiento en tre p oblaciones la co mposicion y

proporcion de notas en los llamados, permitiendo reconocer a individuos de diferentes areas.

Sintaxis combinatoria

Los Ilamados d e an idacién d e 1 os m achos d el 1 oro co rona I ila es tuvieron co mpuestos d e un
repertorio v ocal de not as que pre sentaron un orde n s ecuencial € n s u e misioén, ¢ on m ayor
probabilidad s ecuencial p ara al gunas ¢ ombinaciones d e n otas. Encontramos u na asociacion
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 anidacion, pero mas bien existen reglas sintacticas ambos
por macho individual y por drea de anidacion. Esto sugiere la existencia de reglas sintacticas
combinatorias, parecida al de los humanos, donde un pequefio set de fonemas son agrupadas para
formar unidades 1éxicas mas complejas (Hailman et al., 1987). La generacion 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 1 as s efiales a custicas d e o tras av es,
principalmente para aves canoras (Beer 1976, Hailman 1985, Hailman et al., 1987; Ficken et al.,
1994, Freeberg y Lucas 2002, Rendall y Kaluthota 2013), y en muy escasas veces para av es
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suboscinas (Leger 2005) y no oscinas como los colibries (Rusch et al., 1996). Suzuki et al. (2016)
reportan ex perimentalmente p ara i ndividuos s ilvestres d el car bonero japonés, la existencia de
sintaxis combinatoria. Para los psitacidos, unicamente se ha reportado sintaxis combinatoria en
los Ilamados de dueto del loro nuca amarilla (Wright y Dahlin 2007, D ahlin y Wright 2009). El
loro ¢ orona 1 ila pre senta un us o ¢ onstante de 1as no tas m a4s co munes B y C, p resentando
variaciones importantes en la sintaxis de su empleo, en el nimero de notas, la tasa de emision de
éstas y en el empleo de las demas notas menos comunes, lo cual podria reflejar una comunicacion
mas compleja. Sin embargo, aun faltaria demostrar ex perimentalmente sila modificacion de la
sintaxis podria modificar el mensaje original.

Existen d iferentes t eorias acer cad el af unciond el a s intaxis co mbinatoriaen | a
comunicacion, 1 a p rincipal es que d iferentes t ipos d e n otas d entro d e un co njunto s intactico
indican diferentes mensajes, mientras el nimero 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
anidacion de los machos del loro corona lila encontramos una gran diversidad de tipos de notas
con una mayor duracion de las notas (Montes-Medina et al. 2016), ademas de variaciones en la
probabilidad secuencial combinatoria de notas entre individuos y areas de anidacion. Esto indica
que el llamado d e an idacion d el macho p odria s ervir p ara: 1) en viar m ayor i nformaciéon 'y
comunicar l a importancia d el m ensaje; y 2) indicar l a i dentidad d el individuoy del areade
anidacion d e d onde p roviene. L a co mplejidad y flexibilidad en a s intaxis co mbinatoria que
registramos para los 1lamados de anidacion de 1os machos del loro corona lila podria reflejar la
importancia de esta sefial actstica en atraer la atencion de la hembra dentro del nido para que

salgaas eral imentada. P orl ot anto, esi mportante r ealizar es tudios ex perimentales p ara
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comprobar la funcion d el | lamado d e anidacion y cl arificar e | p apel q ue j uega | a s intaxis

combinatoria en la comunicacion animal.

Variacion individual vy entre areas de anidacidn en la sintaxis

Pudimos obs ervar variaciones en la p robabilidad s ecuencial p ara | as co mbinaciones d e n otas
entre ar eas d e an idacion y machos individuales, 1 0 q ue i ndica una flexibilidad en la sintaxis
combinatoria empleada por el loro corona lila. Hubo variacion en el grado de correlacion entre
areas de anidacion para las secuencias al intervalo +1 (nota objetivo inmediato) y +2 (segunda
nota obj etivo), aunque a nivel de individuos, la similitud entre 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
psitacidos, el tinico estudio que ha reportado reglas sintacticas fue para el llamado de dueto del
loro nuca amarilla (Amazona auropalliata), con variacion entre areas y entre individuos (Wright
y Dahlin 2007, D ahliny Wright 2009). Variaciones en la sintaxis podrian comunicar distintos
mensajes o 1 ndicar identidad, como ene 1 Carbonero Japonés (Parus minor) donde
modificaciones de la sintaxis combinatorio en los Ilamados de alarma pueden indicar el tipo de
depredador y tienen distintos significados para los individuos receptores de las sefales acusticas
(Suzuki 2014, S uzukietal. 2016). Por 1o tanto, la variacién entre machos en la s intaxis d el
llamado de anidacion podria trasmitir distintos mensajes y permitir al macho ser eficientemente
reconocido p or la h embra, ev itando llamar1a atencién d e conspecificos o d epredadores y

reduciendo e 1 ri esgo de fa Isos pos itivos prov ocados por 1 os | lamados de ot ra p areja ¢ ercana

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

El repertorio vocal del llamado de anidacioén de los machos del loro corona lila tuvo como base el
empleo de 3 tipos de notas principales; sin embargo, existio una gran variabilidad en el empleo de
las 40 notas restantes por parte de los machos, encontrando un ra ngo que va desde 5 hasta 14
tipos de notas e n s u re pertorio. Ademdsdela v ariacion en el tamafio d e r epertorio v ocal
individual, r egistramos diferencias en las r eglas s intacticas entre m achos. La m odificacion
experimental de la composicion de notas y la sintaxis puede permitir a 1os animales el aumentar
la v ariedad de los m ensajes que pue den e mitir (S mith 1988, 1991; Freeberg y Lucas 2002;
Freeberg et al. 2003; Arnold y Z uberbuhler 2006) o cam biar 1 a i dentidad d el em isor ysu
reconocimiento (Zuberbiihler 2002, A rnold y Zuberbiihler 2006, Briefer et al. 2008, Ouattara et
al. 2009a, O uattara et al. 2009b). Por ¢jemplo, en alondras (Alauda arvensis), Briefer (2013)
encuentrd que los individuos pueden volverse familiares o de sconocidos a partir de modificar la
sintaxis por medio de experimentos de playback

Sin embargo, aumentar el re pertorio vocal puede ser contraproducente. Bolhuis y E da-
Fujiwara (2010) propone n qu euna s efial m ondtona conun pe queio re pertorio ¢ ausal a
habituacion de la hembra identificando mas facilmente a su pareja. Por lo tanto, seria interesante
investigar para el loro corona lila si el tiempo de respuesta de la hembra esta relacionado con el
tamafo de | re pertorio de 1 m acho, donde a m ayor re pertorio m ayor tiempo de reaccion de 1a
hembra.

La p osible es trategia p ara la d iferenciacion i ndividual en el1lamado d e anidacion d el
macho no solamente se encontraria en la composicion de notas y en la sintaxis. Estudios previos
en la fonologia de las notas mas comunes B y C y la silaba BCC del 1lamado de anidacion del
loro corona lila demostrd que existia variacion individual en las caracteristicas acusticas de los
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machos (Montes-Medina 2012). De igual forma, el empleo de notas de larga duracion, emitidas
principalmente d urante | a e tapa i nicial del 1lamado d e an idacion cuando el macho s e acer ca
volando al nido, podria indicar identidad del individuo. Sin embargo, a pesar de que sabemos la
existencia d e v ariacioén en 1 a f onologia, co mposiciéon d e n otas y s intaxis, d esconocemos I a
importancia d e cada v ariable porlo que el siguiente p aso s eria p robar experimentalmente | 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).

CONCLUSION

A partir de lo encontrado en este estudio, la variacion existente en la composicion de notas y la
sintaxis tanto de manera individual como regional sugiere que el 1lamado de anidaciéon es una
forma de comunicacion compleja y flexible, permitiendo a los machos comunicarse a partir de
multiples variantes y evitando replicaciones y riesgos para las parejas que 1o emiten. Ademas,
estas variaciones podrian indicar la existencia de variacion geografica, debido a una diferencia en
repertorio, lo cual podria estar influenciado principalmente por l a necesidad de diferenciarse de
otros machos cuando la cercania al vecino es estrecha. Por lo tanto, el llamado de anidacion del
macho del loro corona lila presenta una composicion de notas amplia y una sintaxis combinatoria
flexible,1 o cu al I o h ace un m ecanismo de co municacion complejo, capaz d e ad aptarse y

moldeado principalmente por la interaccion entre la pareja reproductiva.
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Apéndice 1. Redes sintacticas 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 esta

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

Los psitacidos pueden presentar variacion en la composicion de notas, sintaxis y fonologia de sus
llamados, pero pocos estudios han probado la importancia de estos atributos en el reconocimiento
y discriminacion de individuos. Realizamos experimentos de playback modificando los atributos
del 1lamado de anidacion de los machos del loro corona lila (Amazona finschi), y registramos la
respuesta a estode 6 h embras incubando de ntro d e 1 a c avidad de 1 ni do. Los t ratamientos
consistieron en un llamado natural del macho, una prueba modificando la composicion de notas,
otro la sintaxis, otro la fonologia y finalmente 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 analisis de componentes principales. Se obtuvo
un c omponente principal que explico el 74.6% de la variacion total de 1os datos. A partir del
componente r esultante u samos una A NOVA d e Friedman p ara d eterminar d iferencias enla
respuesta de la hembra entre tratamientos de playback, empleando ademas pruebas posthoc para
comprobar diferencias entre tratamientos. Ademads, realizamos pruebas pareadas no paramétricas
de W ilcoxon p ara co mparar la respuestad el ah embra ac ada tratamiento conel control.
Encontramos diferencias significativas entre tratamientos de playbacks, donde el andlisis posthoc
demostr6 q ue 1a p rueba con el 1 lamado n atural d el m acho d ifiri6 s ignificativamente d e 1 os
playbacks con modificacion de sintaxis y fonologia. Asimismo, el andlisis pareado de Wilcoxon
mostro que las hembras respondieron significativamente menos a los playbacks con modificacion
de sintaxis, fonol ogia y c omposicion de notas c omparado con el control, pero su re spuesta al
playback natural sin modificacion del 1lamado no difirié de los encuentros reales. Las hembras
discriminaron entre tratamientos, d onde la m odificacion d e cualquier atributo del 1 lamado del
macho redujo 1 a respuesta d e la h embra. Es to p odria r eflejar | a i mportancia d el 1 lamado d e
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anidacion en coordinar la re produccion entre machos y hembras, sugiriendo una funcion critica
en la comunicacion. Para aves anidadoras de cavidad sin pistas visuales para identificar al emisor,
las sefales acusticas podrian ajustarse para reflejar individualidad, eliminando el riesgo de falsos

positivos.

ABSTRACT

Parrots show variation in composition, syntax and phonology of duet 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 I: a n atural cal 1, m odified n ote co mposition, s yntax an d p honology; and t he
response to a real encounter with the male nesting call as a control. For each trial, we registered 4
behavioral v ariables int he f emale r esponse, and r educed ax es f or an alysis w ith Principal
Components A nalysis. We then used a F riedman ANOVA to determine differences in female
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% ofv 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 differ from real encounters. Female Lilac-crowned P arrots discriminated among p laybacks,
where modification of any attribute reduced female response. This may reflect the importance of

the acoustic signal in c oordinating re production, suggesting a critical c ommunication function.
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For cavity-nesting birds without visual cues to identify callers, acoustics signals could be fine-

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

INTRODUCCION
Las s enales acu sticas co mplejas p ermiten a I os o rganismos co municarse y /o 1 dentificarse en
diferentes contextos conductuales y diversos ambientes, modificando y adaptando las principales
caracteristicas acusticas como sintaxis, fonologia y composicion de notas. Esta modificacion de
caracteristicas acusticas puede permitir a los organismos aumentar la variedad de mensajes que
pueden enviar o modular mas exactamente un limitado numero de mensajes (Smith 1988, 1991,
Freebergy Lucas 2002, Freeberg et al. 2003, A rnold y Zuberbiihler 2006, CI arke et al. 2006).
Para que ocurra esto, los individuos deben conocer las variaciones en c aracteristicas acusticas
para comprender los diferentes mensajes que se pudiesen expresar.

En la comunicacién vocal de aves, se ha determinado que la sintaxis, la composicion de
notas, la fonologia ol ostres pue den i nfluir e n el a prendizaje v ocal (S ohay Marler 2001,
Plamondon et al. 2010), la diferenciacion entre individuos o sexos (Bretagnolle 1996), la eleccion
de pareja (Baker et al. 1987, Nowicki et al. 2000), interacciones territoriales (Doutrelant et al.
2000, Holland et al. 2000, ), | a interaccion entre di ferentes poblaciones (Shiovitz y Thompson
1970, Marler y Sherman 1985, B alaban 1988, Thompson y B aker 1993, Hailman y Griswold
1996, Soha y Marler 2000, Cha rrier y Sturdy 2005, Briefer etal. 2008 ) y la interaccion entre
diferentes especies (Doutrelant et al. 2000).

Para conocer el papel en la comunicacion que juegan éstas caracteristicas acusticas, se han
realizado principalmente ex perimentos d e p layback con aves canorasy cantos territoriales d e

machos o cantos de atraccion de pareja entre machos y hembras (Balaban 1988, Mitani y Marler
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1989, Doutrelant et al. 1999, H olland et al. 2000, O kanoya et al. 2000, N owicki et al. 2001,
Zuberbiihler 2002, CI ucas et al. 2004, Brieferetal. 2013). Sin e mbargo, pocos e studios han
evaluado la influencia de la sintaxis, composicion de notas y la fonologia sobre la respuesta a las
sefales actsticas por especies no canoras, como los psitacidos.

En p sitacidos, s olamente el e studio re alizado por D ahliny Wright (2012) e valua 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 ante un estimulo con sintaxis rota. Sin embargo, el 1lamado de dueto es principalmente
empleado para indicar posesion de un territorio (Smith 1994), en alarma (Harcus 1977) y para
reafirmar 1 os 1azos de pareja (Thorpe y North 1965). Cabe destacar que las s efiales acu sticas
también p ueden s er u tilizadas p ara c oordinar | as ac tividades re productivas (B radbury y
Vehrencamp 2011). Durante | a r eproduccion, | os p sitdcidos em plean s efiales a custicas p ara
coordinar sus actividades durante la anidacion, como es el caso del llamado de anidacion emitido
por 1 os machos para coordinar l1a alimentacion de la hembra mientras esta anida dentrode la
cavidad incubando los huevos o crias pequenas (Saunders 1983, Renton y Salinas-Melgoza 1999,
Montes-Medina et al. 2016). Esta diferencia en funcion entre los duetos y el llamado de anidacion
es importante debido a que en el caso del 1lamado de anidacion la alimentacion de 1a hembra y
seguridad de la nidada depende de una correcta discriminacion y respuesta a la sefial actstica, por
lo tanto, se podria decir que la motivacion y el riesgo es mayor en el llamado de anidacion que en
el dueto. Sin embargo, se desconoce la importancia 'y funcion de los atributos acusticos en el
reconocimiento y discriminacion del llamado de anidacion, cuya funcion principal aparente es la

de coordinar la alimentacion 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 sefiales actsticas que emplean los individuos
varian en composicion de notas de acuerdo al contexto conductual en que se desarrollan (Montes-
Medina et al. 2016), por 1o que la composicion y 1a sintaxis p odrian jugar un papel vital para
transmitir diferentes mensajes. Durante la anidacion, los machos del loro corona lila presentan un
repertorio diverso en sus llamados a las hembras (Montes-Medina et al. 2016, Capitulo 2), y
demuestran reglas sintéticas en el llamado de anidacion con variaciones entre individuos y areas
de anidacion (Ca pitulo 2), 1 ndicando que s on sefiales es tructuralmente co mplejas ( Hailman y
Ficken 1986) . Es to sugiere que la co mposiciony 1 as intaxis transmiten i nformaciond e
importancia para el mensaje o indican identidad. Ademas, a partir de experimentos de playback
se determin6 que las hembras del loro corona lila podrian discriminar entre los machos con base
en su llamado de anidacion, indicando el papel de la fonologia en el reconocimiento individual
(Montes-Medina 2012). Sin embargo, se desconoce si la sintaxis, la fonologia, la composicion de
notas o los tres atributos son esenciales para la correcta transmision del mensaje en el llamado de
anidacion del loro corona lila. Por lo tanto, a través de experimentos de playback, se analiz6 el
papel que juegan estos tres atributos en los llamados de anidacion de machos del loro corona lila,
esperando que la modificacion de alguno de estos atributos altere el mensaje original y produzca

un cambio en la respuesta de la hembra.

HIPOTESIS

Las hembras d el loro corona lila presentaran una respuesta nula o de menor intensidad ante
llamados de m odificados e n c omposicion, s intaxis y fonol ogia, enr elacion al 1lamadod e

anidacion natural.
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OBJETIVO

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

y fonologia para la respuesta de la hembra en el llamado de anidacién del macho

METODO

Obtencion de grabaciones

Durante los meses de febrero a marzo se realizaron grabaciones del llamado de anidacion de 6
machos de loro corona lila en la Reserva de 1a Biosfera de Chamela-Cuixmala. El 1lamado de
anidacion 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 pequefios (Renton y
Salinas-Melgoza 1999). Para asegurarnos de la identidad de la pareja, utilicemos inicamente 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
afio en que fueron realizados 1 os playbacks. Las grabaciones fue ron realizadas utilizando una
grabadora portatil Marantz PMD 660 ¢ on un m icrofono direccional Sennheiser™ ME66 03285
con soporte de pistola anti-vibracioén a una distancia de 30 metros aproximadamente para evitar
perturbar a la p areja. P ara as egurar o btener una co rrecta resolucion d e 1 as grabaciones, 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 11 Laboratory of O rnithology, N ueva Y ork),
eliminando co mpletamente e I r uido am biental y vocalizaciones aj enas al m acho ( en al gunas
ocasiones | as h embras r esponden a m itad d el llamado d el m acho, I nformacion P ersonal),

quedandonos 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 en 2015. Sin embargo, debido a que en algunos casos, como enelnido KM3 o CO 3
(Figura 1), los ex perimentos s e r ealizaron en afi os co ntiguos en la misma cavidad, s e t omo
solamente el experimento realizado en un afio, por lo que obtuvimos finalmente un numero de 6
hembras experimentales. R ealizamos 4 diferentes pistas de prueba p ara cada h embra: n atural,
sintaxis, fonol ogia y c omposicion. E mpleamos | as de finiciones de scritas por Y ule (1996) y
Dahlin y Wright (2009) donde : composicion de notas es la ocurrencia y abundancia relativa de
tipos de notas que estan en una secuencia, la sintaxis son las reglas que gobiernan la organizacion
y el tiempo de las notas en una secuencia de notas, y por ultimo la fonologia es la variacion en
estructura acustica fina de algin tipo de notas.

Las pistas d e au dio fueron p reparadas utilizando e | p rograma A udacity 1 .3.12 B eta
(http://audacity.sourceforge.net/) que consistian de 2 minutos de grabacion de la prueba a realizar
y 5 min de silencio para registrar alguna respuesta al estimulo vocal, dando un total de 7 min de
pista de prueba. La prueba Natural (N) consistio en la grabacion natural del macho focal, editado
para e liminar ¢ valquier rui do de fondo que no pe rtenecieraa ¢ ste, pe ro ¢ onservando |l a
composicion y sintaxis (Cuadro 1). Para la pista de sintaxis (S), a partir de la pista natural, se
modificé de m anera a rbitraria por A CMM el orden d e las n otas d el | lamado, s in al terar 1 a
composicion de notas ni los tiempos en que aparecen (Cuadro 1), lo cual se le conoce también
como s intaxis rota, o “broken s yntax”. L a pi sta de ¢ omposicion de notas (CN) consistid e n
modificar la composicion 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 fonologia (F), se dejo integro 1a composicion y la sintaxis, pero se recortd cada nota del
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llamado Natural reemplazdndolo con la misma nota, pero de un macho diferente (Cuadro 1). Las
pistas de prueba fueron reproducidas de forma aleatoria una por di a en el nido focal donde se
encontraba 1a h embra, d urante 1 a m afiana o la tarde, paraun totalde 4 dias enque dur6 el
experimento. P or u Itimo, s e utilizdo co mo co ntrol e I registré de r espuestad el a h embra al
encuentro real del llamado de anidacion, cuando el macho focal llegaba al nido para alimentar a
la hembra, comparandolo con la respuesta de la hembra ante las pruebas de playback. Sélo se
emplearon estimulos acusticos 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 unico que emplea para reconocer a su pareja.

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

aplicadas a hembras anidando

Variable a modificar Ejemplo de secuencia Importancia bioldgica

Coordinar actividades

Natural (sin modificar) BCC BCC B B B BCCCC
reproductivas’
Identidad, informacién del mensaje,

Sintaxis CBCCBCCCCCBBBB

competencia intraespecifica’

Identidad, variacion geografica,
Composicion de notas DJIDJID D D DI
organizacion social®

Fonologia (otro macho) BCC BCC B B B BCCCC Reconocimiento individual®

"'Montes-Medina et al. 2016
>Doutrelant et al. 2000, Briefer et al. 2013, Suzuki 2014, Suzuki et al. 2016.
? Catchpole 1980, Kroodsma 1996, Dahlin & Wright 2009

* 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) Nimero
total de vocalizaciones emitidas por la hembra; y 4) Indice de Actividad de la hembra que va en
una escala incremental de 0 a 5, dond e: 0= Ningun reaccion por la hembra, 1 = La hembra 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, y5= 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 arbol 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 ¢ ¢ stablecié conun m edidor de s onido (s oundmeter), el v olumen se e stablecio
reproduciendo un di a antes el llamado para c orroborar que s e es cuchard l o mas real p osible,
observando resultados positivos con la respuesta natural de la hembra. La bocina se coloco desde
un di a antes, o el mismo dia como minimo una hora antes de la visita d el macho ( evitando
perturbar a la hembra), en una posicion elevada entre las ramas de un arbol en direccion al nido y
las reproducciones fueron dirigidas a la entrada de la cavidad donde se encontraba la hembra. El
experimento se realizo durante las mananas (07:30-09:00) o las tardes (16:00-18:00 hrs) previo al
arribo de los m achos foc ales, en 1os meses de abril y mayo cuando I a mayoria de 1 os nidos
presentan crias pequefias y se reduce el riesgo de que las hembras pudieran abandonar los huevos.

La respuesta de la hembra ante el estimulo se registré con ayuda de una camara de video de alta
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definicion Samsung HMX-F800 y de igual manera se realizo una grabacion de las vocalizaciones

con la grabadora Marantz PMD660 y el micr6fono direccional Sennheiser ME66 03285.

Analisis estadistico

Para eliminar la varianza producida por las diferentes unidades de medicion empleadas para cada
variable, empleamos un Analisis de Componentes Principales para reducir las cuatro variables de
respuesta de la hembra, obteniendo un componente principal que explico el 74.9% de la variacion
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 1o
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 andlisis p ost-hoc de Dunn (Z ar 1999). A dicionalmente, a plicamos
analisis pareados de Wilcoxon para comparar la respuesta de la hembra ante cadauno de las
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 Indice de Actividad de la hembra (0.936), seguido por la latencia en salir volando de la
cavidad (-0.855), el numero total de vocalizaciones emitidas por la hembra (0.847) y, por ultimo,
la latencia a cualquier respuesta de la hembra tuvo un peso de (-0.819). Al realizar el ANOVA de

Friedman s obre e | componente p rincipal 1 encontramos d iferencias s ignificativas en tre las
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pruebas de playback (Z;= 9.5, P=0.023). El analisis posthoc de Dunn mostr6 que la respuesta de
las h embras an te l a p rueba d e p layback d el 1 lamado d e an idacion n atural d el macho d ifiri6
significativamente de las pruebas con modificacion de la sintaxis (q=-2.3, P=0.02) y la fonologia
(g=-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 modificacion
experimental de la sintaxis (Z4 = -3.0, P = 0.007), a la fonologia (Z4= -2.6, P = 0.019), ya la
composicion de notas (Z4 = -2.3, P = 0.044), pero la respuesta al playback del llamado natural no
difiri6 del e ncuentro re al (Z 4 = -0.88, P = 0.43). Al graficar los prom edios de | Com ponente
Principal 1 de la respuesta de la hembra ante las pruebas y al evento real, observamos que las
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 latencia a volar del nido por parte de las hembras para el playback del
llamado natural yel en cuentro real, c on una m ayor can tidad d e v ocalizaciones e Indi ce de
Actividad d e 1 as hembras (Tabla 2). En cam bio, p ara | as prue bas c on s intaxis rota, no hubo
ninguna respuesta por parte de las hembras (Tabla 2). D e igual form a, para | as prue bas c on
modificacion de composicion de not as y de fonol ogia hubo una m uy ba ja re spuesta por las
hembras, llegando en algunos casos a asomarse a la 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.

Valor promedio del Componente Principal para la
respuesta de la hembra +- Error estandar

1 1 | | |
Sintaxis Fonologia Composicion Natural Real
Prueba de Playback
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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 Fonologia Composicion 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

Numero de vocalizaciones 0 0 0 85+13.9 12+43
0 0.6+0 0.66+1.2 333+1.9 5+0

Indice de Actividad
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DISCUSION

Las he mbras de 11 oro corona lila re spondieron con mayor intensidad an te estimulos de
playback del llamado natural del macho, similar a s u respuesta al encuentro real con el
macho, y diferencidndose s ignificativamente d e 1 os | lamados m odificando 1 a s intaxis,
fonologia y la composicion 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 | lamado d e d ueto con
modificacion a una sintaxis rota, no hubo di ferencia en la respuesta territorial de la pareja
(Dahlin y Wright 2012). Sin embargo, los dos tipos de llamados, de dueto y de anidacion,
podrén t ener di stintas func iones. E n pa rticular, el | lamado d e an idacién del m acho s e
emplea para coordinar las actividades de anidacion al estimular a la hembra para que salga
del nido a s er alimentada. En cambio, el 1llamado de dueto es empleado principalmente
para denotar territorialidad, y fortalecer los lazos con la pareja. Por lo cual, el contexto en
que s e de sarrollan 1 os I lamados podri a influir s obre l a importancia d el m ensaje. Por 1o
tanto, propon emos t res pos ibilidades pa ra e xplicar la r espuesta d e m ayor i ntensidad a
estimulos no modificados por parte de las hembras.

Primero, 1a teoria de la selecciéon de 1a sefial y 1a decision ¢ ptima indica que los
organismos cambian sus reglas de decision basados en el contexto conductual en el que se
desarrollan las sefiales (Bradbury y Vehrencamp 2011). En este sentido, los animales que
emplean sefiales acusticas para elegir pareja deben ser selectivos porque puede ser costoso
seleccionar u na p areja d e b aja c alidad o un m iembro d e o tra es pecie, por l o que | os
organismos s 6lo s eleccionaran o rganismos co n | as car acteristicas act sticas ¢ orrectas.
Contrario a esto, los organismos que defienden territorio (generalmente machos) tendrian

un mayor costo si subestiman una sefial actstica modificada, por lo que es mejor responder
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de igual o mayor intensidad ante un individuo, aunque las caracteristicas acu sticas s ean
diferentes (Nowickie ta 1. 2001). E n este s entido, | os pos ibles ¢ ostos de u na mala
identificacion d el macho por parte de 1a hembra l a p ondrian en riesgo p otencial de ser
depredada o de perderlacavidad ante conespecificos, af ectindola no s dlo a ella, sino
también a las crias (Waltman y Beissinger 1992, Beissinger et al. 1998, Renton 2004). Por
lo tanto, 1 as h embras d eben d e s er s electivas al m omento d e r esponder al 1lamado de
anidacion de un macho y sélo responder al llamado de anidacion de su macho.

Segundo, el objeto auditivo definido por Gentner (2008) establece que un grupo de
eventos acu sticos p ueden s er p ercibidos como untodo y que lleva en esto i nformacion
conductual relevante, por lo que al modificarse alguna caracteristica éste pierde el mensaje
o la informacion original. En la Alondra comun (Alauda arvensis), la modificacion de un
objeto auditivo ( modificando 1a s intaxis o co mposicion d e n otas) cambia o s uprime la
informacion contenida (Briefer et al. 2013). Ademads, Dahlin y Wright (2009) i ndican que
las caracteristicas de sefales que son mas integrales para la funcion de comunicacion serian
menos variables, a lo cual llaman hipdtesis de la funcion critica. En el caso del loro corona
lila, las tres caracteristicas que analizamos resultan indispensables para la comunicacion,
debido al a i mportancia d el m ensaje, un m ensaje co mplejo que l as hembras deben d e
responder s6lo cuando el emisor es la pareja, en caso contrario ponen en peligro la nidada,
por lo que estas caracteristicas deberian de tener una seleccion estabilizadora fuerte (Boyd
y Richerson 1985).

Tercero y, por ul timo, un cam bio en |a s intaxis, ] a composicionde notaso la
fonologia podri a i ndicar un a m odificacion de 1a identidad. El1oro coronalila emplea
principalmente 3 t ipos d e n otas p ara el | lamado d e an idacidén, co mplementando 1 os
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llamados con 4 0 tipos d e n otas q ue s e d istribuyen d e m anera h eterogénea entre 1 os
repertorios de 1os machos (Capitulo 2). Esto indicaria que la composicion de notas y la
sintaxis tienen un p apel fundamental en indicar la identidad d el em isor, como ha sido
comprobado para la fonologia (Montes-Medina 2012). Por lo tanto, al modificar la sintaxis,
fonologia o composicion de notas del llamado de anidacion se podria modificar la identidad
del macho o la informacion del mensaje original, haciéndolo irreconocible para la hembra.
La sintaxis juega un papel en la identificacion de individuos para la Alondra Comun donde
los individuos re sponden a una m odificacion de 1a sintaxis, c onvirtiendo a un i ndividuo
familiar en uno d esconocido (Briefer et al. 2013). Por lo tanto, la comunicacion entre el
macho y la hembra del loro corona lila seria funcional, debido a que cualquier cambio en

las caracteristicas actsticas afectaria el mensaje final, con altos costos para la pareja.

CONCLUSION

La modificacion de la composicion de notas, 1a fonologia o la sintaxis en el llamado de
anidacion del loro corona lila produjeron que las hembras tuviesen una reacciéon de menor
intensidad en comparacion con el es timulo s in m odificar, s imilar a 1a m odificacién d e
alguno de estos factores en otras 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 supresion o di sminucion de re spuesta por parte de las hembras demostrd que
estan p ercibiendo el cambio como no natural o el mensaje irrelevante, indicando que la
composicion de notas, la sintaxis y la fonologia tienen importancia en el mensaje. Por lo
tanto, el llamado del macho a la hembra seria una senal 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, faltaria realizar un mayor nimero de pruebas con las

parejas para mejorar el tamafio de muestra y obtener resultados mas solidos.
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RESUMEN

La hipdtesis d el “querido en emigo” p ropone que 1 as aves territoriales d eben d e ex hibir
mayor a gresion hacia ex traiios no familiares que a vecinos conespecificos con territorios
establecidos. Los psitacidos son aves altamente agonisticas contra conespecificos alrededor
del nido, sin embargo, se desconoce si la conducta agonistica varia con la identidad del
intruso. Se realizaron experimentos de playback a 12 parejas reproductivas del loro corona
lila ( Amazona finschi), p ara comprobar s i ex iste d iscriminacion v ocal d e v ecinos y
extrafios. Cada pareja reproductiva fue sometida a pruebas de playback con vocalizaciones
agonisticas de parejas vecinas (nidos a 1.09 km) y distantes (nidos a 10.66 km), ademas de
vocalizaciones de un ¢ arpintero ( Melanerpes chrysogenys) ¢ omo c ontrol. Re gistramos 6
variables d e r espuesta conductual y después d e reducir  as variables con un andlisis de
componentes p rincipales, s e o btuvieron d os co mponentes p rincipales q ue ex plicaba el
74.6% de la variacion total de los datos. Las parejas reproductivas mostraron una respuesta
agonistica s ignificativamente m ayor co ntra a mbos v ecinos y ex trafios co nespecificos,
comparados con el control. Sin embargo, la respuesta agonistica no difirié entre vecinos y
extrafios. Esta falta de discriminacion vocal de vecinos y extrafios por parte de los loros
podria sugerir que las parejas consideran a cu alquier pareja conespecifica como potencial
competidora para el sitio de anidacion, como amenaza para las crias, o que podrian atraer

depredadores al nido.
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ABSTRACT

The Dear Enemy Hypothesis states that territorial birds should exhibit greater ag gression
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 is not known
whether ag onistic b ehavior v aries w ith i1 dentity o ft he i ntruder. W e ap plied playback
experimentst ot estw 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 by a n eighboring
(nests at 1.09 km ) and distant (nests at 10.66 km ) ne sting pair, and a c ontrol ( Golden-
cheeked W oodpecker). W e measured 6 behavioral re sponse v ariables, w hich ¢ onformed
two P rincipal C omponents for s tatistical an alysis that ex plained 74.6% 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 and strangers. T his lack of n eighbor-stranger v ocal discrimination by
parrots s uggests t hat p arent b irds m ay co nsider an y co nspecific p air as ap otential

competitor, or threat to the nestlings, that could attract predators to the nest.
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INTRODUCCION
El reconocimiento vocal en aves puede permitir a 1 os individuos discriminar d e manera
efectiva e ntre individuos que ¢ ompiten por unre curso ylos que nos onuna amenaza,
aspecto importante principalmente en especies territoriales (Phillmore et al. 2002, Lovell y
Lein 2004). D ado que 1a de fensa de éstos re cursos pue de t raer ¢ ostos, | a h ipdtesis o
fenémeno de | que rido e nemigo ( Fisher 1954) e specifica que 1 as a gresiones t erritoriales
hacia un extrafio desconocido seran mayores que lo mostrado hacia un vecino conspecifico,
debido a que un extrafio implicaria mayores riesgos y p osibles co stos al desconocer su
estatus territorial, mientras que los vecinos que tengan un territorio serd menos probable
que intenten usurpar otro (Brunton et al. 2008). Este fenomeno puede llegar a ser dindmico
a través del tiempo dependiendo de la importancia, caracteristicas o demanda del recurso.
Briefer et al. (2008) r eportan que durante el pe riodo re productivo de la alondra c omun
(Alauda arvensis), el fendémeno de mayor agresion hacia extrafios s6lo ocurre a m ediados
de la temporada cuando los territorios son estables, ausentandose al principio y al final de la
temporada, cuando los territorios son atn flexibles o existe una densidad poblacional alta.
El fenémeno del que rido e nemigo ha sido re portado para una gran 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 fenomeno universal. Por ejemplo, en Northern Harriers (Circus cyaneus) se reportd que
los duefios de territorio responden con mayor intensidad a vecinos que a machos y hembras
flotantes (Temeles 1990), mientras que White (1971) report6 en los Gannets (Sula bassana)
que 1 os a dultos re conocen a s u pa reja, pe ro que re sponden ¢ 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, Bergetal. 2011, D ahlin y Wright 2009). Aunque
representan un g rupo de a ves que no mantienen t erritorios de forra jeo, | os p sitacidos
demuestran defensa territorial reproductiva de un area que ofrece recursos de cavidades que
pueden ser potenciales sitios de anidacion (Salinas-Melgoza et al. 2009).

La defensa territorial se observa principalmente durante la época reproductiva, con
comportamiento ag onistico y d espliegues t erritoriales al rededor d el s itio d e an idacién
(Skeate 1984, Waltman y Beissinger 1992, Renton 2004), 1o cual limita el tiempo que otros
individuos pue den p asar e n e 1 s itio (Re nton 2004). Esta d efensa t erritorial d el sitiode
anidacion podri a oc urrir d ebido a que otras pa rejas ¢ onespecificas podri an us urpar | a
cavidad nido, resultando en la pérdida de 1a nidada (Renton 2004). T ambién podria haber
riesgos de de predacion ya que 1os 11lamados pue den ser empleados por 1os de predadores
como pista para localizar a sus pre sas (Mougeot y Bretagnolle 2000, H ale 2004, Haff y
Magrath 2011).

En el loro corona lila (Amazona finschi), durante la anidaciéon ambos padres cuidan
y alimentan al as crias cuando éstas ecl osionan, pre sentando comportamiento t erritorial
alrededor del sitio de anidacion (Renton y Salinas-Melgoza 1999). Ademas, tanto machos
en el llamado de anidacion como hembras en su respuesta a éste, presentan variacion vocal
individual (M ontes-Medina 2012). Sin embargo, se desconoce si los loros discriminan en
su defensa territorial del nido entre conespecificos vecinos y extrafios, y si los extrafios de
estatus d esconocido r eciben m s ag resiones co mparados co n v ecinos co nocidos que ya
tengan su nido, como predice el fenémeno del querido enemigo.
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Por 1 o tanto, en el presente e studio s e c omprobd por m edio d e e xperimentos d e
playback si p arejas del 1 oro c orona lila que se encuentren anidando pue den di scriminar
entre vecinos y extrafios y si esta discriminacion sigue las reglas del fenomeno del querido
enemigo. Debido a que el loro corona lila presenta territorialidad alrededor del nido y que
presenta variacion individual en sus vocalizaciones, predecimos que éstos son capaces de
discriminar y que esta discriminacion se asemeja al fenémeno del querido enemigo, debido
a que una correcta discriminacién y una respuesta territorial d iferencial p ermitirian al a
pareja co n t erritorio r educir el r iesgo d e at raccion d e o tras p arejas co mpetidoras o

depredadores al sitio de anidacion.

HIPOTESIS
El loro corona lila presentara discriminacion de vecinos y extrafios en forma del fendémeno

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 extraias por parte de 1os progenitores y si esta respuesta se asemeja al

fenomeno del “querido enemigo”.

METODO

Obtencion vy preparacion de grabaciones

Se realizo el estudio en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala (19°22°N 104°56°W
to 19 °35°N 105 °03°W) en 1a 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 egetacion ¢ aracteristicad e b osque s eco tropical, co nu na marcada
estacionalidad con la temporada de lluvias concentrandose entre los meses de Julio-Octubre
y la temporada de secas pudiendo durar hasta 8 meses (Bullock 1986).

Figura 1. Ubicacion 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 cédigo de referencia de la pareja.
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Se g rabaron l as vocalizaciones d e | as p arejas r eproductoras d e 1 oro co rona lila
(Amazona finschi) en 10 nidos dentro de la reserva (Figura 1). Se realizaron las grabaciones
durante | osm esesde A bril yM ayode 12013y 2 014,c uando 1 asc riast enian
aproximadamente tres s emanas de edad y 1as hembras ya no p ermanecian de ntro de la
cavidad incubando las crias (Renton y Salinas-Melgoza 1999). Los loros presentan una alta
sincronia en el inicio de la anidacion, por lo cual durante este p eriodo todas las p arejas
reproductivas se encuentran en la etapa de crianza de los pollos (Renton y Salinas-Melgoza
1999). Por lo tanto, identificamos a | a pareja focal cuando ésta regresaba al a cavidad a
alimentar a las crias, y para evitar errores de identificacion, esperamos a que uno o ambos
padres entrara a la cavidad para alimentarlas, escuchando las vocalizaciones de solicitud o
sonidos de alimentacion de las crias (Montes-Medina et al. 2016).

Para obtener las grabaciones agonisticas de la pareja focal, cuando la pareja focal se
encontraba en el nido, se reproducia una grabacion agonistica del loro corona lila registrada
anteriormente d e m anera n atural ( sin p layback), grabando 1 a r espuesta ag onisticade la
pareja focal. L as v ocalizaciones emitidas p or el 1| oro co ronal ila d urante en cuentros
agonisticos p resentan car acteristicas s imilares a 1 os 1lamados d e am enaza ( threat call) o
agonisticas d e o tras es pecies d e p sitacido ( Fernandez-Juricic et al. 1 998), conuna alta
diversidad de notasy frecuencia d e e mision ( Montes-Medina et al. 2 016). La actividad
territorial en el 1 oro corona lila g eneralmente p resenta u n es calamiento d e 1 ntensidad,
iniciando con vocalizaciones y pudiendo 1legar hasta d espliegues visuales como colaen
abanico o ataques directos (M ontes-Medina et al. 2016). E 1 loro c orona lila no presenta

dimorfismo sexual, por lo que no fue posible conocer el sexo de los individuos.
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Las grabaciones act sticas f ueron r ealizadas em pleando u na g rabadora p ortatil
Marantz PMD 660 y un micréfono direccional largo Sennheiser ME66 03285 con soporte
de p istola an ti-vibracion. P ara o btener una co rrecta r esolucion d e | as g rabaciones, 1 as
grabaciones fue ron g uardadas e n for mato 16bi t.wav, e n tarjetas d e m emoria Compact
Flash,co nu nat asad e m uestreod e 44.1 kH z. P osteriormente, | as g rabaciones s e
visualizaron y modificaron a partir de espectrogramas en Raven 1.4 (Cornell Laboratory of
Ornithology, Nueva Y ork), se elimin6 todo el fondo actstico y las vocalizaciones de la
pareja agresora ( del p layback r eproducido), d ejando s 6lo 1as v ocalizaciones ag onisticas-

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 mafianas (8:30-10:00) y las tardes (16:00-
18:00 hrs). Las pruebas sélo iniciaron después de comprobar que al menos un individuo de
la pareja entraba a la cavidad a alimentar a sus crias, asegurandonos asi de trabajar con la
pareja focal. La pareja se someti6 a tres diferentes pruebas (una prueba por dia) con un dia
de de scanso e ntre c ada prue ba, para 5 dias t otales. T odas las pi stas de prue ba fue ron
emitidas d e manera ar bitraria, m odificando e | orde n d e pre sentacion e n ¢ ada nido. Se
realizaron pi stasde a udiout ilizandoe |prog rama A udacity 1.3.12 B eta

(http://audacity.sourceforge.net/).

Los e stimulos t uvieron una dura cién t otal d e 120 s egundos de v ocalizaciones
agonisticas ya sea de un ni do vecino, un ni do e xtrafio o un ¢ 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 mediode 1.1 + 1.06 km del ni do fo cal. P aral a p rueba d el ex trafo, s e
emplearon las vocalizaciones agonisticas 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 ¢ arpintero ( Melanerpes
chrysogenys) q ue h abita en 1a misma area que el 1oro coronalilay también anidaen
cavidades.

Los e xperimentos fue ron re alizados u tilizando una bo cina M [PROM A-202
(MIPRO E lectronics) a 15-30 metros de distancia del arbol focal colocada un dia antes
(evitando pe rturbar a 1a pareja), en el dosel a proximadamente a lamismaalturade la
cavidad (10 metros o0 més) y en direccion a la cavidad, por lo que las reproducciones fueron
dirigidas a 1a entrada de la cavidad, lugar donde la pareja llega a al imentar a | as crias. El
volumen de las pruebas en la bocina fue establecido auralmente, imitando en lo mas posible
las condiciones n aturales. Finalmente, aunque las diferentes p ruebas d e p layback fueron
aplicadas en orden aleatorio a cada pareja focal, se analiz6 si existia un efecto en el orden
de presentacion de las pruebas de playback debido a que el orden de emision podria influir
en la habituacion, familiaridad o aumento de a gresion que tienen |l os i ndividuos foc ales
(Ydenberg et al. 1988).

Para cada prueba, se registrd 1a hora del dia en que se realizaron los experimentos
(mafana o tarde) y 6 variables que reflejan la intensidad d e r espuesta ag onisticade la
pareja: i ) n imero d e v ocalizaciones r ealizadas; i 1) n imero d e vuelos; i ii) nil mero de
despliegues visuales en forma de cola en abanico (tail fan); iv) nimero de individuos que
responden (s6lo un individuo o ambos); v) latencia de respuesta calculada como tiempo
total - tiempo que tardan en responder los progenitores (420 s — X s); y vi) duracion total de
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la re spuesta (s ). A demads, s e grabaron | as re spuestas v ocales ¢ on una grabadora portatil
Marantz PMD 670 y un micréfono Sennheiser ME66 03285, 1as cuales fueron visualizadas
espectrograficamente con el software Raven 1.4 (Cornell Laboratory of Ornithology, Nueva
York) p araf acilitar]l ad iferenciacion d ei ndividuos v ocalmente. Asimismo,s e
videograbaron las respuestas de la pareja focal al playback por medio de una camara de

video Samsung HMX-F800 (Samsung Inc.).

Andlisis estadisticos

Las 6 variables cuantitativas y temporales de respuesta de la pareja focal al playback fueron
reducidas en uno o mas componentes principales empleando un A nalisis de Componentes
Principales con rotacion de componentes utilizando el método de Varimax y eligiendo los
componentes co n v alores p ropios > 1,1 as cu ales f ueron u tilizadas p ara el an alisis
estadistico. Para corroborar que los datos se distribuian de manera normal se empled una
prueba de Kolgomorov-Smirnov. A partir de la distribucion de los componentes principales
resultantes, se empled una ANOVA de medidas repetidas o una ANOVA de Friedman para
comprobar si existian diferencias entre el orden de presentacion de las pruebas de playback.
La ANOVA d e m edidas r epetidas s e r ealizo co nel p rograma R version 3.0.1 (R

development core t eam 2 013) con el p aquete “ aov.tbys”, m ientras que la ANOVA de

Friedman se realiz6 con el paquete “Friedman.test”.

RESULTADOS
Delas 6 v ariables d e r espuesta d e | as p arejas f ocales al p layback, s e o btuvieron d os
componentes principales con valores propios >1 que explicaron el 76.5% de la variacion
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total d e 1 os d atos. EI Componente Principal 1 fue i nfluenciado pri ncipalmente por

respuestas v ocales y | a intensidad d e r espuesta ( numero d e v ocalizaciones, n umero d e

individuos que re sponden, | atencia a r esponder y dura cién d e r espuesta; T abla 1). E 1

Componente Principal 2 es taba co mpuesto p rincipalmente p or v ariables d e r espuesta

visuales, como niimero de vuelos y nimero de despliegues de cola en abanico (Tabla 1). El

Componente P rincipal 1 pre sentd di stribucion nor mal, m ientras que e 1 Com ponente

Principal 2 no present6 distribucion normal (Kolgomorov-Smirnov P < 0.05).

Tabla 1. Matriz de componentes principales rotados para las 6 variables de respuesta de las

parejas f ocalesd el 1 oroco ronal ilaa 1 osp laybacks d ei ntrusos. Se m uestran 1 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
Variacion explicada (%) 59.34 17.14
Tiempo de respuesta inicial (420s-Xs) 0.892 0.173
Numero de individuos que responden 0.887 0.250
Tiempo total de respuesta 0.816 0.112
Numero de vocalizaciones 0.702 0.431
Numero de cola de abanico 0.083 0.905
Numero de vuelos 0.360 0.776
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El ANOVA d e m edidas r epetidas co n los v alores d el C omponente P rincipal 1
determiné que e xisten diferencias s ignificativas en r espuesta al p layback en tre los tres
tratamientos d e ex trafio, v ecino y co ntrol ( F»0=6.1, P =0.019). E I a nalisis posthoc
demostré 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 extrafio (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
extrafios (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: Z,
=1.2, P =0.56). Para ambos componentes, observamos una mayor intensidad de respuesta
al playback para ambos los vecinos y extrafios en comparacion 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 extraia, vecina y al control (Melanerpes chrysogenys) para A)

Componente principal 1, B) Componente principal 2.
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Al realizar un analisis es pecifico para cada variable, encontramos en general una
mayor i ntensidad de re spuesta h acia |l os i ndividuos v ecinos, ¢ on mayor niim ero d e
vocalizaciones, d e vuelos, d e co las d e abanico, menor | atencia a r esponder, y m ayor
duracion de respuesta, seguido por los extrafios (Tabla 2). Finalmente, no existi6 diferencia
significativa para el orden de presentacion de las pruebas de playback (PC1: ANOVA de

medidas repetidas: F, 1, - 0.45, P>0.05; PC2: ANOVA de Friedman: Z, =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 estimulos de playback.

Variable de respuesta Vecino Extrafio Control
Numero de vocalizaciones 43.9+£36.1 37.9+£21.3 27.5+£42.5
Numero de vuelos 1.8+1.9 1.6+1.4 02+0.6
Numero de cola de abanico 08+1.3 03+0.6 0
Numero 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
Duracidn de respuesta (s) 166.6 £ 123.1 146.3 £105.1 67.3 £68.9

DISCUSION
Las p arejas r eproductivas d el 1 oro co rona | ila q ue p oseen u na cav idad-nido pue den
discriminar en tre especies, r espondiendo co nu na menor i ntensidada intrusos n o

conespecificos como el carpintero y respondiendo con mayor intensidad a conespecificos
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vecinos y extrafios. Por lo tanto, el hecho de que los loros corona lila discriminen, pero no
exista una respuesta diferencial ante vecinos y extrafios no apoya el fenémeno del querido
enemigo, contrario a 1o que ocurre en diferentes especies animales (Temeles 1994, Mackin
2005). Esto podria deberse principalmente a tres factores: los costos ante vecinos y extrafios
son similares, hipdtesis de oportunidad reproductiva limitada y a posibles diferencias en la
respuesta agonistica a través del periodo reproductivo.

Temeles (1994) indica que el fenémeno del querido enemigo ocurre debido a que
los extrafios representan mayores costos para los duefios de los territorios (generalmente la
pérdida de territorio o de pareja), por 1o que es mejor invertir mas en la defensa contra
ellos. S in embargo, s e ha o bservado en o tras especies q ue lar eaccién ag onisticay la
territorialidad contra otros individuos van a estar dados por e 1 costo que representa cada
amenaza, s in importar s u e status. P or e jemplo, Temeles (1989, 1990) e ncontrd qu e el
gavilan rastrero (Circus cyaneus) responde mas a vecinos que a extrafios debido a que los
vecinos re presentan un ¢ osto mayor para el due fio del territorio, ya que roban territorio
mientras que los extrafios s6lo roban comida. En psitacidos, los costos asociados a vecinos
y extrafios cercanos al sitio de anidacion pueden llegar a ser altos, ya que se ha observado
que parejas c onespecificas pue den impedir que 1os duefios del territorio alimenten a las
crias (KR observacion personal), pueden destruir los huevos (Waltman y Beissinger 1992,
Beissinger et al. 1998), m atar alas crias (Re nton 2004) o f inalmente podri an atraer a
potenciales depredadores al sitio de anidacion (Renton 2004).

La similitud en respuesta a v ecinos y ex trafios t ambién p odria s er debida alas
oportunidades limitadas para anidar (Beissinger 1996). En el caso del loro corona lila, las
parejas pue den de fenderuna reaa lrededor de 1ni do que e ngloba v arias ¢ avidades
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potenciales como sitios de anidacion (Salinas-Melgoza et al. 2009). Ademads, una cavidad
exitosa se convierte en un recurso importante ya que se ha registrado mayor probabilidad de
retso d e lam isma c avidad cu ando t uvieron u n ev ento r eproductivo ex itoso ( Salinas-
Melgoza et al .2 009). P or 1 ot anto, | as cav idades q ue p ermiten u na an idacion ex itosa
representan un recurso limitado y valioso a defender ante cualquier pareja, que al perderlo
tiene costos para futuros eventos reproductivos.

Finalmente, aun faltaria conocer si el periodo reproductivo en el que se realizo el
estudio tiene un efecto significativo en la respuesta de vecinos y extrafios del loro corona
lila, como ocurre en otras especies de aves. Se ha observado que el fenomeno del querido
enemigo p uede s er f lexible o p lastico, m 4s q ue u n p atrén f ijo car acteristicod el as
relaciones entre vecinos ( Leiser 2003). P or ejemplo, Briefer et al. (2008) p ara el Skylark
(Alauda arvensis) encontraron diferencias en la respuesta de los playbacks a 1o largo del
periodo reproductivo, donde a principio y a final de la temporada reproductiva no existieron
diferencias en la respuesta a vecinos y extrafios, pero si justo a la mitad. En el loro corona
lila d esconocemos s i ex iste v ariacion en 1 a d iscriminacion d e v ecinos y ex trafos al
principio y a la mitad del periodo reproductivo, periodos donde los loros presentan también
agonismo territorial, por 1 o que podria existir una re spuesta di ferencial. Sin e mbargo, al
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 € ste
momento | os t erritorios ain n o es tdn co mpletamente es tablecidos, p or1 o q ue s eria
complicado d efinir a 1d uefio d el t erritorio. P osteriormente u na v ez es tablecidos 1 os
territorios y h asta q ue 1 os p ollos ecl osionan y p ueden t ermorregular s olos, 1 a hembra
permanece dentro de la cavidad y el macho sélo regresa para alimentarla dos veces al dia,

87



siendo am bos m uy s igilosos y p oco | lamativos v ocalmente ( Renton y S alinas-Melgoza
1999), respondiendo poco o nada ante otras parejas (Observacion personal ACMM). Por lo
tanto, las posibilidades de encontrar el fendmeno del querido enemigo son mas factibles
durante el periodo final del periodo reproductivo, donde machos y hembras se encuentran

mas activos vocalmente y defienden su territorio de otros individuos.

CONCLUSION

Debido a que el loro corona lila presenta territorialidad y el reconocimiento de individuos
en algunas de sus vocalizaciones, es perdbamos en contrar d iscriminacion y una respuesta
diferencial de otras parejas conespecificas. Sin embargo, no encontramos prue bas de que
exista una discriminacion de vecinos y extrafios y por lo tanto, que esta discriminacion siga
el fendmeno del querido enemigo. Parece que los costos sobrepasan a los beneficios cuando
no se es agresivo contra individuos vecinos, por lo que la pareja duefia de la cavidad-nido
tendria que ser agresiva contra todos los individuos. Sin embargo, atn faltaria por conocer
si los loros corona lila mantienen este nivel de agresion similar para vecinos y ex trafios
durante todo el ciclo de anidacion o podria variar como en el caso de otras especies de aves

(Skylard, Briefer et al. 2008).
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CONCLUSION GENERAL

La comunicacion vocal en psitacidos, en especial en especies con anidacion en cavidad, con
interacciones s ociales complejas y u na d istribucion a mplia, r esulta v ital p ara p oder
relacionarse eficientemente co n o tros i ndividuos en d iferentes h abitats. O btuvimos en
general, resultados que nos indican que el loro corona lila emplea un complejo sistema de
comunicacion, obteniendo conclusiones particulares para cada capitulo y generales para la
poblacion de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala.

Para el primer capitulo, 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 |
repertorio d el 1 oro co rona lila es am plio co mparado co n o tros p sitacidos, em pleando
principalmente 3 t ipos d e n otas en t odos | os co ntextos, 1 0 q ue i ndica f lexibilidad y
adaptacion vocal. Esta adaptacion (incluyendo reglas de disefio) podria también beneficiar a
los individuos en diferentes ambientes sociales o hébitats. Proponemos que la evaluacion
del repertorio vocal debe realizarse basados en notas emitidas reflejando de mejor forma la
evolucion y la diversidad vocal potencial de cada especie, permitiendo comparaciones entre
especies de psitacidos. Conocer el repertorio vocal de psitacidos en vida libre es esencial si
se d esear ealizar es tudios p osteriores s obrel os m ecanismosd € comunicaciony
reconocimiento vocal, la evolucion de la comunicacion y las capacidades de aprendizaje
(Bradbury y Balsby 2016).

Para e | s egundo c apitulo, re portamos que la co mposicion d e notas y 1a s intaxis
presentaron diferencias entre areas d e anidacion e i ndividuos. Esta variacion entre areas
podria indicar la existencia de variacion geografica, debido a una diferencia en repertorio.
Ademas, parece que la estrategia de los machos para diferenciarse de los demas vecinos es
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emplear un repertorio y una sintaxis diferente, lo cual permitiria a la especie tener multiples
variantes del 1lamado de anidacion evitando replicaciones. Esto indica que el loro corona
lila p resenta enel llamado d e anidaciéon, u n m ecanismo co mplejo q ue s e e ncuentra

moldeado por factores como la densidad de nidos.

Para el tercer capitulo encontramos que las hembras del 1oro corona lila tuvieron
una reaccion de menor intensidad en comparacion al estimulo sin modificar o al encuentro
real. Esta reduccion de respuesta indicaria 1a importancia en el mensaje, el cual al sufrir
cambios d eja d e s er ef ectivo, f uncionando co mo u na es pecie d e | lave q ue as egural a
identidad d el m acho, ev itando f alsos p ositivos. Finalmente, f altaria r ealizar u n m ayor

numero de pruebas de playback para fortalecer los resultados.

Para el ultimo capitulo, concluimos que, aunque el loro corona lila presenta una
territorialidad y r econocimiento 1 ndividual v ocal, n o en contramos d iscriminacién ni una
respuesta diferencial entre parejas conespecificas vecinas y extrafias. Considerando costos-
beneficios de esta estrategia, parece que los costos sobrepasan a | os beneficios cuando la
pareja no es agresiva contra parejas vecinas. Esto podria explicarse, ademas del riesgo de
atraer depredadores, debido a que los loros corona lila tienden a anidar afio tras afio en el
mismo sitio (Salinas-Melgoza et al. 2009), y cuando los sitios de anidacion son un recurso
limitado, vale la pena defenderlo.

Finalmente, co ncluimos q ue 1 a co municacién v ocalen e 11 orocoronalilae s
dinamica, modificandose dependiendo del contexto conductual o social en el que se emita 'y
por 1 o t anto r esulta d e v ital i mportancia p ara r elacionarse consup arejay co n o tros

individuos. Con es te es tudio ab rimos el cam po enel I oro co ronal ila p aran uevas
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investigaciones acerca de los mecanismos de la comunicacion vocal a diferentes niveles de
organizacion social y a d iferentes escalas geograficas, ademas de investigar las reglas de

disefio cuando el habitat es diferente.
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